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,Eine Mischung aus Vorahnung und Erwartung hat meinen Puls nach oben getrieben. Marlis sieht nicht einmal auf, als
wir sie erreichen; sie steht Uber eine Albomarginata gebeugt, und jetzt flistert sie nur noch: schnell, schnell. ... Vor
unseren Augen spielt sich ein unerbittliches, lautloses Drama ab. Tausende von Termiten zweigen von ihrer
HauptstraRe ab und stirmen zum Kelch einer Kannenpflanze. Auf deren Deckel haben sich bereits Wachter postiert
und sichern nach allen Seiten - die Zangen drohend aufgerichtet. Offenbar verfolgen sie den Aufmarsch der
Arbeiterinnen, die jetzt zielstrebig die griine Kanne erklimmen und sich auf den weiBen Randstreifen stiirzen. Und dort
breitet sich Chaos aus. Die ersten Tiere haben jah gestoppt, schlagen ihre Mundwerkzeuge in den pelzigen Belag und
scheinen alles andere zu vergessen. Zum Beispiel dass sie nicht alleine sind, dass andere Kolleginnen nachriicken.
Tausende. Ein nicht abreiBender Strom. Sie dridngen von hinten. Schieben. Uberholen. Verschaffen sich Platz. Und
standig ricken neue Tiere nach. Blind und unbeirrt werfen sie sich in das Getiimmel, um an der Fressorgie teilzuhaben.
... Fast im Sekundentakt verliert ein Tierchen nach dem andern den Halt und schlittert in den tddlichen Abgrund. Der
schliipfrige Gleitfilm, der Gber den Rand verteilt ist, lasst ihnen keine Chance. Sie stiirzen in die Masse der
todgeweihten, zappelnden Artgenossen. Es sind nur Termiten, das ist wahr, dennoch habe ich, wider besseres Wissen,
gegen ein diffuses Gefiihl von Unfairness oder Gemeinheit zu kdampfen. Allzu plétzlich und beliebig holt sich die
fleischfressende Pflanze ihre blinden Opfer. Skrupellos und effektiv schlagt sie zu - ohne einen Laut und ohne sich zu
rihren. Nur vom Kannengrund dringt leises Schaben und Kratzen — vergebliche Fluchtversuche (iber die steilen,
glatten Wande. ... Albomarginata hat ihre GefraRigkeit unter Beweis gestellt. Im Laufe von Wochen wird sie ihre Beute
verdauen und die Nahrstoffe Uber die Kannenwand resorbieren - ein fettes Zubrot an Stickstoff, das groR genug ist,
um die gesamte Pflanze zu versorgen und zusatzliche Kannenblatter wachsen zu lassen.”

aus: Volker Arzt (2009): Kluge Pflanzen.
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1 Einleitung

Fleischfressende Pflanzen haben seit der ersten Entschlisselung ihrer Funktionsweise
im 19. Jahrhundert durch Charles Darwin viele Menschen fasziniert und auch zu manch
abenteuerlichen Fantasien angeregt. Selbst Menschen sollten die Opfer solcher Mon-
stergewéachse sein. Seit alters her mit der Entstehung der ersten Botanischen Garten
und Herbarien sammeln, kultivieren und beobachten Menschen diese Pflanzen, man-
chmal sogar gruppenweise in Liebhaberverbanden mit eigenen Zeitschriften organisiert.

Ein gemeinsames Prinzip scheint allen fleischfressenden Pflanzen zugrunde zu liegen:
In paradox wirkender Umkehr des bekannten Verhéltnisses Fresser gleich Tier und
Gefressene gleich Pflanze leisten fleischfressende Pflanzen das Unerwartete: Sie
fangen, téten, verdauen und resorbieren tierische Opfer. Nur eine einzige Ausnahme
unter den viele Hunderte von Arten umfassenden Karnivoren scheint zu existieren, ver-
borgen in den fast unbegehbaren Torfsumpfwaldern Borneos. Es ist eine Kannen-
pflanzenart, die in seltsam verkehrter Weise mit einem speziellen Vertreter einer Tier-
gruppe ein mutualistisches Verhéltnis, eine Symbiose eingegangen ist, die normaler-
weise den Hauptbestandteil der Nepenthes Beute stellt, einer Ameise.

Was es mit dieser Beziehung auf sich hat, war bis vor kurzem unklar.

lhre Entschliisselung aus dem kombinierten Blickwinkel der Botanik, Zoologie und Oko-
logie erbrachte erstaunliche Ergebnisse und lieB wiederum die faszinierte Sicht von
Darwin und seinen Nachfolgern Recht behalten. Sie zeigt auch trotz zahlreicher neuerer
Untersuchungen seit jener Zeit, wie beschrankt unsere Sicht auf das Phanomen Karni-

vorie noch immer ist.

Kannenpflanzen kénnen, wie die hier vorgelegten Studien zeigen werden, in der Tat
,hoéchst brutal® sein, da sie trickreich gleich Tausende von Tieren fast gleichzeitig
Uberlisten und ertranken. Sogar Saugetiere kdnnen erbeutet oder ihr Kot genutzt werden,
wie parallel laufende Arbeiten anderer Wissenschaftler in Borneo zeigen.

Unser bisheriges Bild der Karnivorie — wenigstens unseres speziellen Falles der Karni-
vorie der Gattung Nepenthes — ist revisionsbedurftig.

Und nicht zuletzt: Die Studie ergibt endlich Hinweise, wie in aller Welt gerade die
Gattung Nepenthes, eine Gattung unter Hunderten von tropischen Lianengewachsen, es
ratselhafter Weise geschafft hat, héchst erfolgreich mit vielen Arten karnivor zu werden!

Um die doch recht komplizierten und z.T. recht paradox wirkenden Verhaltnisse besser
verstehen zu konnen, soll einleitend Uber das gesamte Phanomen der Pflanzen-
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karnivorie berichtet werden. Erst dann ist meines Erachtens eine verstandliche Dar-
stellung der Ziele und Vorgehensweisen in dieser Arbeit mdglich.

Auch die Ameisen, die als ,heimliche Herrscher* des Regenwaldes in diesem Biom und
wie sich zeigen wird, auch in der Kannenpflanzenbiologie eine entscheidende Rolle

spielen, sollen einleitend kurz bertihrt werden.

1.1 Ameisen

Ameisen spielen als dominierende Faunenelemente einer ganzen Reihe von terrestri-
schen Okosystemen eine bedeutende Rolle. Dabei sind sie in geméaBigten Klimaregionen
hauptsachlich als Rauber und als Symbiosepartner fir pflanzensaugende Lause und
Zikaden zu finden, wahrend sie vor allem in tropischen Okosystemen auch in groBer Zahl
lose bis enge Beziehungen zu hdheren Pflanzen eingegangen sind. Die Populations-
dichte der Ameisen ist in tropischen Regionen extrem hoch. Auch der Artenreichtum ist
enorm: MALSCH et al. (2003) sammelten in einem Tiefland-Regenwald im Pasoh Forest
Reserve, West-Malaysia, 489 Ameisenarten aus 76 Gattungen und 9 Unterfamilien auf

einer Flache von wenigen Quadratkilometern.

Ameisen haben eine ganze Reihe von unglaublichen Fahigkeiten entwickelt. Naturlich
kdnnen nicht alle Arten dies alles, aber im Uberblick kommt eine beeindruckende Auf-
zahlung zusammen: Sie kénnen miteinander auf sehr vielfaltige Weise kommunizieren,
auf mechanischem oder chemischem Wege. Sie zirpen, trommeln und zischen, sie
schaumen oder platzen zur Verteidigung und scheiden in vielféltiger Weise Duftsekrete
aus. Sie weben, schneidern, tépfern, kleben und stellen Papier her, sie graben und
bauen, benutzen Werkzeuge, errichten Briicken und konstruieren FlI6Be. Sie halten und
zlchten ,Nutzvieh® und melken es, sie sammeln und ernten Kérner und betreiben
Vorratswirtschaft. Sie legen Géarten an und kultivieren darin Nutzpflanzen, ziichten Pilze
und verspeisen sie, sie sden Blumen und kooperieren mit Baumen und veranstalten
Massentreibjagden. Sie erzeugen ,Milch® fir ihre Brut, Antibiotika fir die Hygiene und
Herbizide und Insektizide zur Pflanzen— und Tierbek@mpfung.

Ihre Fortbewegungsweisen sind Laufen, Klettern, Fliegen und Springen. Manche er-
zeugen todliche Gifte, andere ,bestehlen” und ,betriigen” ihre Nachbarn mit chemischen
Methoden oder berauben sie. Meuchelmdrder finden sich unter den Ameisen, wieder
andere verfihren zum Kéniginnenmord oder rauben Sklaven, die fiir sie die Arbeit

verrichten ...
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Man findet Ameisen Uberall, im tiefen Boden ebenso wie in den héchsten Baumwipfeln.
Sie leben in den trockensten und heiBesten Wisten, in Hochgebirgen und in Hoch-
mooren. Nur eines ist ihnen nicht gelungen: Die Eroberung des Wassers als Lebens-
raum, obwohl doch so viele unterschiedliche Insektengruppen, Kafer, Wanzen, Fliegen
u.a. dies geschafft haben. So dachte man jedenfalls noch vor wenigen Jahren. Aber
auch dies haben die Ameisen geschafft! Allerdings nur eine einzige Art unter den ca.
zehntausend bekannten Spezies.

Wo findet man diese Spezialistin? In den Torfsumpfwéaldern Borneos lebt die Baum-
ameise Camponotus schmitzi in Symbiose mit einer fleischfressenden Pflanze, Nepen-
thes bicalcarata. Ein Hauptteil der vorliegenden Arbeit behandelt dieses Symbiose-
system. Hier vereinen sich damit die beiden Aspekte Karnivorie und Myrmekophytie.
AuBerdem wurden Studien zu verschiedenen Ameisenbesuchern der Tieflandarten N.
mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana, N. ampullaria und N. albomarginata durch-
gefuhrt, wobei sich bei der zuletzt erwdhnten Art ein hdchst erstaunliches Beute-
Phanomen ergab.

1.2 Pflanzen und Ameisen, symbiontische Beziehungen

Die Entstehung und der Uberwaltigende Siegeszug der bedecktsamigen Blltenpflanzen,
die seit der Kreidezeit die terrestrische Flora der Erde zunehmend pragen, beruhen in
erster Linie auf ihrer symbiontischen Beziehung zu Insekten. Diese blUtendkologische
Partnerschaft war umgekehrt entscheidend fir die Entfaltung ganzer Insektenordnungen
etwa der nektarivoren Lepidoptera und zahlreicher Taxa der Hymenoptera und Diptera.

Noch wichtiger neben dieser Symbiose fir die Entfaltung der Klasse der Insekten ist ihre
phytophage Erndhrungsweise, die bei den meisten Insektenordungen anzutreffen ist.
Ebenfalls bemerkenswert ist auch der zunachst unerwartete umgekehrte Fall, das
Phanomen der karnivoren Pflanzen, deren terrestrische Vertreter ihren Nahrstoffbedarf
u.a. aus Insektenbeute decken. So bedeutsam und vielféltig diese Beziehungen auch
sein mdgen, sie beruhen alle im Wesentlichen auf zwei einfachen Grundprinzipien, dem
Anbieten von Nahrung in einer Symbiose oder aber der Ausbeutung von Né&hrstoffen der
anderen Seite.

Nur bei einer einzigen Insektengruppe haben sich sehr viel komplexere Wechsel-
wirkungen zwischen Tieren und Pflanzen gebildet, in der Familie der Ameisen. Obwohl
urspringlich réduberisch lebend, sind diese sozialen Hymenopteren in hdchst vielfaltige
Symbiosen zu GeféBpflanzen getreten, die im Folgenden einleitend kurz geschildert und
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charakterisiert werden sollen. Wenn auch nichtsymbiontische Beziehungen zwischen
Ameisen und Pflanzen zu finden sind, etwa bei den blattererntenden Blattschneide-
ameisen, den zahlreichen samensammelnden Ernteameisen und bei einigen bambusbe-
wohnenden Arten, sind doch die Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und Ameisen
zumeist symbiontischer Natur. Sie reichen von wenig spezialisierten Interaktionen bis hin
zu obligaten Symbiosen, bei denen ein Partner nicht ohne den anderen Uberleben kann
(Ubersicht u.a. in BEATTIE 1985, BUCKLEY 1982, HECKROTH 2000, HUXLEY 1986, JANZEN
1974, KAUFMANN 2002, ZizKA 1990). Die Pflanzen sichern die Beziehungen zu den
Ameisen durch das Angebot von Nahrungsquellen und/oder Nistmdglichkeiten, Ameisen
leisten einen Beitrag zur Samenverbreitung (BEATTIE 1985, SERNANDER 1906), durch
Nahrstoffeintrag in Teile der Pflanze, so dass diese von der Pflanze genutzt werden
kénnen oder dem Schutz vor Herbivoren (JANZEN 1967, RISCH et al. 1977, MCKEY 1984,
FIALA 1988). Sehr untergeordnet ist dagegen bei Ameisen die Funktion als Bestauber
(PEAKALL & BEATTIE 1989).

Mehrere der vielféltigen Wechselbeziehungen werden von verschiedenen biologischen
Fachrichtungen unterschiedlich benannt. Unterschieden wird dabei etwa Myrmekochorie,
Myrmekotrophie, Myrmekophylaxis, Myrmekophilie oder Myrmekophytie.

Eindeutig ist der Begriff der Myrmekochorie, die Ausbreitung von Diasporen durch Amei-
sen. Oft sind das sehr unspezifische Interaktionen und hunderte von Ameisenarten
kénnen fir die Verbreitung von Diasporen einer Pflanzenart fungieren, es gibt aber auch
sogenannte ,Keystone seed desperser®. Hier verbreitet im Extremfall nur eine einzige
Ameisenart die Diasporen einer Pflanzenart (siehe z.B. LUBERTAZzI et al. 2010).

Ebenfalls eindeutig wird der Begriff Myrmekotrophie verwendet, worunter man die
Erndhrung einer Pflanze durch Ameisen versteht (siehe z.B. JANZEN 1974, BAZILE et al.
2012).

Der Begriff Myrmekophilie dagegen wird unterschiedlich verwendet. Nichtspezialisten
benutzen ihn als einen Oberbegriff flr positive Interaktionen zwischen Ameisen und einer
Vielzahl von anderen Organismen wie Pflanzen, Arthropoden und Pilzen. Hierunter
werden aber sogar die Beziehungen von Ameisen mit kommensalisch, parasitisch oder
rauberisch lebenden Arthropoden verstanden, die Ameisen zur Aufzucht ihrer Nach-
kommen nutzen und selbst einen groBen Teil ihres Lebens innerhalb einer Ameisen-

kolonie leben, sogenannte Ameisengaste.

Hier wird im Sinne meiner Arbeitsgruppe der Begriff der Myrmekophilie wesentlich enger
gebraucht und beschrankt sich auf Ameisen — Pflanzen Beziehungen. Er wird damit zur
Abgrenzung des Begriffes Myrmekophytie verwendet. Myrmekophile Pflanzen sind
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Pflanzen, die Ameisen anlocken, indem sie Nahrung in Form von Extrafloralen Nektarien
(EFN) und / oder FraBkérper zur Verfugung stellen, aber keinen Wohnraum anbieten.

Der Begriff Myrmekophylaxis bedeutet Schutz durch Ameisen. Beschitzt werden soge-
nannte myrmekophile und myrmekophytische Pflanzen.

Ein Myrmekophyt ist eine Pflanze, die in einer symbiontischen Interaktion mit Ameisen
lebt. Diese Pflanzen bieten Nestraum durch spezielle Strukturen und versorgen die
Ameisen haufig direkt mit Nahrung in Form von extrafloralem Nektar und / oder FraB3-
kérpern oder indirekt durch symbiontische Beziehungen zu trophobiontischen Pflanzen-
lausen. Als Gegenleistung erhalten die Pflanzen von den Ameisen Hilfe vor allem bei der
Verteidigung gegen Herbivoren, gegen Pflanzenkonkurrenz oder durch S&uberung der
Assimilatflachen, bei epiphytischen Pflanzen zuséatzlich durch das Sammeln von Dinger,
aber auch durch Samenverbreitung.

Wesentlich ist hier die Unterscheidung in obligate und fakultative Beziehungen. In ob-
ligaten Myrmekophytien kénnen die Partner dieser Symbiosen alleine nicht lberleben,
sie sind aufeinander angewiesen und voneinander abhangig. Die Pflanze bietet Wohn-
raum in Form von Domatien sowie die komplette Nahrung sehr haufig Gber den Umweg
von Trophobionten an, die Partnerameisen sind haufig voéllig abhangig von der Pflanze
und kdnnen ohne diese nicht Uberleben. Solche Ameisenarten werden im natirlichen
Lebensraum oft nur auf einer Pflanzenart gefunden. Bei fakultativen Myrmekophytien ist
das Uberleben der beiden Parteien (Pflanze und Ameisen) nicht véllig abhéngig von der
Interaktion. Beide Organismen kénnen auch ohne die andere Art Uberleben. Fakultative
Myrmekophyten weisen Domatien auf und bieten teilweise zusétzlich den Ameisen
Nahrung an.

15



1.2.1 Komplexitatsgrad von Ameisen-Pflanzen Beziehungen

Der Komplexitatsgrad von Ameisen-Pflanzen Beziehungen ist sehr unterschiedlich. Er
reicht von Zweipartnersystemen im Falle vieler unspezifischer Myrmekophyten zu drei-
oder sogar Vierpartnersystemen bei obligaten Myrmekophytieassoziationen, in denen
Trophobionten neben Pflanzen und Ameisen den dritten Partnertyp darstellen, in
neuester Zeit wurden sogar Pilze noch ungeklarter Funktion als ein weitere Partnertyp
identifiziert (VOGLMAYR et al. 2011).

Als noch komplizierter haben sich erstaunlicherweise Ameisengartensymbiosen er-
wiesen, wie neue Untersuchungen unserer Arbeitsgruppe zeigen (KAUFMANN et al. 2001,
KAUFMANN & MASCHWITZ 2006). Dabei handelt es sich um sogenannte Ameisengarten,
Assoziationen verschiedener Ameisen mit nestfestigenden epiphytischen Blitenpflanzen
und Pilzen, mit trophobiontischen Schildlausen und dem Tragerbaum, dem Phorophyten.

Bei diesen Assoziationen ist der Spezifitatsgrad unterschiedlich, sie kénnen jedoch nur
existieren, wenn alle Partner vorhanden sind. Hier kommen so erstaunliche Phanomene
wie das Dingen und Bewéassern des Gartens, dessen Bepflanzung und dessen

Pflanzenschnitt vor.

Bei diesen Vielpartnerassoziationen spielen also eine Kombination der Phanome Myrme-
kochorie, Myrmekotrophie, Myrmekophylaxis, Myrmekophilie und Myrmekophytie eine
Rolle.

1.2.2 Unerwartete Komplexitat von Ameisen-Pflanzen Beziehungen bei
der Gattung Nepenthes

Die Pflanzen der Karnivorengattung Nepenthes sind reichlich mit Nektarien ausgestattet.
In der Uberwiegenden Zahl der Félle dienen Nektarien bei Pflanzen zur Anlockung von
Ameisen, die diese Futterquelle gegen Phytophagen schltzen, ein typischer Fall von
Myrmekophilie. Bei Nepenthes ist nach allgemeiner Ansicht die Funktion der Nektarien
jedoch eine véllig andere (siehe z.B. BOHN & FEDERLE 2004), sie dienen dazu, Ameisen

in die Kannen zu locken und als Beute zu nutzen.

Aber auch bei Nepenthes lauft, wie sich zeigen wird, nicht nur der einseitige pflanzliche
Karnivorieprozess ab, sondern auch eine parallel laufende symbiontische Beziehung zu
den Ameisen (siehe Kapitel 3). Mehr noch, im Falle von der Assoziation der in Borneo
beheimateten Kannenpflanze N. bicalcarata mit der Rossameisenart Camponotus schmi-
tzi liegt sogar eine Verschrankung des Myrmekophytiephdnomens mit dem der pflanz-

lichen Karnivorie vor, also ein unerwartet hoher Grad an Komplexitat.
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1.3 Fleischfressende Pflanzen

Um das karnivore und myrmekophytische Phanomen innerhalb der Gattung Nepenthes
einordnen zu kénnen, wird hier vorab ein kurzer Uberblick (iber die Karnivorie bei Pflan-

zen gegeben.

Die Mehrzahl aller grinen Pflanzen weltweit beziehen ihre Kohlenhydrate aus der
Fotosynthese, alle notwendigen mineralischen Nahrstoffe werden von dem Substrat, in
dem sie wachsen, aufgenommen. Fleischfressende Pflanzen sind Pflanzen, die durch
Gleit- oder Klebfallen, seltener durch bewegliche Fangeinrichungen umgewandelter Blat-
ter, kleine Tiere fangen und verdauen. Schon BUFFON pragte im 18. Jahrhundert in der
Zoologie den Begriff "insectivore" flr Insekten fressend. In der Botanik wurde der Begriff
spatestens durch das Buch von CHARLES DARWIN (1875) ’Insectivorous plants’ bekannt.
Der Begriff ,Insektivore” ist irreflhrend, da ja nicht nur Insekten Beute dieser Pflanzen
werden, daher ist der Begriff ,karnivor” oder ,fleischfressend” vorzuziehen.

Fleischfressende Pflanzen findet man bei den héheren Pflanzen, aber sogar Uber ein-
hundert Pilzarten sind als karnivor bekannt. Fangtechniken karnivorer Pilze sind ent-
weder Schlingfallen, mit denen Fadenwirmer gefangen werden oder Klebfallen. Auch
zwei Gattungen karnivorer Moose sind bekannt, die Wimperntierchen verdauende Art
Colura zoophaga und die Gattung Pleurozia, epiphytische Lebermoose tropischer Berg-
regenwalder, mit den fir Moose extrem komplex gebauten Blatichen, die reusen- bzw.
trichterartig nach innen gewdlbte sack- oder muschelférmige Unterlappen besitzen.
Hoéhere Pflanzen, wie z.B. die Kannenpflanzen der Gattungen Heliamphora, Sarracenia,
Cephalotus oder Nepenthes, Sonnentaugewachse (Drosera), die Venus-Fliegenfalle
(Dionea) oder die reusentragende Gattung Genlisea bzw. der Wasserschlauch Utri-
cularia fangen aktiv oder passiv kleinere Tiere, an Land meist Insekten, im Wasser
Infusorien bzw. vielzellige Wasserbewohner und gelangen so an Nahrstoffe, die sonst in
ihrem Lebensraum nur in unzureichendem MaBe vorhanden sind (Uberblick z.B. in
JUNIPER et al. 1989, PIETROPAOLO & PIETROPAOLO 1986, Kurzlbersicht in CAROW &
FURST 1990, SITTE et al. 2002, BARTHLOTT et al. 2004).

Man kann karnivore Pflanzen auf allen Kontinenten auBer der Antarktis finden, die
landlebenden Formen kommen besonders artenreich in Mooren in den gemaBigten
Zonen oder im Hochgebirge vor, wahrend im tropischen Regenwald eine geringere Zahl
an Arten zu finden sind. Diese Pflanzen leben meist in n&hrstoffarmen Regionen wie
Hangquellensimpfen, von Wasser umspulten Felsen, Hochmooren, periodisch nassen
Sandflachen, auf nahrstoffarmen Béden tropischer Regenwaélder oder als Aufsitzer-
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pflanzen (Epiphyten) in der Kronenregion der Bdume (siehe CAROW & FURST 1990). Zur
Anlockung und zum Fang der Beute werden verschiedene Bildungen verwendet. Farben,
Difte sowie EFN locken die tierischen Besucher an, Klebfallen, Gleitfallen und sich
schlieBende Blatter fangen sie ein und verdauen sie anschlieBend. Mehrere Gattungen
werden als ,prakarnivor” bezeichnet, d.h. dass sie nicht alle Eigenschaften der Karnivorie

besitzen, wie sie unten aufgefihrt sind.

Insgesamt finden sich weltweit ca. 600 fleischfressende héhere Pflanzenarten, die aus
19 verschiedenen Gattungen stammen. Diese werden den Ordnungen der Caryophyl-
lales, Lamiales, Ericales, Asterales, Oxalidales, sowie der monokotylen Poales zuge-
rechnet. In der Ordnung Caryophyllales findet sich mit 6 Gattungen die umfangreichste
Gruppe der Karnivoren mit den jeweils aus einer Gattung bestehenden Familien der
Drosophyllaceae (Gattung Drosophyllum), Dioncophyllaceae (Gattung Triphyophyllum)
sowie der Nepenthaceae (Gattung Nepenthes). Zudem gehéren in die Ordnung die
Familie der Droseraceae mit den Gattungen Drosera, Dionaea, Genlisea und
Aldrovanda. Eine weitere Ordnung, der eine groBe Zahl von Karnivoren zugeteilt wird,
sind die Lamiales. Hierhin gehdért die Familie Lentibulariaceae mit den Gattungen
Pinguicula, Genlisea und Utricularia, sowie die Familie Byblidaceae mit der einzigen
bekannten karnivoren Gattung Byblis und die erst kirzlich als karnivor erkannte Gattung
Philcoxia aus der Familie der Plantaginaceae (PEREIRA et al. 2012). Die Ericales
beherbergen 3 karnivore und eine prakarnivore Gattung aus zwei Familien. Die
gattungsreichere Familie der Sarraceniaceae mit den drei Gattungen Sarracenia,
Darlingtonia und der prakarnivoren Gattung Heliamphora und die Roridulaceae mit der
einzigen prakarnivoren Gattung Roridula.

In den Ordnungen Asterales und Oxalidales ist jeweils nur eine karnivore Pflanzen-
gattung bekannt, bei den Asterales die Gattung Stylium aus der Familie der Stylidiaceae,
bei den Oxalidales die Gattung Cephalotus aus der Familie Cephalotaceae.

Die Familie der Poacea aus der monokotylen Ordnung der Poales besitzt eine karnivore
Pflanzenart, die Bromelie Broccinia reducta. Andere Vertreter der Gattung Broccinia
gelten als prékarnivor. Eine weitere prakarnivore Gattung der Familie ist Catopsis.

Bei Karnivoren handelt es sich ausnahmslos um hoch spezialisierte Pflanzen. Als Be-
wohner nahrstoffarmer Gebiete gibt ihnen der Fang kleiner Tiere einen Konkurrenzvorteil
gegenilber nicht karnivoren Pflanzen, da sie sich zuséatzliche Nahrstoffe wie Stickstoff,
Phosphor Schwefel und Metallionen aneignen kdnnen. Die Eigenschaften fleischfressen-
der Pflanzen definiert JUNIPER et al. (1989) folgendermafBen: Sie locken selbststéndig
Beutetiere an, sind in der Lage, diese festzuhalten, sie zu t6ten, sie zu verdauen und die
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fir sie verwertbaren Bestandteile fir ihren eigenen Stoffwechsel aufzunehmen. Die
fleischfressende Pflanze soll auBerdem nachweisbare Einrichtungen und Eigenschaften
zum Fang von Kleinlebewesen aufweisen, wobei die Beute durch Duft oder Farbe zu-
satzlich angelockt werden kann, was aber nicht immer der Fall sein muss (z.B. Genlisea,
Pinguicula). Die Zersetzung der Beute geschieht in der Regel durch eigene Verdau-
ungsenzyme aber auch durch Eiwei3 zersetzenden Bakterien, (z.B. bei Heliamphora),
siehe auch der Spezialfall Roridula, deren klebrige Blatter Insekten fangen, die von auf
der Pflanze lebenden Wanzen und Spinnen gefressen werden. Roridula absorbiert
Ausscheidungen dieser rduberischen Arthropoden.

Es werden bei karnivoren Pflanzen flinf verschiedene Fallentypen unterschieden. Dies
sind Klebefallen, Klappfallen, Saugfallen, Fallgrubenfallen und Reusenfallen. Diese
unterteilen sich durch die Fahigkeit der Bewegung in aktive und passive Fallen. Zu den
aktiven Fallen gehéren die Klappfallen, die meisten Klebefallen und die Saugfallen,
wahrend es sich bei Fallgrubenfallen, einigen Klebefallen und bei Reusenfallen um
passive Fallen handelt. Sdmtliche bisher entdeckte Fallen karnivorer Pflanzen leiten sich
von Blattern ab.

1.3.1 Klebefallen

Klebefallen besitzen Drisenhaare auf der Blattoberflache, die ein klebriges Sekret
sezernieren. Arthropoden, in aller Regel Insekten, werden durch die Sekrete angelockt
und kleben an den Tropfen fest. Im anschlieBenden Kampf, sich loszureiBen, benetzen
sich die Opfer zusétzlich mit weiterem Sekret, bis sie ganz damit verklebt sind. Die
Mehrheit der Arten schiittet in das Sekret Enzyme aus und nimmt anschlieBend die
verwertbaren Stoffe auf.

Selten wird die Beute von rauberischen Kommensalen aufgeschlossen, deren Ausschei-
dungen von der Pflanze resorbiert werden (z.B. Wanzen bei Roridula). Klebefallen sind
bei vielen karnivoren Pflanzengenera vertreten wie der Gattung Sonnentau (Drosera,
Droseraceae), Fettkraut (Pinguicula, Lentibulariaceae), der Regenbogenpflanzen (Byblis,
Byblidaceae), der Wanzenpflanzen (Roridula, Roridulaceae), dem Taublatt (Droso-
phyllum, Drosophyllaceae) und dem Hakenblatt (Triphyophyllum, Dioncophyllaceae).
Erst kirzlich wurde eine weitere fleischfressende Pflanze mit Klebefallen entdeckt, die
ihren Beutefang im Boden verrichtet (PEREIRA et al. 2012). Bei Philcoxia minensis
handelt es sich um einen Vertreter der Plantaginaceae, die an unterirdischen klebenden
Blattern Nematoden fangt und verdaut.
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1.3.2 Klappfallen

Bei Klappfallen handelt es sich um umgewandelte Blatter, die durch eine schnelle
SchlieBbewegung zweier Blatthalften Beute fangen. Ausgelést wird die Bewegungs-
reaktion durch sogenannte Fihlhaare an den Blattinnenseiten. Diese Haare I6sen den
SchlieBmechanismus aus, wenn sie 2x hintereinander bewegt werden. Nach dem Fan-
gen des Beutetieres schlie3t die Falle mit den Geweben der beiden Blatthélften so dicht,
dass ein Verdauungssekret sezerniert werden kann und das Tier verdaut wird. Nur bei
zwei Arten aus zwei Gattungen ist dieser Fallentyp entwickelt: bei der Venus Fliegenfalle
(Dionaea muscipula) sowie der Wasserfalle (Aldrovanda vesiculosa). Beide werden in
die Familie der Droseraceae aus der Ordnung der Caryophyllales eingeordnet.

1.3.3 Saugfallen

Dies ist ein Fallentyp, der nur im Wasser oder in wasserhaltiger Erde funktioniert, da sein
Funktionsprinzip auf hydrostatischem Unterdruck aufbaut, der schlagartig ausgeglichen
wird. Dabei wird die Beute in die Falle gesaugt. Dieser Fallentypus ist nur beim Wasser-
schlauch (Utricularia) vertreten, der mit derzeit rund 220 bekannten Arten die arten-
reichste Gattung der karnivoren Pflanzen darstellt. Die Gattung gehért in die Famile der
Lentibulariaceae aus der Ordnung der Lamiales.

1.3.4 Fallgrubenfallen

Die aus Blattern gebildeten Fallen stellen einen Hohlraum dar, aus dem das Opfer nach
dem Hereinfallen nicht mehr entkommen kann, ertrinkt und verdaut wird. Vertreter dieser
Fallentypen sind die Gattungen Cephalotus (Cephalotaceae), die zu den Sarraceniaceae
zahlenden Gattungen Sarracenia, Darlingtonia und die prakarnivore Heliamphora sowie
die Gattung Nepenthes (Nepenthaceae).

1.3.5 Reusenfallen

Reusenfallen sind sehr kompliziert konstruiert und kommen in der Gattung Genlisea aus
der Familie der Lentibulariaceae, bei den Sarraceniaceae bei der einen Art Sarracenia
psittacina sowie bei den beiden auBerhalb der GeféaBpflanzen stehenden Moosgattungen
Colura und Pleurozia vor. Die Fallen sind so ausgebildet, dass die Opfer nur in eine
Richtung der Reuse weitergehen kdnnen, bis sie in einem Bereich der Falle ange-
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kommen sind, wo die Verdauung erfolgt. Als Opfer kommen u.a. Protozoen (bei
Genlisea) in Frage (siehe BARTHLOTT et al 2004).

1.4 Die Familie Nepenthaceae

Nach den neusten Untersuchungen werden die mit Fallgruben ausgestatteten karnivoren
Familien der Nepenthaceae, Dioncophyllaceae (Hakenblattgewachse) und Droseraceae
(Sonnentaugewachse) in die Ordnung der Caryopyllales (Nelkenartige) gestellt, wahrend
die Sarraceniaceae den Ericales zugeordnet (STEVENS 2001) werden.

Bei der karnivoren Familie der Nepenthaceae handelt es sich um eine monotypische
Familie. Die einzige Gattung der Familie ist Nepenthes. Diese wurde 1658 von dem
damaligen Gouverneur Madagaskars, Etienne de Flacourt, unter dem Namen
~Amramitico“ beschrieben. Carl von Linné pragte spater, 1753, den heutigen Namen
Nepenthes. Der Begriff Nepenthes kommt aus dem Griechischen (ne = nicht, penthos =
Kummer, Leid) und bedeutet ,gegen Kummer, Kummer lindernd" und wurde bei HOMER
(8. Jahrhundert v. Chr.) in seiner Odyssee verwendet.

Die Zahl der beschrieben Arten steigt weiterhin an, da jahrlich neue Arten (insbesondere
in Sumatra und auf den Philippinen) entdeckt werden. Wahrend MACFARLANE (1908) 58
Arten in seiner ersten Monographie der Gattung beschrieb, DANSER (1928) dann 65
Arten, sind bei JEBB & CHEEK (1997) insgesamt 82 Arten aufgeflihrt (siehe Tab. 1). Die
CITES-Auflistung von VON ARX et al. (2001) enthalt mittlerweile 98 Arten.
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Tab. 1.  Zahl der Nepenthes Arten in den Hauptverbreitungsgebieten, Daten aus JEBB & CHEEK 1997. Die
Zahl der Arten hat sich bis heute durch zahlreiche Neubeschreibungen erhéht.

Regionen Zahl der Nepenthes Arten
Borneo 31
Sumatra 27
Philippinen 21
Malayische Halbinsel 11
Moluccen und Sulawesi 10

In Tabelle 1 sind die Artenzahlen der Hauptverbreitungsgebiete zum Zeitpunkt der

letzten Revision im Jahre 1997 aufgefihrt.

Nepenthes ist in der 6stlichen Paldotropis (auBer Afrika) verbreitet, begrenzt durch die
Seychellen, der Indomalayischen Region, im Norden durch Stid China, im Westen durch
Madagaskar und Ceylon, im Osten durch Neu Guinea und Neukaledonien sowie im
Suden durch das tropische Australien. Das Hauptverbreitungsgebiet ist der Malayische
Archipel und dort als Diversitatszentrum Borneo, insbesondere der Mount Kinabalu mit
28 Arten. Im Westen treten mehrere von diesem Hauptverbreitungsgebiet isolierte Arten
auf, die von SCHMID-HOLLINGER (1979) als die westlichen Nepenthes-Arten zusam-
mengefasst wurden. Die Art mit der weitesten Verbreitung ist Nepenthes mirabilis. Sie
kommt im Siden als einzige Art der Gattung in Queensland, Australien vor, im Norden
auch in Stdchina, z.B. Hong Kong. Sie wachst an nahrstoffarmen Standorten (z.B. san-
dige Stellen, Felsen, Simpfe) als bodenstandige Rosette oder ist dort als kletternde
Sprossachse mit 20 m Héhe und mehr zu finden. Nur wenige Arten (z.B. N. rein-

wardtiana) leben auch epiphytisch.

Grob kann man die Pflanzen in zwei Gruppen unterteilen: Tieflandarten, die unter
1000 m Uber Meereshdhe wachsen sowie Hochlandarten, die zwischen 1000 m und
2000 m vorkommen. Oberhalb dieser Hohe kommen kaum noch Arten vor. Alle Arten der

Gattung sind international geschitzt.

Die Gattung Nepenthes ist die artenreichste karnivore Gattung mit Fallgruben zum
Beutefang. Fossilfunde weisen darauf hin, dass diese Gattung bereits seit 20 Millionen
Jahren existiert, méglicherweise sogar doppelt so alt ist.
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141 Bau und Wuchs

Kannenpflanzen der Gattung Nepenthes sind ausnahmslos fleischfressend, sie fangen
ihre Beute in den namensgebenden Kannen, bei denen es sich um abgewandelte Blatter
handelt. Alle bislang untersuchten Arten besitzen EFN an allen oberirdischen Pflanzen-

teilen, die allgemein als Organe zum Anlocken von Ameisen angesehen werden.

Pflanzen der Gattung Nepenthes sind zweihdusige ausdauernde, je nach Art sehr ver-
schieden schnell wachsende Pflanzen. Mannliche und weibliche Pflanzen unterscheiden

sich bis auf die Infloreszenzen nicht voneinander.

Die Blatter der Gattung Nepenthes sind zu Fangorganen modifiziert. Sie lassen sich in
drei Abschnitte unterteilen: Blattgrund (leaf base), dessen Aufgabe die eigentliche
Photosyntheseleistung ist, er bildet den Hauptteil der Blattflache und damit des Assimila-
tionsapparates, der Kannenstil (tendril), der dem Blattstiel anatomisch entspricht und bei
den Luftkannen rankenférmig ausbildet ist (hiermit klettert die Liane) sowie die Kanne
(pitcher). Dieser Teil des Blattes, die eigentliche Blattspreite, ist zu einem kannen-
férmigen Fangapparat umgebildet und kann je nach Art unterschiedlich grof3, unter-
schiedlich geformt und gefarbt sein. Die Farbe der Kannen weicht oft auch innerhalb
einer Art stark voneinander ab. Die Kanne besitzt einen je nach Art sehr unterschiedlich
groBen und ausgeformten Rand, das Peristom (peristome), woran sich ein Deckel (lid),
der zumeist bei der geéffneten Kanne Uber dem Kannenlumen ausgerichtet ist und eine

Spitze (tip), die als eigentliche Blattspitze angesehen wird anschlie3t (siehe Abb. 1).

Bei den Kannen handelt es sich um passive Gleitfallen, die ihre Beute durch Nektar-
produktion, Kannenfarbung und teilweise Duft anlocken. Die Innenwande der Kannen
sind bei den meisten Arten (von den untersuchten Arten N. albomarginata, N. gracilis, N.
rafflesiana und N. mirabilis) in eine Gleit- und Verdauungszone unterteilt, wobei eine
Wachsbereifung in der Gleitzone vorhanden ist. Von den untersuchten Arten ist diese
Zone bei N. albomarginata, N. gracilis und N. mirabilis voll ausgebildet, bei N. rafflesiana
reduziert und bei N. bicalcarata und N. ampullaria fehlt diese (siehe BAUER et al. 2011,
auch BAUER et al. 2009). Der Bereich des Deckels und des Peristoms wird auBerdem als
die Anlockungszone bezeichnet. Beide Kannenteile sind mit zahlreichen EFN besetzt.
Das Peristom ist von einer gerippten Oberflache bedeckt und krimmt sich in Richtung
des Kanneninneren, in dem es in einer Reihe von meist kleineren Zahnen auslauft,
zwischen denen sich EFN befinden. Oft ist die Anlockungszone farblich von den anderen
Kannenbereichen unterschieden (siehe auch JUNIPER et al. 1989 und BARTHLOTT et al.
2004).
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Abb. 1. Blattabschnitte bei einem Blatt mit Luftkanne von N. bicalcarata (pitcher bud = Kannenknospe
des jlingsten Blattes, leaf attachment = Teil der Blattbasis, die direkt an die Sprossachse
angrenzt, leaf base = Blattbasis, tendril = Blattstiel, bei Nepenthes ist dies der Abschnitt, an dem
das Fangorgan, die Kanne hangt, pitcher wall = Kannenwand, lid = Deckel, tip = Spitze,
peristome = Kannenrand). Abbildung aus: MERBACH et al 2007.

Die Gleitzone grenzt an der Innenseite der Kannenwand direkt an das Peristom und
verlauft bis oberhalb des Fllssigkeitsspiegels. Sie ist mit zwei unterschiedlichen Wachs-
schichten bedeckt, wobei die obere Schicht nur lose auf der unteren aufliegt. Bei dem
Versuch, sich auf der Oberflache der Gleitzone fortzubewegen, I6st ein Insekt die
Kristalle der oberen Schicht, verklebt damit die Pratarsen und Tarsen und es féllt in die
Kannenflissigkeit. Auch die darunter liegende Wachsschicht ist rutschig, so dass die
Gleitzone auch funktioniert, wenn die obere Schicht durch den Belauf bereits zerstért
wurde (JUNIPER et al. 1989, GORB et al. 2005).

Unterhalb des FlUssigkeitspegels befindet sich die Verdauungszone, die zahlreiche ein-
gesenkte Verdauungsdrisen besitzt, welche Enzyme (Esterasen, Phosphatasen, Prote-
asen, Aminopeptidasen, Peroxidasen und Ribonucleasen) in die Kannenflissigkeit
sezernieren (JUNIPER et al. 1989, BARTHLOTT et al. 2004). Die Kannenflissigkeit ent-
halt auBerdem Substanzen, die die Oberflachenspannung verringern, so dass Tiere nach
dem Hereinfallen schnell ertrinken.

Nepenthes bildet einen Blattdimorphismus aus, der mit der Wuchsform der Pflanze
korrespondiert. Erst bleibt die SproBachse mit kurzen Blattinternodien kurz. Der Wuchs
wirkt rosettenartig, da die Blatter dicht beieinander kreisférmig um die SproBachse ange-
ordnet sind. Diese Blatter bilden Kannen, die meist recht breit und bauchig sind und auf
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der dem Kannenstiel gegenlber liegenden Seite zwei Fligelleisten besitzen. Der
Kannenstiel ist bei diesen Blattern gerade und bildet keine Ranken aus. Diese
Blattformen nennt man Bodenkannen (lower pitchers). Wenn der Spross der Pflanze in
ein Streckenwachstum geht, so andern sich die Blattformen. Die Kannen sind meist
schlanker, Fligelleisten fehlen und der Kannenstiel rankt. Diese Blattformen werden als
Luftkannen (upper pitcher) bezeichnet. Es gibt Arten, bei denen in der Regel nur eine
Kannenform ausbildet ist. Von den untersuchten Arten findet man bei N. ampullaria
zumeist nur Bodenkannen, Luftkannen entwickeln sich nur in Ausnahmeféllen und dann
rudimentar. Dort besteht allerdings auch ein Blattdimorphismus, bei den Blattern an den
Langtrieben wird die Kannenknospe nicht zur Kanne ausgebildet, der Kannenstiel
allerdings rankt auch bei diesen Blattern.

Die Sprossachsen kénnen rund sowie drei- bzw. vierkantig geformt sein. Damit klettert
Nepenthes an Baumen hoch, wobei sie je nach Art bis zu 20 m Lange erreichen kann
(z.B. N. bicalcarata). Fallt nun solch ein Baum um, so bedeutet das nicht unbedingt den
Tod der Kannenpflanze. Aus der nun auf dem Boden liegenden Sprossachse kdénnen
neue Seitentriebe abzweigen, die erst rosettenférmig am Boden wachsen und dann nach
einer gewissen Zeit anfangen wieder zu ranken und erneut empor zu klettern (siehe auch
Kapitel 4.2.1.1).

1.4.2 Nektarien bei Nepenthes

Nektarien sind Strukturen, die zuckerhaltige Sekrete sezernieren, die in geringeren
Mengen auch Proteine, Aminosaduren sowie Vitamine enthalten. Sie kdnnen an allen
oberirdischen Teilen der Pflanze auftreten (sieche DAUMANN 1931, ZIMMERMANN 1932).
Nektarien werden nach ihrer Lage und nach ihrer Funktion in Gruppen definiert: Florale
Nektarien (FN) sind auf den Bliten zu finden, haufig insbesondere an den Tepalen,
wahrend extraflorale Nektarien (EFN) auf allen anderen oberirdischen Pflanzenteilen
vorkommen kénnen. Eine Unterteilung der Nektarien in Hinsicht auf deren Funktionen
erfolgt durch die Begriffe Nuptiale Nektarien (NN) und Extranuptiale Nektarien (ENN).
Nuptiale Nektarien sind solche, die eine Rolle in der Bestdubung spielen, ungeachtet
dessen, an welcher Stelle sie auf der Pflanze lokalisiert sind, wahrend die Funktionen
Extranuptialer Nektarien nicht in einer Beziehung zur Bestaubung stehen. Nuptiale Nek-
tarien kénnen floral oder extrafloral sein. Nektarien treten in sehr vielen verschiedenen
Pflanzenarten auf und sind im letzten Jahrhundert bis heute intensiv untersucht worden
(Uberblick (iber den Stand der Forschung zur Diversitat, Okologie und Evolution von EFN
bei Ameisenpflanzen bietet MARAZzI et al. 2013, zur Forschung der EFN bei Nepenthes
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siehe BAUER et al. 2008, DAUMANN 1931, LLOYD 1942, MERBACH et al. 1999, 2001und
ZIMMERMANN 1932.

Nektarien treten soweit untersucht in allen Arten der Gattung Nepenthes auf. Sie sind auf
der Pflanze sowohl innerhalb der Blitenstande als auch normalerweise auf allen Teilen
der Blatter sowie auf den Sprossachsen verteilt. Neben den FN an den adaxialen Teilen
der Tepalen findet man EFN an den abaxialen Seiten der Tepalen sowie an den Inflo-
reszenzachsen (siehe Abb. 21). Prinzipiell kann man bei Nepenthes drei verschiedene
Nektarientypen unterscheiden (die Begriffe wurden von ZIMMERMANN 1932 und DAUMANN
1931 eingeflhrt): ,kugelig hohle Nektarien®, ,scheibenartige Nektarien* und ,schlauch-
formige Peristomnektarien®. Sie unterscheiden sich in ihrer GréBe und Form des
Sekretionsgewebes sowie in der gesamten Struktur des Nektariums (MACFARLANE 1908,
DAUMANN 1931, ZIMMERMANN 1932, LLOYD 1942, MERBACH et al. 1999, 2001). Sehr
kleine ,scheibenartige Nektarien* befinden sich an der Unterseite der Kannendeckel und
der adaxialen Seite der Tepalen. Die ,schlauchférmigen Nektarien“ sind nur im Pe-
ristombereich zu finden, wahrend die ,kugelig hohlen Nektarien“ an allen anderen
Pflanzenteilen oberhalb des Bodens vorkommen. Diese EFN haben, soweit es bekannt
ist, alle extranuptiale Funktionen. Allerdings wird die Funktion der EFN bei Nepenthes bis
heute diskutiert. Mit der Produktion von EFN und Nektarsekreten hat die Pflanze offen-
sichtlich metabolische (den Stoffwechsel betreffende) Kosten. In mehreren Studien
wurde daher der Frage nachgegangen, welche Vorteile der Besitz Extrafloraler Nektarien
fir Pflanzen bringt. In der Gattung Nepenthes ist die derzeit noch am weitesten
akzeptierte Hypothese, dass die einzige Funktion der Nektarien in der Anlockung po-
tenzieller Opfer besteht (z.B. KURATA 1976, PHILLIPPS & LAMB 1996, PHILLIPPS, LAMB &
LEE 2008, BOHN & FEDERLE 2004, BAUER & FEDERLE 2009, BAUER et al. 2011). Dies
wirde bedeuten, dass Karnivorie eine einseitige R&uber-Beute-Beziehung darstellt.
Allerdings formulierte Tan bereits 1997 eine breitere Hypothese bezliglich Karnivorie bei
Nepenthes:

*If traps were 100% efficient then pitchers would capture very few ants because the first
ants to arrive are the scouts which will lead more ants to the source of food, in this case,
nectar. The occasional ant that falls in is only one of many that continually visit the same
pitcher.” (aus TAN 1997).
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Mehrere Untersuchungen wurden zur Peristomanatomie von Nepenthes durchgefihrt
(z.B. MACFARLANE 1908, LLOYD 1942), aber detaillierte Studien der Struktur und Funktion
der auffélligen Peristomzahne von Nepenthes bicalcarata fehlten bislang. Diese Nek-
tarien und ihre Funktion bei verschiedenen Nepenthes Arten sind ein Schllssel fir die
Erforschung der komplexen Beziehungen zwischen Pflanze und Insekten. Als Teilunter-
suchung wurden daher vergleichend morphologische und anatomische Untersuchungen

an den EFN der Gattung durchgefihrt.
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1.5 Fragestellungen und Ziele der gesamten Arbeit

Das Promotionsvorhaben hat die Beziehungen zwischen verschiedenen Vertretern der
slidostasiatischen Kannenpflanzen mit Ameisen zum Inhalt. Ein Hauptaugenmerk liegt
dabei auf der Funktion der EFN.

Diese wurden anatomisch, morphologisch und in Bezugnahme auf ihre Nektarsekretion
untersucht. Zudem erfolgten Beobachtungen der Nektarienbesucher im Freiland. Diese
Forschungen lieBen Schliisse auf die Funktion der Nektarien zur Beuteanlockung oder
dem Schutz der Pflanze zu.

Ein weiterer Schwerpunkt der Arbeit lag in der Frage nach dem Herbivorieschutz der
Pflanzen durch Ameisen.

Es ergeben sich eine ganze Reihe von Fragen, welche Funktionen EFN in dem
engverwobenen Zusammenspiel von Kannenpflanzen und Ameisen haben. Wie konnte
sich in einer Pflanzengruppe zum einen das Extrem eines Rauber-Beute Verhaltnisses
als auch das eines hochspezialisierten Myrmekophytiesystems bilden?

Aus der Antwort auf die Frage, welche Vorteile die Partner aus dem Zusammenleben
ziehen und ob es sich tatsachlich um solche Extreme handelt, kdnnten sich Ruck-
schlisse auf die Evolutionswege der Beziehungen zwischen Nepenthes und Ameisen
ergeben.

In der vorliegenden Arbeit wurde die Lage, Struktur und Bedeutung Extrafloraler
Nektarien bei Nepenthes in Bezug auf die Bedeutung zur Anlockung von Ameisen
untersucht. Weiterhin wurde auf die Frage eingegangen, welche Bedeutung der Ameisen
fir Nepenthes haben, ob diese alleine als Beute dienen oder ob auch ein Schutz der
Pflanze durch die Ameisen gegen Herbivoren erfolgt.

Schwerpunkt der Arbeit lag auf Nepenthes bicalcarata und ihrer Interaktion mit der
Ameisenart Camponotus schmitzi. Dabei mussten konsequenterweise auch die Be-
ziehungen dieser Pflanze zu anderen, opportunistischen Arten mit in die Untersuchung

einbezogen werden.

Im Rahmen der Arbeiten wurde bei Nepenthes albomarginata ein auBergewdhnlicher
Beutefangmechanismus entdeckt, der anschlieBend ebenfalls untersucht wurde (siehe
Kapitel 6).
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2 Material und Methoden

2.1 Auswahl und Fundorte der Proben

Fir die hier vorliegende Arbeit wurden sechs verschiedene Arten der Gattung Nepenthes
sowie unterschiedliche Arthropodenarten untersucht. Im Folgenden werden diese auf-
gefluhrt, die verwendeten Fundorte aufgelistet und die Arten beschrieben (siehe Tab. 2).

2.2 Beschreibungen der ausgewahlten Taxa

Hier folgen Beschreibungen der untersuchten Nepenthes Arten sowie der Ameisenart

Camponotus schmitzi.

2.21 Beschreibungen der Kannenpflanzenarten

Fir diese Arbeit wurden insgesamt sechs Kannenpflanzenarten untersucht. Die
Informationen dazu erfolgten aus den Erstverdffentlichungen, den Beschreibungen bei
CLARKE (1997) sowie eigenen Beobachtungen.

Jede Art wird nach dem gleichen Muster vorgestellt:

e Artname und Erstautor
e Abbildungen

e Verbreitungsgebiet

e Typische Lebensraume

e Nutzung dieser Art im Rahmen dieser Doktorarbeit

29



Tab. 2.

Fundorte der untersuchten Proben

Sabah, Hoch-
Palmengarten
. land (Mount
Brunei Da- |Sabah, der Stadt
Proben Kinabalu und
russalam Tiefland Frankfurt am
Crocker Range .
Main

Nationalpark)
Nepenthes Arten
N. albomarginata T. X
LoBB ex LINDL
N. ampullaria JACK X X
N. bicalcarata HOOK. f. X X X
N. gracilis KORTH X X X X
N. mirabilis (LOUR.)
DRUCE var. echino- X
stoma (HOOK. f.) ADAM
& WiLcock

S X (Saatgut aus
N. mirabilis (LOUR.)
X Sabah,
DRUCE
Malaysia)

N. rafflesiana JACK X X X
Arthropoden
Camponotus schmitzi
SCHUITEMAKER & X X
STARKE 1933
Arthropoden-
Beuteproben aus X X X

Nepenthes
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2.2.1.1  Nepenithes albomarginaraT. LOBB ex LINDL

Abb. 2. Links: Ausschnitt aus einer Rosettenpflanze mit mehreren Bodenkannen von N. albomarginata.

Abb. 3. Rechts: Luftkanne von N. albomarginata.

Artname
Verbreitungsgebiet
Typische Lebensraume

Nutzung dieser Art im
Rahmen dieser
Doktorarbeit

Nepenthes albomarginata T. LOBB ex LINDL.

Borneo, Sumatra, Malayische Halbinsel

Heidewalder, Gipfelvegetation niedrigerer Berge, offene
Vegetation auf Torf oder Kalkstein

Diese Art wurde sowohl fur die vergleichenden Arbeiten
an der Nektarienanatomie, der rdumlichen und zeitlichen
Muster der Nektarsekretion, aber auch bezuglich ihrer
Strategie zum Beutefang untersucht.
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2.2.1.2 Nepernthes ampuliaria JACK

Abb. 4. Gestauchter Spross mit Blattrosette von N. ampullaria in ca. 1 m Abstand vom Boden (oben).

Abb. 5. Ausschnitt aus einer Rosettenpflanze mit mehreren Bodenkannen von N. ampullaria (unten

links).
Abb. 6. N. ampullaria, junge rot gefarbte Bodenkanne (unten rechts). Diese Ausféarbung trifft man

seltener an.

Artname: Nepenthes ampullaria JACK

Verbreitungsgebiet: Borneo, Sumatra, Thailand, Malayische Halbinsel, Singapur,

Neu Guinea.
Typische Heidewalder, Sumpfwalder, degenerierte Sumpf- und
Lebensraume: Heidewalder, zumeist auf relativ flachem Untergrund.

Nutzung dieser Artim  An dieser Art wurden Untersuchungen zur Nektarienanatomie
Rahmen dieser sowie der raumlichen und zeitlichen Muster der Nektarsekretion
Doktorarbeit: durchgeftihrt.
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2.2.1.3 Nepenthes bicalcararlaHook. 1.

Abb. 7. Ausschnitt aus kletternder N. bicalcarata mit diversen gut ausgebildeten Luftkannen (oben).

Abb. 8. Luftkannen von N. bicalcarata mit den prominenten Peristomz&hnen, in denen sich
auBergewodhnlich groBe Nektarien befinden (unten links).

Abb. 9. N. bicalcarata, junge Bodenkanne (unten rechts).

Artname: Nepenthes bicalcarata HOOK. f.

Verbreitungsgebiet: Borneo.

Typische Lebensraume: Natirliche Lebensrdume sind Sumpfwalder dominiert von der
Dipterocarpaceae Shorea albida und gelegentlich
Heidewalder auf weiBem Sand.

Nutzung dieser Art im Der Schwerpunkt der Untersuchungen dieser Arbeit lag bei
Rahmen dieser N. bicalcarata. Diese Art wurde sowohl fir die vergleichenden
Doktorarbeit: Arbeiten an der Nektarienanatomie, der raumlichen und

zeitlichen Muster der Nektarsekretion, aber auch bezliglich
ihrer Sonderstellung als karnivorem Myrmekophyt hin

untersucht.
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2.21.4 Nepernthes grac/lis KORTH

Abb. 10. Links: Bodenkanne mit Kannenstiel und Teil der Lamina von N. gracilis. Auf der Deckelunterseite
sind Nektartropfen zu erkennen. Es treten sowohl rote als auch griine Kannen auf.

Abb. 11. Rechts: Nest aus Bodenkannen von N. gracilis auf dem Regenwaldboden

Artname:

Verbreitungsgebiet:
Typische Lebensraume:
Nutzung dieser Art im

Rahmen dieser
Doktorarbeit:

Nepenthes gracilis Korth

Borneo, Sumatra, Thailand, Malayische Halbinsel,
Singapur und Sulawesi.

Feuchte offene Gelande, Heidewalder, Sumpfwalder, auf
allen Boden

An dieser Art wurden Untersuchungen zur Nek-
tarienanatomie sowie der raumlichen und zeitlichen

Muster der Nektarsekretion durchgefihrt.
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2.2.1.5 WNepenthes mirabllis (LOUR.) DRUCE var. ec/irnosforma (HOOK. f.)
ADAM & WiLcOocK

Abb. 12. Links: Luftkanne von N. mirabilis var. echinostoma. Das Peristom ist zwar tellerférmig verbreitert,
aber das Kannenlumen ist groB3 und deutlich entwickelt.

Abb. 13. Rechts: Luftkanne von N. mirabilis var. echinostoma. Das Peristom ist so stark ausgebildet, dass
kaum noch ein Zugang zum Kanneninneren vorhanden ist.

Artname: Nepenthes mirabilis (LOUR.) DRUCE var. echinostoma
(HooK. f.) ADAM & WILCOCK

Fur diese Arbeit genutzte Voruntersuchungen wurden in Ostmalaysia, Sabah

Varietaten: durchgefihrt. Von diesen Pflanzen stammen auch
Exemplare im Palmengarten Frankfurt ab, die fir
histologische Untersuchungen genutzt wurden. Far alle
weiteren Arbeiten wurde ausschlieB3lich die Varietat N.
mirabilis (LOUR.) DRUCE var. echinostoma (Hook. f.)
ADAM & WILCOCK genutzt.
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Verbreitungsgebiet:

Typische Lebensraume:

Nutzung dieser Art im
Rahmen dieser
Doktorarbeit:

Borneo, Sumatra, Thailand, Malayische Halbinsel,
Sulawesi, Maluku, Neu Guinea, Australien, Philippinen,
Java, Indo-China, China, Hong Kong, Macau und Palau
Island.

Feuchte offene Gelénde, insbesondere Stimpfe. N.
mirabilis kann auch im Uberschwemmten Uferbereich von
stehenden Gewdassern und FlieBgewassern wachsen.
Die Art wurde flr Voruntersuchungen in Sabah,
Ostmalaysia sowie Beobachtungen in Hong-Kong
genutzt. An der Varietat N. mirabilis (Lour.) Druce var.
echinostoma (HOOK. f.) ADAM & WILCOCK wurden Unter-
suchungen zur Nektarienanatomie sowie der raumlichen
und zeitlichen Muster der Nektarsekretion in Brunei
Darussalam durchgeflhrt.
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2.2.1.6 Nepenihes rafflesiana JACK

Abb. 14. Links: Eine Luftkanne von N. rafflesiana in der typischen Auspragung mit spiralisiertem
Kannenstiel. Oberhalb des Deckels sieht man das jungere Blatt der gleichen Pflanze mit schon
voll entwickeltem Kannenstiel, jedoch ist die Kanne erst im Knospenstadium.

Abb. 15. Rechts: Eine Bodenkanne von N. rafflesiana var. gigantea, von der Form wie N. rafflesiana in
der typischen Auspragung, jedoch wesentlich gréBer und mit der typischen dunkelroten
Kannenwandfarbung. Eine N. rafflesiana Bodenkanne in der typischen Auspragung ist im
Hintergrund links neben dem Deckel zu erkennen. Die Kannenwand dieser Kannen ist meist von
hellerem Rot, oder rot-griin gefleckt.

Artname:
Fir diese Arbeit
genutzte Varietat:

Verbreitungsgebiet:

Typische Lebensraume:

Nutzung dieser Art im
Rahmen dieser
Doktorarbeit:

Nepenthes rafflesiana JACK

Obwohl im Untersuchungsgebiet mindestens vier Varietaten
dieser Art wachsen, wurde fir die Untersuchungen
ausschlieBlich N. rafflesiana JACK in der typischen
Auspragung verwendet.

Borneo, Sumatra, Malayische Halbinsel und Singapur.
Offene sandige, feuchte Gebiete, Sumpfwalder,
Heidewalder

An dieser Art wurden Untersuchungen zur
Nektarienanatomie sowie der raumlichen und zeitlichen

Muster der Nektarsekretion durchgefuhrt.
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2.2.1.7 Die Partnerameise Carmpornotus ( Colobops/s) sc/imitz/STARCKE

Abb. 16. Arbeiterinnen von C. schmitzi auf einer Luftkanne mit spiralisiertem Domatium von N.
bicalcarata. Auf dem Bildausschnitt ist auch ein Teil des Peristoms sowie die Kannenwand und
der Kannenstiel zu sehen.

Taxonomische Einordnung:

Camponotus schmitzi wird in die Untergattung Colobospis innerhalb der Gattung
Camponotus, Tribus Camponotini und Unterfamilie Formicinae der Familie Formicidae
eingeordnet. Die Art wurde von dem Botaniker Jan Pieter Schuitemaker gesammelt und
von August Starke 1933 zuerst beschrieben (siehe SCHUITEMAKER & STARKE 1933). Die
Erstbeschreibung ging in Vergessenheit und wurde durch die Untersuchungen im
Rahmen dieser Arbeit wiedergefunden. Eine detaillierte Beschreibung der Kénigin und
der Arbeiterinnen der Art findet man dort. Mannliche Tiere sind bisher nicht beschrieben.
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C. schmitzi gehért zu der Gattung der Rossameisen. Es handelt sich um die einzige
bekannte schwimmende und tauchende Ameisenart (CLARKE & KITCHING 1995, BOHN et
al. 2012), da sie in den Kannen von N. bicalcarata schwimmt und taucht, um nach er-
trunkenen Beutetieren zu fouragieren und aquatischen Larven zu erbeuten. Die Art ist

endemisch auf der Insel Borneo.

Die Untergattung Colobopsis ist dimorph, d.h. die Arbeiterinnen sind in distinkt unter-
schiedliche Kasten unterteilt, sogenannte Major- und Minorarbeiterinnen, erstere auch
Soldatinnen genannt.

Artname:
Camponotus (Colobopsis) schmitzi STARCKE

Verbreitungsgebiet: Borneo

Typische Lebensraume: Die Art lebt ausschlieBlich vergesellschaftet mit
Nepenthes bicalcarata. Im Rahmen dieser Arbeit wurde
sie auBBerdem einmal auf einem Hybriden siedelnd
gefunden (siehe Kapitel 4.2.2.11)

Nutzung dieser Art im Diese Art wurde fiir die Fragestellung der

Rahmen dieser Schutzmechanismen von N. bicalcarata gegen Herbivore

Doktorarbeit: genutzt. Dazu wurde die Biologie der Art untersucht.
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2.3 Untersuchungsgebiete

2.3.1 Die Lage und Zeitraum der Untersuchungen

Alle Standorte liegen auf dem Sundaschelf im Bereich des perhumiden Tropengiirtels
(TJIA 1980, BERNARD 1991). Die gréBte Insel des Sundaarchipels, Borneo, liegt umgeben
westlich von der malayischen Halbinsel und Sumatra sowie stdlich von Java, Sulawesi
und den kleineren Sundainseln sowie stddstlich der Philippinen im Pazifischen Ozean.
Die Insel ist die drittgroBte der Welt (aus WALTER 1964).
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Abb. 17. Untersuchungsgebiete auf Borneo (West Malaysia, Sabah: 1: Poring Hot Springs, 2: Crocker
Range National Park, 3: Mount Kinabalu, 4: Telupid, 5: Sipitang. Brunei Darussalam: 6: Labi, 7:
University Brunei Darussalam, 8: Bandar Seri Begawan.)

Die Untersuchungen zu den Interaktionen von Kannenpflanzen und Ameisen wurden auf
Borneo in Sabah, Ost Malaysia (1995) sowie in Brunei Darussalam (1997, 1998 und
2000) durchgeflihrt, wobei der Schwerpunkt der Feldarbeit in Brunei in Kooperation mit
der Universitat Brunei Darussalam (UBD) lag. Auf der Ubersichtskarte in Abb. 17 sind die
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Standorte auf ca. 50 km genau eingezeichnet. Die Untersuchungsgebiete lagen z.T. in
Primarwaldgebieten, Shorea albida Sumpfwalder auf Torf (WHITMORE 1988), zumeist
jedoch in Sekundarwaldgebieten, d.h. nach dem Brand wiederbesiedelten Heidewaldern
auf weiBem Sand. Die Gattung Nepenthes besiedelt z.T. gerade solche Standorte als
Pionierpflanze.

Pflanzen an den gleichen Standorten wurden fir die Nektarsekretionsmessungen sowie
die histologischen Untersuchungen an den Nektarien genutzt. AuBerdem wurden an
Gewachshauspflanzen des Palmengartens der Stadt Frankfurt am Main (N. bicalcarata,
N. gracilis, N. mirabilis) Nektarienuntersuchungen durchgefiihrt (siehe hierzu Anhang
Kapitel 11.2).

2.3.2 Die Standorte

Da es sich bei der Gattung Nepenthes um nach dem Washingtoner Artenschutz-
Ubereinkommen (WA) geschiltzte Arten handelt, werden die genauen Standortangaben
wegen der Sicherheit der Pflanzenbestande hier nicht veréffentlicht. Sie sind jedoch im
Senckenbergmuseum Frankfurt/M sowie an der Johann Wolfgang Goethe Universitat
Frankfurt hinterlegt. Die Standorte wurden mit Namen versehen und sind im Anhang
(siehe Kapitel 11.1) dieser Arbeit beschrieben. Die hauptséchlichen Habitate von
Nepenthes bicalcarata in Brunei waren Sumpfwalder, die von der Baumart Shorea albida
dominiert wurden (korrespondierend mit ,Alan bunga forest type’, WHITMORE 1988),
sowie Sumpfwald Fragmente und offene degradierte Heidewalder auf weiBem Sand. Mit
N. bicalcarata wuchsen im gleichen Habitat N. ampullaria, N. gracilis und N. rafflesiana in
Shorea albida Sumpfwaldern sowie N. mirabilis var. echinostoma, N. albomarginata, N.
rafflesiana, N. ampullaria und N. gracilis in offenen degradierten Heidewéldern auf
weiBem Sand. N. mirabilis var. echinostoma wuchs in offenen sumpfigen Gelanden, oft
zusammen mit N. ampullaria, N. gracilis und N. rafflesiana.

2.3.3 Das Klima

Neben Sidamerika besitzt Sldostasien die gréBten zusammenhangenden Regenwald-
gebiete weltweit. Die Vegetation ist durch ein gleichmaBig feuchtwarmes Klima, tropisch
heiB und ganzjahrig feucht, gepragt. Die Temperaturen liegen im Jahresverlauf relativ
gleichbleibend bei ca. 28 Grad Celsius. Im Tagesverlauf kénnen sie um die Mittagszeit
sehr hohe Werte bis 40 Grad Celsius erreichen, die abends meist auf unter 30 Grad
Celsius sinken (Einzelheiten hierzu in MUHR 2000). Abends steigt dann auch die
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Luftfeuchtigkeit an offenen Standorten von 20 bis 30 % relative Luftfeuchtigkeit um die
Mittagszeit auf 80-90 % relative Luftfeuchtigkeit nachts (eigene Messungen). Die
konkreteren Daten sind hier wichtig, weil die Ameisen bei geringer Luftfeuchtigkeit kaum
auBerhalb der Pflanze aktiv sind (siehe z.B. Kapitel 4.2.2.6).

Zwischen den Monaten November und Mérz kdénnen starke Monsunniederschlage
auftreten. Die Niederschldge nehmen von der Kiste (2500 mm) ins Landesinnere (bis zu
5000 mm) zu.

2.4 Materialgewinnung und —aufbewahrung

Fiar die Untersuchungen wurden sowohl Arthropoden als auch Pflanzenteile aufge-
sammelt und fixiert. Hierbei wurden je nach weiterer Verwendung der Proben (Histologie,
Rasterelektronenmikroskopie, Untersuchungen mit dem Binokular) verschiedene Fixie-
rungen verwendet. AuBerdem wurden Lebendsammlungen durchgefihrt, die sofort ohne
Fixierung far Untersuchungen und Experimente verwendet wurden, so z.B. bei ver-

schiedenen Verhaltensexperimenten mit Alcidodes sp.

241 Frisch- und Lebendaufsammlungen

Frischsammlungen von Pflanzenteilen der Gattung Nepenthes wurden in den Gewachs-
hausern des Palmengartens der Stadt Frankfurt am Main sowie an den Naturstandorten
in Sabah, Malaysia und Brunei Darussalam durchgefiihrt. Das Frischmaterial wurde fir
Experimente mit C. schmitzi bzw. Alcidodes sp. unter Laborbedingungen sowie fiir Zah-
lungen der Nektariendichte genutzt.

2.4.1.1 Gewinnung von Campornotus sc/mitz/Kolonien

C. schmitzi wurde lebend zur Ausfuhr und Ansiedlung auf Gewdachshauspflanzen im
Palmengarten Frankfurt/Main sowie flr experimentelle Arbeiten im Labor in Brunei
gesammelt. Bei den Experimenten mit C. schmitzi wurden mit groBen Kolonien besie-
delte N. bicalcarata Pflanzen vorsichtig abgeschnitten, sofort ins Labor transportiert, der
Stamm in Wasser gestellt und nach 1 Stunde Aufstellzeit mit den Experimenten
begonnen. Die Pflanze wurde in regelmaBigen Zeitrdumen von ca. 6-12 Stunden mit
Regenwasser abgeduscht, was Regen simulieren sollte. So gesammelte Testkolonien
wurden héchstens 3 Tage hintereinander fir Experimente genutzt.
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Fir die Lebendsammlung zur Ansiedlung im Gewachshaus wurde eine C. schmitzi
Kolonie folgendermaBen ,geerntet:

Das Peristom der besiedelten Kannen wurde mit einer Gartenschere in einem Ring
abgeschnitten. Die unter dem Peristom in Gruppen sitzenden Ameisen rannten bei
Beginn des Schneidens kurz Uber die Kanne, lieBen sich aber kurz darauf wieder unter
dem Peristom nieder. Der Peristomring mit den Ameisen konnte mit den anderen Ringen
in einem aus Moskitonetzstoff hergestellten Beutel verstaut werden. AuBerdem wurden
die Domatien mit der Brut in die gleichen Beutel gelegt. Wahrend des Transports nach
Deutschland wurden die Ameisen mehrfach mit einer Mischung 1:1 aus Honig und
Wasser gefittert, indem die Lésung tropfenweise auf das Moskitonetzgewebe gegeben
wurde. Diese Tropfen wurden sofort von C. schmitzi Arbeiterinnen abgesammelt.

Die Kolonie wurde im Palmengarten folgendermaBBen ausgesetzt: Peristomringe wurden
auf voll entwickelte Kannen gehéngt, Domatien wurden an Kannenstiele mit voll ent-
wickelten aber nicht angebohrten Domatien gebunden. Nach einem Tag waren die ur-
sprunglichen Pflanzenteile verlassen worden, die Ameisen hatten in den Domatien der
neuen Wirtspflanze neue Eingangslocher gebohrt und die Kannen besiedelt. Die mitge-

brachten Pflanzenteile wurden nun entfernt.

2.4.1.2 Gewebe von Neperthes bicalcarala

Die Peristomzahne von N. bicalcarata wurden von lebendem kultiviertem Gewachshaus-
material im Palmengarten der Stadt Frankfurt/Main geerntet. Ich bearbeitete die
Peristomz&hne von 9 verschiedenen Pflanzen (Accessionsnummer 94-12035-4-0). Die
EFN wurden in L&ngs- und Querschnitten untersucht, die Einbettung erfolgte in
Euparal™.

24.2 Fixierungs- und Aufbewahrungslésungen

Bei allen untersuchten Kannenpflanzenarten wurden Aufsammlungen der Kannenbe-
sucher gemacht. Die Tiere wurden zum einen lebend von der Pflanze mit weichen
Pinzetten gesammelt und in einer 70%igen Ethanollésung (Ethanol 70% - Aqua Dest
30%) konserviert. AuBerdem wurden Kanneninhalte aller Nepenthes Arten zur Bestim-
mung der Beutezusammensetzung gesammelt und in einer 70%igen Ethanollésung
fixiert. FOr die Aufsammlungen im Feld wurde die Lésung im Labor hergestellt und in
kleine Schnappdeckelglaschen (< 50 ml) und kleine Glaschen mit Schraubverschluss
gefullt und standig mitgefuhrt.
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Zu Beginn des Projektes erfolgte die Fixierung des gesammelten Pflanzenmaterials in
70% Ethanol. Jedoch zeigte sich, dass das Material nach dieser Behandlung zu hart
wurde, daher wurde anschlieBend das fir histologische Untersuchungen gesammelte
Pflanzenmaterial groBteils in Bouin-Lésung (Pikrinsaure-Formaldehyd-Essigsaure)
konserviert (GERLACH 1984). Die Verwendung von Bouin-Lésung hatte den Vorteile, dass
die Pflanzenteile weich wurden. Das war besonders bei den Peristomen und Peristom-
zahnen von N. bicalcarata wichtig.

Probleme ergaben sich dadurch, dass der Gehalt an Formaldehyd die Bouin-L&sung
toxisch macht und stark irritierend ist. Bouin farbt durch die Pikrinsaure das Objekt gelb
an, was zur Folge hat, dass die sehr starke Farbung den Kontrast verringert, so dass
kleine Strukturen nicht mehr erkennbar sind. Dies war jedoch fir die Bearbeitung der
Nektarien nicht erforderlich. Das Material musste vor der histologischen Weiterver-
arbeitung ca. 1 Tag in destilliertem Wasser gewassert werden, um die Bouin-Lésung

auszuwaschen.

243 Gefriertrocknungen

Fdr die Untersuchung der Oberflachenstrukturen der Nektarien bei Nepenthes div. sp.
wurde Frischmaterial mit flissigem Stickstoff Ubergossen und eine Woche bei einer
Temperatur von — 30 Grad Celsius in einer Gefriertrocknungsanlage der Firma Christ
aufbewahrt.

2.5 Anatomische Nektarienuntersuchungen

Die Form und GrdéBe der Nektarien wurde mit dem REM fotografiert, der Aufbau der
Nektarien in mit histologischen Paraffinschnitten untersucht.

251 Schnitttechniken und Farbungen

Die Pflanzenteile wurden frisch entnommen, in AFE (auf 100ml: 90ml 70% Ethanol, 5ml
Formol konz., 5ml Eisessig) bzw. Bouin (auf 100ml: 75ml konz. wéassrige Pikrinsaure-
l6sung, 20ml Formol konz., 5ml Eisessig) konserviert und nach Entwasserung in Paraffin
(Art. 7164, Merck) (GERLACH 1984) oder Polyethylenglykol (PEG 1500) (BOCK 1989)
oder spater in Paraplast eingebettet. Das Schneiden der Bldocke erfolgte auf einem
Schlittenmikrotom der Firma Leitz, Schnittdicke 9-12 um sowie einem Mikrotom der

Firma Leica, RM 2135, Farbungen erfolgten mit Astrablau-Safranin 2:1, Toluidinblau
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GERLACH (1984) oder fir die weiBen Kannenrander von N. albomarginata mit Haema-
toxylinlésung (Delafield) (GERLACH 1984). Die Farbezeit war bei der Astrablau-
Safraninlésung 2:1 doppelt so lang wie in GERLACH (1984) angegeben, da sich bei den
Originalzeiten keine deutlichen Einfarbungen zeigten.

Die fertig geférbten Schnitte wurden in Euparal™ eingebettet. Die Anatomie der EFN der
verschiedenen Praparate wurde fotografisch und in der Skizze dokumentiert und
verschiedene Nektarientypen herausgearbeitet.

2.6 Dokumentation

Die Schnitte der Nektarien wurden mit mikroskopischen Fotografien (Video Grafik Print
UP-910 Sony) und mit Zeichnungen durch einen Zeichenspiegel (Zeichenspiegel Marke
Leitz, Wetzlar; Mikroskop Marke Leitz Orthoplan 939374) dokumentiert. AuBerdem
wurden rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen der Oberflachen der Nektarien
vorgenommen. Diese erfolgten mit einem REM (Hitachi S - 4500).

Zur Dokumentation wurden die Pflanzenarten, mit denen an den Naturstandorten sowie
im Palmengarten Gewéachshaus gearbeitet worden war, herbarisiert, wobei jeweils, wenn
vorhanden, Blitenstande sowie Blatter mit Luft- und Bodenkannen inklusive Sprossab-
schnitten ausgewahlt wurden.

Die Herbarbelege sind in den Herbarien des Forstministeriums Brunei Darussalam (Dept.
of Forestry) sowie in der Senkenbergischen Naturforschenden Gesellschaft aufbewahrt
(Herbarium Senckenbergianum, Frankfurt am Main).

2.7 Statistische Analysen

Bei den Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei N. bicalcarata (siehe Kapitel 4
und 5) wurden verschiedene statistische Methoden zur Klarung der Signifikanz der Daten
genutzt. Zur Frage nach der Schutzrolle der Partnerameisen C. schmitzi auf N.
bicalcarata wurden mehrere Versuche durchgefiihrt, die mit dem Chi-Quadrat Test sowie
dem t-Tests mit abhangigen Stichproben statistisch ausgewertet wurden.

Bei der Untersuchung des Uberblickes vorhandener Schaden wurden Pflanzen, die mit
C. schmitzi kolonisiert waren (85 untersuchte Pflanzen mit 1134 Blattern) mit unbe-
siedelten Pflanzen (32 untersuchte Pflanzen mit 471 Blattern) verglichen. Die Mehrzahl
dieser Pflanzen war besiedelt, wodurch die ungleichen Pflanzen- und Blattzahlen der
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verschiedenen Gruppen resultieren. Hier wurde der Chi-Quadrat Test mit Statistica 6.0
durchgefuhrt.

Der Chi-Quadrat Test wurde ebenfalls bei einem anderen Experiment eingesetzt, dem
,Langzeit-Ameisen-Ausschlussexperiment® (siehe Kapitel 5.2.4). Vier Gruppen wurden
getestet, zwei mit C. schmitzi Besiedlung und zwei unbesiedelte (davon jeweils eine
Gruppe mit dem Belauf anderer Ameisenbesucher und einer, bei dem andere Ameisen-

besucher durch Ameisenleim von der Pflanze abgeschirmt worden waren.

Um zu testen, ob C. schmitzi auf Pflanzenverletzungen, vor allem ihrer Wirtspflanze,
reagiert, wurde frisch zerdriicktes Material der jungen Blatter auf den Deckel der besie-
delten Kannen plaziert (genaue Versuchsanordnung siehe Kapitel 2.13.11). Die unge-
stoérte Tatigkeit der Ameisen (Anzahl der Ameisen auf den Kannen) wurde fir 3 Minuten
beobachtet, wobei die Anzahl der aktiven C. schmitzi alle 30 Sekunden notiert wurde.
Das Pflanzenmaterial wurde dann auf den Deckel aufgesetzt und die Aktivitat der
Ameisen ebenfalls alle 30 Sekunden flr weitere 6 Minuten aufgezeichnet. Die Analyse
der Signifikanz der Anderung der Haufigkeit des Ameisenverhaltens wurde mit Hilfe des
t-Tests mit abhangigen Stichproben (Statistica 6,0) durchgefiihrt, alle Aktivitaten in der
ungestorten dreiminttigen Vorlaufphase vor der Untersuchung wurden mit den ersten 3
Minuten des Experiments verglichen.

Die Beuteanalysen zum Termitenmassenfang von N. albomarginata in Kapitel 6 wurden
mit Boxplots dargestellt (sieche Abb. 64), die mit SPSS 9.0 erstellt wurden.

2.8 Anatomie und Oberflachenstruktur der Nektarien

Die Anatomie der Nektarien von N. bicalcarata wurde untersucht und verglichen mit Nek-
tarien der Arten N. albomarginata, N. mirabilis, N. gracilis und N. rafflesiana. Methoden
zur Histologie siehe Kapitel 2.5.

Die Peristomzahne wurden in Langs- und Querschnitten untersucht, die Dokumentation
erfolgte mit Mikrofotografien und mikroskopischen Zeichnungen mit Zeichenspiegel. Die
Mikromorphologie der Peristomoberflache und Spitze der Zdhne wurde mit dem REM

untersucht.
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2.9 Absammlung und Mengenschatzung des Nektars

Die Nektarsekretion der Luftkannen verschiedener Nepenthes Arten, die jeweils im
gleichen Lebensraum vorkamen (N. albomarginata, N. bicalcarata, N. gracilis, N.
mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana) wurde wahrend zwei Feldaufenthalten in
Brunei Darussalam bearbeitet. Hierflr wurden Sprossachsen mit sich entwickelnden und
fertig entwickelte Blatter mit Tangletrap® an der Basis umhiillt, um nektarfressende
Ameisen und andere Besucher auszusperren und in einem Zeitraum von drei Wochen
beobachtet. Hierbei handelt es sich um einen handelsublichen Insektenleim, der das
Uberwinden der eingestrichenen Bereiche fiir nicht flugfihige Insekten unméglich macht,
da die Tiere festkleben wirden.

Beobachtungszeiten waren morgens und nachmittags 2-3x wéchentlich. Wenn Nektar-
tropfchen oder ein Nektarfilm gefunden wurde, wurde dieser mit einem Refraktometer auf
seine Zuckerkonzentration hin untersucht und fir weitere Untersuchungen zur Zusam-

mensetzung des Nektars auf Filterpapier gesammelt und mit Silikagel schnell getrocknet.

Zusétzlich wurden die Kannen in Schlauche von Moskitonetz eingehillt, um auBerdem
Fluginsekten davon abzuhalten, den Nektar abzusammeln (siehe Abb. 18). Um die
Nektarmenge zu dokumentieren, mussten die Schlauche sehr vorsichtig gedéffnet wer-
den, ohne stark zu erschittern, da sonst die Nektartropfen abgefallen waren.

Als Ergédnzung zu den Feldstudien wurden 5 Monate lang 36 Blatter von 8 kultivierten N.
bicalcarata Pflanzen (Palmengarten, Frankfurt) beztglich Blattentwicklung und Sekretion
der EFN untersucht. Hierfir wurden sie wie oben beschrieben alle 5 - 10 Tage besucht,
die Sekretion dokumentiert, der Zuckergehalt ermittelt und der Nektar auf Filterpapier
gesammelt. Wahrend dieser Studie komplettierten 7 Blatter ihre Entwicklung, wahrend
die Ubrigen Blatter nur mit einem Teil der Entwicklung zu den Ergebnissen beitrugen.
Eine Schatzung der Quantitat des Nektars von verschiedenen Teilen der Blatter zusam-
men mit dem jeweiligen Entwicklungsstand von jedem Blatt wurde dokumentiert (Tab. 6,
Abb. 26). Die Nektarsekretion wurde in 3 Gruppen eingeteilt: ,keine” (keine sichtbaren
Tropfchen, Oberflache komplett trocken), “niedrig” (kleine Nektartropfen sichtbar oder
Oberflache leicht feucht) oder “hoch” (groBe Nektartropfen sichtbar [>1mm im
Durchmesser], Oberflache mit auffallend starken Nektarfilm).
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Abb. 18. Die Kannen — hier bei N. rafflesiana in der typischen Auspragung - wurden durch Barrieren aus
Insektenleim vor laufenden Nektarbesuchern geschitzt. Hillen aus Moskitonetzschlauchen
schiitzten zusétzlich gegen Fluginsekten.
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2.10 Ameisenbesucher und Ameisenbeute durch Anlockung
durch Extraflorale Nektarien

Flr dieses Experiment wirden junge Kannen von N. bicalcarata und N. mirabilis genutzt,
die regelméaBig von Ameisen besucht wurden. Die Kannen wurden prapariert, um die
Ameisenbeute zahlen zu kdnnen, die Ulber eine definierte Zeit gefangen wurden. Um so
wenig Verdnderungen und Stdérungen wie méglich zu erzeugen, wurden die Kannen nicht
geleert. Eine diinne Watteschicht wurde mit einer Papierrolle (damit sich keine Fasern
am Peristom und an der Kannenwand verfangen) in die Flissigkeit hineingegeben. Dies
erfolgte, damit die vorher gefangene Beute nicht mehr sichtbar war und die Beute-
zahlungen im durchgefihrten Zeitintervall nicht behindert wurden. Die so praparierten
Kannen wurden mit einer kleinen Wassermenge aufgefullt, damit der FlUssigkeitslevel
hoher als die Watte war. Nach 30 Minuten ohne Stérung begannen die Ameisen wieder
in groBer Zahl, die Kannen zu besuchen. Die Besucher wurden in einem Zeitintervall von
30 Minuten an jeder Kanne gezahlt, anschlieBend wurde die Zahl der Ameisen bestimmt,
die in dieser Zeit in die Kannenflissigkeit gefallen waren. Bei beiden Nepenthes Arten
wurden jeweils 23 Experimente durchgeflhrt (siehe auch Anhang 12.3.1).

2.11 Beutefangstudien bei Nepenthes albomarginata

2111 Aufsammlung der Beuteproben

An 2 Standorten wurden insgesamt 32 Kannen (19 Kannen an Standort “Paradies® und
13 Kannen an Standort “White Sand“) auf den Kanneninhalt und den Zustand des
weissen Kannenrandes hin untersucht (siehe 13.3.5).

Die verschiedenen Beuteproben wurden inklusive der Kannen am Standort gesammelt
und in einem verschlossenen Zipbag ins Labor transportiert. Dort wurden die Kannen
aufgeschnitten, der gesamte Kanneninhalt entnommen und in ein Becherglas gegeben.
Die Kannen wurden mehrfach ausgespult. Nach ca. 10 Minuten wurde die klare
Flussigkeit oberhalb der Beute durch Abpipettieren dekantiert (eine Zentrifuge stand
leider nicht zur Verfigung) und die Probe in 70% Ethanol konserviert. Der Zustand der
Haare des weif3en Peristomrandes wurde fUr jede Kanne ebenfalls dokumentiert.
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2.11.2 Langzeitbeobachtungen des Zustandes des weiBen Randes sowie
des Beutefangs bei Nepenthes albomarginata

An den Standorten White Sand und Paradies wurden bei N. albomarginata von 26
Kannen (White Sand) und 25 Kannen (Paradies) frisch gedffnete Kannen markiert und in
einem definierten Zeitintervall bezuglich des Zustandes des wei3en Randes (intakt oder
abgefressen) und des Beutefangs (keiner / Anzahl diverser Arthropoden / Massenfang
an Termiten) untersucht (siehe auch Anhang 12.3.4). Am Standort White Sand handelte
es sich ausschlieBlich um Luftkannen, da die Pflanzen dort zu der Zeit keine
Rosettenstadien ausgebildet hatten und ausschlieBlich Luftkannen vorhanden waren. Am
Standort Paradies wurden zum Beginn der Untersuchung 8 Bodenkannen und 16 Luft-
kannen in frisch geoffnetem Zustand gefunden. Der Standort White Sand konnte
innerhalb der 35 Tage fast taglich aufgesucht werden, wahrend der Standort Paradies
nur alle 2 bis 4 Tage besucht wurde, da es sich jeweils um einen mehrstindigen Fuss-
marsch handelte und kein Gelandewagen zur Verfligung stand.

Die Kannen mit abgefressenem Rand und Termitenfang wurden am Standort belassen.
Es wurde im Anschluss an den Massenfang weiter beobachtet, ob sich zusatzliche
Veranderung an der Beutezusammensetzung oder dem Zustand des wei3en Randes
ergaben.

Die Untersuchung erfolgte in den Monaten November bis Dezember.

2.11.3 Verhalten der Beute

Um die Termiten bei ihrem typischen Verhalten an den wei3en Randern der Kannen von
N. albomarginata beobachten zu kdnnen, wurden Massenmarsche von Hospitalitermes
Termitenkolonien gesucht. Die TermitenstraBen wurden zurlckverfolgt, so dass der
Standort der Kolonie entdeckt werden konnte. Nun wurde diese Kolonie taglich
aufgesucht, um erneute Massenmarsche zu finden, die ja dort ihren Ursprung haben.

Die Bereiche am Kopf des Massenmarsches, an denen Scouts ausschwarmten und Ar-
beiter zu den Futterstellen rekrutiert wurden, wurden gesucht und vorsichtig frisch abge-
schnittene N. albomarginata Kannen mit intakten weiBen Randern als Futter angeboten.
Auf diese Weise konnten mehrfach Rekrutierungen auf N. albomarginata Kannen
ausgelést und das typische Verhalten beobachtet werden.

Auch konnten Massenfang-Zahlungen durchgefihrt werden. Es wurde dabei ermittelt,
wie viele Tiere pro Minute wahrend des Abfressens des weiBen Randes in die Kannen
fielen und wie lange das Abfressen des Randes dauerte.
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2114 Termitenfall - Experiment an Nepenthes albomarginata Kannen

Zwei frisch abgeschnittene N. albomarginata Luftkannen wurden auf Strauchern, die von
Hospitalitermes Scouts ausgekundschaftet wurden, platziert. Die in direkter Nachbar-
schaft angeordneten Kannen wurden nacheinander von den Termiten abgeerntet und
konnten parallel beziglich der Zahl der hineinfallenden Termiten pro Minute untersucht
werden.

Pro 1 Minute wurde eine Zahlung hereinfallender Tiere durchgefihrt, mit einem Diktier-
gerat notiert und sofort ohne Pause weitergezéhlt. Die Beobachtung dauerte an, bis
beide Kannen nicht mehr belaufen waren. Die weiBen Rander waren bei beiden Kannen
am Ende der Beobachtung komplett abgeerntet.

Fir ein besseres Verstandnis der gesammelten Daten erfolgte eine Dokumentation der
MaBe der Kannen inklusive dem weiBen Rand und dem Peristom.

Daten zur den benachbart angeordneten N. albomarginata Kannen:

Luftkanne links:

Mehrere Monate alte Kanne mit grauem Rand und erkennbaren Rissen im Rand. GréBe:
Lange ohne Deckel: 9,5 cm; Durchmesser des Peristoms von vorne zum Deckelansatz:
2,3 cm.

Luftkanne rechts:

Kanne mit weiBem Rand, junge Kanne mit schneeweiBem Rand ohne erkennbare Risse;
Lange ohne Deckel: 8,7 cm; Durchmesser des Peristoms von vorne zum Deckelansatz:
2,5cm.

2115 Bestimmung der Beute

Die Bestimmung der Termiten aus N. albomarginata erfolgte auf Artniveau durch Dr. D.
T. JONES, London.

Die z.T. nur fragmentarisch erhaltenen weiteren Arthropodenreste in allen entnommenen
Beuteproben wurden mit einem Binokular (Stereolupe Wild 308700) auf Ordnungsniveau
bestimmt, innerhalb der Hymenoptera die Formicidae soweit mdglich auf Gattungs-
niveau. Hierfir wurden der Bestimmungsschlissel fir Ameisen aus HOLLDOBLER &
WILSON (1990) sowie BOLTON (1994) benutzt.
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2.12 Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei
Nepenthes bicalcarata

2.12.1 Schutzrolle der Partherameisen

Zur Vereinheitlichung der Beobachtungen und Experimente wurden nur grof3e Kolonien
von C. schmitzi untersucht. Die KoloniegréBe war einfach zu schatzen, indem man durch
Zahlen der Anzahl der Arbeiterinnen unter dem Peristom der besiedelten Kannen eine
ungeféhre KoloniegréB3e feststellte. Dieser Bereich war gut einsehbar, wenn man einen
Zahnarztspiegel (auch Mund- bzw. Dentalspiegel genannt) in GréBe 4, Spiegeldurch-
messer 2,3 cm) nutzte, den man in die Offnung der Kanne so hineinhielt, dass man die
Arbeiterinnen unter dem Kannenrand zahlen konnte. Diese Stérung veranlasste die Tiere
nicht, ihren Platz unter dem Peristom zu verlassen. Nach der Auszahlung wurde die
Kolonie mindestens 1 Tag ungestort belassen, bevor die Experimente begannen.

FolgendermafBen wurden groBe Kolonien definiert: Mindestens 5 Kannen waren besie-
delt, davon waren mindestens 10 Arbeiterinnen unter dem Peristom von mindestens 3

Kannen vorhanden.

2.12.2 Nahrungsspektrum von Camponotus schmitzi

Um das Nahrungsspektrum von C. schmitzi herauszufinden, wurden Versuche zum
Eintrageverhalten von Insektenteilen, Saugerurin und Salzlésung durchgeflhrt.

Um die Frage zu klaren, ob die Ameisenkolonie auch andere proteinhaltige Nahrung
auBBer der frisch toten Beute aus der Kannenflissigkeit annimmt, wurden Experimente
zum Eintrageverhalten von frischen Insektenteilen durchgefihrt. Hierfir wurden frisch
gesammelte Arbeiterinnen der Riesenhonigbiene (Apis dorsata FABRICIUS 1798) genutzt,
die lebend auf dem Gelande der Universitat Brunei Darussalam gesammelt wurden. Die
Tiere flogen alln&chtlich in eine durch eine Neonréhre ausgeldste Lichtfalle. Sie konnten
dort gefahrlos lebend aufgesammelt werden. Die Bienen wurden frisch getétet und ihre
Teile direkt fir das Experiment benutzt.

Als S&ugerurin wurde frischer eigener Urin genutzt, der direkt verwendet wurde. Damit
wurde simuliert, dass ein Sauger (z.B. ein Affe) im Wald Urin abgelassen hat und Teile
der N. bicalcarata Pflanze getroffen hat.

Als Salzlésung wurde eine schwache Kochsalzlésung mit destilliertem Wasser ange-
setzt, die den Schweil3 von Saugetieren simulieren sollte. Der Ansatz bestand aus 1 g
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NaCl in 10 ml Aqua dest. Das Salz wurde in kochendem Wasser geldst, damit sicher-
gestellt werden konnte, dass alle Salzkristalle sich I6sten und wurde dann auf Umge-
bungstemperatur abgekihlt.

Alle Substanzen und Insektenteile wurden direkt auf die Oberseite des Kannendeckels
gegeben.

2123 Beobachtungen des Verhaltens von Camponotus schmitzi

Die Beobachtungen der Ameisenkolonien erfolgten méglichst schonend, um so wenig
Stérung wie mdglich zu verursachen. Sollten Tiere unterhalb des Peristoms gezahlt oder
beobachtet werden, so gelang dies nur, ohne die Kannen zu zerstéren, mit kleinen run-
den Zahnarztspiegeln (GroBe 4, Spiegeldurchmesser 2,3 cm), die in die Kannendffnung
gehalten wurden.

Nachtliche Untersuchungen wurden stets mit Taschenlampen durchgefiihrt, die von ro-
tem Zellophanpapier umhallt waren. C. schmitzi Arbeiterinnen reagierten nachts irritiert,
wenn sie mit weiBem Licht beleuchtet wurden, jedoch nicht bei rotem Licht.

Um den Tag-Nacht Rhythmus sowie die rdaumliche Verteilung der Ameisenaktivitat und
Reaktion der Ameisen auf Pflanzenbesucher zu beobachten, wurde die Zahl der foura-
gierenden Arbeiterinnen auf vier N. bicalcarata Pflanzen mit groBen Kolonien fir 1,5
Tage in stundlichen Intervallen dokumentiert. Die flr diese Untersuchung ausgesuchten
Kolonien waren wegen einer besseren Zuganglichkeit am Rande eines Sumpfwaldfrag-
ments lokalisiert. Zusatzlich wurde in punktuellen Beobachtungen die Aktivitdt von 7
Kolonien in einem Shorea albida Sumpfwald zu unterschiedlichen Tag- und Nachtzeiten
in einem Zeitraum von 3 Wochen durchgefuhrt.

Das Kolonieleben von C. schmitzi wurde dokumentiert und in dieser Arbeit beschrieben
(siehe Kapitel 4). Teilweise handelte es sich hier um einmalige oder selten gemachte
Beobachtungen, wie die der Koloniegrindung, das Bohren von neuen L&dchern in
Domatien von Arbeiterinnen, das Spuckverhalten beim Eindringen von Wasser in
Domatien, die hier nicht gesondert beschrieben werden. Eine Dokumentation erfolgte
durch ein detailliertes Verhaltensprotokoll sowie fotografisch.
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2.13 FraBschaden durch phytophage Insekten

2.13.1 Uberblick iiber verschiedene Schadmuster bei Nepenthes

Die Untersuchungen an den FraBschaden bei Nepenthes div. sp. gestalteten sich uner-
wartet langwierig und schwierig. Begonnen wurde, wie bei derartigen Untersuchungen an
Ameisenpflanzen in meiner Arbeitsgruppe allgemein Ublich, mit einer Aufzeichnung aller
Schadmuster an Blattflachen, die an Nepenthes div. sp. zu finden waren. Dabei wurden
jedoch bei diesen Aufnahmen die kleinen punktférmigen FraBschaden an knospenden
Fangkannen, die durch Alcidodes sp. verursacht wurden, Gbersehen, denn diese fihrten
in der Regel zu einem kompletten Verlust der Kanne, deren Gewebe bereits als Knospe
austrocknete, abstarb und oft abfiel. Aufgefundene ausgetrocknete Kannenknospen
wurden in dieser Zeit als Trockenschaden missinterpretiert, wie man sie sehr oft an
kultivierten Nepenthes Arten in Gewachshausern in Deutschland (z.B. im Palmengarten
Frankfurt) beobachten kann. Das bedeutet, dass die Resultate, die in Abbildung 52
aufgefiihrt sind, primar flachige FraBschaden an Blattstrukturen sind. Hierflr wurden die
funf Arten N. ampullaria, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var. echinostoma und N.
rafflesiana in Hinsicht auf verschiedene Schadmuster durch eine Kartierung des Ist-
Zustandes untersucht.

Nachdem spater Alcidodes sp. als der Hauptverursacher der Schaden entdeckt worden
war, wurden alle weiteren Untersuchungen auf diese punktférmigen FraBschaden kon-
zentriert. Es wurde der Frage nachgegangen, ob Schutzmechanismen gegen die Scha-
den durch die Riusselkéfer bei N. bicalcarata und ihrer Partnerameise gefunden werden
konnten (Kapitel 5.2).

2.13.2 Ubersicht der FlichenfraBschiden an Nepenthes div. sp.

Die verschiedenen Schadmuster und phytophagen Insekten wurden beobachtet und
fotografisch dokumentiert. Der Ist-Zustand der FlachenfraBschaden wurde vom jlingsten
bis zum &ltesten Blatt protokolliert. Hierbei wurde jedes Blatt in die Teile ‘Teil der
Blattbasis, der an den Spross angrenzt (leaf attachment), Blattbasis (leaf base), Blatt-
stiel, bei Nepenthes ist dies der Abschnitt, an dem das Fangorgan, die Kanne sich
anschlieBt (tendril) aufgeteilt. Die Kanne wurde in Kannenwand (pitcher wall), Deckel (lid)
und Peristom, der mit Nektarien besetzte obere Kannenrandbereich (peristome), siehe
Abb. 1, unterteilt. Die Schadmuster wurden in ‘5%’, 25%’, ‘50%’, ‘75%’ und >90%’
entfernte Blattteile klassifiziert.
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Da die Abbildungen teilweise englisch sind (den Publikationen entnommen), sind in den
oben genannten Beschreibungen die Blattteile auch auf Englisch genannt.

2133 Ubersicht der Schiaden durch Alcidodes sp.

Nachdem Alcidodes sp. als der Hauptverursacher der Schaden entdeckt worden war,
wurde der Ist-Zustand der Schaden, die von den Russelkéfern verursacht wurden, bei N.
bicalcarata dokumentiert.

Mit C. schmitzi [N (Zahl der untersuchten Pflanzen) = 85, M (Zahl der Blatter) = 1134]
besiedelte Pflanzen wurden hierflr mit solchen, die ca. gleich gro3 und nicht besiedelt
waren (N=32, M=471), verglichen. In einem Sumpfwaldgebiet wurden alle erreichbaren
N. bicalcarata Pflanzen eines Areals fUr die Kartierung genutzt. Der Besiedlungszustand
wurde durch Suchen von Eingangsléchern in den Domatien sowie der Suche von C.
schmitzi Arbeiterinnen unter dem Peristom der Kannen mit Zahnarztspiegeln (siehe
Verweis auf die Methode des Zahlens von C. schmitzi unter dem Peristom, Kapitel
2.12.1) ermittelt. Da die Mehrzahl der Pflanzen besiedelt war, resultierte daraus die
ungleiche Zahl der beiden Gruppen.

Es wurde unterschieden zwischen Schadenstyp Dp: Totalschaden der Kannenknospen,
bei dem nur die Kannenknospe von der Perforierung betroffen war und Schadenstyp D, :
Totalschaden des gesamten Blattes, bei dem auBerdem noch der Kannenstiel, Teile der
Blattbasis sowie Teile der eingehdllten Sprossachse betroffen waren (siehe Abb. 51
sowie Abb. 54). Die Daten der zwei Schadenstypen wurden getrennt erfasst.

2134 FraBverhalten von Alcidodes sp.

Zur Beantwortung der Frage, welche Nepenthes Arten flur die Risselkafer attraktiv
waren, wurde der Ist-Zustand des Schadens direkt im Feld kartiert und Experimente
durchgeflihrt, bei denen das FraBverhalten der Risselkéfer untersucht wurde.

2.13.5 Intensitatsunterschiede der Bohrschaden bei Nepenthes div. sp.

Circa 50 Pflanzen pro Nepenthes Art wurden bezliglich Schaden, die durch Alcidodes sp.
verursacht wurden, qualitativ untersucht, d.h. jede Pflanze wurde genau vom jlngsten
zum &ltesten Blatt nach den spezifischen punktuellen Bohrschaden des Ruisselkafers hin
abgesucht und dokumentiert.
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Es wurde ebenfalls untersucht, ob die spezifischen Schadmuster auch an anderen
Pflanzen im gleichen Habitat zu finden waren, jedoch nur bis auf Augenhéhe. Da nicht
bis in die Baumkronen hinein gesucht werden konnte, ist nicht auszuschlieBen, dass
potentieller FraBschaden von Alcidodes sp. tGibersehen wurde.

2.13.6 FraBexperimente mit Alcidodes sp.

Fanf RUsselkafer wurden jeweils in separate Terrarien gesetzt. Jedes Terrarium bein-
haltete frisches Material (jeweils die Spitze einer Pflanze mit 2 jungen Blattern inklusive
der jungen Sprossachse von N. ampullaria, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var.
echinostoma oder N. rafflesiana). Nach 24 h wurde das Pflanzenmaterial beztglich des
Vorhandenseins von Bohrldchern hin untersucht. Dieses Experiment wurde dreimal mit
frischem Pflanzenmaterial und entweder frisch gefangenen oder 2 Tage nicht ander-

weitig genutzten Kafern durchgefihrt.

2.13.7 Test des Einflusses der Prasenz der Ameisenkolonie auf die
Attraktivitat der Wirtspflanze Nepenthes bicalcarata fiur den
Russelkafer

Es wurde getestet, ob die Prasenz von C. schmitzi Arbeiterinnen moglicherweise einen
abstoBenden Effekt auf den RuUsselkéfer hat. Dies koénnte z.B. das Aufbringen von
Pheromonspuren oder Alarmsubstanzen durch C. schmitzi Arbeiterinnen auf der Pflan-

zenoberflache sein.

Funf Ruasselkéfer wurden in ein Terrarium mit frischem Pflanzenmaterial (Spitze einer
Pflanze mit 2 jungen Blattern inklusive der jungen Sprossachse) von entweder be-
siedelten oder unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen gesetzt. Jeweils 2 Experimente
wurden simultan durchgefiihrt. Nach 11 Stunden wurde die Zahl der Bohrldcher bei
besiedelten bzw. unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen gezahlt. Jedes Set an
Experimenten mit besiedelten bzw. unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen in zwei ge-
trennten Terrarien wurde 8x mit frischem Pflanzenmaterial und frisch gefangenen

Risselkafern wiederholt.
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Abb. 19. Kannenknospe einer Luftkanne bei N. bicalcarata, BK = Basis der Kannenknospe, BS = Basis
der Kannenspitze, S = Spitze, D = der noch geschlossene Deckel der Kanne in der Entwicklung.
Gut erkennbar rechts im Bild das hier schon fast vollstédndig entwickelte bei der Luftkanne
gewundene Myrmekodomatium mit Nektarium im oberen Bereich. Auch die Spitze der Kanne ist
voll entwickelt (oben links). Der noch fest geschlossene noch sehr kleine Deckel sitzt unterhalb
der Spitze und umschlieBt das sich entwickelnde Peristom fest.

2.13.8 Suche nach Larvenstadien des Russelkéfers in Nepenthes div. sp.

Um eventuell abgelegte Eier der Risselkafer in N. bicalcarata, N. mirabilis var. echino-
stoma und N. ampullaria zu finden, wurden nach dem Schadmuster typisch perforierte
Pflanzenteile, die eindeutig ein Ergebnis der Aktivitaten von Alcidodes waren, gesammelt
und in 70% Ethanol fixiert. Zusatzlich wurden 8-10 Russelkafer jeweils in 3 Terrarien mit
jungen Blattern und vom jlngsten Blatt umhillte Sprossachsen von N. bicalcarata, N.
mirabilis var. echinostoma bzw. N. ampullaria gesetzt (pro Terrarium eine separate
Pflanzenart). Das perforierte Pflanzenmaterial wurde nach ca. 3 Tagen ebenfalls in 70%
Ethanol fixiert. Alle so erhaltenen Pflanzenproben wurden nach Eiern und Larven des
Russelkafers mit einem Binokular (Euromex) abgesucht.

2.13.9 Ameisen Ausschlussexperiment bei Nepenthes bicalcarata

Zusatzlich zu dem Uberblick (iber Pflanzenschiaden wurde ein Ameisenausschluss-
experiment am gleichen Standort durchgefiihrt. Die Pflanzen wurden in 4 Gruppen

unterteilt:
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A: Pflanzen, die durch C. schmitzi kolonisiert waren und von anderen Ameisen-
arten besucht wurden [N (Zahl der Pflanzen)=39, M (Zahl der Blatter)=119].

B: Pflanzen, die durch C. schmitzi kolonisiert waren und nicht von anderen
Ameisenarten besucht wurden, weil die Pflanze an der Basis mit

Insektenleim bestrichen war (N=31, M=103).

C: Pflanzen, die nicht durch C. schmitzi kolonisiert waren, aber von anderen
Ameisenarten besucht wurden (N=40, M=96).

D: Pflanzen, die nicht durch C. schmitzi kolonisiert waren und nicht von anderen
Ameisenarten besucht wurden, weil die Pflanze an der Basis mit

Insektenleim bestrichen war (N=36, M=93).

Fir Gruppe B und D wurden zur Vermeidung von Kontakt mit dem Boden alle Stamme
und unteren Kannen der Pflanze mit Kunststoffodndern auf junge Baume oder Aste
aufgebunden, die in den Boden gerammt wurden. Diese wurden mit dem Insektenleim
Tanglefoot ® (Tangle Company, USA) beschichtet, um laufende Besucher (haupt-
sachlich Ameisen) daran zu hindern, die Pflanzen zu betreten. Bei Gruppe C wurden
unbesetzte Pflanzen verwendet oder die Kolonien wurden mit Spruzid ®, (Neudorf,
Deutschland) durch Besprihen unter dem Peristom und in die Domatien abgetbtet. Wie
friihere Experimente gezeigt haben, ist Spruzid nicht schadlich fir die Pflanzen.

Die Pflanzen wurden jeden vierten bis funften Tag Uberprift, neue Bricken, die z.B.
durch herabgefallene Aste entstanden waren, wurden entfernt und Stellen, an denen das
Tanglefoot ® defekt war, wurden ausgebessert. In diesen Fallen wurden die Pflanzen der
Gruppen B und D nach Ameisen abgesucht, welche sofort entfernt wurden. Das
Experiment lief Uber eine Dauer von 79 Tagen.

2.13.10 Konfrontation von Camponotus schmitzi mit verletztem Pflanzen-
material

Um zu testen, ob C. schmitzi auf Verletzungen insbesondere der Wirtspflanze reagiert,
wurde frisch zerquetschtes Pflanzenmaterial von jungen Blattteilen von N. bicalcarata, N.
gracilis oder eines nicht bestimmten Grases auf den Deckel von besiedelten Kannen von
sechs groBen C. schmitzi Kolonien gelegt (pro Kolonie 3-4 Kannen, Y beobachtete
Kannen = 22). Der Standort von 4 Kolonien war am Rand eines Sumpfwaldfragmentes
gelegen (Locality 1), der Standort von 2 weiteren Kolonien (bei denen jeweils 3 Kannen
getestet wurden), lagen innerhalb eines Shorea albida Sumpfwaldes (Locality 2). Jede

der 16 kolonisierten Kannen von Locality 1 wurde einmal am Tag und zweimal nachts
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getestet, die 6 Kannen der 2 Kolonien von Locality 2 wurden nur zweimal tagsutber
getestet, da dieses Areal nachts nicht erreichbar war.

In einer Voruntersuchung wurde das Verhalten von C. schmitzi Arbeiterinnen an einer
einzelnen Kanne fir 3 Minuten beobachtet, wobei die Zahl der aktiven C. schmitzi
Arbeiterinnen alle 30 Sekunden aufgezeichnet wurde. Im dann folgenden Experiment
wurde das frisch zerquetschte Pflanzenmaterial vorsichtig auf den Deckel platziert und
die Reaktion der Ameisen fir 6 Minuten jeweils alle 30 Sekunden durch die Zahl der
drauBen aktiven Ameisen aufgezeichnet (siehe Abb. 55 und 56). Beim Zerquetschen der
Pflanzenteile wurde auf saubere Hande geachtet, so dass keine Duftstoffe der zuvor
benutzten Pflanzenmaterialien transferiert wurden. Die Bewohner der Kannen wurden
innerhalb von vier Stunden mit einer Pause von jeweils mindestens 1 Stunde mit drei
verschiedenen Pflanzenmaterialien konfrontiert. Die Reihenfolge der Experimente wurde
jedes Mal zuféllig direkt vor dem Experiment bestimmt.

Zuséatzlich wurde 3x eine 2 cm lange nicht bestimmte Dipterenlarve zusammen mit
jeweils einem der drei verschiedenen Pflanzenmaterialien auf den Deckel gelegt, um
herauszufinden, ob die Ameisen auch aggressiv gegen Besucher reagieren, wenn sie
diese zusammen mit dem zerstérten Pflanzenmaterial finden (siehe Abb. 55).

2.13.11  Konfrontation mit Alcidodes sp.

Die Russelkéfer Alcidodes sp. wurden von N. bicalcarata und N. ampullaria Pflanzen in
Sumpfwaldern gesammelt. Sie wurden in Terrarien mit frischem jungen Pflanzenmaterial
von N. bicalcarata gehalten. Kurz vor dem Experiment wurden die Tiere mit einem
dinnem Baumwollfaden am Thorax zwischen Pronotum und den verdickten Vorder-
fligeln fixiert, so dass sie immer noch in der Lage waren zu fliegen, aber durch den
Faden am Wegfliegen gehindert werden konnten (siehe Abb. 57). Diese Russelkafer
wurden nur einmal pro Experiment genutzt und durch frisch gefangene fir das néachste
Experiment ersetzt. Das Verhalten von C. schmitzi wurde in Sumpfwéldern und offenen
Sekundarstandorten auf weiBem Sand bei insgesamt 9 Kolonien getestet.
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3 Anatomie, Oberflachenstruktur und Nektarsekretions-
muster bei Nektarien der Gattung Nepenthes

In tropischen Lebensraumen haben im Unterschied zu unseren Breiten eine gro3e Zahl
von Pflanzen EFN entwickelt. Soweit dies bekannt ist, haben diese Nektarien in der
Regel eine symbiontische Funktion (Uberblick z.B. bei ZIMMERMANN 1932, BUCKLEY
1982, KOPTUR 1992, FIALA et al. 1994, HEIL 1998). lhre zuckerhaltigen Sekrete locken
Ameisen an, die im Gegenzug diese nahrstoffhaltige Ressource verteidigen und damit
die nektarienbesitzende Pflanze gegen Herbivoren verteidigen. In der karnivoren
Kannenpflanzengattung Nepenthes jedoch kann eine alternative Funktion der EFN
festgestellt werden. Hauptsachlich Ameisen aber auch andere Nektar fressende In-
sekten, die von den Nektarien angelockt werden, werden als Beute in den Kannen
gefangen (MORAN 1996).

Wie schon einleitend ausgefiihrt, Uberlegte nach Gber einem Jahrhundert Nektarien-
forschung TAN (1997), dass, falls die Kannenfallen zu 100% effizient waren, sie sehr
wenige Ameisen fangen wirden, da sie die Ameisen rekrutierenden ,Scouts® wegfangen
wirden. ZizKA (1991) hatte schon darauf hingewiesen, dass eine groBe Zahl von nicht
gefangenen vom Nektar angelockten Ameisen moglicherweise zu einem Schutzeffekt
fihren kénnten — verglichen mit den wenigen gefangenen Arbeiterinnen. Er verlagerte
damit die Diskussion von einer Rauber-Beute Hypothese zu einer Symbiose Hypothese.
JOEL (1988) nahm als erster eine Fltterungspartnerschaft zwischen Ameisen und
Kannenpflanzen an: “that many pitcher plants ... serve as ‘nectar suppliers’ ... In return,
small portions of the insect communities ... are ‘sacrificed’ and serve as prey”. Diese
Hypothesen wurden in den Arbeiten von MORAN (1996) zum Beutefang bei Nepenthes
rafflesiana und bis heute (z.B. BAUER et al. 2008, 2009, 2011, 2012a, 2012b) nicht weiter
beachtet, erst die hier vorliegende Arbeit bringt erste fundierte Belege dafir.

Um diese kontroversen aber sich nicht gegenseitig ausschlieBenden Vermutungen und
Hypothesen, die die Beziehungen zwischen Nepenthes und Ameisen betreffen, zu
beantworten, wurde analytisch und experimentell nach Belegen gesucht. Dazu wurde die
Anatomie sowie die zeitlichen und raumlichen Muster der Nektarsekretion von EFN der
finf Tieflandarten der Gattung Nepenthes untersucht. Im Rahmen der Anatomie wurde
besonderes Augenmerk auf die Peristomzahne von N. bicalcarata gelegt. AuBerdem
wurde bei N. bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma eine Studie zum Ameisen-
besuch auf den Kannen und dem Prozentsatz der Arbeiterinnen, die als Beute in den
Kannen gefangen wurden, durchgefihrt. Start- und Schwerpunkt dieser Studie war N.
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bicalcarata, eine Pflanze, die indirekt die Idee eines symbiotischen Systems unterstitzt.
Diese Art unterscheidet sich von den anderen Arten der Gattung durch folgende
Eigenschaften:

a) Zwei gut entwickelte spitze und feste zahn- oder dornartige Strukturen des Peristoms,
die am Peristomhals direkt angrenzend zum Kannendeckel liegen und deren Spitzen
Uber das Zentrum der Kanne zeigen, die auch als Peristomzahne bezeichnet werden;

b) Sezernierung groBer Nektarmengen aus EFN und FN;

c) die regelmaBige Interaktion mit Ameisen (hauptsachlich Camponotus schmitzi)
(BECCARI 1886, SCHUITEMAKER & STARKE 1933, CLARKE 1992, CLARKE & KITCHING 1995);

d) Myrmekodomatien, d.h. geschwollene, hohle nicht selbst 6ffnende Kannenstiele,
durch C. schmitzi erdffnet und als Nistraum genutzt.

Verschiedene Autoren haben in der Vergangenheit die auBerordentliche Kannenmor-
phologie beschrieben und Uber ihre biologischen Funktionen spekuliert. BURBIDGE (1880)
war der erste, der die Beziehung mit Ameisen erwahnte (obwohl er eine schwarze
Ameisenart beschrieb, die in getrockneten Kannen nistet, statt der roten C. schmitzi aus
den hohlen Ranken des Blattes) und Uber die Funktion der zwei Dornen spekulierte. Er
kam zu dem Schluss, dass sie einen Tarsier [ Tarsius bancanus ist die einzige Tarsierart,
die von Borneo bekannt ist (PAYNE et al. 1985)] daran hindern, die Kannen zu pliindern,
wobei er das Verhalten nie selbst beobachtet hat. BECCARI (1886) stimmte Burbidge zu
und war der erste, der die hohlen Kannenstiele richtig als von einer Camponotus Art
besiedelte Myrmekodomatien interpretierte. DODD (1982) erklarte, dass die Funktion der
Peristomzéahne unklar sei, dass sie aber seiner Meinung nach nicht dem Beutefang
dienen. CLARKE (1993) vermutete jedoch, dass viele Insekten die Kannen wegen ihrem
Nektar besuchten, der sich auch an den Spitzen der Peristomzéhne ansammelt. Er fand
am naturlichen Standort aufgerissene Kannen und schrieb diesen Schaden Affen und
anderen kleinen S&ugetieren zu, die auf diese Weise Kannen auf der Suche nach Beute
absuchen und verwertbares entnehmen. CLARKE schloss daraus, dass die Zéhne nicht
helfen, die Kannenbeute vor rauberischen Saugetieren zu schitzen, aber dass sie ein

Teil des Beutefangsystems sein kénnten.

Dies ist auch bereits zuvor im Zusammenhang mit der Anlockung von Bestaubern
erkannt worden. Hier hat VOGEL (1960, 1961) gezeigt, dass in den Fliegenfallenblumen
von der Fallschirm-Leuchterblume, Ceropegia sandersonii (in dieser Gattung der Ascle-
piadaceae die Corolla zu einer Fallgrube umgewandelt) ist und eine kleine zapfenférmige
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Struktur oberhalb des Zentrums der Kronrdhre (genannt "Gleitzapfen") eine wesentliche
Rolle bei der Anlockung und dem Festhalten von Insekten spielt.

Die Anatomie der Nektarien von einigen Nepenthes - Arten ist bereits von verschiedenen
Autoren untersucht worden (u.a. MACFARLANE 1908, DAUMANN 1931, ZIMMERMANN 1932,
LLOYD 1942), aktuellere Studien beschaftigten sich dann detaillierter mit dem Ameisen-
Pflanzensystem, allerdings hauptséachlich aus Sicht der Phytotelmataforschung (CLARKE
1993, 1997, 1998a, 1998b, 2004 CLARKE & KITCHING 1993, 1995, CLARKE et al. 2009)
oder der Karnivorie (MORAN 1991, 1996, 1999, MORAN et al. 2005, BOHN & FEDERLE
2004, BAUER & FEDERLE 2009, BAUER et al. 2008, 2009, 2011, 2012a, 2012b, BONHOMME
et al. 2011a, 2011b, GREENWOOD et al. 2011, GORB et al. 2005). Mehrere Autoren
arbeiteten an der Anatomie des Peristoms von Nepenthes Arten und der Strukturen im
Kannenbereich, die der Anlockung und dem Fang potentieller Beute dienen, aber
detaillierte Untersuchungen der Struktur und Funktion der Peristomzahne von Nepenthes
bicalcarata sowie die Muster der Nektarsekretion wahrend der Blattentwicklung und die
Funktionen der Nektarien fehlten. Dieser Aspekt ist daher hier bearbeitet und in diesem
Kapitel dokumentiert worden, mit interessanten Ergebnissen.

Ein GroBteil der Ergebnisse dieses Kapitels ist im Jahre 1999 und 2001 bereits
veroffentlicht worden (siehe MERBACH et al. 1999 und MERBACH et al. 2001, Kapitel
14.1.2).
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3.1  Fragestellungen und Ziele zu diesem Themenbereich

Die Ziele der Studie dieses Kapitels waren eine Neubewertung der Funktionen der
Nektarien und der Peristomzdhne durch eine Untersuchung ihrer Anatomie, ihrer
Nektarsekretion und ihrer mechanischen Eigenschaften wahrend der Entwicklung.

Hierflr wurden die folgenden Fragestellungen zu diesem Teilbereich bearbeitet:

e Wie ist das raumliche Muster der Nektarien bei Nepenthes? An welchen Stellen
sind EFN auf der Pflanze zu finden? Um welche Nektarientypen handelt es sich
jeweils? Sind diese Muster bei den verschiedenen untersuchten Nepenthes Arten

gleich oder, wenn nein, wie weichen sie voneinander ab?
e Wie ist das zeitliche Muster der Nektarsekretion bei Nepenthes?

e Welche Funktionen haben EFN bei verschiedenen Nepenthes Arten, insbe-
sondere bei N. bicalcarata?

e Welche Funktionen haben die Peristomzahne bei N. bicalcarata?
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3.2 Ergebnisse

EFN gibt es bei allen wahrend dieses Projektes untersuchten Nepenthes Arten. Sie
kénnen normalerweise auf allen Teilen des Blattes gefunden werden: auf der Blattbasis
(stielartiger und abgeflachter basaler Teil des Blattes), auf dem Kannenstiel (Ranke) und
auf der Kanne (Blattspreite, siehe auch Abb. 1). In allen untersuchten Arten auBer N.
bicalcarata findet man sie auch zusétzlich an den jungen Sprossachsen, bei letzterer
kann man sie dort nicht erkennen, weil die Blatter mit ihrer Blattbasis an der Spross-
achse sich nach unten hin bis zum vorherigen Blatt entlang ziehen. Der jlngste
Sprossabschnitt ist immer zusammen mit dem jingsten sich entwickelnden Blatt von der
Blattbasis des nachst &lteren Blattes umhillt, so dass er nicht offen nach auBBen tritt. EFN
sind bei dieser Art an der Blattbasis vertreten, nicht aber am Spross.

Im Blutenbereich sind Nektarien an den Tepalen (ad- und abaxial) und auf der Inflores-
zenzachse aller untersuchten Arten zu finden. lhre Funktion wird hier nicht betrachtet.
Alle hier bearbeiteten Arten weisen ihre EFN an den gleichen oberirdischen Pflanzen-
teilen auf. Eine Ubersicht iber makroskopisch erkennbare EFN zeigt Tabelle 3.

3.21 Beschreibung der Nektarientypen

Eine histologische Bearbeitung der unterschiedlichen Pflanzenteile sollte zeigen, ob die
Nektarien der untersuchten Arten sich anatomisch unterscheiden. Dazu lagen bereits
Studien von DAUMANN (1931) vor, deren Ergebnisse teilweise in dieser Arbeit bestatigt
werden konnten. In Anlehnung an DAUMANN (1931) wurde Typ 1-4 bernommen, aber
Typ 5-6 nach eigener Einteilung hinzugefigt (siehe Tab. 3). Das Drisengewebe konnte
in den Schnitten gut von anderen Gewebetypen (Parenchym, Leitblndel, ...) unter-
schieden werden, da es plasmareiche Epithelien aufwies und mit Astrablau meist kraftig
blau angefarbt wurde. Allerdings konnte im histologischen Préparat keine Unter-
scheidung zwischen Nektarien und Verdauungsdrisen getroffen werden, jedoch ist die
Lage der beiden Drusenarten bei Nepenthes eindeutig und Verwechslungen sind nicht
maoglich.

Die Nektarien der Infloreszenzen wurden exemplarisch fir N. bicalcarata untersucht.
Hierbei wurden EFN an den Sprossachsen (Hauptachse, Seitenachsen 1. und 2.
Ordnung) gefunden. Dabei handelte es sich ausnahmslos um Nektarien des Typs 4
(-Urnenférmiges Nektarium®, siehe auch Tabelle 3 und Abb. 20c). Ebenfalls den Typ 4
fand man an den Blitenstielen sowie den AuBBenseiten der Tepalen. Die Innenseiten der
Tepalen waren dicht mit Nektarien der Typen 1 und 3 (,Scheibenférmiges und
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Napfférmiges Nekarium®, siehe Tabelle 3) besetzt. Bei ménnlichen wie weiblichen

Infloreszenzen konnte man das gleiche Nektarienmuster finden.

Die GroBe der verschiedenen Nektarientypen ist innerhalb der untersuchten Arten
verschieden. Bei weitem die groBten “Urnenférmigen Nektarien® (Typ 4) findet man bei
N. bicalcarata und die kleinsten bei N. albomarginata. Der gleiche Typ ist von
intermediarer GréBe in N. rafflesiana, N. mirabilis var. echinostoma und N. gracilis.
“Scheibenférmige Nektarien (Typ 1) an der Deckelunterseite sind teilweise bei N. albo-
marginata nicht vorhanden aber diese Art besitzt diesen Nektarientyp im Gegensatz zu
den anderen untersuchten Arten an den Kannenstielen zusammen mit ,Urnenférmigen

Nektarien”.

Wahrend die Peristomnektarien von N. bicalcarata nur eine Lange von ca. 0,5 mm
erreichen, werden sie bei N. mirabilis var. echinostoma bis zu ca. 1 cm lang. Das ist
beeindruckend groB und erreicht fast die GréBe der Peristomzahnnektarien von N.
bicalcarata (Abb. 20 g, h) von 17-29 mm (genauere Angaben siehe 3.2.2). Die
Peristomnektarien von N. rafflesiana, N. albomarginata und N. gracilis weisen etwa die
gleiche GroBe wie die von N. bicalcarata auf. Tabelle 5 zeigt im Vergleich die Volumina
sowie Langenangaben verschiedener EFN bei N. bicalcarata. Dort sind bei weitem die

langsten und volumindsesten Nektarien in den Peristomzéhne zu finden.

Kurz zusammenfassend kann man sagen, dass die Nektarien bei N. bicalcarata und N.
mirabilis var. echinostoma am gréBten entwickelt waren und die starkste Nektarsekretion
zeigten, wéhrend sie bei N. albomarginata vergleichsweise schwach entwickelt waren
(siehe auch Tab. 4).
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Tab. 3.  Einteilung der Nektarien in unterschiedliche Typen fir die Typen 1-4 nach DAUMANN (1931),
verandert, Einteilung flr die Typen 5-6 nach eigener Einteilung. Eine detaillierte Aufstellung der
untersuchten Nepenthes Arten siehe Tab. 4.

Typ Nr. Name Beschreibung des Nektarientypen

1 Scheiben- | Kleinerer Nektarientyp: Das Nektarium besteht aus
formiges | mehreren Drlsenzellschichten, die im Gewebe flach,
Nektarium | scheibenférmig vorliegen. Die Drisenzellschicht liegt direkt

an der Oberflache (bei den untersuchen Arten: Blitenhille
innen bei N. bicalcarata, Deckelunterseite bei N.
bicalcarata, N. mirabilis).

2 Képfchen- | Die Drise sitzt auf einem verschmalerten Halsteil. (Diesen
formiges | Typ habe ich bei keiner der untersuchten Arten
Nektarium | vorgefunden.)

3 Napf- Eingesenkte scheibenférmige Nektardrise, deren
formiges | Drisenrand den Hohlraum nicht Gberdacht (alle
Nektarium | untersuchten Nepenthes Arten).

4 Urnen- Das Nektarium besteht aus mehreren Drlisenzellschichten,
formiges | die im Gewebe nach innen eingestilpt sind. Die
Nektarium | Einstllpung ist bei unterschiedlichen Arten verschieden

stark ausgepragt. Das dadurch entstehende Lumen
verlauft bis zur Oberflache. Die Offnung ist in der Regel
recht klein und von auBBen als kleines Loch erkennbar. Im
REM sind diese Nektarien haufig als kleinere Higel zu
erkennen, auf deren Spitze sich ein Loch befindet (der am
haufigsten zu findende Typ, alle untersuchten Nepenthes
Arten).

5 Schlauch- | Haufig im Peristom rings um die Kannenéffnung lokalisiert
formiges | (bei den untersuchen Arten N. bicalcarata, N. rafflesiana).
Nektarium

6 Eiférmiges | Haufig im Peristom rings um die Kannendéffnung lokalisiert
Nektarium | (bei den untersuchen Arten N. mirabilis, N. gracilis). Diese

Nektarienform scheint eine Variante des Typs 5, ist jedoch
wesentlich kiirzer. Interessant ist, dass Nepenthes
mirabilis im Peristombereich eiférmige Nektarien aufweist,
wahrend die Varietat N. mirabilis var. echinostoma hier
sehr lange schlauchférmige Nektarien besitzt).
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Tab. 4.  Makroskopisch erkennbare Nektarien bei verschiedenen Vertretern der Gattung Nepenthes. [nicht
untersucht = n.u., vorhanden = + , nicht vorhanden = - , vorhanden aber nicht erkennbar, da vom
Blattgrund verhillt oder beim Peristom mit Ausrichtung in die Kanne = (+)].

N N. N N N. mira-
oberirdische - albo- : N. " bilis var. | N. rafflesi-
Pflanzenteile IaaTig ul- margi- fal;:aalca- gracilis Z;lrg' echino- |ana

nata stoma
Sprossachse

sehr stark

junger oberer behaart,
Bereich EFN nicht | (*) (+) (+) * + (+)
erkennbar
mehrjahrig, . ) ) ) ) ) )
verholzt
Laubblatt
Blattgrund . . . . . . .
stielartig
Blattgrund . . . . . . .
spreitenartig
Blattstiel hinten
(nahe Blatt- + + + + + + +
grund)
Blattstiel vorne . . . . . . .
(nahe Kanne)
Blattspreite
(Kanne)
Spitze n.u. n.u. + n.u. + n.u. n.u.
Deckel
Oberseite + * + + * + *
+, sehr
klein,
Deckel . Zahl pro . . . . .
Unterseite Flache
sehr
gering
Peristom (+) (+) (+) (+) (+) (+) (+)
Kannenwand + + + + + + +
Flugelleisten n.u. n.u. + n.u. + +
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Abb. 20. Nektarientypen und ihre Lage auf dem Blatt am Beispiel von N. bicalcarata. a: “Urnenférmiges
Nektarium®, Typ 4, an allen oberen Pflanzenteilen auBBer den Tepalen Oberseiten, den
Deckelunterseiten sowie dem Peristom. Langsschnitt. b: “Urnenférmiges Nektarium® (SEM). c:
“Scheibenférmiges Nektarium”, Deckel Unterseite. Langsschnitt. d: “Scheibenférmiges
Nektarium®, Tepale einer mannlichen Blite (SEM). e: Ringférmige Linie von Nektardriisen am
Peristom und der Kannendéffnung Innenseite. Langsschnitt. f: Peristom mit Offnung des
Nektarkanals (REM). g: Peristomzahn Rekonstruktion eines Langsschnittes aus einer Reihe von
Querschnitten. h: Zahnspitze mit Offnung des Nektarkanals (REM). Abbildung aus: MERBACH et
al. 2007, veréndert.

3.2.2 Anatomische Untersuchungen an den Peristomzahnen von
Nepenthes bicalcarata und ihre mechanischen Eigenschaften

Bei N. bicalcarata ist der direkt an den Deckel angrenzende Abschnitt des Peristoms in
ein Paar charakteristische Peristomzahne oder Peristomdornen (namensgebend fur die
Art) verlangert, die drei- bis viermal langer als der Rest des Peristoms sind (siehe Abb.
22 a-c). Die harten nadelspitzen Strukturen zeigen vom unteren Deckelansatz mit ihrer
Offnung bis direkt (iber die Mitte der Kannenéffnung (sieche Abb. 21). In jedem dieser
Strukturen befindet sich jeweils ein einzelnes sehr groBes Nektarium. Untersuchungen
der GréBe verschiedener Nektarien bei N. bicalcarata (Lange der Offnung in der Epi-
dermis, Flache und Lange des Sekretionsgewebes, daraus errechnetes Volumen)
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zeigten, dass die Zahnnektarien die groB3ten Einzelnektarien der ganzen Pflanze sind
(siehe Tab. 5). Sie sezernieren eine betrachtliche Nektarmenge, oft sichtbar als Tropf-
chen an der Spitze der Z&hne (siehe Abb. 23). Der Langsschnitt (Abb. 22 a) zeigt ein
groB3es zylindrisches Sekretionsgewebe, das sich von der Basis der Zahne bis zur deren
Spitze erstreckt. Der Nektar wird durch einen engen Kanal an der Spitze des Peristom-
zahns nach auBen gefiihrt. Abb. 22 ¢ zeigt einen Querschnitt des Zahns mit Sekretions-
gewebe im Zentrum. Das Zahnnektarium ist etwa 1000-fach gréBer als die Nektarien der
Unterseite des Deckels, 300-fach gréBer als die Peristom Nektarien und 4 fach gréBer
als die Nektarien der Blattbasis (geschéatztes Volumen). Die Lange der Zahne (Spitze bis
Basis) in voll entwickelten Kannen reicht von 17-29 mm (X = 22 mm, n = 28).

Die mechanischen Eigenschaften und die Struktur der Peristomzahne verandern sich mit
dem Alter des Blattes. Vollstadndig entwickelte aber noch geschlossene Kannen sowie je-
ne, die gerade ihren Deckel gebffnet haben, haben unausgehértete weiche Zahne. Eini-
ge Tage nach dem Offnen, wenn die Kannen noch weich und flexibel sind, harten die
Peristomz&hne nach und nach aus. Die spitz zulaufende Zahnspitze wird dann bedingt
durch die Festigkeit des Gewebes scharf wie die Spitze einer Nadel.

Abb. 21. N. bicalcarata, Blick in eine Zahnspitze mit der Offnung des Nektarkanals (REM). Abbildung aus:
MERBACH et al. 1999.

69



0,1 mm 0,5 mm 0,1 mm 0,1 mm

SaTss
N!0
22N
- AR
- e

1c

Detail 1c

T 1 mm

Rekonstruktion aus Querschnitten.

Sekretionsgewebe schattiert. Detail von b: Sekretions-

gewebe. c: Apikale Region mit Nektarkanal. Detail von c: Innenliegende Zellschicht des

Nektarkanals. Abbildung aus: MERBACH et al. 1999.

Abb. 22. a-c: N. bicalcarata, Peristomzahn. a: Ladngsschnitt,

b-c: Querschnitte. b: Mittlere Region
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Abb. 23. N. bicalcarata, oberer Teil einer ca. einjahrigen Bodenkanne, Nektar sammelt sich an den
Spitzen der Peristomzahne und lberzieht filmartig die gesamten Persitomzahne bis zu deren
Basis. Dies ist als glanzende Schicht zu erkennen. Auch das restliche Peristom ist bei
sezernierenden Peristomnektarien mit diesem Nektarfilm Giberzogen. Aus dem gleichen Grund
glanzen auch andere Bereiche des Peristomhalses. Abbildung aus: MERBACH et al. 1999.

Tab. 5.

Vergleich der Nektariengré3e bei N. bicalcarata. Das geschéatzte Volumen wurde anhand des

angendaherten geometrischen Kérpers berechnet und basiert auf den Messdaten der

anatomischen Schnitte.

suchtes Praparat, m=1 EFN)

Léange des |Geschéatzter Ra- Geschitztes
Sekretions- | dius des Sekre- Y
. olumen der
gewebes tionsgewebes EFN [mm?]
(X [mm]) [mm]
Deckel, Unterseite (n=2 unter-
suchte Deckel, m=14 EFN) 0.1 0,05-0,06 0,00063
Alle oberirdischen Pflanzenteile
auBer Tepalen Oberseiten,
Deckel Unterseiten und Peris- 1 0,3 0,19
tom. (n=1 untersuchtes
Praparat, m=6 EFN)
Ringférmige Reihe von Nektar-
drisen am Peristom, Offnung
zur Innenseite der Kanne (n=1 0,55 0,045 0,0023
untersuchtes Praparat, m=6
EFN)
Peristomz&hne (n=1 unter- 12,5 014 0.77
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3.2.3 Zeitliche und raumliche Muster der Nektarsekretion

Es wurden Feldstudien zu den zeitlichen und rdumlichen Mustern der Nektarsekretion flr
funf Nepenthes Tieflandarten (N. albomarginata, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis
var. echinostoma und N. rafflesiana) durchgefuhrt. Tabelle 6 fasst die Ergebnisse
zusammen. Zwei ,Extreme*” sind bei den Arten N. bicalcarata und N. albomarginata vor-
handen: Erstere sezerniert erhebliche Nektarmengen durchgehend wahrend der
gesamten Lebensspanne eines Blattes, wahrend die EFN der letzteren keine
makroskopisch sichtbare Nektarsekretion zeigen, wenn auch das Vorhandensein von
Nektardriisen (siehe Tab. 4) auf eine geringe Sekretion hindeutet. Dies ist ein erster
Hinweis auf ihre andersartige Beute (siehe Kapitel 6). Die Sekretion der EFN bei N.
gracilis war im Allgemeinen sehr niedrig, wahrend sie bei N. rafflesiana mehr oder
weniger auf spezielle Teile der Kanne beschrankt war. N. mirabilis var. echinostoma war
die einzige Art, die eine sichtbare Nektarmenge an den Nektarien der jungen Spross-
achsen produzierte. Zusétzlich zu dieser klar erkennbaren Sprossachsennektar-
produktion sezernierten die Peristomnektarien dieser Art sehr aktiv bei frisch gedffneten
Kannen. Der Nektar war oft sichtbar als dichter und koharenter Film, der das gesamte
Peristom bedeckte (Abb. 24). Die gro3e sezernierte Nektarmenge kann mdglicherweise
mit der Gr6Be insbesondere in Hinsicht auf die Lange des Sekretionsgewebes zu tun
haben.

Detaillierte Studien kultivierter N. bicalcarata Pflanzen heben das auBergewoéhnliche
Nektarsekretionsmuster dieser Art hervor (Abb. 26, Tab. 6). Beim jungen Blatt, das
gerade nicht mehr vom vorherigen Blatt verhdllt ist, beginnt die Nektarsekretion an den
EFN der Blattbasis. Wenn diese fertig entwickelt ist und die Ausdifferenzierungsphase
des Kannenstiels durchlaufen wird, halt die Sekretion an der Blattbasis an, aber auch die
EFN des Kannenstiels produzieren in dieser Zeit Nektar. Im Domatienbereich ist die
Sekretion zu der Zeit noch nicht so hoch. Bei fertig ausgebildetem Blattbasis- und
Kannenstielbereich verlagert sich bei der Entwicklung der Kanne bis zu ihrer Offnung die
Nektarsekretion zur Kanne hin, bei gedffneter Kanne ist sie erst auf der gesamten Kanne
zu finden, bei dlteren Kannen sezernieren nur noch sichtbar die EFN der Peristom- und
Deckelregion (siehe Abb. 26, Abb. 27).

Die Blattentwicklung bei N. bicalcarata dauert mehrere Monate vom ersten Sichtbar-
Werden der Kannenknospe bis zum Offnen der Kanne [Zahl der beobachteten Blatter=7,
x=117,9 (x19,2) Tage]. Die EFN produzierten hohe Nektarmengen Uber mehrere
Wochen an Teilen junger Blatter, die noch nicht im Stande waren, Beute zu fangen (Abb.
25 a, b, 26).
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Tab. 6.

Feldstudien der zeitlichen und raumlichen Muster der Nektarsekretion verglichen far flnf
Nepenthes Tieflandarten (N. albomarginata, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var.

echinostoma, N. rafflesiana). N=Zahl der untersuchten Pflanzen, S=Zahl der Sprossachsen,
M=Zahl der Blatter, Nektarsekretion: 0=keine, +=niedrig, ++=hoch, -=nicht sichtbar. Aus MERBACH
et al. 2001, Ubersetzt und verandert.

Art Habitat N S |M |Junge |Blatt
| Spross Stadium d_er B_Iptt ver- | Blatt Blat_l— Kanne Ka_lj ne | Altes
. Blattentwicklung hiillt von | ge- basis gasge | gedfi- | Blatt
—————— Basis rade voll -fiillit, | met
achsen | piattteil des sicht- | entwik- | noch
vorhe- bar kelt nicht
rigen Wer- geoff-
Blattes | dend net
N. teilweise ab- | 8 8 33 0 Blatthasis E ] 0 0 0 0
albo- gebrannte Blattstiel N 0 1] 0 0 0
margi- Heidewald- Kanne Peristom 0 0 0 0 0 0
nata fragmente Kannenwand AuBenseite 0 0 1] 0 0 [1]
Kanne Deckel Unterseite 0 = N - 0 0
N. Sumpfwald |4 (9 |18 0 Blattbasis - - | -l | - 0 0
bicalca- Blattstiel - 0 0 -+ 0 0
rata Kanne Peristom 0 ] 1] 0 + 0
Kannenwand AuBenseite 0 1] 1] 0 ++ -+
Kanne Deckel Unterseite - s - = + -+
N. teilweise ab- | § 5 19 0 Blatthasis - 0 1} 0 0 0
gracilis gebrannte Blattstiel N ] 1] 0 0 0
Heidewald- Kanne Peristom 0 0 1} 0 0 0
fragmente Kannenwand AuBenseite 0 0 1] 0 0 0
Kanne Deckel Unterseite 0 - - - -+ 0
N. teilweise ab- | 15 | 13 | 51 | -[+/++ | Blattbasis 0 0 0 0 0 0
mira- gebrannte Blattstiel 0 0 0 0 0 0
bilis Heidewald- Kanne Peristom 0 ] 1] 0 ++ [1]
fragmente Kannenwand AuBenseite 0 0 0 0 0 0
Kanne Deckel Unterseite 0 - - - -+ 0
N. teilweise ab- | § 6 13 0 Blatthasis - -+ 0 0 0 0
raff- gebrannte Blattstiel - 0 1] 0 0 0
lesiana | Heidewald- Kanne Peristom 0 0 0 0 + 0
fragmente Kannenwand AuBenseite 0 0 0 0 0 [1]
Kanne Deckel Unterseite 0 = - - -+ 0
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Abb. 24.

Abb. 25.

links: N. bicalcarata: Voll entwickelte Luftkanne mit Nektartropfen an der Kannenwand. Die Pfeile
weisen auf Tropfen oder gldnzende Flachen mit starker Nektarsekretion hin. Abbildung aus:
MERBACH et al. 2001.

rechts oben und rechts unten (a + b): N. bicalcarata: Vorderer Blattabschnitt mit Kannenknospen
in Entwicklung. Die Pfeile weisen auf Tropfen oder glanzende Flachen mit starker
Nektarsekretion hin. a: Blattstadium mit sehr kleiner Kannenknospe, Nektartropfen am flachen
laminaartigen Blattgrund. b: Kannenstiel zur vollen GréBe entwickelt mit Nektartropfen, Kannen-
knospe weiterhin klein und flach. Abbildung aus: MERBACH et al. 2001.
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Mehrere Monate altes Blatt

4

S ——

Kanne geoffnet

Kanne mit Gas angefiillt, ungetffnet

Ungefahre Zahl der Monate

Blattbasis und Kannenstiel entwicke

Blattbasis fertig entwickelt

Blatt aus dem vorherigen herausgeléﬂmmen

Junges Blatt versteckt im élteren Blatt Linge
_ Blattbasis Kanne
cine | ——— )
: S~ Blatfsfil
Nektarsekretion Blattanatomie

Abb. 26. N. bicalcarata: zeitliche und rdumliche Muster der Nektarsekretion wéhrend der Blattentwicklung.
Abbildung aus: MERBACH et al. 2001, Ubersetzt.
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3.2.3.1 Zeitliche Muster der Nektarsekretion bei den Peristomzahnen

Bei der frisch gedffneten Kanne, wenn die Zahne noch weich sind, ist keine Nektar-
sekretion zu beobachten. Erst nach dem Aushéarten der Zahne nach ca. 2-3 Tagen sind
kleine Nektartropen an den Spitzen zu beobachten, die jedoch bei besiedelten Pflanzen
im Freiland sofort und regelmaBig von C. schmitzi abgeerntet werden. Die Sekretion halt
Uber viele Monate an, auch wenn andere Teile des Blattes bereits abgestorben sind. Die
Nektarsekretion der Zahne und der anderen Peristomnektarien ist synchron mit dem
Zeitabschnitt, wenn die Kanne voll entwickelt und fahig ist, Beute zu fangen. Die Fang-
organe bei N. bicalcarata kbnnen mit diesem Sekretionsmuster Uber ein Jahr als wirk-
same Fallen funktionieren und die Ameisenkolonie erndhren (siehe Abb. 26). Die
meisten anderen Nektarientypen haben ihr Maximum der Nektarproduktion und Sek-
retion an den sehr jungen Blattern, wenn die Kannen noch nicht fertig entwickelt sind
(siehe Abb. 26).

3.24 Ameisen ernten Nektar und wenige finden den Tod

Die meisten Ameisenarten haben eine bemerkenswerte Geschicklichkeit darin, auf dem
Kannenperistom zu laufen, um Nektar zu sammeln. Untersuchungen an N. mirabilis var.
echinostoma und N. bicalcarata zeigten, dass nur eine Uberraschend kleine Zahl der
Ameisen, die eine Kanne besuchen, auch gefangen wird (MERBACH et al. 2001). Bei N.
bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma wurden Studien zur prozentualen Beute-
fangrate gemacht. Hierzu wurden Zahlungen an Crematogaster Arten durchgefiihrt, die
zur Kanne rekrutierten, um die Kannennektarien abzuernten. Es ging darum, einen Ein-
druck zu bekommen, welche Mengen an Nektar die Pflanzen bereitstellen, wie viele
nektarfressende Insekten sie anlocken, und welchen Prozentsatz der angelockten Tiere
sie tatsachlich fangen.

Die Abbildungen 27 a, b und c zeigen N. bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma —
Kannen, die von nektarsammelnden Crematogaster — Arbeiterinnen besucht werden. In
der Regel rekrutierten diese Ameisen in gréBeren Gruppen direkt auf das mit einem
Nektarfilm benetzte Peristom und den adaxialen Seiten des Kannendeckels. Bei N.
bicalcarata rekrutierten sie zudem auch an die EFN der &uBeren Kannenwand.

Die Zahl gefangener Ameisen wurde im Verlauf eines 30-minttigen Zeitintervalls gezahlt.
Die Zahl der kannenbesuchenden Crematogaster Individuen bewegte sich zwischen 22
und 526 Tieren pro Messung (N. mirabilis: Standort 1, X =142, Standort 2, X =226; N.
bicalcarata: Standort 3, x =83; Standort 4, x =93). Die Zahl gefangener Einzeltiere war
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bemerkenswert klein. Die Werte schwankten von 0,75 % bis 1,59 % (Standort 3:
x =1,59 % der besuchenden Tiere; Standort 4: X =0,75 %) bei N. bicalcarata und von 0,4
bis 0,42 % (Standort 1: X =0,34 %; Standort 2: X =0,42 %) bei N. mirabilis.

Abb. 27. Besucher auf den Kannennektarien von N. bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma.
a: Bodenkanne von N. bicalcarata mit Crematogaster sp. 2. b: Luftkanne von N. mirabilis var.
echinostoma mit Crematogaster sp. 4, c: Peristombereich einer Luftkanne von N. mirabilis var.

echinostoma mit Crematogaster sp. Die Pfeile markieren besuchende Arbeiterinnen. Abbildung
a+b aus: MERBACH et al. 2001.
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Eine detaillierte Tabelle zum Belauf der N. bicalcarata- und N. mirabilis-Kannen mit
Crematogaster-Arbeiterinnen, der Zahl des Zulaufes auf die Kannen sowie der Beute-
tiere pro Zahlung und Messdaten zu den untersuchten Kannen ist im Anhang 12.3.1 zu
finden. Zusammengefasst ist zu sagen, dass nur 0,75 bis 1,59% der besuchenden
Crematogaster Arbeiterinnen bei N. bicalcarata und 0,4 bis 0,42% bei N. mirabilis ein
Opfer der Kannen wurden.

An den Peristomnektarien von N. bicalcarata konnten verschiedene Ameisenarten
beobachtet werden, aber nur C. schmitzi wurde regelmaBig an den Zahnspitzen beim
Abernten des Nektars beobachtet und dann wurden Arbeiterinnen oft in kurzen
Intervallen beim Abernten des Nektars gesehen (siehe Abb. 28): Im Abstand von jeweils
wenigen Minuten erschien eine Arbeiterin dieser Art auf dem Peristom und lief an dessen
Oberflache den Peristomhals entlang bis zu den Peristomzahnen. Sie erntete an deren
Spitzen den Nektar ab und lief auf direktem Weg zurlick unter das Peristom. Wé&hrend
der 7 monatigen Gelandearbeiten konnte permanent beobachtet werden, wie die sym-
biontischen Partnerameisen die Zahnnektarien in der oben beschriebenen Weise
abernteten, wohingegen sie sehr selten beim Abernten an anderen EFN zu beobachten
waren. Andere Ameisenbesucher, wie z.B. Crematogaster spp., Polyrhachis (Myrma)
sp., Polyrhachis hector besuchten zwar auch die Zahnnektarien, jedoch nur gelegentlich
und beernteten meist die anderen auf der Pflanze befindlichen Nektarien, wie die auf der

Deckelunterseite oder an der duBeren Kannenwand und am Peristom.
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Abb. 28. Camponotus schmitzi Arbeiterin beim Ernten des Nektars aus den Zahnnektarien von N.
bicalcarata.
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3.3 Diskussion

Pflanzen mit EFN sind auBBer bei einigen Farnen bei einer groBen Zahl bedecktsamiger
Blitenpflanzen zu finden (BENTLEY 1977a). Myrmekophytische Pflanzen sind fast
ausschlieBlich auf die tropischen Regionen der Erde konzentriert, wahrend myrme-
kophile domatienlose Pflanzen auch in den gemaBigten Zonen vorkommen (BEATTIE
1985).

Die Bedeutung der EFN flr die Pflanzen wurde in den letzten 130 Jahren intensiv und
kontrovers diskutiert. Zwei Theorien standen sich gegenlber: Zum einen die Theorie,
dass alle Arten mit EFN als Ameisenpflanzen zu betrachten sind (DELPINO 1875), die
einen Schutz vor Herbivoren erhalten. Zeitgleich zu DELPINO vermutete BELT eine
gegenseitige Anpassung von Ameisen und Pflanzen durch seine Beobachtungen an dem
Myrmekophyten Acacia sphaerocephala (WHITNEY & GLOVER, 2007). Zum anderen gab
es physiologische Deutungsversuche. LIEBIG (1846) spekulierte, dass die Pflanzen nur
so viele Kohlenhydrate verwenden kdénnten, wie ihnen Stickstoff zur Verfligung stinde.
Uberschiissige Kohlenhydrate wiirden ausgeschieden. Auch LUTTGE (1961) und
ZIMMERMANN (1932) bezweifelten den Nutzen der Ausscheidungen von Kohlenhydraten
durch Nektarien. In zahlreichen Studien (z.B. BENTLEY 1976, BENTLEY 1977a, 1977b,
FIALA & MASCHWITZ 1990, JANZEN 1972, KOPTUR 1992, OLIVEIRA 1997, STEPHENSON
1982) wurde aber mittlerweile ein Herbivorieschutz durch nektarienbesuchende Ameisen

nachgewiesen.

Drei verschiedene Typen von Nektarien konnten bei den in diesem Projekt untersuchten
Kannenpflanzen gefunden werden: ,Scheibenférmige Nektarien® (Typ 1), ,Urnenférmige
Nektarien“ (Typ 4) und ,Schlauch“- bzw. ,Eiférmige Peristomnektarien” (Typ 5 und 6), zu
denen auch die Peristomz&hne von N. bicalcarata als riesige schlauchférmige Peristom-
nektarien gezahlt werden kénnen (siehe Tab. 3 und Abb. 20 a-h). Obwohl die gleichen
Nektarientypen auf allen untersuchten Pflanzen gefunden werden konnten, gibt es
enorme Unterschiede in der GréBe der Nektarien und in den zeitlichen und rdumlichen
Mustern der Nektarsekretion. Bei N. bicalcarata konnte im Vergleich zu den anderen
untersuchten Arten eine auBerordentlich reiche und an manchen Nektarien kontinu-
ierliche Nektarsekretion beobachtet werden. Die Peristomnektarien (Abb. 20 f und h) so-
wie die der Deckelunterseite (Abb. 20 d) sezernierten nach der Offnung der Kanne bis zu
deren Lebensende, wahrend die anderen EFN der Pflanze nur wahrend der Blatt-
entwicklung aktiv waren (siehe Abb. 26). Der Nektar dieser Art wird von der spezifischen

Partnerameise Camponotus schmitzi, aber auch von anderen Ameisenarten wie z.B. den
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Gattungen Crematogaster sowie Polyrhachis abgeerntet. Wahrend C. schmitzi ohne
Probleme auf allen Teilen der Kanne und des Peristoms laufen kann und keine Rolle als
Beute flr N. bicalcarata spielt, werden andere - regelmaBig die Kannennektarien be-
suchenden Ameisen - gefangen. Dennoch macht der geringe Prozentsatz von in den
Kannen gefangen Tieren deutlich (siehe Kapitel 3.2.4), dass z.B. fiir die "Beutegattung"
Crematogaster, wenn man die gesamte Kolonie betrachtet, die Ameisen auch Vorteile in
Form von erheblichen Nektarmengen von der karnivoren N. bicalcarata haben durften.

Vergleicht man die einzelnen untersuchten Kannenpflanzenarten, enthillt sich eine breite
Spanne unterschiedlicher Strategien der Nektarsekretion innerhalb der untersuchten
Arten. Bei N. mirabilis var. echinostoma konnte eine reichhaltige und kontinuierliche
Nektarsekretion an den jingsten Teilen der Sprossachse, im Peristombereich und an der
Unterseite der Kannendeckel von frisch geéffneten Kannen beobachtet werden. In
groBBer Zahl besuchten die Ameisen regelmafig die Nektarien, aber nur ein kleiner Teil
der Tiere wurde gefangen, was eine ahnliche symbiotische Interaktion von unspezi-
fischen Ameisen mit dieser Kannenpflanzenart nahe legen kdnnte, wie es fur N. bical-
carata im Text oben bezlglich der unspezifischen Ameisenbesucher beschrieben ist.

Im Falle von N. bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma kénnte eine mégliche
Erklarung der Funktion der EFN (zusétzlich zu der, potentielle Beute anzulocken) sein,
als Anlockungsmittel fir Ameisen zu dienen, die aufgrund ihrer kontinuierlichen Prasenz
auf jungen Pflanzenteilen als Beschitzer gegen pflanzenfressende Insekien agieren
kénnten (siehe auch HOLLDOBLER & WILSON 1990, CLARKE 1997).

N. rafflesiana und N. gracilis besetzen sozusagen eine mittlere Stellung (N. gracilis auf
der niedrigeren Seite) zwischen N. bicalcarata und N. albomarginata. Bei diesen Arten ist
kein Nektar auf den jungen sich entwickelnden Blattern sichtbar (was nicht heif3t, dass
kein Nektar sezerniert wird, sondern mdéglicherweise nur kleine Mengen), aber spater
kann eine Sekretion auf den verschiedenen Teilen der Kannen beobachtet werden. Bei
N. albomarginata ist keine Nektarsekretion an den Blattern und Sprossachsen zu
erkennen. Nur im Bereich der Infloreszenzen (insbesondere der Innen- und AuBBenseiten
der Tepalen) kann man Nektar in Form groBer Flussigkeitsfilme sehen. Das Vorhan-
densein von Drusen lasst allerdings eine geringfligige Sekretion vermuten, worauf auch
die geringen Ameisenfénge dieser Art hinweisen (siehe Kapitel 6 und Anhang 12.3.5).

Man kann aus diesen Daten schlieBen, dass verschiedene Typen von Interaktionen
zwischen Kannenpflanzenarten und Ameisen existieren. Neben der symbiotischen und
spezifischen Beziehung zwischen C. schmitzi und N. bicalcarata sind auf der gleichen
Pflanze mdglicherweise andere symbiotische, aber nicht spezifische Interaktionen mit
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Crematogaster spp., Polyrhachis spp. und anderen Ameisenarten vorhanden. Wie oben
diskutiert, kdnnte die Prasenz der Ameisen einen Schutzeffekt gegen Herbivoren auf den
Pflanzen bewirken. Diese Schlussfolgerung wird durch die beobachteten Muster der
Nektarsekretion in den jungen sich entwickelnden Blattern von N. bicalcarata untersttzt,
denn dort wird Uber eine beachtliche Zeitspanne Nektar sezerniert, obwohl die Kanne
noch nicht gedéffnet ist und damit auch noch kein Beutefang stattfinden kann (Abb. 25
a+b, Abb. 26, Tab. 6). Da eine Vielzahl von Wechselwirkungen mit anderen Ameisen-
arten fur N. bicalcarata beobachtet werden kann, ist auch zu erwarten, dass das fur
andere Kannenpflanzenarten so ist. In allen diesen Fallen kdnnten die zeitlichen und
raumlichen Muster sowie die Menge der Nektarsekretion die Vielfalt der ékologischen
Interaktionen auslésen und koordinieren (VOGEL 1997, 1998).

Eine besonders wichtige Rolle unter den untersuchten Nektarien haben die Peristom-
zédhne bei N. bicalcarata, daher wird die Funktion dieser hier auch gesondert diskutiert.
Diese Art hat gegenuber den anderen Arten zwei herausragende Merkmale: das
Zusammenleben mit spezifischen Ameisen, fur die die Pflanze hohle Kannenstiele
ausgebildet hat und lange zahnartige Peristomauswlchse. Diese Zahne enthalten eine
zylindrische, auBerordentlich groBe Schicht von Nektarsekretionsgewebe, das eine
Lange von bis zu 22mm und eine Breite von >1mm aufweisen kann (siehe Abb. 22 a-c,
Kapitel 3.2.2). Somit sind diese Nektarien die gréBten nektarsezernierenden Organe, die
auf der Pflanze zu finden sind. Bislang sind ahnlich groBBe Nektarien in der Gattung nur in
den tellerfdrmigen Peristombereichen von N. mirabilis var. echinostoma gefunden
worden, dessen Nektarsekretionsgewebe bis zu 1cm lang wird (siehe Abb. 12, 13 und
28).

Anders als die meisten anderen EFN sezernieren die Zahnnektarien nicht wahrend der
ontogenetischen Entwicklung des umliegenden Gewebes, jedoch groBe Quantitaten von
Nektar wahrend der langen Lebenszeit der voll entwickelten Kannen, die oft mehr als ein
Jahr betragt (siehe auch CLARKE 1997) — eine hohe energetische Investition, die sich
sicherlich nicht ohne einen Nutzen fir die Wirtspflanze entwickelt hat. RegelmaBig und in
kurzen Intervallen konnte nur C. schmitzi an den Peristomzahnen beobachtet werden.
Andere Ameisenarten besuchten die Zahnnektarien nur gelegentlich und beernteten
meistens die anderen EFN. Es scheint also, dass die Zahnnektarien von der Pflanze
ausgebildet worden sind, um C. schmitzi eine reiche und exklusive Nektarquelle zu
bieten. Damit schliet die Pflanze aus, dass die nicht gegen Ameisen aggressive C.
schmitzi mit unspezifischen Ameisenbesuchern zusammentrifft, die ihre Nektarquelle

verteidigen, was flir den Camponotus Symbiosepartner mit seiner vergleichsweise relativ
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geringen Koloniegré3e sehr nachteilig sein wurde. Die Ergebnisse und Beobachtungen
weisen darauf hin, dass die Zahnnektarien eine zentrale Rolle in der Zuckerversorgung

der die Domatien bewohnenden Partnerameisen spielen.

Diese Peristomzahnnektarien kénnten so das hauptsachliche Dilemma, das eine karni-
vore Ameisenpflanze noch haben kénnte, I6sen: Ameisenpartner von myrmekophyti-
schen Pflanzen verteidigen normalerweise ihre Wirtspflanze, indem sie andere Besucher
vertreiben. Oft geschieht dies in solchen Interaktionen &uBerst grindlich und keine
Besucher werden auf der Pflanze geduldet. Das ware natirlich héchst kontraproduktiv
fir eine karnivore Pflanze, die darauf angewiesen ist, in ihren extrem nahrstoffarmen
Habitaten Beute zu fangen. Jedoch ist eine karnivore Pflanze, die eine immer nach
Nektar und Proteinen hungrige Ameisenkolonie beherbergt, in dem Dilemma, dass sie
standig fir eine entsprechende Versorgung der Géste sorgen muss. Die Bereitstellung
einer besonders reichhaltigen zuséatzlichen Nektarquelle, die hauptséachlich von der Part-
nerameise erreicht und regelmafig abgeerntet werden kann, kénnte diese davor zurlck-
halten, die Peristomnektarien und séamtliche anderen EFN der Pflanze gegen Besucher
zu verteidigen. Dies geschieht auch nicht, wie auch CLARKE & KITCHING bereits 1995
dokumentierten. Die anderen EFN sind zweifelsohne bei N. bicalcarata auch dazu
bestimmt, potentielle Beute anzulocken. Auf diese Weise kann Karnivorie mit Myrme-
kophytie koexistieren.

Bislang konnten keine S&ugetiere oder Végel beobacht werden, die von den nadel-
spitzen Zahnen abgewehrt worden waren, wie BURBIDGE (1880) dies angenommen
hatte. Aber die Position der Peristomzéhne direkt oberhalb des Kanneneingangs, ihre
GroBe, ihre nadelspitze Struktur sowie ihre Form und Harte kénnten darauf hinweisen,
dass sie vielleicht zusatzlich auch als mechanische Verteidigung gegen Saugetiere oder
andere Wirbeltiere, die die Kanneninhalte nach frischer Beute absuchen, funktionieren.

Dass es sich in der Tat lohnt, diese Kanneninhalte auszubeuten, konnte durch CLARKE
(1993) sowie eigene Beobachtungen gezeigt werden: Gelegentlich findet man Kannen
verschiedener Nepenthes Arten (N. bicalcarata, N. rafflesiana), die im unteren Bereich
aufgerissen und deren Kanneninhalte untersucht und z.T. als Nahrung aufgenommen
worden sind. Auch kam es vor, dass die Domatien bei N. bicalcarata von der Seite her
aufgebissen und die C. schmitzi-Teilkolonie dieser Kanne erbeutet worden war. Oft sah
dies nach den Spuren von kleinen Saugetieren aus, die Domatien wirkten aufgebissen
und aufgenagt, manchmal sahen die Domatien aber auch aufgepickt aus, was darauf
hindeuten kénnte, dass auch Végel (wie z.B. Spechte) die Verursacher dieser Schaden
waren. Da sich die adulten C. schmitzi Arbeiterinnen in der Regel bis auf die Tiere, die
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die Brut versorgen, véllig versteckt unter dem Peristom aufhalten, sind sie vor den Uber-
griffen von Végeln kleinen Saugetieren und weiteren Pradatoren weitgehend geschutzt.
Bei einer Kanne mit aufgerissenen und geleerten Domatien fand sich eine Teilkolonie mit
Brut und sogar der Konigin unter dem Peristom. Es ist zu vermuten, dass sowohl die
Koénigin als auch Arbeiterinnen mit Brut aus dem Domatium direkt unter dem Peristom
Zuflucht gesucht hatten. Dass die Kdnigin bei Stérungen die Innenseite des Peristoms
als Schutzraum aufsucht, konnte auch bei Koloniegriindungen beobachtet werden (siehe
auch Abb. 42 und 43).

In Studien an Macaranga puncticulata konnten FEDERLE et al. (1999) beobachten, dass
im Torfsumpfwald lebende Eichhérnchen die Fahigkeit besitzen, das Offnen und Aus-
beuten von Domatien an diesen Baumen zu lernen. Somit ist das gelegentliche Offnen
der Kannen kein Argument gegen, sondern fir eine zusatzliche schitzende Funktion der
Peristomzédhne bei N. bicalcarata, die sogar fur die Ameisen unter dem Peristom
vorteilhaft sein kdnnte. K&fig-Experimente mit Kannen, die Eichhérnchen dargeboten
werden (ahnlich denen durchgefihrt an Macaranga durch FEDERLE et al. 1999), kdnnten
diese Frage klaren. Das kénnte méglicherweise auBerdem den Beweis erbringen, ob das
,giftige Schlangenmaul” - Aussehen von N. bicalcarata Kannen, die auf menschliche
Beobachter so geféahrlich wirken, auch kleine S&ugetiere ,beeindruckt* und
maoglicherweise zu ihrer Abwehr beitragt, wie dies von DODD (1982) vermutet wurde. Die
andere Vermutung von DODD lag darin, dass wenn der Kleinsauger tatsachlich einen
Blick in die Kanne wirft, er sich beim Herausziehen des Kopfes an den sehr stabilen und
spitzen Dornen verletzten kdnnte. Auch das kdnnte mdglicherweise in Ké&fig-
Experimenten mit Eichhérnchen Uberprift werden.

AbschlieBend sollte (erneut) herausgestellt werden, dass die Zahnnektarien nicht die
einzigen EFN von N. bicalcarata sind. Wie bei anderen Nepenthes Arten, sind EFN auch
an anderen oberirdischen Pflanzenteilen zu finden. Das Wissen um die Funktion von
EFN, nicht nur in Hinsicht auf Muster der Nektarsekretion, sondern auch in Bezug auf die
Textur der Pflanzenoberflache, d.h. z.B. deren Schlipfrigkeit sowie die Unterschiede in
den Bewegungsfahigkeiten diverser Insektenbesucher, spielt eine wichtige Rolle im
Verstehen der Funktion dieser Strukturen (siehe BOHN 2007, BOHN & FEDERLE 2004,
BAUER et al. 2008).
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3.4 Zusammenfassung zu Kapitel 3

Die Lage und Anatomie der Nektarien und die zeitlichen und rdumlichen Muster der
Nektarsekretion wurden fir N. albomarginata, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var.
echinostoma und N. rafflesiana verglichen. Die Ergebnisse dieser Studien wurden in
Felduntersuchungen in Brunei Darussalam sowie an kultivierten Nepenthes bicalcarata

Pflanzen aus dem Palmengarten, Frankfurt am Main, erzielt.

EFN kommen in der Gattung Nepenthes in allen Gber dem Boden gelegenen Teilen der

Pflanze vor.

Sehr groBe nektarsezernierende Strukturen — EFN in den Peristomzahnen — kdnnen in
Nepenthes bicalcarata in den deckelnahen Teilen des Peristoms gefunden werden. Es
handelt sich um zwei zahnartige Strukturen. Histologische Untersuchungen dieser
Dornen zeigten, dass sie riesige Nektardriisen enthalten, die sich an der Spitze der
Dornen 6ffnen. Diese Nektarien sind mit bis zu 22 mm L&nge mit Abstand die gréBten
der Pflanze. Obwohl die auBerordentliche GréBe dieses drisenartigen Gewebes und die
hohe Nektarsekretionsmenge stark die These unterstitzen, dass die besonders stabilen
und spitzen Peristomz&hne eine Rolle in der Anlockung potentieller Beute spielen,
schlie3t dies als zusétzliche Funktion die Verhinderung der Ausbeutung von Kannen
durch plindernde S&auger keineswegs aus.

Die Kombination der regular auftretenden Ameisen—Pflanzen—Assoziation mit der
regelmanig die Nektarien der Peristomzahne absammelnden C. schmitzi Arbeiterinnen
und die auBerordentlich groBen Nektarien in den Peristomz&hnen deuten auBerdem
darauf hin, dass die Zahnnektarien eine weitere wichtige Funktion in der Ernahrung der
Partnerameisen mit Kohlenhydraten haben, die mit dieser sicheren Nektarquelle andere
Nektarienbesucher auf N. bicalcarata nicht territorial aggressiv vertreiben missen, wie
dies von anderen Ameisenpflanzenbeziehungen sonst die Regel ist. Dies lasst die
Interpretation zu, dass die Peristomzahnnektarien sich parallel mit der Ameisen-
Pflanzen-Interaktion entwickelt haben.

Die Funktion von extrafloralen Nektarien in der Gattung Nepenthes unter besonderer
Berlcksichtigung von N. bicalcarata wurde diskutiert.
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4 Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei
Nepenthes bicalcarata

Neben der Erforschung der Karnivorie gehért zu den spannensten Phdnomenen in der
Okologie die eng ineinander verflochtenen Beziehungen zwischen Ameisen und
Pflanzen in tropischen Lebensrdumen. Bei Nepenthes bicalcarata sind beide Phano-
mene ausgebildet und miteinander verzahnt.

Ameisen spielen in den meisten terrestrischen Lebensrdumen eine dominierende Rolle.
Sie sind weiter verbreitet als jede andere Insektengruppe. Ameisen stehen in einer
Vielzahl von Wechselbeziehungen zu anderen Organismen. lhr Artenreichtum, ihre
enorme Populationsdichte und ihre Dominanz — insbesondere in den warmen tropischen
Klimazonen — ist sicherlich hauptsachlich auf die Fahigkeit der Ameisen zur Kommu-
nikation und Kooperation untereinander und mit anderen Organismen (Tieren wie Pflan-
zen) zuritickzufihren (HOLLDOBLER & WILSON 1990, MASCHWITZ 1992).

Die paldotropisch verbreitete Lianengattung Nepenthes ist mit mehr als 100 Arten (siehe
VON ARX et al., 2001) die gréBte karnivore Pflanzengattung mit ausgebildeten passiven
Fallgruben.

Alle bisher untersuchten Nepenthes Arten bieten ihren Besuchern Nahrung in Form von
Nektar aus extrafloralen sowie aus am Blutenstand befindlichen extranuptialen und
nuptialen Nektarien an, wobei sie das in unterschiedlicher Intensitat tun (siehe
MACFARLANE 1908, DAUMANN 1931, ZIMMERMANN 1932, LLOYD 1942, Kapitel 3 dieser
Arbeit). Nur eine Art — Nepenthes bicalcarata — ist bisher bekannt, die eine enge
obligatorische Kooperation mit einer Ameisenart — Camponotus schmitzi — eingegangen
ist.

Anders als bei vielen anderen Myrmekophyten (siehe z.B. FIALA & MASCHWITZ 1992,
RICKSON 1980) bietet die Gattung Nepenthes ihren Besuchern keinerlei andere Nahrung
auBer Nektar an.

Dargebotene FraBkdrper sind bei Nepenthes nicht bekannt.

C. schmitzi Arbeiterinnen ziehen ihre Brut in den Myrmekodomatien dieser Pflanze auf.
In einem dieser Domatien ist auch der Aufenthaltsort der Kénigin. Die meisten adulten
Mitglieder der Kolonie halten sich unter dem Kannenperistom auf. Die Ameisen tauchen
aktiv in der Kannenflissigkeit und sind in der Lage, hierbei Insektenlarven aktiv zu jagen
und frisch ertrunkene Insekten aus der Kannenfliissigkeit unter das Peristom zu trans-

portieren, wo sie die Beute zerlegen und fressen. Die Reste der Beutetiere werden
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zurtck in die Kannenflissigkeit fallen gelassen. Dieses Verhalten wurde zuerst von
CLARKE (1992) beschrieben.

Die besonders hohe Nektarsekretion (ZizkA 1991) gibt zusatzliche Anhaltspunkte fiir eine
symbiotische Beziehung der beiden Partner — Pflanze und Ameise. Eine betréachtliche
Nektarmenge wird an der Blattbasis des rankenden Kannenstiels und der Kanne sezer-
niert (auch bei nicht vollstandig entwickelten Blattern).

Dieser Sachverhalt wurde bereits bezlglich einer potentiellen mutualistischen Beziehung
von Ameisen als Beschitzer gegen Herbivoren diskutiert (siehe Kapitel 3).
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4.1 Fragestellungen und Ziele zum Themenbereich
Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei
Nepenthes bicalcarata

Es wurden diverse Daten zum Verstédndnis dieses einmaligen Myrmekophytiesystems
zwischen C. schmitzi und N. bicalcarata gesammelt, so z.B. Anpassungen der Pflanze
an die Partnerameise und die Biologie von C. schmitzi.

Ausgehend von den bereits vorhandenen Studien der Interaktion zwischen N. bicalcarata
und C. schmitzi (CLARKE 1992, BOHN 2007) wurden im Rahmen dieses Projektes die
folgenden Fragestellungen und Ziele bezlglich dieses Myrmekophytiesystems
bearbeitet:

411 Fragestellungen zu Nepenthes bicalcarata

1. Welche Voraussetzungen bietet N. bicalcarata fur die Besiedlung und das
Zusammenleben mit Ameisen?

2. Welche spezifischen und unspezifischen Ameisen besiedeln N. bicalcarata?
Hat die Pflanze Vorteile aus der Besiedlung?

4. Gibt es Honigtau liefernde trophobiontische Cocciden in den Domatien, die die

Ameisen einbringen, oder die von selbst einwandern?

4.1.2 Fragestellungen zu Camponotus schmitzi

1. Welche Voraussetzungen bietet C. schmitzi fir die Besiedlung von N. bical-
carata?
2. Welche Ressourcen der Pflanze nutzt C. schmitzi?
a. Wie lange wird ein Domatium bewohnt?
b. Entnehmen die Ameisen Kanneninhalte? Wenn ja, wie? Welche? Wie
agieren sie mit den entnommenen Beutestlicken?
3. Was tut C. schmitzi fir die Pflanze?
a. Wie tragen die Ameisen Nahrung ein? Wohin? Welche Nahrung? Werden
EFN von C. schmitzi Arbeiterinnen abgelaufen, wird Nektar abgesam-
melt? Sind die Ameisen der oben genannten Art an allen EFN der Pflanze
zu finden, z.B. den EFN der Infloreszenzen bzw. an den EFN anderen
Blattregionen?
b. Ist ein Sduberungsverhalten der Ameisen an der Pflanze vorhanden?
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Tragt C. schmitzi Nahrstoffe in die hohlen Pflanzenteile ein?

Schitzt C. schmitzi N. bicalcarata vor FraBfeinden? (Diese Fragestellung
wird ausfahrlich in Kapitel 5 bearbeitet.)

Entfernt C. schmitzi eindringendes Wasser aus den Domatien?

4. Fragen zur Koloniestruktur:

a.

b
C.
d

Wie viele Kolonien leben auf einer N. bicalcarata Pflanze?

Wie funktioniert die Koloniegriindung bei C. schmitzi?

Wie viele Kdniginnen gibt es pro Kolonie?

Wo halten die Ameisen sich auf? Wie verteilen sich die Ameisen und
deren Brut auf der Pflanze und auf den verschiedenen Kannen? Wie
verhalten sich die Arbeiterinnen an bzw. in den Kannen? Wie ist der
Aktionsradius der Ameisen?

Wie ist die Arbeitsverteilung innerhalb einer Kolonie?

Welche Arbeiterinnen erweitern die Kolonie?

Ist C. schmitzi an N. bicalcarata gebunden oder kann sie auch woanders

siedeln?

5. Hat C. schmitzi besondere Aktivititszeiten?

6. Wie verhalt sich C. schmitzi, wenn ihre Wirtspflanze bliht?

88



4.2 Ergebnisse

Als erstes werden die Ergebnisse zu den Voraussetzungen der karnivoren Ameisen-
pflanze N. bicalcarata im Hinblick auf die Besiedlung durch Ameisen aufgefiihrt, danach
ein Uberblick Uber die Besiedlung der Pflanze durch spezifische und unspezifische
Ameisenkolonien sowie Begehung durch Ameisenbesucher gegeben. AuBerdem wird
der Frage nachgegangen, ob in den Domatien, wie das bei diversen Ameisenpflanzen
der Fall ist, Schildlause leben oder ein Stoffeintrag erfolgt. Im Anschluss daran werden
die erhobenen Daten zur spezifischen Partnerameise Camponotus schmitzi, deren

Koloniestruktur, Verhalten und Wirtsspezifitat betrachtet.

4.2.1 Wuchsvoraussetzungen von Nepenthes bicalcarata fiir die
Besiedlung und das Zusammenleben mit Ameisen

Hier sind allgemeine Daten zum Wuchs sowie spezielle Voraussetzungen der Wirts-
pflanze aufgefihrt, die sie erfillen muss, um von Ameisen besiedelt oder besucht zu

werden.

4.2.1.1 Beobachtungen zum Wachstum und die natiirliche Ablegerbildung
von Nepernthes bicalcarala

N. bicalcarata aus einem Keimling zu kultivieren, ist eine sehr langwierige Aufgabe. Im
Palmengarten Frankfurt wurden Samen im Jahre 1996 ausgeséat, im 1. Jahr blieben es
winzig kleine Rosetten, erst nach mehreren Jahren wuchsen daraus stattlichere Pflan-
zen. Insgesamt dauerte es ca. 5 Jahre, bis N. bicalcarata zu einer GrdBe heranwuchs, in
der sie mit einem verstarkten Langenwachstum ihrer Sprossachse begann und dann
auch kletterte.

Die zarten Keimlinge mit einer solch langen Entwicklungsdauer sind daher im Regenwald
durch Konkurrenz und FraBfeinde stark gefardet. Zudem bendtigen sie wie die Uber
Jahre andauernde Studie gezeigt hat, unbewachsene Rohbdéden zur Ansiedelung, z.B.
an den Gleisanlagen einer Kleinbahn zur Holzabfuhr.

In dichter bewachsenen Shorea albida Torfsumpfwaldgebieten waren auch auf mehreren
Baumsturzlichtungen keine Keimlinge zu finden. Ein unerwarteter Befund zeigte aller-
dings, dass N. bicalcarata tUber eine zweite Vermehrungsstrategie verflgt, die im Primar-
wald auBBerordentlich wirksam ist, die Bildung von Ablegern. Durch diese wird N. bical-
carata stellenweise ausgesprochen haufig.

89



Die Entstehung der Ableger wird durch folgende Wuchsstrategie erméglicht: Mitten im
Wald an etwas aufgehellten Baumsturzlichtungen fanden sich oft Bereiche, in denen eine
ganze Reihe von N. bicalcarata Pflanzen wuchsen. Die meisten befanden sich in einem
kraftigen rosettenartigen Stadium. Diese Pflanzen hatten meist bis zu 10 Blatter mit
Bodenkannen entwickelt, die zentrisch um die Pflanze angeordnet waren und auf dem
Boden auflagen. Einige der Pflanzen hatten Sprossachsen bis zu 1 m Héhe, ein anderer
Teil wuchs in bis zu 2,50 m Héhe und einige der jangeren Blatter waren bei
letztgenannten Exemplaren mit intermediaren Kannen oder Luftkannen ausgebildet.
Diese Pflanzen wurden auch z.T. blihend gefunden, es handelte sich also nicht um
Jungpflanzen. Wenn man das Gelande né&her untersuchte, entdeckte man oft, dass diese
auf den ersten Blick als Einzelpflanzen angesprochenen Exemplare eigentlich Seiten-
triebe einer alteren N. bicalcarata Pflanze waren, die urspringlich an einem der Baume
emporgeklettert war. Nach dem Fall des Tragerbaumes war die Pflanze an vielen Stellen
wieder ausgetrieben und bildete nun diverse scheinbar einzeln stehende rosettenartige
Austriebe, da die Sprossachse der urspriinglichen Pflanze mittlerweile mit einer Schicht
aus Laub und Asten bedeckt nicht mehr erkennbar war. N. bicalcarata wachst als Liane
bis zu 20 m in die Baumkronen hinein. Fallt ein Baum, der mit dieser Karnivoren bewach-
sen ist, und wird im Laufe kurzer Zeit Uberwachsen, so kann es sein, dass N. bicalcarata
nicht abstirbt, sondern sprossburtig neue Sprossachsen entwickelt, die im Abstand von
wenigen Metern geradezu ein neues N. bicalcarata ,Feld” ergeben. Dem oberflachlichen
Betrachter vermittelt es den Anschein, als wenn dort eine ganze Reihe von N. bicalcarata
Pflanzen dicht an dicht wachsen. Es handelt sich in Wirklichkeit nur um eine Pflanze, die
mit diversen neuen Sprossachsen neu austreibt. Z.T. konnten die urspringlichen
Sprossachsen (die sich wegen fehlendem Dickenwachstum auch nicht stark im
Querschnitt verandern) der urspringlichen Pflanze im Boden noch gut erkannt werden,
aus denen die neuen Rosetten wuchsen. Neue fallende Baume und Laubabwurf
begruben die alten Sprossachsen, so dass nur noch die neuen Austriebe auf dem
Sumpfwaldboden sichtbar waren. Daher war nicht eindeutig zu klaren, ob die wie
Einzelpflanzen in diesen ,Nepenthes Feldern® wachsenden Exemplare unterirdisch
weiterhin mit einer intakten Sprossachse verbunden waren, die nun wie ein Rhizom mit

sproBburtigen Wurzeln funktionierte.

Wir wissen aber auch aus der géartnerischen Praxis der vegetativen Vermehrung durch
Stecklinge, dass liegende Sténgelabschnitte bei Nepenthes mit Substratkontakt rasch
sprossburtige Wurzeln bilden und sich so rasch selbst mit Wasser versorgen (mindliche
Mitteilung PETER KILIAN, Palmengarten Frankfurt am Main).
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Im Gelande war es fast immer unmdglich, zu erkennen, ob einzelne N. bicalcarata
Exemplare durch niederliegende SproBachsen der urspriinglichen Pflanze verbunden
waren oder nicht. Daher wurde flir dieses Projekt angenommen, dass jede einzeln

stehende Pflanze als Einzelpflanze anzusehen war.
Mit diesen Einzelpflanzen wurden séamtliche Versuche durchgefihrt.

Es konnte weiterhin beobachtet werden, dass die einzelnen Sprossachsen jeweils von
unterschiedlichen Kolonien besiedelt worden waren. In selteneren Féllen, wenn zwei
Einzeltriebe so nah aneinander wuchsen, dass die Blatter sich berlhrten, kam es dazu,
dass eine Kolonie zwei Sprossachsen besiedelte. In den anderen Fallen war zu
beobachten, dass, wenn die Sprossachsen eine z.T. auch nur geringe Entfernung von
ca. 20 cm von Kanne zu Kanne auf dem Boden aufwiesen, beide Pflanzen in der Regel
verschiedenen Kolonien beherbergten.

4.2.1.2 Bau und Wuchs von Nepernithes bicalcarala im Hinblick auf die
Besiedlung durch Ameisen

Verschiedene Strukturen von N. bicalcarata werden als Wohnraum angeboten, so die
Unterseite des Peristoms und das durch Markdegeneration ohne Ameiseneinwirkung
hohl werdende aber nicht selbst 6ffnende Domatium am Kannenstiel der Luft- und
Bodenkannen. Andere Strukturen werden von der Pflanze zur Verfligung gestellt, die der
Nahrstoffversorgung der spezifischen Pflanzenameisen, aber auch der unspezifischen
Pflanzenbesucher dienen. EFN sind auf der gesamten Oberflache der Pflanze bis auf die
Sprossachsen zu finden, die grdBten Nektarien liegen im Bereich des Peristoms —
innerhalb der Peristomzahne (siehe Kapitel 3). Zur Versorgung mit Proteinen dient der
Kanneninnenraum und hier die frisch hineingefallene Beute sowie erbeutete kommen-
sale aquatische Larven aus der Kannenflissigkeit, jedoch kein von der Pflanze gebil-
detes Gewebe. FraBkdrperchen werden von N. bicalcarata nicht produziert.

Das Peristom (vergl. Abb. 29) ist in seiner GréBe und seiner Neigung zur Peristomwand
ahnlich geformt wie bei anderen im gleichen Habitat vorkommenden Arten (vgl. N.
ampullaria, N. rafflesiana, siehe Kapitel 2.2.1.2 und 2.2.1.6), jedoch wird nur das von N.
bicalcarata besiedelt. Eine Ausnahme bildete eine Pflanze, bei der es sich um einen
Naturhybriden handelte, auf dem ebenfalls eine intakte groBe Kolonie von C. schmitzi
gefunden wurde, die dort Uber Jahre erfolgreich lebte (siehe Kapitel 4.2.3.11).

Eine Rolle mag hier spielen, dass die Kanneninnenwand bei N. bicalcarata keine Zwei-
teilung in wachsbereifte Schicht und Drisenzellschicht besitzt. Wie auch bei N.
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ampullaria 1auft die Driisenzellschicht bis knapp unter das Peristom (siehe Abb. 29 C, D
far N. bicalcarata).

Bei den Domatien von N. bicalcarata handelt es sich um Regionen der Blattstiele, die an
diesen Stellen verbreitert und innen bis auf die Ausbildung eines sehr Ilickigen lockeren
Markgewebes hohl sind. Die Domatien sind nicht selbst 6ffnend, sondern werden bei
Koloniegriindung von der Konigin bzw. bei der ErschlieBung neuer Domatien fertig
entwickelter Blatter von Arbeiterinnen der Kolonie durch AufbeiBen kreisrunder Lécher
gedffnet (siehe Abb. 31, 33). Domatien bilden sowohl die Blatter mit Bodenkannen als
auch die mit Luftkannen aus. Die Kannenstiele der Bodenkannen sind langgestreckt und
erweitern sich in den unteren zwei Dritteln zu einem ca. 4-6 cm langen zylindrischen
Gebilde, das zur Kanne hin bis zum Kannenlumen ausgebildet ist und dort durch die
Kannenwand von der Kannenflissigkeit abgetrennt ist. Zum oberen Kannenstiel hin
verjingt sich der Zylinder in eine Spitze, dort verschmalert sich der Kannenstiel auch
immer mehr und ist dort solide. C. schmitzi Arbeiterinnen bohren in den meisten Féllen
das Eingangsloch an der der Kanne zugewandten Seite auf der Halfte des Domatiums
(siehe Abb. 31).

Das Domatium der Luftkanne ist deutlich kleiner als das der Bodenkanne. Es handelt
sich um den rankenden Teil des Kannenstieles, der geschwollen und hohl ist. Der als
Domatium ausgebildete Stielbereich der Luftkanne weist eine Windung auf, der der
Bodenkanne ist gerade geformt. Die Pflanze klettert mit den Stielbereichen der Luftkanne
an Baumen und Straduchern empor. Prostomale Fensterstrukturen (als Bohrerleichterung)
sind weder bei den Domatien der Boden- noch bei denen der Luftkannen ausgebildet,
d.h. das Gewebe ist in allen Bereichen gleichmaBig dick.

4.2.1.3 Diverse Ameisenbesucher und andere Nektarsammler an den
Peristomzahnnektarien

Die Versorgung mit Nahrung erfolgt von der Pflanze nur durch EFN, die auf dem
gesamten Blatt und der Infloreszenz vorhanden sind. Diese ausflhrlichen Unter-
suchungen sind in Kapitel 3 nachzulesen. Besonders durch ihre GréBe und die Sekre-
tionsmengen herausragend sind die Nektarien in den Peristomz&hnen (Abb. 21, 22).

Im Rahmen dieser Studie konnte beobachtet werden, dass die Zahnnektarien regel-
maBig von C. schmitzi abgeerntet wurden (Abb. 28) wahrend andere auch h&ufig auf der
Pflanze zu findende Ameisenbesucher (z.B. Polyrhachis hector, Polyrhachis (Myrma)
sp., Crematogaster spp.), auch die anderen Nektarien der Pflanze besuchten. Sie waren
wesentlich seltener an den Zahnnektarien zu beobachten. C. schmitzi Arbeiterinnen
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konnten nie dabei beobachtet werden, wie sie an Nektarien der jungen sich entwickeln-
den Blatter Nektar abernteten. Die Nektarproduktion der Zahnnektarien scheint daher die
bei weitem gréBte Zuckerressource fir die besiedelnde Ameisenkolonie zu sein, wobei
aber nicht auszuschlieBen ist, dass sie die anderen Nektarien auch abernten. Sie
rekrutieren z.B. auf angebotenes Honigwasser auf dem Peristom oder den Kannen-
deckel.

4.2.1.4 Unspezifische Besiedler auf NMepvernthes bicalcarala

Neben einer Besiedlung von Domatien mit Camponotus schmitzi konnte auch h&ufiger —
besonders an Sekundarstandorten — die Besiedlungen mit anderen Ameisenarten,
insbesondere Crematogaster spp., beobachtet werden. Bei der Besiedung mit verschie-
denen Crematogaster Arten waren sehr unterschiedliche Besiedlungsstrukturen zu
beobachten. Haufig konnte bei Pflanzen, deren Domatien von Crematogaster besiedelt
waren, in einzelnen Domatien noch Reste einer vorherigen Besiedlung mit C. schmitzi
gefunden werden. Da nur C. schmitzi die Domatien 6ffnet, hat also Crematogaster ent-
weder eine bestehende Kolonie von C. schmitzi verdrangt und ausgerottet, oder die C.
schmitzi Kolonie ist durch den Verlust der Kénigin nach und nach gestorben und die
bereits aufgebohrten Domatien von Crematogaster als Wohnraum genutzt worden. Oft
waren deren gréBere Nester in der direkten Umgebung der Pflanze zu finden und die
Myrmekodomatien waren nur zusétzlich als verfligbare HohlrAume mit genutzt worden.
In der Regel wurden die von C. schmitzi gebohrten Locher weiter genutzt, in einigen
Féallen waren diese aber durch Kartonbau verkleinert worden, in einem Fall hatten die
Crematogaster Arbeiterinnen statt dem einen ursplnglich von C. schmitzi gebohrten
Loch auBerdem ein zweites kleineres benachbartes Loch erzeugt (siehe Abb. 30). Es
wurde nie beobachtet, dass Crematogaster Kolonien die Unterseite des Peristoms als
Wohnraum benutzt haben, sie schienen diesen auch nicht erreichen zu kénnen, denn die
Kannen waren dann regelméaBig mit sehr vielen Beutetieren aus der Kolonie gefullt, es
gab regelrechte Massenféange von Hunderten von Tieren pro Kanne.
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Abb. 29.

Gegenuberstellung: Bodenkanne mit langgestrecktem Domatium (hier im Langsschnitt) mit
Bohrloch (A), Luftkanne mit spiralisiertem kleineren Domatium (B); (C) und (D) zeigen die
Boden- und Luftkanne von N. bicalcarata im Léangsschnitt. Pfeile zeigen auf die Stellen, die von
C. schmitzi bewohnt werden. (D = Domatium, E = Eingangsloch, P = Peristom). Ebenfalls gut
erkennbar die Regionen, die von C. schmitzi zur Nahrungsversorgung genutzt werden: Der
auBere Peristombereich, in dem die in einer Reihe angeordneten EFN zur Kohlenhydrat-
versorgung genutzt werden sowie der im Langsschnitt sichtbare Kanneninnenraum mit
Kannenflissigkeit (hier entleert), in dem die Versorgung mit proteinhaltiger Nahrung erfolgt.
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B

Abb. 30. Besiedlung von N. bicalcarata mit Crematogaster sp. A: Aufgeschnittenes Domatium mit 2
Kammern, Trennwand von den Crematogaster sp. Arbeiterinnen aufgebaut.
B: Es existieren zwei Eingangslécher ins Domatium.

4.2.2 Untersuchungen zur Biologie von Camponotus schmitzi, dem
regularen Besiedler

4.2.2.1 Arbeitsteilung in der Kolonie

Bei C. schmitzi handelt es sich um Camponotus Ameisen aus der Untergattung
Colobopsis. Sie weisen — typisch flr diesen Subgenus — deutlich getrennte Unterkasten
an Soldatinnen und Arbeiterinnen auf, die auch als Major- und Minorarbeiterinnen
bezeichnet werden (siehe auch Abb. 34 und 36). Alle Kasten wurden sowohl unter dem
Peristom als auch im Domatium vorgefunden. Eine deutliche Arbeitsteilung konnte nur in
einigen Féllen beobachtet werden: So wurden die Erweiterungen der Kolonie nur von
Minorarbeiterinnen erledigt, auch das regelmaBige Abernten der Peristomzahnnektarien
erfolgte bei allen Beobachtungen wéhrend dieses Projektes ausschlieB3lich von Minorar-
beiterinnen. Kdmpfe wurden von allen Kasten bis auf die Konigin ausgefochten. Auch
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das Putzverhalten des Peristoms verrichteten die Arbeiterinnen beider Unterkasten. Zur
Aufzucht der Larven kann keine Angabe gemacht werden, da dies nicht von auBBen zu
beobachten war.

4.2.2.2 Schildlause

Es stellte sich die Frage, ob bei der Interaktion als dritte Art trophobiontische Cocciden
oder Pseudococciden in den Domatien vorhanden waren, die entweder direkt von den
Ameisen eingebracht wurden oder von selbst eingewandert sind. Insgesamt 125
Domatien von mit C. schmitzi besiedelten Pflanzen (davon 75 Bodenkannen, 50
Luftkannen) wurden aufgeschnitten und nach Pflanzenldusen gesucht. In keinem der
Falle wurden symbiontische Lause an den Innenwandungen der Domatien gefunden.

4.2.2.3 Genutzte Resourcen der Pflanze

Von der Pflanze bereitgestellte Ressourcen, die C. schmitzi nutzt, sind der Wohn- und
Nistraum in Form der Domatien far die Brut, die Kénigin und einen Teil der adulten Tiere,
sowie einen weiteren Wohnraumbereich flr die adulten Arbeiterinnen und Soldatinnen,
die Unterseite des Peristoms. AuBBerdem stellt die Pflanze Nahrung in Form von EFN zur
Verfigung. Proteinhaltige Nahrung zur Aufnahme von Stickstoff- und Phosphorver-
bindungen wird indirekt von der Pflanze bereitgestellt, die Kolonietiere ,ernten” frisch
ertrunkene Beutetiere aus den Kannen oder fangen Dipterenlarven aus der Kannen-
flissigkeit. Die proteinhaltige Nahrung wird an die Brut verfittert.

4.2.2.3.1 Nist- und Wohnraum

Der Nistraum ist polydom, da er durch die Ausbildung von Kannen in einzelne abge-
trennte Bereiche untergliedert ist.

C. schmitzi nutzt als Wohnraum die nicht selbst 6ffnenden hohlen Kannenstiele der
Boden- und Luftkannen sowie die Innenwandung des Peristomes als Schutz- und Auf-
enthaltsort der adulten Arbeiterinnen. Pro Domatium wird ein Eingangsloch gebohrt. Bei
der Arbeit an den Eingangsléchern wurden immer nur Minorarbeiterinnen (siehe Abb. 32)
beobachtet. Der Durchmesser der Eingangslécher war sehr konstant, er hatte immer
genau die GrbBe, dass ein Soldat den Eingang mit seinem Kopf versperren konnte
(siehe Abb. 33A, Abb. 38B und Abb.31). Die Eingange besaBen eine anndhernd kreis-
runde Offnung (sieche Abb.33 A und 38B).
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Abb. 31. C. schmitzi Arbeiterin beim BeiBen eines neuen Eingangsloches. Wie auf dem Bild wurden
immer nur Minorarbeiterinnen bei dieser Tatigkeit beobachtet.

Fir die Erweiterung der Kolonie wurden die fertig entwickelten Blatter mit frisch ge6ff-
neten Kannen genutzt. Wenn die Kanne sich gedffnet hatte, war sie fir ca. 1 Tag noch
weich und ledrig, auch die Peristomz&hne und das gesamte Peristom waren noch nicht
ausgehartet. Dieser Zustand dauerte ca. 1 bis 2 Tage an, bis die Kanne komplett
ausgehartet war. In diesem frihen Stadium fingen die Arbeiten am Domatium an. Es
wurden immer nur die Minorarbeiterinnen der Kolonie beim Bohren der Eingangslécher
von frisch sich 6ffnenden neuen Kannen beobachtet, meist ein Tier, manchmal zwei
Tiere bissen die Eingangslécher mit den Mandibeln aus der Domatiumwand heraus
(siehe Abb. 31).

Unter dem Peristom konnten immer erst Tiere angetroffen werden, wenn dieses voll
ausgehartet war. Wahrscheinlich beginnt dann auch erst die Nektarsekretion aus den
Peristomnektarien und den Peristomzahnen (vorher wurde keine Nektarsekretion beo-
bachtet, siehe auch Kapitel 3), so dass eine frlhere Besiedlung des Peristoms der
Kolonie keinen Nutzen bringt.

4.2.2.3.2 Nahrungsspektrum

Wahrend die adulten Ameisen ausschlieBlich kohlenhydratreiche Nahrung bendtigen,
braucht die Kolonie fur die Aufzucht der Larven proteinhaltige Nahrung.
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Abb. 32. C. schmitzi Arbeiterinnen unter dem Kannenperistom. A: Man kann gut die Zahl der Tiere unter
dem Peristom z&hlen, wenn man vorsichtig einen Zahnarztspiegel hineinhalt. B: Fotografiert
wurde aus dem Kannenlumen nach oben unter das Peristom [vergl. auch Abb. 49, die C.
schmitzi Arbeiterinnen und Soldatinnen (in der Mitte des Fotos) unter dem Kannenperistom

eines besiedelten Nepenthes Naturhybriden zeigt].
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Abb. 33. Domatium einer von C. schmitzi besiedelten Luftkanne von N. bicalcarata. A: Das runde
Eingangsloch ist gut erkennbar. B: Langsschnitt durch ein 1x gewundenes Domatium einer
Luftkanne von N. bicalcarata mit Brut und Arbeiterinnen von C. schmitzi. Anders als bei den
meisten Camponotus Arten besitzen die Puppen dieser Art keine Kokonhillle.
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4.2.2.3.3.1 Kohlenhydratreiche Nahrung

Kohlenhydratreiche Nahrung wird von der Pflanze bereitgestellt. EFN sind auf allen
oberirdischen Pflanzenteilen bis auf die Sprossachsen verteilt und sezernieren zu
unterschiedlichen Zeiten im Laufe der Blattentwicklung (siehe Kapitel 3). C. schmitzi
wurde wahrend der gesamten Studie bei allen Beobachtungen beinahe ausschlieB3lich an
den Peristomzahnnektarien sowie an den Nektarien des Peristoms beim Abernten des
Nektars beobachtet (siehe auch Kapitel 4.2.1.2). Eine Ausnahme bildete eine N.
bicalcarata Pflanze, die mit einer N. gracilis Pflanze das gleiche Gehdlz emporkletterte.
Die Kannen beider Nepenthes Arten befanden sich in direkter Nachbarschaft, so dass
sich die Blatter berUhrten. C. schmitzi erntete in diesem Fall auch EFN von N. gracilis ab.

4.2.2.3.3.2 Proteinhaltige Nahrung

C. schmitzi schwimmt und taucht aktiv als einzige schwimmende Ameisenart in der
Kannenflissigkeit. Die Arbeiterinnen (beide Unterkasten) erbeuten dabei frisch ertrun-
kene Beutetiere der Pflanze sowie aquatische Larven, die sie an der Kannenwand hinauf
unter das Peristom transportieren und dort zerlegen (siehe Abb. 34 und 35). Diese
Nahrung wird in die Domatien zur Brut transportiert und dort verflttert. Dieses Verhalten
wurde zuerst von CLARKE & KITCHING (1995) publiziert, zuerst beobachtet hat das
Verhalten Dr. Webber Booth (persénliche Mitteilung).

Um die Frage zu klaren, ob die Ameisen auBer aus der Kannenflussigkeit auch andere
proteinhaltige Nahrung sammeln, die in ihrer direkten Reichweite angebracht wurde,
wurden Experimente zum Eintrageverhalten von frischen Teilen der Riesenhonigbiene
Apis dorsata durchgeflhrt, die auf Teilen der Kanne, der Deckeloberseite und auf das
Peristom ausgelegt und 1 Stunde ungestoért liegen gelassen wurden. In der gesamten
Zeit wurden alle Kannen gleichzeitig beobachtet und alle Aktivititen der Kolonie
protokolliert. Das Ergebnis war eindeutig. Sowohl bei den Laborversuchen als auch im
Feldversuch wurde nie ein Eintrageverhalten durch die Ameisen beobachtet! Insgesamt
11 Kannen im Laborversuch und 6 Kannen im Feldversuch wurden untersucht, die
jeweils mit einer groBen Teilkolonie besiedelt waren. Die Insektenteile wurden zwar
entdeckt, aber ignoriert. Proteinhaltige Nahrung scheinen ausschlieB3lich aus den Kannen
entnommene frische Beutetiere sowie erjagte aquatische Insektenlarven (siehe Abb. 34
und 35) aus der Kannenflissigkeit zu sein.

Im Rahmen dieses Projektes konnte beobachtet werden, dass C. schmitzi nicht wie von
CLARKE & KITCHING (1995) beschrieben nur groBe Beutetiere, sondern auch kleine Beute
fangt. Die Tiere ziehen nur vor kurzem ertrunkene Beute aus der KannenflUssigkeit und
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transportieren sie unter das Peristom. Sind diese Beutetiere bereits mehrere Tage tot,
werden sie nicht mehr aus der KannenflUssigkeit herausgeholt. Dies ist auch unabhéngig
von der GréBe der Organismen. Auf den Untersuchungsflachen spielten groBe Beute-
tiere nur eine sehr geringe Rolle in der Zusammensetzung des Fanges der Kannen-

pflanzen.

4.2.2.3.3.3 Fremdnahrung

Im Gewéachshaus wurden experimentelle Gaben von S&augerurin, einer schwach
konzentrierten Salzlésung sowie von zuckerhaltiger Nahrung vorgelegt, um heraus-
zufinden, ob und welche Fremdnahrung C. schmitzi eintragt. Als Saugerurin wurde
frischer menschlicher Urin unverdinnt genutzt, die Salzlésung wurde mit in destilliertem
Wasser geléstem Kochsalz hergestellt und das Honigwasser im Verhdltnis Honig zu
Wasser 1:2 mit einem handelsiblichen Bienenhonig und destilliertem Wasser erzeugt.
Die Lésungen wurden jeweils in gleicher Weise mit einer Pipette auf den Deckel sowie
auf das Peristom aufgebracht. Jeweils ein Tropfen pro Peristom, pro Zahn und pro
Deckel wurde abgegeben und verteilten sich sofort auf einen gréBeren Bereich des
Peristoms sowie des Zahnes. Auf dem Deckel blieb der Tropfen in seiner Form jeweils
erhalten und verteilte sich nicht.

Bei Saugerurin sowie bei der Salzlésung zeigten die Ameisen keinerlei Reaktion, bei der
Gabe des verdlinnten Honigwassers sammelten sowohl Minor- als auch Majorarbei-
terinnen regelmaBig die so gereichte Kohlenhydratnahrung ab. Dies funktionierte sowohl
im Feld als auch im Labor (siehe Abb. 36).
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Abb. 34. C. schmitzi Arbeiterinnen, die am Kannenrand frisch ertrunkene Beute herausziehen, hier eine
Lepidopteren Art. Beim untersten Tier handelt es sich um eine Soldatin.
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Abb. 35. Tauchende C. schmitzi Arbeiterin, die mit weit gedffneten Mandibeln Insektenlarven in der
Kannenflissigkeit jagt.

4.2.2.4 Sauberungsverhalten

C. schmitzi Arbeiterinnen beider Unterkasten zeigen ein sehr selektives Reinigungs-
verhalten auf N. bicalcarata. Die Arbeiterinnen saubern bis ins hohe Blattalter das
Peristom inkl. der Peristomzahne sowie die nahere Umgebung des Eingangsloches am
Domatium (bis ca. 0,5cm Abstand zum Lochrand) von Pilzrasen und anderen Epiphyllen-
aufwuchs (Abb. 38 A sowie Abb. 39).

Dabei kommen sie in der Regel zu mehreren auf das Peristom und bearbeiten dieses
Rille fur Rille (Abb. 39). Auch der Innenraum des Domatiums wird von der Kolonie
sauber gehalten. Blattstielmark wird direkt nach dem Einzug entfernt, fallen gelassen und
die Wéande geglattet. Alle Abfélle werden nach drauBen transportiert. Auch die Eingangs-
bereiche der Domatien alter Blatter sind sauber und unverpilzt. Die ganze restliche
Pflanze wird nicht gesaubert. C. schmitzi Arbeiterinnen wurden nie beim Reinigen
anderer Pflanzenteile beobachtet.
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Abb. 36. C. schmitzi Arbeiterinnen der verschiedenen Unterkasten, die am Peristom und auf dem Deckel
experimentell aufgebrachtes verdiinntes Honigwasser absammeln. Deutlich erkennbar direkt
benachbart eine Minorarbeiterin und eine Soldatin, letztgenannte hat die GréBe der Kénigin und
unterscheidet sich von ihr makroskopisch durch die kleinere ThoraxgréBe und das fehlende
Stirnauge.

Zudem wurde nie beobachtet, dass C. schmitzi Arbeiterinnen Ranken von Kletterpflan-

zen auf N. bicalcarata verbissen, wie dies von anderen Pflanzenameisen bekannt ist.

In Abb. 38 A sieht man einen Ausschnitt eines sehr alten Blattes, das bereits erste
absterbende Bereiche am Deckel besitzt. Das Blatt wurde wegen der Anzahl der von der
Pflanzen erzeugten Folgeblatter auf ein Alter von Uber ein Jahr geschatzt (vergl. hierzu
Abb. 26). Trotz des hohen Alters und der langen Zeit, in der die Kanne bereits von
nektarsuchenden Insekten besucht wurde, war das Peristom sauber und fangaktiv wie
bei einer sehr jungen Kanne, da es von C. schmitzi Minorarbeiterinnen gereinigt wurde.
Genauso regelmaBig ernteten die Arbeiterinnen auch den Nektar des Zahnnektariums
am Peristom ab, auch eine Routinetatigkeit der Kolonie.
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Abb. 37. Peristom und Peristomzéahne einer (ber ein Jahr alten Kanne einer unbesiedelten Pflanze von N.
bicalcarata. Die Oberflache ist von Pilzen Uiberwachsen. A: Ansicht von vorne. B: Ansicht schrag
von hinten.
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Abb. 38. Durch C. schmitzi gereinigte Blattbereiche bei N. bicalcarata: A: Peristom mit Peristomzahnen,
B: Domatium mit Eingangsloch.

106



:
ST
i

R

]

Abb. 39. C. schmitzi Minorarbeiterinnen reinigen das Peristom von N. bicalcarata. Die Arbeiterinnen
gehen dabei Rille fir Rille das Peristom ab.

4.2.2.5 Die Koloniestruktur von Camporoifus schimitzi

4.2.2.5.1 Wie viele Kéniginnen gibt es pro Kolonie?

Bei C. schmitzi Kolonien handelt es sich um monogyne Kolonien von bis zu mehreren
Hundert Tieren. Es wurde bei allen numerisch erfassten Kolonien jeweils nur eine Koni-
gin gefunden. Es kam auch vor, dass keine Konigin gefunden wurde (detaillierte Aufstel-
lung der Daten siehe Anhang 12.3.3).

4.2.2.5.2 Koloniegrindung und Verhalten der Kénigin im Kolonieleben

Bei der Koloniegrindung bei3t die begattete Kdénigin das Grindungsloch in ein Doma-
tium eines Blattes von N. bicalcarata. Sie sucht sich daflr ein junges Blatt, bei dem die
Kanne frisch gedffnet und vollstdndig entwickelt ist. Die Abbildung 41 zeigt die vollstan-
dig gedffnete Kanne und das Peristom mit den vollstdndig ausgehéarteten Peristom-
zahnen. Koloniegrindungen konnten wéhrend der Arbeiten an diesem Projekt drei Mal
beobachtet werden. Davon wurde der gesamte Vorgang ein Mal protokolliert, bei den
anderen beiden Beobachtungen wurde fotografisch dokumentiert und die Gesamtzeit der
Grindung festgehalten. Das detaillierte Protokoll zur Koloniegrindung ist im Anhang
dieser Arbeit zu finden (siehe Anhang 12.3.2).
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Abb. 40. Oben: Eine begattete C. schmitzi Kénigin wahrend der Koloniegriindung A: Schutz suchend un-
ter dem Peristom von N. bicalcarata, B: auf dem Peristom, sie lauft wieder zum Domatium, um
das Griindungsloch weiter zu beiBen.

Wird die Konigin wahrend ihrer Bohrarbeit am Domatium gestort (z.B. durch einen
anderen Besucher an der Kanne, durch eine Erschitterung oder einen starken Wind-
stoB3), so flieht sie auf direktem Wege unter das Peristom der Kanne und kommt nach ca.
1-2 Minuten wieder heraus, um weiter zu arbeiten (siehe Abb. 40). Dies ist eine bemer-
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kenswerte Verhaltensweise, bei der der Schutz, den das Peristom flr diese Ameisenart
darstellt, auf eine zweite, ganz andersartige Weise genutzt wird. Ist die Kénigin mit dem
BeiBBen fertig und beim Entfernen des lockeren Markes, so bleibt sie bei Stérungen im
Domatium. Nach dem vollstandigen Entfernen des Markes kommt sie die n&chsten
Stunden nicht mehr aus dem Domatium heraus. Die Domatiuméffnung wird nicht mit

BeiBmehl verschlossen.

Nach dem Beziehen des Domatiums verlasst die Kdénigin nur noch in Notféllen das
Domatium. Nur ein einziges Mal konnte eine Kénigin mit Brut auBerhalb des Domatiums
gefunden werden. In diesem Falle wurde eine Kanne aufgeschnitten, deren Domatium
durch einen Kleinsauger oder Vogel aufgebrochen worden und geleert worden war. Die
Kénigin, Arbeiterinnen und Soldaten sowie Brut, die von den Ameisen in den Mandibeln
getragen wurden, fanden sich unter dem Peristom. Ansonsten trifft man eine Koénigin

immer nur in einem Domatium und nicht im AuBenbereich der Pflanze an.

Ob sie zur Eiablage das Domatium verlasst und wechselt, oder ob Arbeiterinnen die Eier
in die verschiedenen Domatien transportieren, konnte bisher noch nicht beobachtet
werden und ist auch nicht zu erwarten, da die Konigin auBerhalb des Domatiums
Angreifern schutzlos ausgeliefert wéare. Jedoch wurde von mir nie eine Arbeiterin oder
Soldatin beim Transfer von Eiern oder Larven von einem Domatium in das andere

gesehen.

Insgesamt wurden 3x Koloniegrindungen sowie 6x sehr kleine Kolonien gefunden. Es
konnte weiterhin beobachtet werden, dass Koéniginnen Koloniegriindungen an Blattern
mit solchen Kannen durchfiihrten, die gerade am Tag zuvor frisch geéffnet waren.

Auch wurde bei zwei kleinen rosettenartigen N. bicalcarata Pflanzen an unterschied-
lichen Sumpfwaldstandorten mit mehreren sehr kleinen Bodenkannen (Héhe der Kanne
von der Spitze bis zum Kannenboden 4 bis 6 cm) beobachtet, dass in jeder Kanne
jeweils eine Kdnigin mit wenigen noch sehr kleinen Arbeiterinnen lebte, wie dies flr
Koloniegriindungen typisch ist. Es ist zu vermuten, dass diese Jungkolonien, sobald sie
beginnen, die Pflanze zu belaufen, sich bekriegen, so dass nur die starkste Kolonie Gbrig
bleibt.

4.2.2.5.3 Wie viele Kolonien leben auf einer Nepenthes bicalcarata Pflanze?

GréBere Kolonien von C. schmitzi sind auf eine N. bicalcarata-Pflanze beschrankt, d.h.
sie bewohnen alle verflgbaren fertig ausgebildeten und intakten Kannen einer Spross-
achse der Pflanze. Es wurden jedoch auch Pflanzen mit mehreren Koloniegriindungen

mit einer Konigin je einem Domatium und wenigen Arbeiterinnen gefunden (siehe
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4.2.2.5.2). Allerdings sind nie mehrere gro3e Kolonien auf einer Pflanze gefunden wor-
den. Wurde experimentell eine Teilkolonie in Form einer Kanne mit den Tieren im Doma-
tium und unter dem Peristom an eine andere besiedelte Pflanze getan, so entstand,
nachdem die Tiere sich erstmals begegnet waren, ein heftiger Kampf. C. schmitzi Arbei-
terinnen beider Unterkasten verbissen sich so heftig ineinander, dass die getbteten Tiere
zerstlickelt wurden (siehe auch Abb. 41). Es ist daher zu vermuten, dass bei mehreren
Koloniegriindungen auf einer Pflanze die starkste Kolonie Uberlebt (siehe 4.2.2.5.2).

Kéampfe entbrannten auch, experimentell ausgelést, wenn man bei benachbarten Pflan-
zen eine Arbeiterin der Nachkolonie mit einer weichen Insektenpinzette, ohne sie zu ver-
letzen, auf ein Peristom einer mit zahlreichen Ameisen besiedelten Kanne setzte. Damit

|6ste man direkt einen Angriff auf das ausgesetzte Tier aus.

Abb. 41. C. schmitzi Arbeiterinnen sind im Kampf ineinander verbissen. Die Tiere zerstlickeln sich
wéahrend des Kampfes regelrecht.

4.2.2.5.4 KoloniegréBe

Die Daten erfassen von der jingsten voll entwickelten bis zur altesten Kanne séamtliche
Teilkolonien. Es wurde immer getrennt D = Domatium und P = Peristom der Kannen
gesammelt und die Werte getrennt erfasst. Auf allen untersuchten N. bicalcarata
Pflanzen waren die Kolonien nie homogen Uber alle Kannen und Domatien der Pflanze
verteilt, sondern bei allen komplett ausgezahlten Kolonien gab es mindestens eine
Kanne, die besonders viele Ameisen unter dem Peristom sowie auch Larven und Arbei-
terinnen im Domatium enthielt. In der Regel waren bei besiedelten Pflanzen alle
lebenden Kannen mit Ameisen besiedelt, jedoch waren in den sehr alten absterbenden

Kannen nur noch sehr wenige Tiere im Domatium oder unter dem Persitom vorhanden.
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Die Domatien von jungen noch ungedffneten Kannen wurden nicht von C. schmitzi

besiedelt, diese bohrten das Eingangsloch erst, wenn die Kanne sich &ffnete.

Insgesamt 4 Kolonien und 1 Teilkolonie von C. schmitzi (bei der nur die beiden am
starksten besiedelten Kannen abgeerntet worden waren) wurden gesammelt und die
Zahl der verschiedenen Kasten der Kolonie tabellarisch erfasst (detaillierte Daten siehe
Anhang 12.3.3). Die Anzahl der besiedelten Kannen pro Kolonie war sehr unter-
schiedlich, sie lag von 4 (ber 6, 8 bis 21 Kannen. Besiedelt wurden die auf der Pflanze
verflgbaren lebenden voll entwickelten Kannen. Die Anzahl der Kannen und damit der
verflgbare Siedlungsraum pro Pflanze war sehr unterschiedlich.

In den Kolonien war jeweils héchstens eine oder keine Kénigin zu finden. Bei einer
Kolonie, in der die Kdnigin nicht gefunden wurde, handelte es sich um eine sehr grof3e
gesund wirkende Kolonie, die auf insgesamt 21 Kannen einer Pflanze verteilt war. Die
Jungtiere und sich entwickelnden Larven waren allerdings groBteils mannliche Ge-
schlechtstiere. Es befanden sich auch mehrere fertig entwickelte Mannchen in den
Domatien. Es ist zu vermuten, dass die Kdnigin dieser Kolonie gestorben war und die
Arbeiterinnen zum Sammlungszeitpunkt unbefruchtete Eier legten, aus denen sich
mannliche Geschlechtstiere entwickelten. Die andere Kolonie ohne Kénigin wurde vor
der Sammlung fir drei Tage flr Versuche zum Eintrageverhalten genutzt. Mdglicher-
weise ist dabei die Kénigin verloren gegangen oder sie wurde beim Ausz&hlen nicht
identifiziert, da sie den Soldatinnen in der GréBe sehr ahnelt. Dass es diverse
Arbeiterinnenpuppen in dieser Kolonie gab, deutet darauf hin, dass eine Kénigin noch
vor kurzem vorhanden gewesen sein sollte. In den Kolonien waren pro Kanne unter-
schiedliche Anzahlen von Arbeiterinnen verschiedener Kasten (Minor- und Majorarbeite-
rinnen) vorhanden, bei den sehr alten Kannen jedoch nur noch wenige Tiere, gefligelte
Geschlechtstiere und verschiedene Larven in unterschiedlichen Entwicklungsstadien.

4.2.2.6 Aktivitatszeiten von Campornofius schmiitz/

Um der Frage nachzugehen, ob C. schmitzi bei Tag und Nacht unterschiedliche Aktivi-
tatszeiten aufweist, wurden Aktivitatsmessungen der Arbeiterinnen einer Kolonie bei Tag
und Nacht auf der Pflanze durchgefihrt. Die C. schmitzi Arbeiterinnen blieben die meiste
Zeit des Tages und der Nacht in der Kanne unter dem Peristom oder im Domatium.

Die Aktivitat innerhalb der Kanne umfasste das Tauchen in der Kannenfllssigkeit, in der

sie nach frisch ertrunkener Beute suchten und kommensalische Insektenlarven jagten.
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Folgende Aktivitaten konnten auBBerhalb der Kannen beobacht werden:

e RegelmaBiges Besuchen der Peristomnektarien, besonders der Peristomzahne
und Abernten des Nektars.

e BeiBBen von neuen Eingangsléchern in die Domatien von den Blattern, bei denen
die Kannen gerade frisch gedffnet waren. In der Regel biss eine Minorarbeiterin
an einem neuen Eingangsloch, aber einmal konnte auch beobachtet werden,
dass zwei Minorarbeiterinnen gleichzeitig an einem Loch arbeiteten.

e Beschadigen und Zerstdéren von weiblichen Blutenstanden (ausfihrliche Be-
schreibung hierzu siehe Kapitel 4.2.2.10).

e Schnelles Herumlaufen auf der ganzen Pflanze.

Das schnelle Herumlaufen auf der ganzen Pflanze wurde mit Unterbrechungen von
langen Zeitintervallen (mehreren Stunden) immer wieder beobachtet. Bei diesem
Ereignis erreichen die Ameisen alle Teile der Pflanze, besonders auch die jingsten
Pflanzenteile. Die Aktivitat erndhte sich in den Nachtstunden an offenen und gestérten
Standorten, z.B. Waldfragmenten am StraBenrand, deren relative Luftfeuchtigkeit
tagsuber zeitweise von 80 — 90% in den Nachtstunden auf bis zu 30% sank. Im Inneren
des Waldes blieb dagegen die relative Luftfeuchtigkeit mit ca. 80 — 90% Uber den
gesamten Tag konstant. Die oben aufgelisteten Aktivitdten von C. schmitzi wurden dort
auch tagslber beobachtet.

C. schmitzi Arbeiterinnen wurden nie (bei n>1000 Beobachtungen) bei aggressivem
Verhalten gegentber anderen Nektarienbesuchern auf der Wirtspflanze (wie z.B. andere
Ameisenarten, Dipteren oder Nachtfaltern) beobachtet. Die Arbeiterinnen verlieBen sehr
selten ihre Wirtspflanze (entsprechend unserer Dauerbeobachtungen Uber viele Tage
innerhalb mehrerer Jahre). Ausnahmen waren das Abernten von EFN einer N. gracilis
Pflanze, die direkt benachbart zu einer besiedelten N. bicalcarata Pflanze wuchs. Zucker
erhielten die Kolonien hauptsachlich von den Peristomzahnen (siehe Kapitel 3), ihre
einzige erkennbare Proteinquelle waren frisch ertrunkene Beutetiere, die sie aus der
Kannenflissigkeit herausholten.

4.2.2.7 Besiedlungsgrad der Neperthes bicalcarala Bestande mit Carmpo-
1n1otus schmitzi

Die Besiedlung von N. bicalcarata in Primarwaldgebieten erfolgte in allen wahrend dieser
Studie erhobenen Daten mit C. schmitzi. Nur an gestérten Sekundérwaldgebieten und an
StraBenrandern konnte auch eine sekundare Besiedlung mit Crematogaster sp. beo-
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bachtet werden (siehe Kapitel 4.2.2.1). In Shorea albida Sumpfwaldgebieten waren
deutlich mehr N. bicalcarata Pflanzen besiedelt als in offenen Sekundarwaldgebieten auf
weiBem Sand. Bei letzteren konnte man nur sehr selten Kolonien von C. schmitzi finden.
Wenn man welche fand, so waren sie oft auch in schlechtem Zustand bzw. am
Absterben. Innerhalb von Sumpfwaldstandorten waren teilweise groBe Felder mit noch
rosettenartig erscheinenden N. bicalcarata Pflanzen besiedelt, dort konnte beobachtet
werden, dass jede Rosette mit einer eigenstandigen Kolonie besiedelt war. Dies war
dann der Fall, wenn die Blatter der Rosetten sich nicht dicht an dicht stehend berihrten.

4.2.2.8 Eintrageverhalten von Nahrstoffen

Es stellte sich die Frage, ob C. schmitzi Nahrstoffe in die hohlen Pflanzenteile von N.
bicalcarata eintragt. Alle untersuchten Domatien waren gesaubert, keinerlei alte
Puppenhdllen mit Larvenkot oder andere Abfallstoffe waren in den Hohlrdumen vor-
handen. Im Gegenteil hielten C. schmitzi Arbeiterinnen die Innenrdume der Domatien
sauber. Auch die Unterseite des Peristoms blieb bei einer Besiedlung bis ins hohe Alter
des Blattes sauber. Es wurde auch nicht beobachtet, dass die Ameisen die Abfélle in die
Kannenflissigkeit warfen, d.h. man kann davon ausgehen, dass der Abfall einfach aus
dem Domatium transportiert und fallen gelassen wird. Allerdings konnte dieses Verhalten
nicht direkt beobachtet werden. Ein einziges Mal wurde jedoch beobachtet, dass
Arbeiterinnen im Kampf gegen den Russelkéfer Alcidodes sp. diesen in Richtung des
Kannenlumens Uber die ganze Kannenwand transportierten und das Tier in die
Kannenflissigkeit warfen. Bei der Auswertung von Beuteproben aus besiedelten und
unbesiedelten Kannen (MERBACH & ZIzKA, unveréffentlichte Daten) konnten aber keine
signifikant erhéhten Anteile von Ké&fern in den Beuteproben der besiedelten Pflanzen
gefunden werden.

4.2.2.9 Entfernt Camponotfus schmitz/ eindringendes Wasser aus den Do-
matien?

N. bicalcarata bildet ihre Bodenkannen in der Regel so aus, dass diese direkt auf dem
Boden des Torfsumpfwaldes aufliegen. Bei starkeren Regenfédllen kann es zu tempo-
raren héheren Wasserstdnden kommen, so dass eine Kanne auch zeitweise in Wasser
eingetaucht sein kann. Auch kann bei heftigeren Regenféllen das Wasser vom Boden
aus nach oben spritzen. Dies alles kann dazu fihren, dass Wasser in die Domatien der
Bodenkannen eindringt.
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Abb. 42. C. schmitzi entfernt aktiv Wasser aus den Domatien durch ,Spucken®. Kleine ins Domatium
eingedrungene Wassermengen werden von Arbeiterinnen entfernt, sie entleeren aufgenommene
Wassermengen aus ihrem Kropf an die AuBenwandung des Domatiums. A: direkt nach Gabe
der Wassermenge ins Domatium mit einer Mikrokapillare, B: nach 5 Minuten. Die weiBen Pfeile
weisen auf Wassertropfen, der schwarze Pfeil weist auf den Kopf einer Majorarbeiterin.

Es stellte sich daher die Frage, ob und eventuell wie eine C. schmitzi Kolonie auf eine
solche Gefahr reagieren kann und welches Verhalten zur Entfernung von Wasser aus
dem Domatium dient, wie dies auch bereits bei anderen Myrmekophyten bekannt ist
(MASCHWITZ & MOOG 2000). Tatsachlich reagieren Teilkolonien auf eindringendes Was-
ser. C. schmitzi Arbeiterinnen konnten in Bodenkannen beim Entfernen von Wasser beo-
bachtet werden (siehe Abb. 42). Wenn kleine Wassermengen in das Domatium ein-
drangen (eingefthrt durch eine Mikrokapillare), kam nach ca. einer halben bis einer Mi-
nute eine Arbeiterin aus dem Domatium heraus und entleerte an der auBeren Wand des
Domatiums ihren Kropfinhalt und setzte einen Wassertropfen ab. Dies wiederholte sich

mehrere Male.

Die Tropfen wurden jeweils an unterschiedlichen Stellen der AuBenwand des Domatiums
in der Nahe des Eingangsloches abgesetzt. Abbildung 42 A zeigt, dass vor dem Versuch
die Wand des Peristoms komplett trocken ist. Abbildung 42 B dokumentiert die Situation
5 Minuten nach Injektion des Wasser ins Domatium: Zu dem Zeitpunkt waren bereits
mehrere Wassertropfen an der AuBenwand des Domatiums abgesetzt worden. Auf Abb.
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42 B ist auBerdem der Kopf einer Majorarbeiterin zu erkennen (Spitze des schwarzen
Pfeils), der das Eingangsloch gegen das weitere Eindringen von Wasser versperrt.

4.2.2.10 Wie verhalt sich Camponofus sc/imitzi, wenn ihre Wirtspflanze
bliiht?

Uber die Zerstdérung von Bliitenstanden der Ameisenpflanzen durch ihre Pflanzenamei-
sen ist in der Vergangenheit bereits mehrfach berichtet worden (Yu 1997, 1998, 2001,
STANTON et al. 1999, MOOG, 2002, 1zz0 2002, GAUME et al. 2005, FREDERICKSON 2009,
MALE et al. 2012, MALE et al. 2014). Dieses Phanomen konnte auch an N. bicalcarata
beobachtet werden. Hierbei wurden durch den regularen Besiedler C. schmitzi sowohl
weibliche als auch mannliche Blitenstédnde der zweihausigen Pflanze zerstort.

4.2.2.10.1 Schadmuster an den Blitenstanden

Kastrierte BlUtenstande konnten (siehe Abb. 45, 46, 47) bei N. bicalcarata insgesamt 5x
sowohl in ungestdrten als auch in degradierten Torfsumpfwaldern gefunden werden
(1 weiblicher, 1 ménnlicher und 3 Infloreszenzen, die so stark zerstért waren, dass man
das Geschlecht nicht mehr feststellen konnte). Ahnliche Schadensmuster wurden 2x an
kultivierten Pflanzen im Palmengarten Frankfurt beobachtet (siehe Abb. 47), nachdem
jeweils eine groBe Kolonie von C. schmitzi von Brunei Darussalam auf der Pflanze ange-
siedelt worden war. Immer nur die Blutenstdnde der besiedelten Pflanzen waren
kastriert, unbesiedelte Pflanzen, die in direkter Nachbarschaft blihten, hatten intakte, voll
entwickelte Blitenstande (siehe Abb. 43, 45). Auch im Palmengarten wurden die dicht
anstehenden Fremdpflanzen verschont.

4.2.2.10.2 Prozess der Zerstérung

Das Handlungsmuster und der Verlauf des Zerstérens einer weiblichen Infloreszenz
durch C. schmitzi konnte im Freiland einmal im Detail beobachtet werden (Abb. 44, 46
und 47): C. schmitzi Major- und Minorarbeiterinnen wurden in groBer Zahl an dem Teil
einer Infloreszenz gefunden, der aus dem Schutz einer Blattachsel herauswuchs, wo er
vom Blattgrund des jlingsten sich entwickelnden Blattes verhillt war (siehe Abb. 44). Die
Bllten bildeten in dem Stadium kleine Knospen. Die Ameisen fraBen nicht den Nektar
der Blutenstandsnektarien (siehe Abb. 45), zerstdrten aber die Blitenknospen und Teile
der Infloreszenzachsen durch BeiBen. Crematogaster spp. konnte am Blitenstand einer
unbesiedelten benachbarten Pflanze beobachtet werden, wie sie die stark sezernieren-
den Nektarien abernteten, die Infloreszenzen jedoch nicht beschadigten. Die durch C.

schmitzi zerstorten Infloreszenzen wuchsen nicht zu ihrer vollen GréBe heran. Sie
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erreichten nur etwa ein Viertel ihrer OriginalgréBe (Vergleich Abb. 43 mit Abb. 47) und
bildeten kaum oder keine Bllten aus (siehe Abb. 47).

Ungefédhr 10 Ameisen (Major- und Minorarbeiterinnen) konnten bei der Zerstérung der
BlUtenknospen flr die Dauer eines halben Tages beobachtet werden. Sie transportierten
in dieser Zeit keinerlei Material in Richtung der Teilkolonien (Kannen) ab, sondern blie-
ben die ganze Zeit auf der Infloreszenz. Auch um die Mittagszeit in der die relative Luft-
feuchtigkeit auf RH = 40-50% sank, blieben die C. schmitzi Arbeiterinnen auf dem
BlUtenstand, versteckten sich jedoch in dem Teil, der noch von dem jungen sich ent-
wickelnden Blatt bedeckt war. Die Arbeiterinnen zerstérten ausschlieBlich das Gewebe
der Infloreszenz, nicht jedoch das im direkten Kontakt befindliche Gewebe des jungen
sich entwickelnden Blattes, d.h. sie mussen zwischen den beiden Pflanzenorganen
differenzieren und auswahlen kénnen. Es konnten keine anderen Organismen beim

Zerstoren von N. bicalcarata Infloreszenzen beobachtet werden.

4.2.2.11 Wirtsspezifizitat von Campornotus schmiitz/

Es stellte sich die Frage, ob C. schmitzi an N. bicalcarata gebunden ist oder auch auf
anderen Pflanzen, insbesondere anderen Nepenthes Arten siedeln kann. Kolonien von
C. schmitzi wurden wahrend der gesamten Datenerfassung nur auf N. bicalcarata Pflan-
zen gefunden mit einer einzigen Ausnahme unter ca. 300 untersuchten Kolonien und
besiedelten Wirtspflanzen: In Brunei Darussalam konnte man verschiedene Natur-
hybriden mit allen anderen dort vorkommenden Nepenthes Arten auBer mit N. albo-
marginata finden. Es handelte sich um N. bicalcarata x ampullaria, N. bicalcarata x
gracilis, N. bicalcarata x mirabilis var echninostoma und N. bicalcarata x rafflesiana.

Alle Naturhybriden sind gut zu erkennen, weil sie regelmaBig systematisch relevante
Eigenschaften beider Elternteile erkennen lassen.

Da die einfachen Hybriden z.T. nicht steril sind (mindliche Mitteilungen des Gértners des
Palmengartens Frankfurt PETER KILIAN sowie mindliche Mitteilung CHARLES CLARKE),
gab es auch selten Komplexhybriden, die mindestens einen Hybrid als Elternteil
besaBen. Im relevanten Fall lie3 sich ein solcher Komplexhybrid eindeutig als solcher

erkennen.
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Abb. 43.

Intakte mannliche
Infloreszenz von N.
bicalcarata (Léange ca.
50cm).
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Abb. 44.

Abb. 45.

Abb. 46.

Abb. 47.

Die Zerstérung des
Bliitenstandes ist
bereits in vollem
Gange, wenn dieser
noch von einem Blatt
eingehlllt ist. Hier
wachst er gerade aus
seinem Schutz heraus,
wahrend C. schmitzi
bereits groBe Zersto-
rungen angerichtet hat.

Teil eines weiblichen
Blitenstandes mit
frisch aufgeblhten
weiblichen Bliten von
N. bicalcarata. Starke
Nektarsekretion ist an
den Blltenstielen
sowie an den AuBen-
bereichen der Tepalen
zu erkennen, auf den
Innenseiten befindet
sich auch ein Nektar-
film, dieser ist aber auf
dem Bild nicht direkt
erkennbar.

C. schmitzi Arbeiterin
ruht wahrend des Zer-
stdrens einer Inflores-
zenz von N. bicalcarata
kurz auf der Haupt-
achse aus. Vor dem
Tier sieht man
BeiBspuren, die von
dem Tier stammen.

Kastrierte weibliche
Infloreszenz von N.
bicalcarata. Die Amei-
sen haben samtliche
Bliiten, aber auch
einen GroBteil der
Infloreszenzachsen
zerstort. Unten ist
bereits zu erkennen,
dass die Pflanze neu
austreibt und neue
Blatter und Sprossach-
sengewebe produziert.



Es waren Merkmale der beiden Arten N. bicalcarata und N. mirabilis var. echinostoma zu
erkennen (z.B. Ausbildung der Peristomzahne (siehe Abb. 48 C), Domatien waren in
Luft- und Bodenkannen wie bei N. bicalcarata ausgebildet (siehe Abb. 48 C und D),
tellerférmig erweitertes Peristom (siehe Abb. 48 B), Kannenfarbung, Kannentextur und
Lebensdauer der Fangorgane wie bei N. mirabilis var. echinostoma), aber in einer
distinkt anderen Auspragung wie bei den Einfachhybriden. Unterschiede zum Einfach-
hybriden bestanden in der guten Ausbildung der Domatien sowie der Peristomzahne.

Diese Pflanze mit ihrer Ameisenkolonie konnte in einem Zeitraum von vier Jahren immer
wieder aufgefunden werden und schien stabil und gro3. Abb. 49 zeigt C. schmitzi Arbei-
terinnen unter dem Peristom einer Bodenkanne des Hybriden, Abb. 48 A bis D zeigt Luft-
und Bodenkannen des Komplexhybriden sowie Ausschnitte besiedelter Kannen mit
angebohrten Domatien.

Dieses Ergebnis wirft interessante Fragen fir die Wirtsfindung der Partnerameise C.
schmitzi auf. Dies konnte im Rahmen dieses Projektes allerdings nicht weiter bearbeitet
werden, bis auf diese Beobachtungen: Alle aufgefundenen Hybriden, die als ein Elternteil
N. bicalcarata besaBen, hatten hohle Domatien in den Kannenstielen, diese waren
jedoch meist kleiner und schmaler als bei N. bicalcarata aber alle von selbst hohl. Das
Domatium des besiedelten Komplexhyrbiden hatte ganz &hnliche Proportionen wie N.
bicalcarata. Eine andere Eigenschaft, die fir eine Besiedelung mit C. schmitzi essentiell
ist, ist das groBe Uberhdngende Peristom, das den Ameisen eine Versteckmdglichkeit in
den Kannen bietet. Solch ein Peristom wiesen auch alle Einfachhybriden auf, bei denen
beide Eltern ein solcherart gestaltetes Peristom aufwiesen, nicht jedoch N. bicalcarata x
gracilis.
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Abb. 48. Besiedlung eines Komplexhybriden (héchstwahrscheinlich N. bicalcarata / mirabilis var. echino-
stoma x bicalcarata) mit C. schmitzi. A: Bodenkanne. B: Luftkanne. C+D: Ausschnitt aus zwei
besiedelten Luftkannen, das Domatium ist von der Kolonie wie bei N. bicalcarata angebohrt
worden. Auf beiden Bildern ist deutlich erkennbar, dass die Domatien wie bei N. bicalcarata
verbreiterte Bereiche des bei den Luftkannen rankenden Abschnittes des Kannenstiels sind,
jedoch sind diese nicht so deutlich abgesetzt und verbreitert wie bei Luftkannen von N.
bicalcarata. Auf Bild C sind gut die bei dem Hybrid auch vorhandenen aber wesentlich kleineren

Peristomz&ahne zu erkennen.
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Abb. 49. C. schmitzi Arbeiterinnen unter dem Kannenperistom des Nepenthes - Hybriden. Fotografiert
wurde aus dem Kannenlumen nach oben unter das Peristom. Man sieht auch die Peristomz&hne
sowie die Nektarien zwischen den Peristomz&hnen. Die Farbe der Wandung ist griin und das
Pflanzengewebe ist weich und papierartig, anders als die hellbraun-rétlich geférbte festere

Wandung von N. bicalcarata (vergl. Abb. 32 B).
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4.3 Diskussion

4.3.1 Spezifitat der Beziehung

Die Partnerameise von Nepenthes bicalcarata, Camponotus schmitzi ist obligatorisch mit
der Pflanze assoziiert. Sie ist nur in der Symbiosesituation lebensféhig. Sie kann
Kolonien nur auf dieser Pflanze griinden und hangt beziglich Nistraum und Ernahrung
durch Nektar und Proteinnahrung véllig von ihr ab. Die Pflanze ist erkennbar weniger
stark auf ihre Ameisenpartnerin angewiesen. Allerdings hat sie ohne ihre Wirtsameise
Schwierigkeiten, Kannen auszubilden. Es gibt einen deutlichen fithesshemmenden
Schaden, der durch den Russelkafer Alcidodes sp. bei unbesiedelten Pflanzen
verursacht wird (siehe Diskussion Kapitel 5). Auch verpilzen die Kannen im Peris-
tombereich wesentlich schneller, da sie nicht von C. schmitzi gereinigt werden, was die
Kannenfangigkeit mindert (siehe MERBACH et al. 2001b, Abb. 37 und 38).

4.3.2 Phanologie der Ameisen-Pflanzen Interaktion

4.3.2.1 Koloniegriindung

Von der Koloniegriindung bei C. schmitzi konnte im Rahmen dieses Projektes ein groB3er
Teil des Verhaltensrepertoires beobachtet werden: das Bohr- und Fluchtverhalten der
Koénigin sowie das Aushdhlen des Markes aus dem hohlen mit degenerierten Mark
gefullten Domatium. Der Anflug der Kénigin und ihr Verhalten beim Suchen der
passenden Pflanze sowie des Domatiums ist jedoch nicht beobachtet worden.

Es ist davon auszugehen, dass die Tiere auf der Pflanze ein spezifisches Suchverhalten
zeigen, wie dies z.B. bei Cladomyrma Kéniginnen auf ihrer Wirtspflanze beobachtet
wurde (in MooG 1991). Diese zeigen ein ,sphecidenartiges® Absuchen der Zweige von
Saraca - Arten, d.h. sie laufen hastig und schnell junge Internodien in sinusartigen
Schleifen ab, verharren sekundenlang an einzelnen Stellen und umrunden wiederholt die
Zweige der Wirtspflanze.

Koloniegriindungen von C. schmitzi Kdniginnen konnten im Rahmen dieses Projektes
mehrfach beobachtet werden, einmal wurde der gesamte Vorgang protokolliert (siehe
Anhang 12.3.2). Allerdings hatten in allen Beobachtungen die Tiere ihre Fllgel bereits
abgeworfen und mit dem Beif3en des Eingangsloches in das Domatium begonnen. Der
Fligelabwurf muss also bald nach dem Erreichen und Erkennen der Wirtspflanze
erfolgen.
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Wird das Tier beim Eréffnen des Domatiums gestért, so flichtet es immer auf direktem
Wege unter das Peristom der Kanne, an der es das Grindungsloch aufbei3t. Dort
verharrt es mehrere Minuten, bis es wieder herauskommt und weiter arbeitet. Der kom-
plette Offnungsvorgang inklusive dem Herausholen des Markes aus dem Domatium
dauerte mehrere Stunden, bei der komplett dokumentierten Koloniegrindung etwas
mehr als 4 Stunden (zwischen 10:26 Uhr und 14:32 Uhr Ortszeit). Die Aktivitat endete,
als die Koénigin vollstandig im Domatium verschwunden war und sich nicht mehr zeigte.
Es ist jedoch wahrscheinlich, dass die Arbeiten am Mark im Domatium zu dem Zeitpunkt
noch nicht abgeschlossen waren. Der Eingang wird nicht verschlossen, wie wir dies z.B.
bei den Macaranga-Symbiosen kennen und wéachst auch bis zum Erscheinen der ersten

Arbeiterinnen nicht zu.

Es ist keine Aussage mdglich, ob das Schwarmverhalten von Camponotus schmitzi am
Tag oder in der Nacht erfolgt, da die Kénigin am spaten Vormittag bis in den Nachmittag
hinein bei der Koloniegrindung beobachtet wurde. Bemerkenswert ist, dass die Kénigin
wahrend des ungeschutzten BeiBvorgangs mit dem Peristom der Kanne einen sehr
guten Fluchtort hat und diesen auch nutzt. Viermal konnte wahrend der Koloniegriindung
beobachtet werden, dass sie gestdrt wurde und sofort unter das Peristom flUchtete.
Solch eine Schutzmdglichkeit ist bei anderen Ameisen-Pflanzen bislang nicht gefunden
worden, wiewohl auch hier die jungen Kdniginnen bei Stérung von ihrem BeiBort fllichten

kénnen.

Bei Cladomyrma ist bekannt, dass die Kdniginnen tagsuber fliegen. Das Schwarm-
verhalten ist ausfihrlich dokumentiert bei MOOG (2009). Crematogaster Kdniginnen, die
als obligate Kolonien auf Macaranga leben, schwarmen und suchen nachts (persénliche
Mitteilung MASCHWITZ).

4.3.2.2 Koloniestruktur

C. schmitzi nistet ausschlieBlich in den Domatien der Boden- und Luftkannen. Ein
GroBteil der adulten Arbeiterinnen halt sich auBerdem in dem geschitzten Bereich

unterhalb des Peristoms im Kanneninneren auf.

Alle untersuchten Kolonien der Art waren monogyn. Der Nistraum ist polydom. Die
Kannen bestimmen die einzelnen Teilkolonien, jedoch beschréankt sich die Kolonie auf

eine Pflanze.

Die Koloniestruktur auf N. bicalcarata Pflanzen wurde untersucht, indem mehrere
Kolonien getrennt (Peristom und Domatium jeweils in getrennte Geféa3e) gesammelt und
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spater ausgezahlt wurden. Hierbei konnte klar gesehen werden, dass die Kolonie in der
Regel alle lebenden Kannen der Pflanze besiedelt (eine Ausnahme bildet die gréBte
eingesammelte Kolonie mit 21 Kannen. Dort sind nicht alle Kannen besiedelt worden,
siehe Anhang 12.3.3). Die Kdnigin befindet sich, sofern sie gefunden wurde, in einem der
Domatien. Sie ist nicht physogastrisch.

Die Zahl der Arbeiterinnen, sowohl Major- als auch Minortiere im Domatium, ist unter-
schiedlich, es finden sich aber zumeist mehrere Kannen, bei denen eine gréBere Zahl an
Tieren vorhanden ist. Die gréBte Zahl der Tiere im Domatium und unter dem Peristom ist
bei den ausgezahlten Kolonien im mittleren Bereich der Blatter zu finden bis auf eine
Ausnahme (siehe Tab. 16, wo auch die Kanne des jlingsten Blattes mit insgesamt 60
Minor- und Majorarbeiterinnen unter dem Peristom stark besiedelt war.). Die jingsten
und altesten Kannen wurden ansonsten regelmafig von weniger Tieren bewohnt (siehe

Tab. 15 und Tab. 17, mit unter 10 Arbeiterinnen unter dem Peristom und im Domatium).

Die eine Konigin siedelt in einem Domatium. In den beiden Kolonien, in denen je eine
Koénigin gefunden wurden, waren diese im altesten (siehe Tabelle 17) sowie im zweit-
altesten Blatt zu finden (siehe Tabelle 18).

C. schmitzi Teilkolonien besiedeln die Kannen, bis diese absterben und fihren das
Putzverhalten bis dahin weiter.

4.3.2.3 Besiedlungsdichte und KoloniegroBe

Sprossachsen, die bis zu 20 m hoch in die Baumkronen wuchsen, wurden im Rahmen
des Projektes wegen ihrer schweren Zuganglichkeit nur wenige Male untersucht, daher
kann fir dieses Wuchsstadium von N. bicalcarata nichts Uber die KoloniegréBBe aus-
gesagt werden. Waren frisch umgestirzte Baume mit einer groBen N. bicalcarata
Pflanze erreichbar, so wurde diese auf eine Besiedlung hin untersucht. An 2 Beispielen
zeigten sich jeweils sehr kleine Luftkannen mit unbesiedelten Domatien. N. bicalcarata
produziert beim Klettern in die Kronenregion Luftkannen, die z.T. sehr klein (Kannenhdhe
nur noch 5-6 cm) ausgebildet sein kdnnen. Die gesamte restliche Sprossachse bis zum
Boden ist in diesem Stadium blattlos, hdchstens abgestorbene Blattreste hangen noch
an der Pflanze. Die kletternde Pflanze bietet einer Kolonie durch die begrenzte Zahl an
Kannen und durch die Kleinheit dieser daher nur sehr begrenzten Nist- und Wohnraum
an. Der Domatienraum ist ja beschrankt, und die Peristomwande sind bei den relativ
kleinen Luftkannen ebenfalls sehr klein. Die Kolonie hat daher keine groBe Siedlungs-
flache. Daher ist sehr wahrscheinlich, dass eine Kolonie, wenn sie so lange lebt, bis ihre

123



Wirtspflanze klettert, oder wenn die Pflanze in dem Stadium neu besiedelt wird, nicht
gréBer wird als die am Boden in den groBen Boden- oder dort auch recht groBBen

Luftkannen untersuchten Kolonien.

Vor allen Dingen ist aber festzuhalten, dass die aus kletternden Sprossachsen umge-
stirzter Baume auswachsenden und eindeutig separierten neuen Sprossachsen getrennt
besiedelt werden. Viele dieser Kolonien weisen auch Geschlechtstiere auf. Es handelt
sich also um reife Kolonien. Eine getrennte Besiedlung spricht dafiir, dass die Teile der
umgestirzten urspriinglichen Pflanze in typischer Weise nicht mehr besiedelt und ver-
teidigt waren oder nur noch einen sehr kleinen Kolonieanteil aufwiesen. Es erfolgte da-
raufhin eine Neubesiedelung der neu sprossburtig austreibenden Achsen.

Von diesen Kolonien weisen die, die Geschlechtstiere entwickeln, untereinander ahnliche
Koloniestarken von jeweils wenigen hundert Tieren auf. Auch daraus kann man folgern,
dass es nicht eine Riesenkolonie in den Baumkronen gegeben hat, sondern dass die

Kolonien nur in den Vitalteilen weiter mit wachsen.

Normalerweise sind die Kolonien mit myrmekophytischen Camponotus-Arten und ande-
ren Pflanzenameisen gréBer, d.h. es handelt sich um viele tausend Tiere pro Kolonie und
Pflanze (FEDERLE 1998), was sie in die Lage versetzt, nicht nur Herbivoren sondern auch
pflanzliche Konkurrenten auszuschalten. Mit dieser groBen Anzahl kann die Kolonie auf
der gesamten Pflanze prasent sein. Dort patrouillieren und fouragieren sie und kénnen
alle Besucher der Pflanze sowie auch lichtnehmende Konkurrenz angreifen.

Bei C. schmitzi handelt es sich damit um einen hochinteressanten Sonderfall: Die
Ameisenkonkurrenten werden anders als bei allen anderen bisher bekannten Myrmeko-
phytiesystemen nicht bek&mpft. Dies spiegelt sich auch in der kleinen Koloniegréf3e
wider. Eine Kolonie aus wenigen Hunderten von Tieren kénnte kaum alle besuchenden
Fremdameisen bekampfen. Dies wére ja auch bei einer karnivoren Pflanze und Behin-
derung des Beutefangs flr diese nachteilig und wirde sie in dem nahrstoffarmen Le-
bensraum stark behindern. C. schmitzi putzt auch nicht — auch hier im Gegensatz zu
anderen Myrmekophytiesystemen —assimilierende Blatter und wachsende Sprosse
sondern nur gezielt die karnivor funktional wichtigen Bereiche, d.h. das Peristom.

Eine quantifizierte Untersuchung mit Nutzen-Kostenabschatzungen kdnnte die ange-
schnittene Problematik weiter klaren.
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4.3.2.4 Wirtserkennung

Uber die Wirtserkennung bei C. schmitzi Kniginnen ist bislang nichts bekannt. Die Art
wurde im Geladnde trotz intensiver Suche immer nur mit einer Ausnahme auf N.
bicalcarata nistend gefunden. Bei der Ausnahme handelte es sich um einen Komplex-
hybrid, der deutlich erkennbare Merkmale von N. mirabilis var. echinostoma und N. bical-
carata zeigte. Die Einzelpflanze war mit einer C. schmitzi Kolonie erfolgreich besiedelt
worden (siehe Kapitel 4.2.2.11).

Insgesamt wéare es sehr interessant, die Frage der Wirtserkennung naher zu unter-
suchen. Der Komplexhybrid liefert hierzu bereits die ersten optisch erkennbaren Anhalts-
punkte. Zuséatzlich mussten hier nur noch Duft- und andere Inhaltsstoffe untersucht wer-
den. Eine umfangreiche Zusammenfassung der Mechanismen zur Wirtserkennung gibt
DETHIER (1982).

4.3.3 Anpassungen und Wechselbeziehungen der Symbiosepartner

N. bicalcarata versorgt sich als karnivore Pflanze zusatzlich zu den wenigen Mineral-
stoffen, die sie aus dem sehr n&hrstoffarmen Boden des Torfsumpfwaldes entnehmen
kann, aus den erbeuteten Tierfangen mit Nahrverbindungen und Spurenelementen.
Dabei qilt, dass sie in ihren hier sehr langlebigen Kannen Uber ein Jahr lang Tiere
anlocken und fangen kann, wenn die Blatter Kannen entwickeln kénnen und nicht durch
einen Herbivoren zerstort werden (siehe Kapitel 5). Indem das Peristom geputzt wird und
sauber bleibt, verpilzt es nicht und bleibt Gber den gesamten Zeitraum funktionsfahig.

Die besiedelnden Ameisen sorgen dafir, dass sich mehr Kannen entwickeln als in
unbesiedelten Pflanzen, indem sie die kannenknospenzerstérenden Russelkafer
(Alcidodes sp., siehe Kapitel 5) selektiv verjagen und mit selektiver Reinigung des
Peristoms sowie des Bereiches um das Eingangsloch des Domatiums die Fangtlchtig-
keit der Kanne bis ins hohe Blattalter gewéhrleisten.

Auf der anderen Seite enthnehmen die Ameisen jedoch frisch gefangene Beute aus den
Kannen, um diese proteinhaltige Nahrung an ihre Larven zu verfiittern. Bevorzugt neh-
men sie das Gewebe der Kannenopfer in ihren Kropf auf, um es zu einem Domatium zu
tragen, wo der Kropfinhalt an die Larven verfittert wird. Damit entfernen sie diese Nahr-
stoffe, die der Pflanze zur Verfliigung stehen, denn der ausgeschiedene Larvenkot bleibt
z.T. in den Exuvien bei der Entwicklung und dem Schlupf der fertigen Ameise zurlick und
wird zusammen mit dieser von den Arbeiterinnen nach drauf3en transportiert. Die Pflanze

kénnte hdchstens davon profitieren, wenn sie durch ihre Wurzeln diese Nahrstoffe aus
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dem Boden entnehmen kann, aber die Konkurrenz um die N&hrstoffe im Boden ist bei
den nahrstoffarmen Bdden des Torfsumpfwaldes sehr grof3.

Ein sehr kleiner Teil der Nahrstoffe, die die Ameisen von der Pflanze erhalten, wird
recycelt und kommt der Pflanze wieder zugute, denn die adulten Arbeiterinnen sind ja
fast die gesamte Zeit unter dem Peristom und ihr Kot fallt natlrlich in die Kanne hinein
und kann von der Pflanze resorbiert werden. Allerdings ist dieser Kot nicht wie der stick-
stoff- und phosphorreiche Larvenkot, der der Pflanze verloren geht, stickstoffarm, denn
die adulten Tiere erndhren sich ja von dem zwar kohlenhydratreichen, aber stickstoff-
und phosphorarmen Nektar der Pflanze. Anders ist es bei kotfangenden Vertretern der
Gattung Nepenthes, wie bei N. lowii, die nektarfressende Vdgel und Kleinsduger anlockt,
die in die Kanne koten (siehe CLARKE et al. 2009), bei N. rajah, die neben dem reguléaren
Beutefang die Kleinnager mit Nektar anlockt und Kot auffangt (siehe GREENWOOD et al.
2011) oder bei N. rafflesiana und N. bicalcarata, die auch schon einmal als Unterschlupf
fir Fledermause (siehe GRAFE et al. 2011, SCHONER et al. 2013) fungieren kénnen und
dann den willkommenen mineralstoffreichen Kot dieser Vertebraten mit aufsammelt. Die

Pflanze lasst es sich also etwas kosten, Ameisen zu beherbergen.

4.3.3.1 Nahrstoffversorgung der Ameisen

4.3.3.1.1 Kohlenhydratreiche Nahrung

Dieser Aspekt wurde in Kapitel 3 eingehend diskutiert.

4.3.3.1.2 Proteinhaltige Nahrung

Viele Myrmekophyten besitzen sogenannte FraBkérper, in denen als wichtigste Nahr-
stoffe neben Kohlenhydraten Proteine und Lipide von der Pflanze bereitgestellt werden
(z.B. FIALA & MASCHWITZ 1992, FEDERLE 1994, 1998, Moog, 2009). Oft werden diese auf
den Blattern der Pflanze gebildet, seltener auf der Sprossachse. N. bicalcarata Pflanzen
besitzen keine entsprechenden Bildungen, sie sind auch von keiner anderen Art dieser
Gattung bekannt. Solche FraBkdrper werden oft bei obligaten Interaktionen von den
Pflanzen produziert (vergl. z.B. Macaranga bancana und alle anderen Macaranga Arten,
die von Crematogaster Arten besiedelt werden, FIALA & MASCHwITZ 1992). Da C.
schmitzi Kolonien zur Deckung ihres Proteinbedarfes die Pflanze nicht verlassen, sind
die Tiere auf eine sich nicht erschépfende Proteinquelle auf der Pflanze angewiesen,
ahnlich wie das die FraBkérper anderer Myrmekophyten sind. Die Ameisen finden eine
derartige Quelle in der Ausbeutung der gefangenen Insekten, aber sie kénnen diese
Proteinquelle nur durch eine weitere sehr spezifische Anpassung an ihre Wirtspflanze
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erschlieBen, indem sie als bislang einzige Ameisenart das Schwimmen und Tauchen
gelernt hat (siehe CLARKE & KITCHING 1995, BOHN & FEDERLE 2012). Dadurch stiehlt sie
ihrer Wirtspflanze deren Phosphat- und Nitratquelle, wéhrend andere Ameisenpflanzen
ihren Partnerameisen in Form von FraBkdérpern solche Nahrung selbst produzieren und

sie ihnen liefern.

4.3.3.1.3 Fremdnahrung

C. schmitzi wurde in keinem der Experimente beim Einbringen von Salzlésung oder
Saugerurin beobachtet, allerdings konnte sie problemlos mit kohlehydratreicher Lésung
in Form von verdiinntem Honigwasser angeflttert werden, wenn man dieses auf das
Peristom, den Peristomzahn oder die Deckeloberseite pipettierte. Jedoch foragierte die
Partnerameisen nicht zu anderen Pflanzenteilen oder auBerhalb der Pflanze auf eine
Zuckerquelle. Normalerweise foragieren viele Tropenwaldameisen auf S&ugerurin oder
andere Vertebratenfékalien. So kann man die in Slidostasien von Sumatra bis Thailand
beheimatete Rossameise Camponotus gigas oft beim Sammeln von Vogelkot beo-
bachten (mlndliche Mitteilung MASCHWITZ). Dasselbe gilt auch fir Salzlésungen.

4.3.4 Bekampfung von Epiphyllen und Sauberungsverhalten

C. schmitzi zeigt ein sehr selektives Reinigungsverhalten auf N. bicalcarata. Das Pe-
ristom inkl. der Peristomzéhne und die ndhere Umgebung des Eingangsloches am Do-
matium sowie der Innenraum des Domatiums werden bis ins hohe Blattalter (solange die
Kanne besiedelt ist) von Pilzbewuchs und anderen Epiphyllen freigehalten. Alle Abfélle
werden nach drauBBen transportiert. Die Peristomregion verpilzt und verschmutzt an nicht
besiedelten Pflanzen rasch und macht dann damit die Kannen weniger fangtlchtig. Das
Putzverhalten ist also sehr wichtig fur die Aufrechterhaltung der Féngigkeit der sehr
langlebigen Kannen. In einer aktuellen Studie konnte die Wirksamkeit dieses Verhaltens
auch quantitativ belegt werden (sieche THORNHAM et al. 2012).

C. schmitzi befreit allerdings nicht, wie das haufig bei anderen Myrmekophytiesystemen
zu beobachten ist, die Oberflache ihrer Wirtspflanze von Schlinggewéchsen, Epiphyllen
und Epiphyten. Auf der gesamten restlichen Pflanze (blattspreitenartig verbreiterte
Blattbasis, Blattstiel, Kanne, Sprossachse) wachsen epiphytische Organismen wie
Moose, Algen, Flechten und Pilze ungestdrt von den Ameisen, die diese nicht bescha-
digen. AuBerdem beiBt sie die Tragerpflanze nicht an und beschéadigt nattrlich auch
nicht ihre eigene Wirtsliane. Diese Uberlegung gilt natiirlich ganz generell fiir kletternde

127



Ameisenpflanzen, etwa myrmekophytische Rotangpalmen (muindliche Mitteilung MASCH-
wWITZ), da Kletterpflanzen davon abhangig sind, Kontakt zu anderen Pflanzen zu haben.

In zahlreichen Myrmekophytiesystemen werden Rankenpflanzen von den Partneramei-
sen auf ihren Wirtsbdumen zerbissen. Beispielsweise zeigten Studien bei Macaranga
puncticulata, dass bei einer mit einer Colobopsis besiedelten Ameisenpflanze ein signi-
fikant reduzierter Rankenbewuchs vorlag. Bei der gleichen Pflanzengattung trat diese
Reduzierung auch bei Besiedlung mit Crematogaster auf (siehe FIALA, 1988, FEDERLE
1994, 1998). RankenbeilBen kommt auch bei weiteren myrmekophytischen Camponotus
Arten vor (mundliche Mitteilung MASCHWITZ).

4.3.5 Kastration der Wirtspflanze

Die Symbiose zwischen N. bicalcarata und C. schmitzi klingt nach der bisherigen
Schilderung so, als sei das Verhaltnis der Partner sehr harmonisch und alle Interaktionen
zu beider Nutzen angelegt. Dem ist jedoch nicht so. C. schmitzi arbeitet auch ,zu ihrem
Eigennutz® und zeigt hier einen parasitischen Charakter: Sowohl an Freilandpflanzen als
auch an im Gewéachshaus gehaltenen Partnersystemen konnte beobacht werden, dass
die Ameisen manchmal die Blatenknospen ihrer Wirtspflanzen zerbeiBen und so ver-
hindern, dass sie Samen ansetzen und zur Reife bringen. Anders gesagt, sie kastrieren

sie.

Es hat bereits Spekulationen Uber den Zweck von Kastrierungen von Blitenstanden in
der Literatur gegeben [Yu 1997, 1998, 2001, STANTON et al. 1999, MoOG, 2002, 1zzo
2002, GAUME et al. 2005, FREDERICKSON 2009, MALE et al. 2012, MALE et al. 2014]. In
der Ameisenpflanze Cordia nodosa fuhrt die Kastration der Blitenstdnde zu einem
signifikanten Anstieg der Produktion von Domatien und konsequenterweise zu einem
gréBeren Wohnraum fur die Ameisen. Bei N. bicalcarata konnten entsprechende
Untersuchungen bislang nicht durchgefiihrt werden. Wie auch immer — die GrdéBe der
kastrierten Infloreszenzen erreicht nur cirka 4 der GrdBe der vollig entwickelten
weiblichen Blitenstédnde. Der Sinn eines solchen Tuns ist leicht zu erschlieBen: Damit
wird verhindert, dass die Pflanzen Stoff und Energie in die Erzeugung von eigenen Nach-
kommen stecken und in der Zeit der Samenreifung nicht oder nur verzégert wachsen und
dann zum Nachteil der Ameisen keine neuen Domatien und frische, gut produktive
Nektarien erzeugen. Selbst die Reduktion der GréBe der weiblichen Infloreszenz kdnnte
zur Folge haben, dass die Pflanze anstatt dessen ihre Blattproduktion steigert, was in
diesem Falle auch die Domatienproduktion erhéhen wirde. Da jedoch bislang nur eine
sehr kleine Anzahl von blihender N. bicalcarata Pflanzen beobachtet werden konnte,
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und die Pflanzen extrem langsam wachsen (1-2 Blatter pro 3 Monate), ware eine
quantitative Untersuchung dieses Phanomens nur Uber einen sehr langen Zeitraum

maoglich.

Die Beobachtungen an N. bicalcarata Pflanzen zeigen im Gegensatz zu denen an Cordia
nodosa, dass auch ein echter Symbiont, den C. schmitzi fir N. bicalcarata wohl darstellt,
im Stande ist, die Wirtspflanze zu kastrieren. YU (1998, 2001) diskutiert bei seinen Unter-
suchungen immer eine Gegenspielerameisenart, die parasitisch auf der Ameisenpflanze
lebt und kastriert, wahrend der echte Symbiont nicht kastriert. Eine Kastration ist auch
von einer Reihe anderer Myrmekophytie - Symbiosen, etwa von dem griindlich unter-
suchten sldostasiatischen Macaranga — Crematogaster Symbiosekomplex (MOOG,
2002) bekannt. Bei mehreren Macaranga-Arten zerstdrten Partnerameisen zeitweise die
Bllten ihrer Wirte, wobei sich dieses Verhalten bei mehreren Crematogaster-Arten, die
verschiedene Macaranga-Arten besiedeln, zeigte. Im Rahmen ihrer Arbeit zeigte sich
durch die Analyse verschiedener Kolonie- und Wirtspflanzen-Parameter, dass nicht
Nahrungs- bzw. Nistraumlimitierung, sondern die Koloniegréf3e ein entscheidender Fak-
tor fiir das Kastrieren des Wirtes war. Uberschritten die Kolonien eine bestimmte GroBe,
so setzte zum einen das Kastrationsverhalten der Ameisen aus und zum anderen nahm
die AuBenaktivitat der Ameisen deutlich ab bei gleichzeitiger Brutzunahme und Zunahme
der Geschlechtstierproduktion. Dies deutete darauf hin, dass Crematogaster, die noch
nicht ihre reife KoloniegréBe erreicht haben, die Blliten ihres Wirtsbaumes zerstoren,

wahrend reife Kolonien dies nicht mehr tun.
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4.4 Zusammenfassung zu Kapitel 4

Innerhalb der karnivoren Pflanzengattung Nepenthes ist in einer Art - N. bicalcarata —
eine obligate Wechselbeziehung zu einer Ameisenart — Camponotus schmitzi — verwirk-
licht. Bezlglich der Pflanze wurden Bau und Wuchs von N. bicalcarata im Hinblick auf
die Besiedlung durch und das Zusammenleben mit Ameisen betrachtet.

Dies sind:
e EFN als Kohlenhydratquelle
¢ Von selbst hohle aber nicht selbst 6ffnende Domatien an den Blattstielen

e Schutzrdume fir die obligaten Ameisen unter dem Peristom oberhalb der
Kannenflissigkeit

e Frische Beute in der Kannenflissigkeit als Proteinnahrungsquelle fur die
besiedelnden Ameisen.

Es wurden unspezifische Besiedler (Crematogaster sp.) auf N. bicalcarata entdeckt und
die Interaktion dokumentiert.

Detaillierte Untersuchungen zur Biologie von Camponotus schmitzi, dem regularen
Besiedler wurden mit folgenden Resultaten durchgefihrt:

1 Die Koloniegriindung wurde dokumentiert.

2 Bei C. schmitzi handelt sich um monogyne Kolonien, die jeweils eine Pflanze
besiedeln, aber — bedingt durch die Besiedlung von auf der Pflanze lokal
abgegrenzten Bereichen (den Kannen) — polydom ausgepragt sind. Honigtau
liefernde Pflanzenlause sind in der Interaktion nicht vorhanden.

3 Die Koloniestruktur von C. schmitzi wurde bearbeitet: Es handelt sich um kleine
Kolonien mit hdéchstens mehreren hundert Tieren, die einzelne Pflanzen, dort aber
samtliche intakte Kannen einer Pflanze besiedeln. Die einzige Kdnigin halt sich in
einem Domatium auf, der GroBteil der Arbeiterinnen verbirgt sich unter dem
Peristom. Es wurden jedoch nur exemplarisch kletternde Pflanzen aus den Baum-
kronen untersucht, so dass die Koloniegré3e dahingehend spekulativ bleibt.
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C. schmitzi nutzt folgende Ressourcen der Pflanze:
e  Wohnraum:

o Domatien der Luft- und Bodenkannen werden mit einem Eingangsloch
gedffnet und fir den Aufenthalt und die Aufzucht der Larven genutzt.

o Die Unterseite des Kannenperistoms wird als zusatzlicher Schutzraum

und Aufenthaltsort fir die adulten Tiere genutzt.
e Nahrstoffversorgung:

o Zur Néhrstoffversorgung mit Kohlenhydraten werden die EFN am Peri-
stom, insbesondere der gro3en Peristomzahnnektarien genutzt, sémtliche
anderen Nektarien nicht.

o Proteinhaltige Nahrung erhalt die Kolonie ausschlie3lich aus der Kannen-
flissigkeit (frische Beutetiere und erbeutete aquatische kommensale
Muckenlarven).

o Fremdnahrung in Form von Saugerurin oder Salzlésungen wird nicht an-
genommen, jedoch auf die Kanne aufgebrachte verdiinnte Honigwasser-

I6sungen.
Folgende Aktivitdten der C. schmitzi Kolonien wurden beobachtet und bearbeitet:

e (. schmitzi zeigt ein selektives S&duberungsverhalten auf der Pflanze, indem sie
nur das Peristom sowie den direkten Bereich um das Eingangsloch am Domatium

sauber halt.
e C. schmitzi entfernt eindringendes Wasser aus den Domatien.
e (. schmitzi Kolonien kastrieren z.T. ihre Wirtspflanze.
e Die Aktivitatszeiten von C. schmitzi wurden beschrieben.

Der Besiedlungsgrad der N. bicalcarata Bestande mit C. schmitzi in einem Shorea albida
Prim&rwaldgebiet wurde dokumentiert.

Die Wirtsspezifizitat von C. schmitzi wurde untersucht. Besiedlung wurde ausschlieBlich
auf N. bicalcarata gefunden bis auf einen Nepenthes Naturhybrid, der ebenfalls besiedelt
war.

Die Ergebnisse wurden vergleichend mit Studien zu den Ameisenpflanzen Macaranga-
Colobopsis (FEDERLE 1994, 1998), Macaranga-Crematogaster (FIALA 1988) sowie der
Pflanzenameisengattung Cladomyrma (MOOG 2009) diskutiert.
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5 Warum eine karnivore Pflanze mit einer Ameise
kooperiert. Selektive Verteidigung gegen
pflanzenzerstorende Risselkafer bei N. bicalcarata

Die Insekten-Pflanzen Beziehung der karnivoren palaotropischen Kannenpflanze Nepen-
thes bicalcarata ist bereits seit iber 200 Jahren ein Gegenstand von intensivem Interes-
se (siehe z.B. LINNAEUS 1737). Diese Gattung reprasentiert ein klassisches Beispiel ei-
ner karnivoren Pflanzenart, von der man vermutet, dass sie Beuteinsekten hauptséchlich
durch Nektar anlockt, der von den zahlreichen Uberall auf den oberirdischen Pflanzen-
teilen vorhandenen aber hauptsachlich auf den Kannen sezernierenden EFN produziert
wird (MERBACH et al. 2001).

Im Allgemeinen funktionieren EFN bei Pflanzen als Anlockungsmittel fir Ameisen, die far
die Verteidigung der Pflanze gegen Herbivoren sorgen (DAVIDSON & MCKEY 1993,
JOLIVET 1996). Bei Nepenthes als Paradebeispiel einer Karnivoren besteht generell die
Auffassung, dass EFN der Beuteanlockung dienen. Keine Studie Uber Nepenthes hat
sich bislang auf Schaden der Pflanze, ausgelést durch Herbivoren, konzentriert. Das
Hauptaugenmerk lag bisher auf den Themen Karnivorie, Anlockung und Zusammen-
setzung der Beute (JUNIPER et al. 1989, MORAN 1996, MORAN et al. 1999, TAN 1997,
BOHN & FEDERLE 2004) oder war auf die Okologie der Kannen - Phytotelmata aus-
gerichtet (u.a. THIENEMANN 1933, BEAVER 1979, 1983, CLARKE & KITCHING 1993, CLARKE
1992, 1998, 1995 sowie ein historischer Uberblick bei JUNIPER et al. 1989). Erst in den
letzten Jahren haben einige Autoren die Vermutung geduBert, dass der extraflorale
Nektar von Nepenthes als zusatzliche Funktion der Anlockung von Ameisen zur Vertei-
digung gegen Herbivoren dienen kénnte. Dies wurde insbesondere bei N. bicalcarata,
der einzigen myrmekophytischen Art dieser groBen Kannenpflanzengattung diskutiert,
die in Symbiose mit einer Partnerameise lebt (JOEL 1988, HOLLDOBLER & WILSON 1990,
Z1ZKA 1990, 1991). Allerdings wurden noch keine experimentellen Studien durchgefiihrt,
um diese Hypothese zu unterstiitzen. Untersuchungen in dieser Arbeit (MERBACH et al.
2001, siehe Kapitel 3) wiesen bereits darauf hin, dass bei der Gattung Nepenthes die
Funktion der EFN nicht nur in der Anlockung potentieller Beute liege sondern auch dem
Schutz der Pflanze vor Herbivoren dienen kénnte. Die Sekretion von Nektar kann insbe-
sondere in jungen, sich entwickelnden Blattern beobachtet werden, die bislang noch
nicht in den Beutefang mit einbezogen wurden, weil ihre Kannen zu dem Zeitpunkt noch
nicht vollstandig entwickelt sind. Bereits dieser Sachverhalt weist auf eine potentielle
Schutzfunktion hin.
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N. bicalcarata hat, auBer dass sie eine fleischfressende Pflanze ist, ein einzigartiges und
héchst ungewdhnliches Myrmekophytiesystem entwickelt (siehe auch Kapitel 4). Die
Ameisenart C. schmitzi kolonisiert obligat N. bicalcarata, wahrend die Pflanze offensicht-
lich nicht obligat auf die Ameisenart angewiesen ist (SCHUITEMAKER & STARKE 1933,
CLARKE 1992, CLARKE & KITCHING 1995). Die meisten Arbeiterinnen von C. schmitzi hal-
ten sich in der Regel unter dem Peristom der Kannen auf, wahrend die Brut in den
Kannenstieldomatien aufgezogen wird. C. schmitzi Arbeiterinnen verlassen in der Regel
nicht die Wirtspflanze. Die Ameisen erhalten Nektar hauptséchlich von den Peristomnek-
tarien, insbesondere von den sehr groBen EFN der Peristomzahne, die nur bei dieser Art
zu finden sind. lhre einzige Proteinquelle besteht aus der ertrunkenen Beute der Kannen-
flissigkeit sowie den erbeuteten aquatischen Insektenlarven der Infauna, die durch ge-
konntes Tauchen in der Kannenflissigkeit gejagt und unterm Kannenrand zerlegt und
gefressen werden (siehe Abb. 35, eigene Beobachtungen, CLARKE & KITCHING 1995,
BOHN & FEDERLE 2012).

CLARKE (1992, 1995) hat herausgefunden, dass, falls (experimentell) groBe Beute von
der Kanne erbeutet wurde, die Ammoniakkonzentration und in diesem Zusammenhang
die Verwesungsrate in den Kannen anstieg. Dieser Fall trat dann ein, wenn die Kanne
unbesiedelt war und keine C. schmitzi Arbeiterinnen unter dem Peristom waren. Er
schloss aus seinen Ergebnissen, dass die Ameisen die Verwesungsrate dadurch herab-
setzten, dass sie groB3e Beutetiere zerlegten, die die Ammoniak-Konzentration sonst er-
héhten. Die erhéhte Ammoniak-Konzentration in den mit GbermaBig viel Beute geflllten
Kannen tétete manchmal die Infauna, manchmal sogar die Kannen. Da er der Meinung
war, dass die Infauna von Vorteil fir die Kannenpflanzen ist, war seine Aussage, dass
die Erhaltung der Infauna durch die Reduktion der Ammoniak-Konzentration durch die
Ameisen ein positiver Effekt ist. Daher stufte der Forscher, der das Problem aus-
schlieBlich unter dem Phytothelm Aspekt betrachtete, geman seiner Extremexperimente

diese Beziehung zwischen Kannenpflanze und Ameisenkolonie als mutualistisch ein.

Neben diesen partnerspezifischen Ameisen besuchen zahlreiche andere unspezifische
Ameisenarten die Nektarien der Pflanze. In zahlreichen Ameisen-Pflanzen-Assoziationen
verteidigen generell die Ameisenpartner ihre Ressourcen und damit die gesamte Part-
nerpflanze gegen Herbivoren (siehe Uberblicke z.B. in HUXLEY 1986, BRONSTEIN 1998,
DAVIDSON & MCKEY 1993). Der Schutzwert der Ameisen ist jedoch unterschiedlich, je
nachdem, welche besuchende oder kolonisierende Ameisenart involviert ist, wie grof3 ihr
Grad an Spezifitat ist oder wie groB3 die Kolonie der jeweiligen Ameisenart ist. Hier gibt

133



es groBBe Unterschiede. Ameisen sind aber nach eigenen Untersuchungen auch die
eigentlichen Beuteobjekte von N. bicalcarata (MERBACH & ZIzKA, unverdffentlicht).

Die Vorteile, Ameisen als Bewohner oder Besucher auf der Pflanze zu haben, die nicht
Beute fir die fleischfressende Pflanze sind, insbesondere in Bezug auf eine Beschtzer-
funktion vor Herbivoren, ist bislang fir N. bicalcarata wie auch fir andere Kannenpflan-
zenarten noch nicht untersucht worden. Daher war eines der Ziele dieser Studie, den
FraBschaden fir N. bicalcarata zu bestimmen und relevante Herbivore zu finden.
Wahrend der Arbeit an diesem Thema wurde eine Rulsselkéferart — Alcidodes sp. —
entdeckt, die ein Schlisselherbivor bei N. bicalcarata zu sein scheint. Auf Grundlage
dessen wurden eine ganze Reihe von Experimenten mit diesem RuUsselkafer durch-
gefthrt. Die Hauptfragestellung war, ob und falls dies der Fall sein sollte wie die C.
schmitzi Partnerameisen ihre Wirtspflanze gegen diesen spezifischen pflanzenfres-
senden Feind verteidigen. Als die Untersuchungen zu den FraBschaden an Nepenthes
div. sp. begannen, waren noch keine vergleichbaren Forschungen durchgefiihrt worden.
Daher wurde zuerst im Freiland nach einem Uberblick aller vorhandenen Schiaden bei
Nepenthes gesucht. In dieser Anfangsstudie waren weder Schaden in den Kannen-
knospen (kleine Bohrlécher) noch der herbivore Russelkéfer Alcidodes sp. entdeckt wor-
den. Die bei vielen Blattern vertrockneten oder fehlenden Kannenknospen waren irrtim-
licherweise fir Trockenschaden missinterpretiert worden, wie diese im Gewachshaus oft
beobachtet werden kénnen. Daher werden diese Untersuchungen vor der Entdeckung
des Russelkafers Alcidodes sp. fur diese Arbeit als Voruntersuchungen eingestuft, die
aber Aussagen zum Flachenfral3 an verschiedenen Nepenthes Arten zulassen.

Die Studien begannen mit einem Uberblick des Herbivorenschadens an verschiedenen
Standorten in Brunei Darussalam, wobei die 5 mehr oder weniger im gleichen Lebens-
raum vorkommenden Arten N. ampullaria, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var.
echinostoma und N. rafflesiana untersucht wurden. Uberraschenderweise wurde
entdeckt, dass FlachenfraBschaden an den Blattflichen durch Herbivore bei N.
bicalcarata nicht wie generell fir Ameisen-Pflanzen Assoziationen beobachtet, keine
Rolle zu spielen schien. Die durch die Risselkéfer ausgeldsten Schaden an den jungen
Blattern waren dagegen sehr grof3, insbesondere in der Region der Kannenknospen bei
verschiedenen Nepenthes-Arten. Diese Schaden resultierten haufig in dem Verlieren der
Fahigkeit dieses Blattes, eine funktionierende Falle zu entwickeln, was in diesen ohnehin
nahrstoffarmen Lebensrdumen bedeutet, dass die betroffenen Pflanzen dadurch bedingt
noch weniger Nahrstoffe erhielten. Ein GroBteil der Ergebnisse dieses Kapitels ist im
Jahre 2007 bereits veroéffentlicht worden (siehe MERBACH et al., 2007, Kapitel 14.1.2).
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5.1  Fragestellungen und Ziele zum Themenbereich selektive
Verteidigung gegen pflanzenzerstorende Russelkafer bei
Nepenthes bicalcarata

N. bicalcarata weist durch ihre Assoziation mit C. schmitzi ein enges, offensichtlich
symbiontisches Verhaltnis auf. Daneben ist diese fleischfressende Pflanze attraktiv fir
nektarsammelnde unspezifische Ameisen und andere Besucher. Im Zusammenhang mit
dieser Kannenpflanzen-Ameisen-Assoziation wurde ein Fragenkomplex bearbeitet, der
im Folgenden abgehandelt wird:

Erhalten die Pflanzen von den Ameisen einen Schutz gegen Phytophagen? Dabei lag
der Fokus auf dem Schaden der Kannenknospen und ganzen Blattern bei N. bicalcarata.
Vergleichend wurden auch die FraBsch&den von funf anderen im gleichen Lebensraum
wachsenden Nepenthes Arten untersucht.

Es wurde auBerdem der Frage nachgegangen, ob C. schmitzi bzw. andere unspezifische
nektarienbesuchende Ameisen (z.B. Crematogaster spp., Polyrhachis spp., Camponotus
spp.) die Pflanze gegen den Russelkafer Alcidodes sp. verteidigen.
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5.2 Ergebnisse

521 Uberblick der Schaden und Identifikation des Pflanzenschéadlings

Nicht ndher bestimmte unterschiedliche Raupenarten wurden beim Fressen auf N. gra-
cilis, N. mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana und N. ampullaria sowie selten auch
auf N. bicalcarata beobachtet. Sie zerstdrten mit flachigen FraBmustern oft groBe Blattteil
der blattspreitenartig verbreiterten Blattbasis und manchmal auch Teile der Kannenwand,
des Deckels oder des Peristoms (siehe Abb. 50). Keine weiteren Phytophagen konnten
an Nepenthes gefunden werden, bis durch Zufall ein Risselkafer (Alcidodes sp.) beim
Bohren von Ldchern in die Kannenknospen von N. bicalcarata entdeckt wurde. Haupt-
sachlich konnte er an N. bicalcarata, haufig an N. ampullaria und seltener auch an N.
mirabilis var. echinostoma und N. rafflesiana beobachtet werden. Ahnliche Bohrschaden
konnten auch an N. albomarginata gefunden werden. Die Russelkafer wurden regel-
manBig im Sumpfwald und weniger zahlreich in den umliegenden degenerierten Waldge-
bieten gefunden, aber nie auf anderen Pflanzen als auf Nepenthes. Seither konnten
diese Russelkafer regelméaBig an den jingsten Blattern dabei beobachtet werden, dass
sie Lécher in die jungsten Blattbereiche bohrten. Dabei begannen sie mit dem beiBen
immer an den Kannenknospen und setzten dies Richtung Blattstiel und spreitenartige
Blattbasis fort, wenn sie ungestért blieben.

Vor allem zwei verschiedene Arten von Schadmustern wurden bei den untersuchten

Nepenthes Arten gefunden:
a) flachige fehlende Teile der Blatter und
b) sehr kleine gebohrte Locher.

Alle Bohrlécher in die Kannenknospen hatten einem Durchmesser von je ca. 0,5mm.
Diese kleinen charakteristischen Lécher wurden bei den Kannenknospen aller unter-
suchten Nepenthes Arten bis auf N. gracilis entdeckt. Die Bohrlécher in den Kannen-
knospen brachten die Knospen zum Austrocknen, sie entwickelten sich nicht weiter in
eine funktionierende Falle und fielen oft von dem sich entwickelnden Blatt ab, was als
Ergebnis ein Blatt hervorbrachte, das alle Teile ohne Schaden ausbildete, jedoch fehlte
im Anschluss an den Kannenstiel die Kanne.

Bevor letztgenanntes Schadmuster (Muster b) erkannt wurde, wurde eine Kartierung der
flachigen Schadmuster (Muster a) bei finf Nepenthes Arten durchgefihrt (siehe Abb.
52). Fast kein Schaden wurde bei allen Arten am Ansatzpunkt des Blattes, am Spross
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und am Kannenstiel gefunden. Die verschiedenen Teile der Kannen (Kannenwand,
Peristom und Deckel) waren nur bei N. rafflesiana betrachtlich beschadigt (aber nur bei
5% der untersuchten Blatter). Ein nicht so groBer Schaden der gleichen Blattteile wurde
auch bei N. gracilis (Deckel und Wand) und N. mirabilis var. echinostoma (nur Deckel),
aber nur bei 1% der Blatter gefunden. Flachige Schaden der Blattbasis wurden bei allen
finf Arten gefunden, aber erhebliche Schaden von mehr als 50% der Blattbasis waren
nur ein einziges mal d.h. extrem selten bei N. gracilis und N. bicalcarata, aber haufiger
bei N. rafflesiana und N. mirabilis var. echinostoma vorhanden. Die starkste Bescha-
digung der Blattbasis konnte bei N. ampullaria mit 46% aller untersuchten Blatter

gefunden werden.

Was N. bicalcarata angeht, spielen diese Arten von Schaden an allen im Rahmen des
Projektes aufgesuchten Standorten offensichtlich keine gréBere Rolle. In einem Shorea
albida Sumpfwald wurden 13 Pflanzen mit 117 Blattern untersucht. Substantieller Fla-
chenfraB3 war nie an den Kannen festzustellen (siehe Abb. 52). Der gesamte Schaden
war sehr gering. Nur 15 Blatter (12,8%) zeigten minimalen Schaden (< 5 %), ein Blatt
wies einen Schaden um 25 %, ein weiteres einen Schaden um 50 % Flachenfra3 auf. An
einem zweiten Standort, einer fast vegetationslos degradierten Heidewaldfragmentflache
auf weiBem Sand wurden 9 Pflanzen mit 92 Blattern untersucht und keinerlei Flachen-
fraBschaden gefunden. So spielt dieser Schadtyp offenbar keine groBe Rolle bei N.
bicalcarata. Nur 7% aller untersuchten Blatter wiesen 5% flachige FraBschaden an der
Blattbasis auf. Nie konnte beobachtet werden, dass gréBere Teile des Kannengewebes
von voll entwickelte Kannen gefressen worden waren, wie das haufig bei N. rafflesiana

auftrat.

Im Gegensatz zu FlachenfraBschéaden waren die Bohrschaden (Abb. 51 sowie Abb. 54
a+b), die durch den Risselkafer Alcidodes sp. (Abb. 54 c+d) verursacht worden waren,
erheblich. Der Riusselkafer wurde sehr haufig dabei beobachtet, wie er an den Kannen-
knospen oder jungen Blattern von N. bicalcarata, aber auch bei den anderen Arten (aus-
genommen N. gracilis) fraB. N. gracilis besitzt sehr kleine Kannenknospen und wurde
deshalb moglicherweise nicht von den Risselkafern angebohrt.
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Abb. 50. N. ampullaria Pflanze mit extremem Flachenfral3, insbesondere an den blattspreitenartig
verbreiterten Blattbasisbereichen.

A B

Abb. 51. Entwicklung der durch Alcidodes sp. verursachten Schaden: Wird das gesamte junge Blatt durch
das Bohren des Russelkéfers stark geschadigt, sieht es kurz nach der Schadigung aus wie A,
nach der vollstidndigen Entwicklung des wie in A geschédigten Blattes wie B.
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Im Folgenden konzentrierten sich die Untersuchungen der Bohrschaden auf N. bical-
carata und es wurde eine Erfassung der Verteilung der Bohrlécher, die von Alcidodes sp.
verursacht worden waren, erstellt, wobei durch die Partnerameise C. schmitzi besiedelte,
unbesiedelte und ehemals besiedelte N. bicalcarata Pflanzen verglichen wurden (siehe
Abb. 53). Dabei wurden zwei verschiedene Typen von Bohrschaden unterschieden:
einzelne Bohrungen in die Kannenknospen (Abb. 54 a), die dann auftraten, wenn die
Risselkafer kiirzere Zeitintervalle am Bohren waren. Sie schafften es dann zwar, die
Kanne zu zerstéren, aber die anderen Blattbereiche blieben intakt. Diese Schadens-
muster wie in Abbildung 54 a wurde Kannenschaden (‘destruction of pitcher, type DP’)
genannt. Der andere Bohrschadentyp konnte dann auftreten, wenn sich die Risselkafer
lange Zeit ungest6rt auf der Pflanze aufhalten konnten. In diesem Fall konnten sie den
oberen Vegetationspunkt der Pflanze inklusive der jungen Blatter vollstandig durch
BeiBen durchléchern, was dazu flihrte, dass das jlingste Blatt, oft zusammen mit dem
Vegetationspunkt, total zerstdért wurde (Abb. 54 b). Dieser Schadenstyp wurde
Totalschaden Junges Blatt (destruction of youngest leaf, type DL) genannt.

Ein Vergleich der mit C. schmitzi besiedelten und der unbesiedelten Pflanzen zeigte
einen deutlichen Unterschied in der Intensitdt der Schaden, die durch Alcidodes sp.
verursacht wurden (Abb. 53). Beide Bohrschadentypen DP und DL waren am niedrigsten
in besiedelten und am héchsten in unbesiedelten Pflanzen. In unbesiedelten Pflanzen
waren 73,5% (346 von 471) der Kannen durch Bohrschaden beschadigt und nicht ent-
wickelt (DP), und ein Totalschaden des ganzen jungen Blattes (DL) wurde in 4,3% ge-
funden (20 of 471). Der Anteil der beiden Schadensarten war signifikant niedriger bei den
besiedelten Pflanzen: nur 52,0% (590 von 1134) der Kannen wurden zerstért (DP) und
nur 1,4% (16 von 1134) der gesamten Blatter (DL) wurden insgesamt beschadigt (siehe
Abb. 53 und 54) (DP: N =1605, % df =1 = 62.89, p < 0.0001; DL: N = 1605, %° df =1 =
12.2, p = 0.0005).

Bei ehemals besiedelten Pflanzen waren die typischen Eingangslécher in den Domatien
vorhanden, die von C. schmitzi Arbeiterinnen gebohrt worden waren, aber keine
Arbeiterinnen der Art konnten unter dem Peristom der Kannen gefunden werden. Diese
Pflanzen waren intermediar im prozentualen Anteil der Schaden an den Kannen (DP:
59,2%) und am héchsten bei dem Schadmuster der Zerstérung der gesamten jlingsten
Blatter (DL: 6,6%). Unbeschéadigte Blatter wurden am haufigsten in besiedelten Pflanzen
gefunden (42,1%), weniger in ehemals besiedelten (22,7%) und am wenigsten in
unbesiedelten Pflanzen (17,5%), flr Details siehe Abbildung 53.
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Abb. 52. Vergleichende Untersuchungen der flachigen FraBschaden bei N. ampullaria, N. rafflesiana, N.
mirabilis var. echinostoma, N. gracilis und N. bicalcarata. (m=Zahl der untersuchten Pflanzen,
n=Zahl der Blatter, leaf attachment = Teil der Blattbasis, die direkt an die Sprossachse angrenzt,
leaf base = Blattbasis, tendril = Blattstiel, bei Nepenthes ist dies der Abschnitt, an dem das
Fangorgan, die Kanne héngt, pitcher wall = Kannenwand, lid = Deckel, peristome =
Kannenrand).

5.2.2 Konfrontation der Partherameise C. schmitzi mit verletztem
Pflanzenmaterial ihrer Wirtspflanze

Die Aktivitdt von C. schmitzi nahm signifikant zu, als zerriebenes Pflanzenmaterial eines
jungen sich entwickelnden Blattes von N. bicalcarata auf den Kannendeckel gegeben
wurde (t = —4.696, df = 105, p = 0.000008) (siehe Abb. 55, 56).

Dies wurde bei zerriebenem Gras nie beobachtet (t = — 1.347, df = 105, p = 0.181). Bei
einer kleinen Zahl von Versuchen mit N. gracilis wurde eine Zunahme der Amei-
senaktivitdt festgestellt, aber hier wurde kein signifikanter Unterschied gefunden
(t=-1.513, df = 105; p = 0.133).
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5.2.3 Konfrontation der Partnerameise C. schmitzi mit Alcidodes sp.

In weiterflhrenden Experimenten wurden C. schmitzi Kolonien mit Alcidodes sp. kon-
frontiert, indem Risselkafer auf besiedelte Kannen oder auf die jingsten Teile der Wirts-
pflanze gesetzt wurden. In Uber der Halfte der Experimente attackierten die Ameisen die
Kéfer. Dies passierte, wenn die Russelkafer die Pflanze selbststdndig anflogen, aber
nicht, wenn sie vorsichtig dort aufgebracht wurden. Das Landen der Kafer war mit einem
deutlich fir menschliche Ohren hérbaren Gerausch (etwa wie ,pop®) verbunden und
erzeugte Vibrationen, die die Ameisen alarmierten. Ein einfaches Tippen auf der Pflanze,

das fiir das menschliche Ohr &hnlich klang, fihrte bei den Partnerameisen nicht zu der
gleichen Reaktion.
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Abb. 53.

Dokumentation der geschadigten Kannenknospen und des Totalschadens des gesamten Blattes
inklusive der jungen Sprossachse in besiedelten (occupied), unbesiedelten (unoccupied) und
ehemals besiedelten (formerly occupied) N. bicalcarata Pflanzen in einem Shorea albida
Sumpfwald (m = Zahl der untersuchten Pflanzen, n = Zahl der Blatter).
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Von insgesamt 104 Experimenten, bei denen Rlsselkafer auf die jingsten Blatter ge-
bracht wurden, sind 72 Angriffe (69,2%) beobachtet worden. Wurden die Kafer auf die
besiedelten Kannen gebracht, konnten 65 Angriffe von 109 Versuchen (59,6%) gezahlt
werden. Zwischen diesen Ergebnissen ergab sich kein signifikanter Unterschied (N
=213, y?df =1 = 2,14, p = 0,144).

Bei 32 von 104 Beobachtungen (30,8%) am jingsten Blatt sowie bei 44 von 109
Beobachtungen (40.4 %) auf der besiedelten Kanne entdeckten die Ameisen den Kafer
nicht und blieben inaktiv.

Der Angriff der Ameisen begann immer mit einem Rekrutierungsverhalten der Ameisen.
Eine Arbeiterin entdeckie den Russelkéafer, lief unter das Peristom und kurze Zeit spéater
griffen eine Reihe von Ameisen den Russelkéfer an (siehe Abb. 57). Falls sich der Kafer
nicht von der Pflanze fallen lie3 (was die normale Reaktion des Tieres auf Stérungen ist),
hielt der Angriff der Ameisen ohne ein Abflauen der Intensitat so lange an, wie das
Experiment fortgesetzt wurde. Zweimal wurde dies fur mehr als eine Stunde beobachtet.
Einmal wurde sogar beobachtet, dass die Ameisen den Risselkéfer in die Kanne trans-
portieren, jedoch haben anschlieBende Beuteinhaltsuntersuchungen bei besiedelten und
unbesiedelten Kannen keinen signifikanten Unterschied im Anteil von Kafern an der Beu-
te ergeben (MERBACH & ZIzKA, unveréffentlicht).

5.24 Langzeit-Ameisen-Ausschlussexperiment

In einem Ameisenausschlussexperiment wurden bei N. bicalcarata die Schéaden, die von
Alcidodes sp. verursacht wurden, verglichen. Hierfir wurde ein Teil der Pflanzen durch
das Aufbringen von Pflanzenleim fir Ameisen unpassierbar gemacht. Die so praparierten
Pflanzen wurden mit solchen, die ohne Pflanzenleimbehandlung fir Ameisen frei
zuganglich waren, verglichen (Abb. 59). Es wurden die Gruppen C+O+ (n [Blatter]: 119),
C+0- (n: 103), c-O+ (n: 96) und c-o0- (n: 93) bezlglich der Schaden an den Kannen (DP)
oder am gesamten jungen Blatt (DL) verglichen. Der Buchstabe ,C* steht fir die
Besiedlung, ,c“ ohne Besiedlung mit C. schmitzi. Der Buchstabe ,O“ steht fiir Belauf mit
anderen Ameisenarten, ,0“ ohne Belauf anderer Ameisenarten. Die experimentellen
Gruppen, die von C. schmitzi besiedelt waren (C+O+ and C+o0-), hatten signifikant
wesentlich weniger Schaden als die Gruppen, die unbesiedelt waren (c-O+ und c-0-)
[C+O+/c-O+: N =215, %2 df =1 = 23,59, p < 0,0001; C+O+/c-0-: N =212, %® df =1 = 30,85,
p < 0,0001; C+0-/c-O+: N= 199, % df =1 = 26.59, p < 0,0001; C+0-/c-0-: N = 196, * df =1
= 33.94, p < 0,0001].
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Kein signifikanter Unterschied wurde zwischen den Gruppen mit und ohne andere
Ameisen gefunden: c-O+ und c-o- (N = 189, %® df =1 = 0,57, p = 0.45), C+O+ and C+o-
(N= 222, ¥ df =1 = 0,28, p = 0.60). Alle N. bicalcarata Pflanzen wurden regelmé&Big von
einer Vielzahl von Ameisenarten besucht (z.B. Polyrhachis spp., Crematogaster spp.,
Diacamma spp.), um Nektar von den EFN zu sammeln. Das Ergebnis zeigt zwar keinen
signifikanten Schutzeffekt dieser besuchenden Ameisenarten, aber dies schlieBt einen
Schutz von einzelnen aggressiven Ameisenarten nicht aus, da die Ausfihrung des Expe-
rimentes diese Gruppen zusammenfasst und keine Differenzierung zwischen den

Ameisenarten mit Ausnahme von C. schmitzi vorgenommen wurde.

5.25 Einflisse von potentiellen chemischen Abwehrmitteln

In diesem Experiment wurde getestet, ob Alcidodes sp. eine Vorliebe flr das Bohren an
besiedelten oder unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen hat.

C. schmitzi Arbeiterinnen reiben ihre Gaster haufig tGber die Oberflache der Pflanze,
wahrend sie darlber laufen. Man weif3 noch nicht, ob sie dabei Spuren legen oder ob
andere Pheromone, AbstoB3- oder Alarmsubstanzen beteiligt sind. Die RuUsselkafer
zeigten keine Praferenz fir die eine oder andere Pflanzengruppe und bohrten etwa die
gleiche Anzahl von Ldchern in das angebotene Pflanzenmaterial aus 8 besiedelten (x =
15,8 Bohrlécher pro junges angebotenes Blatt + 12,7) und 8 unbesiedelten Pflanzen (x
= 14,5 Bohrl6cher pro junges angebotenes Blatt + 10,2). So scheint es keine gegen den
Risselkéfer funktionierenden chemischen AbstoBmittel bei C. schmitzi zu geben.

Tab. 7. Experiment zum Bohrverhalten von Alcidodes sp. Jeweils frisch aus dem Freiland entnommene
jingste Blatter von besiedelten und unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen wurden in ein Terrarium
mit frisch gefangenen Alcidodes sp. getan. Nach 11 Stunden wurde die Anzahl von Léchern in
dem angebotenen Pflanzenmaterial bestimmt.

Experiment Nr. Uhrzeit Zahl Bohrungen
besiedelt | unbesiedelt

1 0:00 - 11:00 34 10
2 0:00 - 11:00 11 1
3 22:30 - 9:30 0 18
4 22:30 - 9:30 20 17
5 23:15 - 10:15 31 0
6 23:15 - 10:15 18 19
7 22:30 - 9:30 12 30
8 22:30 - 9:30 0 21

Mittelwert 15,8 14,5

Standardabw. 12,7 10,2
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Abb. 54. a+b: Schaden an Kannenknospen von N. bicalcarata, die vom Risselkafer Alcidodes sp.
verursacht wurden (siehe Pfeile): a) Zerstérung der Kannenknospe (DP). b) Zerstérung des
gesamten Blattes (DL). c+d: Alcidodes sp. sitzt auf einem Kannenstiel von N. bicalcarata. Der
Risselkafer wurde beobachtet, wie er insbesondere an den jungen Kannen von Nepenthes ssp.
schwerwiegende Schéden verursacht. c) Ansicht von der Seite, d) Ansicht von vorne. Abbildung
aus: MERBACH et al 2007.
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Abb. 55. Reaktion von C. schmitzi Arbeiterinnen auf zerquetschtes Pflanzenmaterial, hier von der
Wirtspflanze. AuBerdem befindet sich in diesem Versuch noch eine nicht weiter bestimmte
Dipterenlarve im Bild, die ebenfalls attackiert wird, wenn die Ameisen auf das zerquetschte
Blattmaterial aggressiv reagieren.
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Abb. 56. Zahl der C. schmitzi Arbeiterinnen vor und nach der Konfrontation mit zerquetschtem
Pflanzenmaterial (Mittelwert aus 15 ausgewerteten Kannen). no of ants on lid = Zahl der
Ameisen auf dem Deckel; before experiment = Zeit vor dem Experiment; experiment = Zeit des
eigentlichen Experimentes; application of plant material = Ablegen des Pflanzenmateriales.
Abbildung aus: MERBACH et al 2007.
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Abb. 57. Alcidodes sp. auf einer Luftkanne von N. bicalcarata wird von C. schmitzi Minor- und
Majorarbeiterinnen angegriffen. Abbildung aus: MERBACH et al 2007.
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Abb. 58. Ameisenausschlussexperiment. Die Schutzrolle der Partnerameisen wurde mit 4
Pflanzengruppen getestet: besiedelte Pflanzen zusammen mit anderen besuchenden
Ameisenarten (Gruppe C+0+), besiedelte Pflanzen ohne andere besuchende Ameisenarten
(Gruppe C+0-), unbesiedelte Pflanzen aber mit anderen besuchenden Ameisenarten (Gruppe c-
O+), und unbesiedelte Pflanzen ohne andere besuchende Ameisenarten (Gruppe c-o-). Die
Abbildung vergleicht die Zerstérung der Kannenknospen (DP) und die Zerstérung der gesamten
Blatter(DL), letztere beinhaltet manchmal sogar den Vegetationspunkt der Pflanze. Abbildung
aus: MERBACH et al 2007.
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5.3 Diskussion

Bis heute wurde die einzigartige Beziehung zwischen N. bicalcarata und ihrer Partner-
ameise C. schmitzi hauptsachlich unter dem Aspekt der Karnivorie der Wirtspflanze
untersucht. Daher wurde in diesem Kapitel der Arbeit der Fokus auf die mdglichen Nutz-
effekte gelegt, die die Ameisen fir die Pflanzenpartner haben.

Innerhalb der bislang mehr als 100 entdeckten Arten der Gattung Nepenthes (VON ARX
et al., 2001) und ca. 500 karnivoren Pflanzenarten weltweit ist N. bicalcarata einzigartig
in ihrer Eigenschaft, dass sie in einer engen Beziehung zu einer Partnerameise lebt. Da
sie eine Karnivore ist, wurde lange dartiber spekuliert, dass sie ihre eigene Beute zlichtet
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990: “The ants risk being eaten by the plant but they get a
home...”). CLARKE & KITCHING (CLARKE & KITCHING 1993,1995, CLARKE 1992) haben
dagegen diskutiert, dass C. schmitzi nicht von N. bicalcarata Kannen gefangen wird,
aber im Gegensatz dazu in den Kannen taucht und dort kommensalische aquatische
Larven fangt und von der Kanne erbeutete Arthropoden herausholt. Falls (im Expe-
riment) groBe Beutetiere in N. bicalcarata Kannen gelangen wirden, erhéhte sich nach
ihren Ergebnissen in diesem Kontext die Verwesungsrate und auch die Ammoniak-
konzentration in der Kannenflissigkeit fir den Fall, dass C. schmitzi Arbeiterinnen
abwesend waren und wurde niedriger bei der Anwesenheit der Arbeiterinnen. Sie
schlossen daraus, dass die Ameisen die Verwesungsrate der Beute in dem Falle
reduzieren, wenn grof3e Beutetiere Opfer der Kannen werden. Die gemessene erhdhte
Ammoniakkonzentration tétete laut der Autoren manchmal die Infauna, manchmal sogar
die Kannen. Da sie der Uberzeugung waren, dass die Infauna von Vorteil fiir die
Kannenpflanze ist, war ihr Schluss, dass der Schutz der Infauna durch die Reduktion der
Ammoniakkonzentration durch die Partnerameisen C. schmitzi einen positiven Effekt auf
die Pflanze hat. Daher klassifizierten sie die Beziehung als Symbiose. Allerdings konnten
wir niemals extrem viele oder extrem gro3e Beute beobachten, sodass diese funktionelle
Interpretation der Beziehung sehr zweifelhaft ist.

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit lassen aber auch eine andere Interpretation des
Ameiseneffektes zu: Wie bei vielen Myrmekophyten schiitzt C. schmitzi die Partnerpflan-
ze gegen Herbivore, in diesem Fall vor einer Risselkéferart, die selektiv die Kannen-
knospen zerstort. Die Zerstérung der Fangeinrichtungen im Entwicklungsstadium ist fur
eine karnivore Pflanze in einem n&hrstoffarmen Lebensraum ein groBBes Problem. Daher
ist das Bereitstellen von Nestraum und Nahrung in Form von Nektar und einem Teil der

Beute fir die Pflanze sicherlich lohnenswert, wenn sie dafiir von den Partnerameisen
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den besonderen Schutz bekommt, so dass sie Uberhaupt in die Lage versetzt wird,
Fangorgane auszubilden und so an Nahrstoffe zu gelangen. CLARKE (1997) hat die
Kannenzerstérung Ubersehen und deshalb im Gegensatz zu dieser Hypothese einen
Schutzeffekt der Partnerameise ausgeschlossen: “The ants do not protect the plant from
herbivores: in fact they ignore other animals that are found on and around the plant.” Er
interpretierte seine Beobachtungen in folgender Weise: "This is not surprising as
aggressive behaviour by the ants could deter potential prey insects from visiting the
pitchers.”

Eine ahnliche Verteidigungsstrategie mittels angelockter Ameisen gegen einen spezi-
fischen Herbivor ist bislang nur in wenigen Fallen bei nektarproduzierenden Pflanzen
dokumentiert worden. Russelkafer der Gattung Cyrtotrachelus (STEIN, 1998) greifen jun-
ge Sprosse des Riesenbambusses Gigantochloa scortechinii in Stdost Asien an und
kénnen sie dabei letal schadigen. Ein anderes Beispiel ist die Lepidoptere Filodes
fulvidorsalis, die ein Herbivor an der Kletterpflanze Thumbergia grandiflora ist (FIALA et
al. 1996).

CLARKES Beobachtungen der nicht aggressiven C. schmitzi Arbeiterinnen konnten durch
diese Arbeit bestatigt werden, wenn sie ihr reguléres Verhaltensrepertoire zeigten, so
z.B. beim Abernten der riesigen Nektarien der Peristomzédhne (MERBACH 1999), beim
Séubern des Peristoms, beim Tauchen in der Kannenflissigkeit, bei der Suche nach
frisch ertrunkener Beute oder konfrontiert mit nektarsuchenden Besuchern auf der
Pflanze (potentielle Beute). Sie ignorierten in diesem Falle die Besucher. Jedoch
reagierten sie zeitweise selektiv aggressiv gegen Besucher — im Falle des Risselkafers
Alcidodes sp. oder indirekt im Falle einer Verletzung der Wirtspflanze. Die Angriffe gegen
Alcidodes sp. wurden durch den Geruch des verletzten Pflanzenmaterials offensichtlich

unterstitzt.

Die assimilierenden Blattteile wie die spreitenartig verbreiterte Blattbasis und der
Kannenstiel werden nicht durch Herbivoren geschadigt, fir ihren Schutz bendtigt die
Pflanze in diesem Falle keine Partnerameise, wie dies bei den meisten vergleichbaren
Ameisen-Pflanzen-Interaktionen z.B. bei der gut untersuchten Gattung Macaranga zu
beobachten ist. So wurden Reaktionen auf Schaden der Wirtspflanze bei anderen
Ameisenarten auf myrmekophytischen Pflanzen haufig beobachtet, wie z.B. Cremato-
gaster (Decacrema) spp. (FIALA & MASCHWITZ 1990) und Camponotus sp. (FEDERLE et al.
1998) auf Macaranga, als auch fir mehrere andere neotropische Ameisenarten
(Uberblick in AGRAWAL & RUTTER 1998). Doch in diesen Fallen, wenn die Pflanzen die
Ameisen fur den Schutz gegen einen bestimmten Gegner brauchen, unterscheiden die
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Ameisen nicht zwischen verschiedenen Feinden und attackieren somit auch die gréf3ten
Schéadlinge ihrer Wirtspflanzen. Die N. bicalcarata — C. schmitzi Assoziation geht Uber
diese unspezifischere Verteidigung auf besonders raffinierte Weise hinaus: Die Ameisen
erkennen den Hauptfeind der Pflanze und greifen andere Besucher nicht an. Dies ist

einzigartig in Ameisen-Pflanzen-Beziehungen.

Das Langzeit-Ameisen-Ausschlussexperiment zeigt eine Unterdriickung der Russelkéafer-
Attacken auf die jungen Pflanzenteile um nur etwa ein Drittel. In der Kartierung des
Istzustandes der Bohrschaden, die héchstwahrscheinlich durch Alcidodes sp. verursacht
sind, wurden etwa die Haélfte der Kannen bei den besiedelten Pflanzen, aber etwa 70%
der unbesiedelten Pflanzen beschadigt. C. schmitzi's Angriffe gegen Alcidodes sp.
wurden bei ungefahr 60% der Russelkaferbesuche auf den Kannen ausgel6st, bei ca.
65% der Russelkaferbesuche auf den jungsten Blattern. Die anderen Besuche der
Rasselkéafer blieben von den Ameisen unbeachtet. Also scheint es so, dass die Vertei-
digung der Ameisen im Fall von N. bicalcarata nicht allzu wirksam ist. Eine Erklarung fur
den niedrigen Effekt kdnnte in der hoch komplizierten Okologie von N. bicalcarata zu
finden sein, die nicht nur Herbivoren ausgesetzt, sondern gleichzeitig karnivor ist. Es ist
daher verstandlich, dass CLARKE (1992) die Ameisen nicht in aggressivem Verhalten
beobachtet hat, denn diese Aggressivitat scheint in héchstem MaB3e selektiv nur gegen
die Russelkéaferart gerichtet zu sein.

Die vergleichsweise geringe Koloniestérke von C. schmitzi spiegelt diese beschrankte
Abwehrreaktion wider. Eine permanente Dauerbewachung durch eine gro3e Gruppe von

Ameisen aller griinen Pflanzenteile ist weder mdglich noch nétig.

Diese Ergebnisse spiegeln die widerstreitenden Interessen in einer sehr speziellen und
komplexen Symbiose wider. Im Gegensatz zu anderen spezialisierten Ameisen-Pflan-
zen-Systemen limitiert hier die Strategie der Karnivorie die Mdéglichkeiten der Ameisen
zur Verteidigung ihres Heims und ihrer Futterplatze. Alle Besucher zu vertreiben, wirde
zu einer Reduzierung bis zu einer vollstandigen Eliminierung der Nahrstoffe fihren und
damit die Funktion der Kannen beeintrachtigen. Von einem &ahnlichen Interessenkonflikt
wurde zwischen Ameisenpflanzen und Bestaubern berichtet. Die Bestauber durften nicht
durch die aggressive Ameisenschutztruppe vertrieben werden (siehe z.B. JAFFE et al.
2003). Der letztgenannte Konflikt kdnnte auch in dem hier besprochenen Zusammen-
hang auftreten.

C. schmitzi kastriert manchmal allerdings die Infloreszenzen von N. bicalcarata (siehe
Kapitel 4.2.2.10), ein Verhalten, das auch in anderen Ameisen-Pflanzen Beziehungen
beobachtet wurde (z.B. GAUME et al. 2005, MOOG 2002, YU et al. 1998). Es ist daher
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vorteilhaft fir N. bicalcarata, wenn die Aggressivitat und GréBe der Kolonie seiner spezi-
fischen Partnerameisen begrenzt ist und sie so weit wie mdglich getrennt sind von ihrer
potentiellen Beute. Tatsachlich beeintrachtigen die Partnerameisen C. schmitzi den
Fangmechanismus der Pflanze nicht, da sie andere Besucher weder angreifen noch
verjagen, bei denen es sich ja um potentielle Beute handeln kénnte.

Offensichtlich leisten die Kolonien von C. schmitzi zu der erfolgreichen Kannenentwick-
lung und somit der Entwicklung der Pflanze und der Gewinnung von Nahrstoffen durch
Karnivorie einen wichtigen Beitrag. Die Ameisen erhalten im Gegenzug eine leicht zu-
gangliche permanente Nahrungsquelle aus Protein (aus der Kannenbeute) und Kohlen-
hydraten (aus dem Nektar).

Dieser Interessenkonflikt zwischen Karnivorie und Myrmekophytie wird auch wider-
gespiegelt von der Kannenmorphologie: Sowohl besiedelte Domatien als auch Peristom-
zahne mit ihren riesigen Nektarien kénnen als spezifische Anpassungen der Pflanze auf
die Partnerameisen erklart werden (siehe Kapitel 3, MERBACH et al. 1999). Die Ameisen
fressen hauptsachlich den Nektar der Peristomzahnnektarien, was fir die Kanne von
essentieller Bedeutung ist, da der Nektar des Peristoms nicht nur als Anlockungsmittel
fir potentielle Beute dient, sondern auch dazu, um die Schliipfrigkeit des Peristomrandes
zu erhalten (BOHN & FEDERLE 2004, BAUER & FEDERLE 2009).

Aufgrund der Hypothese, dass Russelkafer eine groBe Bedrohung flr Nepenthes im
Torfsumpfwald darstellen, ist N. bicalcarata die einzige der Kannenpflanzenarten in
diesem Habitat, die sich mit dieser Situation durch eine Ameisenschutztruppe schitzt.
Innerhalb der anderen sympatrisch vorkommenden Nepenthes Arten scheint N. gracilis
zu kleine Knospen zu besitzen, um Alcidodes sp. anzulocken. Bei N. rafflesiana
Pflanzen, die im Torfsumpfwald wuchsen, fanden sich Uberraschend wenige Luftkannen
verglichen mit Pflanzen dieser Art in offeneren Habitaten, wo allerdings auch deutlich
weniger Rlsselkafer zu finden waren. N. ampullaria kdnnte einer anderen Strategie
folgen: Diese Kannenpflanzenart bildet in der Regel keine Luftkannen aus. Die Kannen-
knospen der oberen Blatter bleiben klein und entwickeln sich nicht zu einer funktionie-
renden Kanne weiter. Man findet relativ hdufig Bohrschéaden in diesen Kannenknospen
der Blatter, die die Luftkannen ausbilden wirden. Die Kannenknospen sind hier ver-
gleichbar stark durch den Fral3 von Alcidodes sp. zerstdrt wie die Knospen nicht kolo-
nisierter N. bicalcarata Pflanzen (eigene Beobachtungen), aber dieser Schaden sollte fir
diese Kannenpflanzenart nicht gravierend sein, da sich die Knospen sowieso nicht in

funktionierende Kannen weiterentwickelt hatten.
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Es wurde im Rahmen dieser Arbeit flr N. bicalcarata im Vergleich zu den anderen unter-
suchten Nepenthes-Arten ein Vorteil bezuglich des Schutzes vor dem herbivoren Rissel-
kafer Alcidodes sp. gefunden. Diese Art beherbergt als echter Myrmekophyt eine Amei-
senkolonie zu ihrem Schutz. Dies steht nicht im grundsétzlichen Konflikt mit der Faulnis-
vermeidungshypothese von CLARKE (1997). Dennoch erscheint diese Hypothese eher
unwahrscheinlich, da an einer anderen Nepenthes-Art sogar eine Strategie zu
Massenféangen und Faulniss in den Kannen ohne deren Schadigung entdeckt wurde: Die
Beobachtungen im Rahmen dieser Studie an N. albomarginata (MERBACH et al. 2002,
siehe Kapitel 6) zeigten, dass selbst extrem groBe Mengen zersetzter und faulender
Termitenbeute keine schadigende Wirkung auf die Nahrstoffaufnahme oder Kannen-
langlebigkeit dieser Art haben. Diese Nepenthes-Art lockt und fangt mit einem bisher
einmaligen der Anlockung dienenden eigenen lebenden pflanzlichen Gewebe, einem
weien Rand direkt unterhalb des Peristoms, in Massenféangen regelmafiig Hunderte bis
Tausende von oberirdisch in Massenmarschen fouragierenden Termiten. Diese werden
in sehr kurzer Zeit (zwischen 20 und 30 Minuten, siehe Tabelle 9) gefangen und dann
Uber einen langen Zeitraum verdaut. Dabei verfaulte der Kanneninhalt regelmaBig, ohne
dass dies fur die Gesundheit der Kanne bzw. der gesamten Pflanze schadlich zu sein
schien. Massenfange sind gerade hier eine Strategie und kein Zufall. Weitere Expe-
rimente (unverdffentlicht) mit groBen Grillen, die in Kannen von N. bicalcarata platziert
worden waren, zeigten, dass auch Faulnis nur eine voribergehende Erscheinung war,
die keinen Schaden an den Kannen verursachte. Das Fangen eines einzigen Beute-
tieres, das grof3 genug ist, um Faulnis zu verursachen und klein genug, um von den
Ameisen aus der Kannenflissigkeit unter das Peristom gebracht und zerlegt zu werden,
scheint nach allen hier gemachten Beobachtungen ein extrem seltenes und weitgehend
hypothetisches Ereignis zu sein. Die meisten der wenigen Félle von faulenden Kannen-
inhalten in lebenden Kannen, die im Rahmen dieser Studie bei N. bicalcarata gefunden
wurden, wurden durch Massenfange von kleinen Ameisen (z.B. Crematogaster sp.) ver-

ursacht und nicht durch C. schmitzi verhindert.

Bei N. bicalcarata ist es sicherlich im Interesse der Ameisen, die Kannenflussigkeit, ihr
"Jagdrevier", sauber zu halten, da sie auf frische Beute angewiesen sind, aber es ist
nicht unbedingt im Interesse der Pflanze. Ein positiver Effekt der anderen Organismen
der Infauna auf die Kannen, das AufschlieBen der Kanneninhalte fir die Pflanze, wurde
von KITCHING & SCHOFIELD (1986) vorgeschlagen. Durch die Ergebnisse dieser Arbeit
kann aber davon ausgegangen werden, dass jede Hilfe der Ameisen in Bezug auf die
Verdauung der Beute eine zu vernachlassigende Rolle in dieser Interaktion, wenn
Uberhaupt eine, spielt.

151



Ameisen-Pflanzen-Mutualismus bei Nepenthes braucht nicht auf N. bicalcarata be-
schrankt zu sein. Die meisten von den im Rahmen dieser Arbeit untersuchten Kannen-
pflanzen locken Ameisen mit ihren Nektarien an, eine allgemeine Funktion der EFN, die
fir die gesamte Gattung gilt (MERBACH et al. 2001, siehe auch Kapitel 3). Hierbei sind die
Nektarsekretionsmuster dhnlich denen von N. bicalcarata (siehe Tabelle 6 und Abbildung
26). Die Pflanzen fangen jedoch nur einen winzigen Prozentsatz der Ameisenbesucher,

die somit weiterhin die Nektarien besuchen und weitere Ameisen rekrutieren.

Es stellt sich die Frage, ob die Nektarien auch dazu dienen, dass eine — in diesem Falle
unspezifische — Ameisenschutztruppe, die mehr oder weniger effektiv gegen Pflanzen-
fresser vorgeht, auf die Pflanze gelockt wird und dann auch mithilft, diese gegen Herbi-
voren zu verteidigen. Es wéare winschenswert, wenn eine nahere Betrachtung dieses
Aspektes der Okologie von Nepenthes folgen wiirde. Fiir die Ameisen gélte dann eine
Kosten-Nutzen-Abwagung, namlich die Gegenlberstellung von kleinen Verlusten an
Koloniemitgliedern versus dem Gewinn reichlicher Mengen an Kohlenhydratnahrung.
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5.4 Zusammenfassung zu Kapitel 5

Nepenthes bicalcarata ist unter den fleischfressenden Pflanzen die einzige bisher
bekannte myrmekophytische und gleichzeitig fleischfressende Art. Inre Ameisenpartner
Camponotus schmitzi sind obligatorisch mit der Pflanze assoziiert, wahrend die Pflanze
nicht obligatorisch von dieser Ameisenart abhangig ist. Eine Schutzfunktion, wie sie
haufig in anderen myrmekophytischen Systemen auftritt, war bisher unbekannt. An N.
bicalcarata wurden Schaden durch phytophage Insekten untersucht und getestet, ob
eine moégliche Schutzfunktion durch die die Pflanze bewohnenden Ameisen vorliegt.

Die funf Nepenthes Arten N. ampullaria, N. bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var.
echinostoma und N. rafflesiana wurden vergleichend hinsichtlich Schaden durch Herbi-
voren untersucht, dabei lag der Schwerpunkt der Betrachtung auf N. bicalcarata. Obwohl
bei den anderen Arten oft Flachenfral3 auftrat, der haufig von verschiedenen Raupen ver-
ursacht wurde, konnte dies bei N. bicalcarata nicht gefunden werden. Die weiteren Un-
tersuchungen ergaben eine zweite tiefgreifende Art von Schadigung, die zuerst Uber-
sehen wurde. AuB3er den flachigen Blattschaden, die bei N. bicalcarata keine grof3e Rolle
spielten, jedoch bei N. gracilis, N. rafflesiana und N. mirabilis var. echinostoma auftraten,
fanden sich sehr kleine, aber tiefe Locher in den Kannenknospen, die bei allen unter-
suchten Arten auBBer N. gracilis zu finden waren und die die in Entwicklung befindlichen

Kannen zerstorten.

Ein Risselkafer (Alcidodes sp., Curculionidae) wurde als der Verursacher der kleinen,
tiefen Lécher und als Hauptgefahr fir N. bicalcarata identifiziert. Eine Untersuchung des
Verhaltens von C. schmitzi Arbeiterinnen, die mit Alcidodes sp. konfrontiert wurden,
sowie ihre Reaktionen auf die Verletzung der Wirtspflanze wurden durchgefihrt. In
einem Ameisenausschlussexperiment wurden die Effekte des Ameisenverhaltens auf die
Bohrschaden analysiert. Alle Ergebnisse zeigten, dass C. schmitzi sehr effektiv ihre
Wirtspflanze gegen Schaden durch Alcidodes sp. verteidigen. Die Ameisen agierten
selektiv, keine von der Pflanze angelockten anderen Besucher und potentielle Beute

wurden von C. schmitzi angegriffen.

Die Rolle von spezifischen und unspezifischen Ameisen auf der karnivoren Myrmeko-
phytenart N. bicalcarata wurde diskutiert.
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6 Der Beutespezialist N. albomarginata

Bei der Gattung Nepenthes ist bislang keine Art mit extrem starker Selektivitat im
Beutefang gefunden worden, auBer einem Hinweis auf Ameisenbeutespezialisierung bei
den bislang untersuchten Tieflandarten (siehe z.B. MORAN 1996). Im montanen Bereich
kommen allerdings Arten vor, die andere Strategien verfolgen. Dort ist der Ameisenanteil
an der Fauna bedingt durch die Héhe deutlich geringer, beispielsweise scheint N. lowii
Végel und Spitzhérnchen mit Nektar an die Deckelunterseite zu locken. Diese koten
wahrend ihres Verweilens in die Kanne, wie CLARKE et. al. (2009) berichtete. Offensicht-
lich scheinen auch andere Kannenpflanzenarten Ausscheidungen von Wirbeltieren nicht
zu ,verschmahen®. So nutzt beispielsweise die Fledermausart Kerivoula hardwickii
hardwickii Kannen der in Shorea albida Sumpfwaldern vorkommenden N. hemsleyana
als eine sichere Schlafhéhle und ihre Exkremente kommen der Kannenpflanze zugute
(siehe SCHARMANN & GRAFE 2013). Allerdings mulssen deren Ergebnisse sehr in Frage
gestellt werden. Es handelt sich entgegen der von den Autoren postulierten Idee nicht
um eine evolutiv ausgeformte Symbiose, da diese Fledermausart ein Opportunist in
Bezug auf die Wahl ihrer Schlafplatze ist und ein sehr viel weiteres Gebiet besiedelt als
die auf Borneo endemische N. hemsleyana (mindliche Mitteilung ISHAM AZAR, Kuching,
Sarawak). Die Aussagekraft dieser Arbeit wird zudem dadurch gemindert, dass die
beobachtete Nutzung der Kannen von N. bicalcarata als Schlafplatz kurioserweise als
Parasitismus bezeichnet wurde. (GRAFE et al. 2011, SCHONER et al. 2013)

N. rajah lockt als weitere montane Art Sduger an und sammelt u.a. deren Kot (siehe
GREENWOOD et al. 2011, CLARKE et al. 2009, siehe auch CHIN et al. 2010). Bei N.
ampullaria mit ihren Bodenkannen soll sogar pflanzlicher Detritus die Hauptmenge der
»<auf‘gefangenen Nahrstoffe liefern (siehe MORAN et al. 2003).

Nach den bislang bekannten Mustern lockt die Gattung Nepenthes Beute mit ihren EFN,
was auch mit dem Duft der Kannen assoziiert worden ist (MORAN 1996). Bei den meisten
untersuchten Arten lockt der Nektar der EFN eine Vielzahl an Insekten an, von denen ei-
nige als Beute in die Kannen fallen. Ameisen sind bei diesen Untersuchungen als die
Hauptbeute (MORAN 1996, MORAN et al. 1999, KATO et al. 1993) gefunden worden.

N. albomarginata zeigt keines der beschriebenen Muster, sondern erweist sich als extre-
mer Beutespezialist. Falls Termiten nicht vorhanden sind, hat man eine ahnliche Diver-
sitét in der Beute wie bei anderen Arten, jedoch findet man entsprechend der gering
entwickelten EFN verschwindend geringe Beutetiermengen im Vergleich zu benach-
barten Kannen anderer Arten wie z.B. N. rafflesiana, N. ampullaria und N. gracilis. Diese
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wachsen oft im gleichen Lebensraum auch in sehr enger Nachbarschaft den gleichen
Baum oder Strauch erkletternd. Bereits CLARKE (1997) bemerkte, dass die Kannen von
N. albomarginata z.T. sehr viele Termiten enthalten kénnen, jedoch der restliche Beute-
fang sehr durftig ausfallt. Termiten als Beute bei N. albomarginata sind schon mehrfach
in der Literatur erwahnt worden, ebenso, dass Termiten bei anderen Nepenthes Arten
kaum oder keine Rolle spielen (CLARKE 1997, ADAM-JUMAAT et al. 1997, KATO et al.
1993). Da Termiten blind sind, kénnte man vermuten, dass N. albomarginata sie durch
Duftkomponenten anlockt, die am wei3en Rand lokalisiert sind.

In einer Studie von BENNETT & ELLISON (2009), die sich auf die amerikanische Kannen-
pflanzenart Sarracenia purpurea konzentriert hat, konnte gezeigt werden, dass die
farblichen Muster der Kannen nicht die wichtigsten Signale zur Beuteanlockung dar-
stellen, jedoch testeten sie die Kannenfarben gegen eine Zuckerldsung. Termiten lassen
sich nicht von Nektar anlocken, da Zucker nicht zu ihrem Nahrungsspektrum gehért.
Basierend auf BENNETT & ELLISON (2009) ist allerdings dort die Mdglichkeit bereits
angedeutet worden, dass Duftstoffe im weitesten Sinne Beute bei karnivoren Pflanzen
anlocken kénnten und so auch N. albomarginata in irgendeiner Weise auf Termitenbeute
spezialisiert sein kénnte. Diese ldee war aber bislang nicht untersucht worden. Es gab
auch keine funktionellen Erklarungen fiir solch ein Phdnomen, das bisher nur bei CLARKE
(1997) erwahnt worden war.

Im Rahmen dieser Studie fiel bei der intensiven Beobachtung von Kannenbesuchern auf
verschiedenen Nepenthes-Arten auf, dass es einen méglichen Zusammenhang zwischen
dem Zustand des weiBBen haarigen Randes unterhalb des Peristoms von N. albomar-
ginata und einem reichen Termitenfang der individuellen Kanne gibt. Dies war eine so
bemerkenswerte Beobachtung, dass weiterfihrende Untersuchungen im Rahmen dieser
Arbeit durchgefiihrt wurden. Sie flihrten zu sehr interessanten Ergebnissen (MERBACH et
al 2002), die die Diskussion der Beutefangmechanismen bei Nepenthes stark
erweiterten. Ein GrofBteil der Ergebnisse dieses Kapitels ist im Jahre 2002 bereits
veroffentlicht worden (siehe MERBACH et al. 2002, Kapitel 14.1.2).
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6.1  Fragestellungen und Ziele zum Themenbereich
Beutespezialist N. albomarginata

Die Beutezusammensetzung von N. albomarginata unterscheidet sich von allen bisher
untersuchten Nepenthes Arten. Diese Art féangt als einzige Spezies Termiten in groBBer
Zahl und weist eine geringe Menge an anderer Beute (sonst hauptsachlich Ameisen) auf.
Das Ziel dieses Themenbereiches war die Beobachtung des Termitenmassenfangs und
die Aufklarung des Anlockungsmechanismusses.

Folgende Fragen wurden bearbeitet:

Warum findet man Termitenmassenfange in den Kannen?
Wie funktioniert der Anlockungsmechanismus die Pflanze?
Warum lockt gerade diese Pflanzenart Termiten an?
Welche Termitenarten werden angelockt?

o &~ 0 b~

Warum werden gerade Termiten, die alle zu der Unterfamilie der Nasutitermitinae
gehéren, angelockt?

Haben die Nektarien mit dem Anlockungsmechanismus zutun?

7. Wie sind die Haare des weiBen Randes aufgebaut? Handelt es sich um lebendes
oder totes Gewebe? Sind die Haare ein- oder mehrzellig?

In welchem Stadium der Kannenentwicklung werden Termiten angelockt?

9. Wie sind die Ameisenbeifédnge zu erklaren?
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6.2 Ergebnisse

Wahrend der Untersuchungen an diesem Themenkomplex konnten mehrfach CLARKE’s
Beobachtungen bestétigt werden (CLARKE 1997), dass Termiten von N. albomarginata
gefangen wurden. Allerdings waren die Muster, die man dabei finden konnte, sehr ein-
drucksvoll. In der Regel waren es Hunderte bis Tausende von Tieren, die alle im glei-
chen Zustand der Verwesung waren und immer alle zu einer einzigen Art gehdrten, was
zu der Hypothese fiihrte, dass die Tiere alle Uber einen sehr kurzen Zeitraum gefangen
worden sein mussten (siehe Tab. 8, Kapitel 13.3.5).

Als Beute wurden ausschlieBlich Termiten aus der Unterfamilie der Nasutitermitinae
(Familie Termitidae) gefunden. Termiten leben von Holz oder anderen Zellulose enthal-
tenden Pflanzenteilen. Der gr6Bere Teil der Arten verdaut diese mit Hilfe von symbion-
tischen Bakterien oder Flagellaten in ihnrem Darmtrakt. Andere werten die gesammelten
Holzteile mit Hilfe von ,Esspilzen® aus, die in eigenen Pilzgarten geziichtet werden. In al-
ler Regel leben Termiten unter der Oberflache und sind entsprechend als Arbeiterkaste
blind. Entweder finden sich ihre Nester direkt im Holz, oder die holzige Nahrung wird, un-
sichtbar von auBen, Uber unterirdische Tunnel oder eigens errichtete, unsichtbar ma-
chende oberirdische Galerien ins Nest getragen. Das Heer der Termiten ist also norma-
lerweise nicht an der Erdoberflache anzutreffen. Anders einige Gattungen der Unter-
familie Nasutitermitinae aus der Termitenfamilie Termitidae. Die haufigste in den Beute-
proben gefundene Gattung ist Hospitalitermes, auBerdem héaufig eine Longipeditermes
Art.

Diese nahrungsspezialisierten Arten weiden die Oberflachenschicht von Baumen ab, ein
Gemisch von verwitterter Borke, Flechten und Algen, die sie als Futterkugeln in den
Mundwerkzeugen ins Nest tragen (siehe Abb. 59). Trotz ihrer Blindheit erreichen sie ihre
Futterstellen in bis zu einem Dutzend Zentimeter breiten und mehrere Dutzend Meter
langen Marschkolonnen offen lber der Erdoberflache ohne jede Deckung, vorzugsweise
in Zeiten hoher Luftfeuchtigkeit (PEARCE 1997). Die Tiere laufen haufig des Nachts,
manchmal bei bedecktem Wetter auch tagsiber. In Reihen nebeneinander flie3t ein
mehrere Zentimeter breites Band von dunklen Insekien wohlgeordnet ohne Unter-
brechung Uber den Boden (siehe Abb. 59). Am Kopf des Bandes verzweigt dieses sich
und ,Spaher” kundschaften immer neue Futterplatze aus, zu denen die Termiten geflhrt
werden. Mit den Arbeitern marschieren auch Soldaten, erkennbar an ihren zu langen
Dlsen ausgezogenen Wehrdrisenmindungen an der Stirn. Diese Kriegerkaste beteiligt
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sich nicht an der Sammeltatigkeit. Oft stellen die Verteidiger sich auch quer zur Lauf-
richtung am Rand der Sammelkolonne auf und empfangen dort Stérer und Feinde mit
dem ausgespritzten Sekret ihrer “Nasuti“drlisen, ein klebriges Gemisch aus harzig rie-
chenden Terpenwehrstoffen. Diesem Merkmal verdanken sie ihnen Namen Nasutiter-
mitinae, so genannt nach der besagten Soldatenwehrdiise. Normalerweise leben auch
diese Termiten voéllig unterirdisch. Das Vorkommen der offen fouragierenden Formen
konzentriert sich im indiomalaiischen Raum und reicht in der am weitesten verbreiteten
Gattung Hospitalitermes bis nach Vorderindien und Sri Lanka im Westen und Neuguinea
im Osten. AusschlieBBlich Vertreter dieser Termiten fanden sich als Beute in den Kannen
von Nepenthes albomarginata.

Hospitalitermes spp. suchen hauptséchlich Mikroepiphyllen, z.B. Algen, Flechten und
Pilze, die auf der Oberflache der Baumstdmme wachsen (JONES & GATHORNE-HARDY
1995), Longipeditermes longipes sammelt sich zersetzendes Laubstreu und Holz (HOARE
& JONES 1998, MIURA 1998, MIURA & MATSUMOTO 1998). Von den Futterplatzen werden
Futterkugeln aus dem pflanzlichen Material geformt und auf der StraBe von den Arbei-
tern zurlick zum Nest transportiert (sieche Abb. 59, COLLINS 1979, MIURA & MATSUMOTO
1998, JONES & GATHORNE-HARDY, 1995). Offensichtlich ist N. albomarginata in der Lage,
diese oberirdisch fouragierenden Termiten zu ihren Kannen zu locken und ihnen maogli-
cherweise als Futterattrappe den weif3en haarigen Rand unterhalb des Peristoms anzu-
bieten.

6.2.1 Beuteanlockungsmechanismus und Beutefang von N.
albomarginata

N. albomarginata hat, wie auch ihr Name andeutet, ein flir Kannenpflanzen einmaliges
morphologisches Detail, einen Rand bestehend aus weiBen mehrzelligen Haaren, der
direkt unterhalb des Peristoms sitzt (Abb. 60). Diese Trichome sind mit Zytoplasma
geflllt und bestehen aus lebenden Zellen, wie in histologischen Schnitten gezeigt wer-
den konnte (Abb. 61, 62). Das Band aus feinen Harchen sitzt auBen unter dem Kannen-
rand. Bei sich entwickelnder Kanne ist es vom noch geschlossenen Deckel umhillt und
kommt spater, wenn sich der Deckel 6ffnet, zum Vorschein. Der wei3e haarige Rand ist
bei der jungen Kanne schneeweil3, um dann, wenn die Kanne einige Monate alt ist,
gelblich grau zu werden. Wenn die Haare von Termiten abgeerntet worden sind, wirkt
der Rand gelblich bis orangebraun (siehe Abb. 60 D und Abb. 65 F). Dadurch, dass der
weie Rand bei der geschlossenen Kanne vom Deckel verhdllt ist, kann er zu diesem
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Zeitpunkt noch nicht von Termiten gefunden und abgeerntet werden. Dies geschieht erst
bei der voll funktionsféahigen gebffneten Kanne (siehe Abb. 60 A und B).

Dieses Merkmal hatte bislang niemand mit dem Beutefang der Art in Verbindung ge-
bracht, bis plétzlich auffiel, dass die weiBen haarigen Rander bei Kannen, die einen
Massenfang an Termiten aufwiesen, abgeweidet waren. Abb. 61 B zeigt deutlich, dass
der Rand bei einer Kanne, die keine Termitenbeute besal3, vollstandige Trichome auf-
wies. Abb. 61 A zeigt im Gegensatz dazu den Langsschnitt durch den oberen Teil einer
Kanne, die mit Tausenden von Termiten gefillt war. Die Trichome des weiBen Randes
fehlen hier vollstédndig. Die Kannenwand ist allerdings auch hier intakt, die Abweidung
der Termiten findet nur bis zur Epidermis der Kannenwand statt.

Die wei3en Rander der Kannen, die Termiten gefangen hatten, waren wie in Abb. 61 B
entfernt, wahrend die Kannen, die keine Termitenbeute und auch nur sehr vereinzelt an-
dere Arthropoden gefangen hatten, vollstandige intakte wei3e Rander wie in Abb. 60
bzw. 61 A erkennbar, aufwiesen. Der Vergleich einer groB3en Anzahl von Kannen konnte
diese Beobachtung bestatigen. Nur Kannen ohne weiBen Rand hatten Termiten gefan-
gen, Kannen mit intaktem Rand dagegen nie (siehe auch die Anhange 12.3.4, 12.3.5 und
12.3.6 mit den Beutefangdaten von N. albomarginata sowie den Langzeitmessungen des
Randes und des Beutefangs).
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Abb. 59. Ausschnitt einer TermitenstraBBe von Hospitalitermes sp. Sowohl Arbeiter als auch Soldaten
laufen zurlGick zum Nest, Arbeiter zum Teil beladen mit Futterkligelchen, die sie aus dem
vorgefundenen Material an den Futterpldtzen gebildet haben.

Abb. 60. Der obere Kannenabschnitt bei N. albomarginata mit dem typischen weiBen haarigen Rand
unterhalb des Peristoms. Von links nach rechts: A) Sehr junge Kanne, deren Deckel noch ge-
schlossen ist: Der weiBBe Rand liegt unterhalb des Peristoms und ist erst zum Abernten
erreichbar, wenn die Falle bereit ist. B) Der haarige Rand ist rein weil3 bei sehr jungen Kannen
und C) wird gelblich-braunlich bei Kannen, die mehrere Monate alt sind. D) Die Trichomhaare
fehlen, sie sind von Termiten abgefressen worden.
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Abb. 61. Langsschnitt durch das Peristom und Teile der Kannenwand von N. albomarginata. A: bei einer
Kanne, deren Trichome des wei3en Randes von Termiten abgeweidet worden sind und B: bei
einer Kanne, bei der die Trichome vollstdndig vorhanden sind. Farbung Astrablau — Safranin

0,1 mm

Abb. 62. Lebende Trichomhaare des weiBen Randes von N. albomarginata. Léngsschnitt durch die
Kannenwand mit dem weif3em Rand und dem Peristomgewebe. Die Kannenwand mit der
Epidermis liegt links im Bild, die Haare weisen nach rechts. Farbung Astrablau — Safranin.
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6.2.1.1 Langzeitbeobachtungen des Zustandes des weiBen Randes sowie
des Beutefanges bei A a/bornarginala

Es konnte beobachtet werden, dass die Eigenschaften der Trichome des wei3en Randes
sich in Laufe des Lebens einer gedffneten Kanne veranderten. Die Farbe anderte sich
von reinweil3 bei frisch gedffneten Kannen nach grau bei einer mehreren Monate alten
Kanne, es entstanden auBBerdem nach einigen Monaten leichte Risse im Gewebe des
Randes. Daher wurden Langzeitbeobachtungen durchgefiihrt, um zu sehen, wann die Ei-
genschaftsverdnderungen zu erkennen sind und ob sie einen Einfluss auf das Fang-

ergebnis haben.

Die Veranderungen der Farbe sowie der Struktur des Randes passierte nach und nach.
Zuerst veranderte sich allmahlich die Farbe von rein weil3 Uber grau-weif3 nach grau, die
Risse bildeten sich erst bei Kannen, die mehrere Monate lang gedffnet waren.

Beziglich des Beutefangs war das Ergebnis eindeutig: Uber einen unterschiedlich langen
Zeitraum passierte nichts. Der Rand blieb intakt, die Kannen enthielten keine Massen-
fange. Dann, wahrend einer einzigen Nacht fillte sich eine Kanne mit Termiten und
gleichzeitig verschwand der weil3e Rand dieser Kanne. Dies konnte bei 4 von 26 Kannen
wéahrend eines Zeitraumes von 35 Tagen beobachtet werden. Es gab keinen erkenn-
baren Unterschied, ob es sich um Kannen mit weiBem Rand oder um altere Kannen mit
grauem rissigem Rand handelte.

Die Tabellen 19 und 20 im Anhang 12.3.4 zeigen den zeitlichen Verlauf des Zustandes
der Kannen an den beiden Standorten ,Paradies” und ,White Sand“, die am Anfang der
Langzeituntersuchungen alle einen intakten weiBen Rand (in manchen Fallen allerdings
alter und weiB-grau oder grau gefarbt) besaBen. Keine Kanne mit intaktem Rand war zu
Beginn des Experimentes mit Termiten — Massenféangen gefullt. Mdglicherweise waren
einzelne Beutetiere wie einzelne Ameisen bereits enthalten, die von oben nicht einseh-
bar waren. Es war sehr unterschiedlich, ob und wann die einzelnen Kannen Beute mach-
ten. Einige Kannen wiesen bis zum Ende der Langzeitbeobachtungen keine bzw. nur
einzelne Exemplare verschiedener Insekten auf. Am Standort ,White Sand“ fingen im
Untersuchungszeitraum insgesamt 4 von 24 Kannen, am Standort ,Paradies” 6 von 24
Kannen zu unterschiedlichen Zeiten Termiten. Jedes Mal wurde ebenfalls der wei3e
Rand zum selben Zeitpunkt abgefressen. Es gab eine Ausnahme: Kanne Nr. 9 am
Standort White Sand verlor den Rand, ohne dass Termiten hineinfielen. Diese Kanne
stand jedoch im Gegensatz zu allen anderen nicht senkrecht nach oben, sondern wies
einen ca. 45 Grad Winkel in ihrem Wuchs auf, was wahrscheinlich potentiellen Beute-
tieren die Flucht aus der Kanne erméglichte.
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6.2.2 Beuteaufsammlungen an N. albomarginata und Verhalten der
Termiten

An den drei verschiedenen Standorten, die zur Arbeit an N. albomarginata genutzt wur-
den, konnten flinf verschiedene Termitenarten in den Beuteproben gefunden werden:
Hospitalitermes bicolor (HAVILAND) 1898, H. lividiceps (HOLMGREN) 1913, H. hospitalis
(HAVILAND) 1898, Longipeditermes longipes (HAVILAND) 1898 sowie Bulbitermes sp.
(siehe Tab. 23 im Anhang 12.3.6). Massenfange (siehe Abb. 63) wurden in 61 Beutepro-
ben gezahlt: H. bicolor in 43 Beuteproben, X = 929, max. 3708 Individuen, Hospitaliter-
mes lividiceps in 11 Beuteproben, X = 1470, max. 4788 Individuen, H. hospitalis in 4
Beuteproben, X = 3375, max. 3708 Individuen, L. longipes in 2 Proben, X = 2650, max.
4023 Individuen, Bulbitermes sp. in 1 Probe, 954 Individuen. Nur in 9 Proben gehdrte
eine kleine Anzahl von Termiten zu einer anderen Gattung. Diese kleine Menge wurde
zusammen mit einer kleinen Gruppe anderer Beuteorganismen gefunden. Die anderen
22 Beuteproben beinhalteten Beuteorganismen in sehr geringer Zahl und keine Termi-
ten. Alle in den Kannen als Massenfange gefunden Termiten gehérten zu einer Unter-
familie der Termiten, den Nasutitermitinae. Davon gehdrten wiederum fast alle zu einem
Okotyp, der darauf spezialisiert ist, oberirdisch zu fouragieren und zu weiden. Nur eine
der Gattungen, Bulbitermes, fouragiert normalerweise unterirdisch auf abgefallenem sich
zersetzenden Laub, frisst aber auch wie Hospitalitermes und Longipeditermes kein Holz.

Weitere Experimente und Manipulationen mit intakten Kannen von N. albomarginata
brachten dann eine Erklarung fir das Phanomen der plétzlichen Massenfange. Wenn
man frische intakte Kannen (n=30) und solche mit abgefressenen weiBen Randern
(n=10) nahe des Kopfes der StraBe von massenfouragierenden Termiten der Art Hospi-
talitermes bicolor brachte und einzelne Termitenscouts in direkten Kontakt mit den in-
takten Haaren des weiBen Randes kamen, so kehrten sie direkt zu ihrer TermitenstraBe
um und entlieBen ein Futter-Massen-Rekrutiersignal unter ihren Nestgenossen, die un-
mittelbar angelockt wurden, zum wei3en Rand liefen und anfingen, diesen abzuweiden.
Die Trichome wurden direkt am Futterplatz zu Futterkugeln geformt, die anschlieBend
zum Nest abtransportiert wurden (siehe Abb. 65). Wahrend dies geschah, fielen sowohl
Arbeiter wie Soldaten in Massen in die Kanne (siehe auch Tab. 9). Einmal in die Kanne
gefallen, waren sie nicht mehr in der Lage, an der inneren Kannenwand nach oben zu
klettern und Uber das Peristom nach auBen zu kommen, sondern ertranken in der
Kannenflissigkeit oder wurden von den vielen anderen in die Kanne fallenden Termiten
des Massenfanges, die alle versuchten, aus der Kanne zu entkommen, erstickt und zer-
driickt (siehe Abb. 65 E).
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Abb. 63. Massenfang von Hospitalitermes sp. in einer Bodenkanne von N. albomarginata.
Es handelt sich um tausende Tiere in einer Kanne, die sich im selben Zustand der Zersetzung
befinden. Alle gehéren zur selben Art (Foto: Dr. Webber Booth).

Zirka eine Stunde, nachdem die Scouts die Kanne entdeckt hatten, waren die Haare des
weiBen Randes komplett entfernt, wie auch in histologischen Studien gezeigt wurde
(siehe Abb. 61, 60 D und 65 F), und die Kanne war dann nicht mehr langer attraktiv fir
die Termiten, so dass sich der Termitenstrom sofort zu einer anderen Futterquelle
wandte. Das Endergebnis war eine Kanne, die mit Termiten gefullt war, die vergeblich
versuchten, dem Kanneninnenraum zu entfliehen (Abb. 65 E). Kein Unterschied war in
der Attraktivitdt von weiBen Randern frisch gebéffneter Kannen zu alten grau gefarbten
Randern von mehrere Monate alten Kannen feststellbar, allerdings wurde dies hier nicht
weiter quantitativ untersucht.

In einem Termitenfallexperiment (Daten siehe Tab. 9) an N. albomarginata Kannen
wurde die Zahl der in die Kanne fallenden Hospitalitermes bicolor Tiere bei zwei stark
belaufenen direkt benachbarten Kannen, bei denen der wei3e Rand abgeweidet wurde,
beobachtet und protokolliert. Die Kanne mit grauem Rand wurde zuerst entdeckt, eine
Massenrekrutierung setzte ein und es wurde begonnen, den Rand der Kanne abzu-
weiden, wobei in den ersten 10 Minuten ein sehr starkes Gedrange entstand, bei dem
pro Minute zwischen 0 und 12 Tieren in die Kanne fielen (gefangene Tiere pro Minute:
x = 5,5). Die Kanne mit weiBem Rand wurde nach 10 Minuten ebenfalls entdeckt,
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parallel wurden beide Kannen 9 Minuten lang abgeweidet (Kanne grau: X = 9,0; Kanne
weil3 X = 5,0 Absturz Termiten pro Minute), dann war die graurandige Kanne abgeweidet
und wurde nicht mehr belaufen, die weiBrandige Kanne wurde jetzt starker belaufen, bis
auch dort nach weiteren 24 Minuten (x = 9,7 Absturz Termiten pro Minute) der Rand
abgefressen war und damit sofort der Belauf auf die Kanne endete. Der héchste Wert
betrug 22 Termiten, die in einer Minute in die Kanne fielen. Der Wert 0 kam bei beiden
Messreihen pro Kanne nur ein einziges Mal vor. Wenn man Beutezahlen pro Kanne, die
oft bis in die Tausende gehen, berlcksichtigt, dirfte die Fangrate oft noch wesentlich
héher liegen (siehe Tab. 8, Anhang Tab. 22 und Tab. 23).

Weitere Beobachtungen an Hospitalitermes bicolor an anderen Futterplatzen zeigten,
dass aufBer dem Hereinfallen in die Kannen, die Tiere ihr typisches Futtersuch-,
Futtersammel- und Rekrutierverhalten zeigten. Fur Hospitalitermes bicolor heil3t das,
dass einzelne Termiten den ,Kopf‘ der TermitenstraBBe verlieBen und in etwa einer
Distanz von bis zu 50 cm die Umgebung nach Futter erkundeten. Sie kehrten schnell
zuruck, falls sie keine geeigneten Futterstellen fanden, wie z.B. eine mit Mikroepiphyllen
bewachsene Rindenoberflache und entlieBen in diesem Fall keine Rekrutiersignale bei
ihren Nestgenossen. Dieses Verhalten wurde n = 18 x beobachtet. Wenn sie jedoch in
direkten Kontakt mit als Futter geeignetem Material oder experimentell angebotenen
Futterplatzen kamen (n = 5), blieben die Scouts ein bis zwei Minuten an dem Platz,
kehrten dann ohne langeres Weiden um und rekrutierten Nestgenossen von der Spitze
der TermitenstraBe. Eine Abzweigung wurde sofort gebildet und die Termiten liefen in
groBer Zahl zu diesem Standort, an dem sie unverzlglich damit begannen, Futterkugeln
zu formen. Ahnlich wird das Verhalten der Termiten auch von anderen FraBstellen be-
schrieben, die alle von rein chemischer Rekrutierung berichteten (MIURA & MATSUMOTO
1998, JONES & GATHORNE-HARDY 1995, PEARCE 1997).
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Tab. 8. Termitenarten als Massenfange in N. albomarginata Kannen, (Standort A: ,White Sand”,
Degradierter Kerangas Wald auf weiBem Sand, Standort B: ,Paradies”, Rand eines Kerangas
Waldes). Beutearten bei N. albomarginata - Kannen ohne intakten Kannenrand.

Standort Termitenart Zahl der | Zahl Termiten pro Probe
Beute-
proben (1 |x Maximale Zahl der
pro Kanne) Termiten pro Probe
A Hospitalitermes bicolor 13 607 (+382.6) 1044
B Bulbitermes sp. 5 1 954 954
Hospitalitermes hospitalis 4 3375 | (x714.4) 3996
Hospitalitermes lividiceps 11 1470 | (x1216.7) 4788
Longipeditermes longipes 2 2650 |(x1942.4) 4023
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Abb. 64. Boxplot zu den Beutestudien von N. albomarginata. Deutscher Text zur Abbildung: rim = weiBBer
Rand, termites = Termiten, ants = Ameisen, other prey = andere Beutetiere. Abbildung aus:
MERBACH et al 2002.
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Tab. 9. Termitenfallexperiment bei N. albomarginata: Zahl der in die Kanne fallenden Hospitalitermes
bicolor Tiere bei zwei stark belaufenen direkt benachbarten Kannen, bei denen der wei3e Rand
abgeweidet wird. Daten: Standort White Sand, Temperatur: 25 Grad Celsius, Luftfeuchtigkeit:
100% RH, Uhrzeit 19:20 — 20:42 Uhr (82 Minuten).

Zahl Termiten pro Minute / Kanne mit Kanne mit
Uhrzeit grauem Rand | weiBem Rand

19:20 — 19:21 9

19:22 - 19:23 3

19:25-19:26 0

19:27 — 19:28 2

19:30 — 19:31 0

19:32 -19:33 8

19:34 - 19:35 9

19:37 — 19:38 5

19:39 -19:40 7 1
19:41 -19:42 9 3
19:42 - 19:43 4
19:44 — 19:45 5
19:47 —19:48 5
19:49 - 19:50 4
19:51 - 19:52 0
19:53 - 19:54 22
19:55 - 19:57 3
19:58 — 19:59 17
20:00 — 20:01 8
20:02 - 20:03 5
20:04 — 20:05 5
20:06 — 20:07 10
20:08 — 20:09 10
20:10 - 20:11 21
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Abb. 65. Studien zum Verhalten von Hospitalitermes sp. auf Kannen von N. albomarginata.
A) Termitenscouts fanden die Fallen zuféllig, hier schienen Uber lange Distanzen reichende
Lockstoffe keine Rolle zu spielen, aber méglicherweise gustatorische Signale, da die Termiten
blind sind. B) Spéher rekrutierten zu den vermeintlich reichen Nahrungsgriinden, schnell sam-
melten sich viele Arbeiter. C) Dicht gedrangt fraBen die Tiere am Haarkranz und formten kleine
Nahrungsballchen fiir den Riicktransport zum Nest. D) Tiere, die sich im Gedrange zu weit nach
oben vorwagten, gerieten auf den schliipfrigen Kannenrand, verloren den Halt und rutschten in
die Kanne. E) Zurtick blieb eine bis unter den Rand mit Termiten einer Kolonie gefillten Kanne.
F) Der weiBe Rand wuchs nicht mehr nach. Die Pflanzen, deren langlebige Kannen derartige
Beute machten, waren reich mit Nahrstoffen versorgt.
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6.3 Diskussion

N. albomarginata wachst — wie einige andere Vertreter ihrer Gattung — auf sehr néhr-
stoffarmen Standorten, Heidewéldern, Sumpfwéldern sowie degenerierten Sumpf- und
Heidewaldern. Oft wurzeln sie in reinem Sand. Die Nahrstoffkonkurrenz an solchen
Standorten ist extrem hoch. Die Strategien, dort an Nahrstoffe zu gelangen, kénnen bei
der Gattung Nepenthes sehr unterschiedlich sein, sie reichen von Anlockungsmecha-
nismen durch Duft, Farbe, EFN zur Insektenanlockung, bis zu Kotsammlern (siehe
CLARKE et al. 2009, GRAFE et al. 2011) und Detritussammlern (MORAN et al. 2003). Die
meisten bisher untersuchten Kannenpflanzenarten decken ihren Nahrstoffhaushalt aber
mit Arthropodenbeute, die sie in den Kannen sammeln (z.B. ADAM-JUMAAT 1997, MORAN
1991, 1996, MORAN et al. 1999). Hierbei sind viele Arten offensichtlich nicht sehr selektiv,
sie fangen jedoch hauptsachlich Ameisen, die von EFN angelockt werden. Die in Sid-
ostasien beheimatete Nepenthes albomarginata ist hier eine bemerkenswerte Aus-
nahme, denn sie ist auf oberirdisch in Massenmarschen fouragierende Termiten spezia-
lisiert, die nur im feuchten tropischen Australasien vorkommen, dort aber weit verbreitet
sind. N. albomarginata fangt diese Termiten in gro3en Mengen.

Im Rahmen dieser Arbeit konnte ein Mechanismus gezeigt werden, der einzigartig
innerhalb der karnivoren Pflanzen ist und fir diese Beuteselektivitat verantwortlich ist:
Wahrend die Nektarien z.T. anatomisch, aber auch in Bezug auf ihre Nektarsekretion
reduziert sind, ist ein Rand mit lebenden weiBen Haaren, die offensichtlich die Nahrung
von Nasutitermitinae Termiten imitieren, und der direkt unterhalb des Peristoms liegt, bei
N. albomarginata entwickelt. Dieser Rand lockt Termiten an, die zu Tausenden in der flr
sie tddlichen Falle enden. Dabei ist die Region des Peristoms offensichtlich optimiert,
oberirdisch fouragierende Termiten zu fangen, denn wenn sie in die Kanne fallen, sind
sie nicht mehr in der Lage, zu entkommen, da sie auf der Kanneninnenwand keinen Halt
finden kénnen (siehe Abb. 65 D, Tab. 9). Eine Untersuchung, ob sich die Kannen-
innenwand von der anderer Kannenpflanzenarten unterscheidet, und wie die Beschaf-
fenheit der Tarsen und des Pratarsus von Hospitalitermes und Longipeditermes Arten
sind, wére sicherlich eine sehr interessante Aufgabe. BOHN & FEDERLE haben in ihren
Studien Uber die Schllpfrigkeit bei N. bicalcarata Peristomflachen und bezliglich der Bio-
mechanik der AmeisenfiiBe der Weberameise Oecophylla smaragdina und C. schmitzi
zu dieser Fragestellung bereits interessante Ergebnisse erzielt (BOHN & FEDERLE, 2004,
BOHN, 2007).
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Das Fangen von groBen Termitenmengen in relativ wenigen Kannen gleicht die Tat-
sache aus, dass viele Kannen leer bleiben. Die Kannen sind an Massenféange angepasst,
die sie ohne Schwierigkeiten verdauen kdénnen. Die relativ lange Lebensdauer einzelner
Kannen von N. albomarginata (CLARKE 1997) wird nicht durch das Uberladen der
Kannen mit Beutetieren zerstort. Die Kannen bleiben am Leben und kénnen, wenn ein-
mal ein Massenfang stattgefunden hat, ihr gesamtes weiteres Leben Néahrstoffe aus den
sich zersetzenden Termiten absorbieren. Dieser Tatbestand steht im Gegensatz zu den
Untersuchungen von CLARKE & KITCHING an den Kannen von Nepenthes bicalcarata
(CLARKE & KITCHING 1995), bei denen von den Autoren beobachtet wurde, dass bei zu
groBen (experimentell hervorgerufenen) Beutefdngen die gesamte Kannenflissigkeit
verdarb und Kannen abstarben, weshalb sie, wie schon berichtet, vermuteten, dass die
symbiotische Ameisenart Camponotus schmitzi hier durch das Zerkleinern und Fressen
der Beute Abhilfe schafft.

Es ist noch nicht bekannt, was die Trichomhaare des weiBen Randes fir die Termiten
attraktiv. macht. Keine besonderen olfaktorischen Distanzstrecken-Anlockungseffekte
konnten bei den Experimenten an Nepenthes albomarginata beobachtet werden. Jedes
Mal, wenn ein Termitenscout einen Kannenrand als potentielle Futterquelle gefunden
hatte, schien dies durch Zufall passiert zu sein. Die Termiten ,Ubersahen® mehrfach
Kannen mit intakten weien Randern, die weniger als 1cm von ihnen entfernt waren.
Wuchsen Kannen Seite an Seite, so passierte es, dass eine davon sich durch einen
Massenfang mit Termiten fillte, wéhrend die andere leer blieb. So kann man daraus
schlieBen, dass die Trichome des weiBen Randes Stoffe enthalten, die erst durch einen
direkten Kontakt der Termiten eine eher gustatorisch ausgel6ste Anlockung bewirken
und erst dann das Rekrutier- und Abweideverhalten der Termiten bewirken.

Die meisten Nasutitermitinae-Arten fressen wie die Mehrzahl aller Termitenarten keine
lebenden Pflanzen (Uberblick z.B. bei JONES 1998). Eine Ausnahme dazu bildet die
Haupttermitenbeutegattung von N. albomarginata, Hospitalitermes, die sich von Algen,
Pilzen und Flechten ernahrt, die auf Baumrinde wachsen. Vielleicht beinhalten die leben-
den Trichome des weiBen Randes Substanzen, die identisch oder verwandt mit denen
sind, die von diesen Mikroepiphyllen abgesondert werden. Ahnliche Substanzen kénnten
auch in Verbindung mit verrottendem Blattmaterial auftreten, von denen sich die Nasuti-
termitinae Gattungen Longipeditermes und Bulbitermes erndhren, die auch, wenn auch
nicht so haufig, von N. albomarginata gefangen werden.

Mit ihrer Spezialisierung auf massenfouragierende Termiten hat sich die im feuchttro-
pischen Sidostasien endemische N. albomarginata Zugang zu einer reichen, aber sehr
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speziellen Nahrungsressource verschafft. Diese Termiten sind ein charakterisches
Faunenelement des feuchten Sudostasiens und Stdasiens und sind dort sehr h&ufig in

den Lebensraumen dieser Kannenpflanzenart.

N. albomarginata hat ein anderes Locksystem entwickelt und lockt einen véllig anderen
Beutetyp als die anderen untersuchten Nepenthes Arten im gleichen Lebensraum. Der
Mechanismus der Beuteanlockung dieser Art scheint einmalig nicht nur innerhalb der
Gattung, sondern auch innerhalb aller karnivoren Pflanzen zu sein. Keine anderen
karnivoren Pflanzen sind bislang gefunden worden, die so stark auf eine Insektengruppe
als Beute spezialisiert sind und keine anderen bieten eigenes Pflanzengewebe als Kéder
an. Bekannt als Anlockungsmittel bei karnivoren Pflanzen sind Farben, UV-Muster der
Fallen, Duft und Nektarsekretion (JUNIPER et al. 1989, MORAN et al. 1999).

Aber auch sonst ist die Gattung Nepenthes nicht auf den Fang von Ameisen festgelegt,
wie neuere Studien zeigen (siehe GREENWOOD et al. 2011, CLARKE et al. 2009, MORAN et
al. 2003). So lockt die montan lebende N. rajah sogar S&augetiere zu ihren UbergroBen
Kannen, um ihren Kot abzusammeln, wie dies in anderer Weise auch N. lowii tut. Damit
haben sich diese Arten wie N. ampullaria zum Teil von der Karnivorie entfernt. Letztere
sammelt in ihren teppichgleich am Boden angelegten ,Kannennestern® im groBen Um-
fang auch Detritus.
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6.4 Zusammenfassung zu Kapitel 6

Karnivore Kannenpflanzen der Gattung Nepenthes sind wegen ihrer zuckerhaltigen
Locksekrete normalerweise nicht sehr selektiv mit ihrer Beute, wenngleich die haufig vor-
kommenden Ameisen, die von EFN auf der gesamten Pflanze angelockt werden, ge-
nerell die Hauptbeute bei den bislang untersuchten Arten sind. Allerdings gibt es auch
Arten, die neben dem Fang von Beutetieren ihre Nahrstoffversorgung mit dem Eintrag
von Kot durch Wirbeltiere oder durch Detritussammeln erganzen, wie neuere Studien
gezeigt haben. Die in SUdostasien beheimatete Nepenthes albomarginata ist eine be-
merkenswerte Ausnahme: Sie ist darauf spezialisiert, oberirdisch fouragierende Termiten
zu fangen (verschiedene Arten aus mehreren Nasutitermitinae Gattungen, die auf das
feuchte tropische Australasien begrenzt sind). Die Art fangt diese Termiten regelmasig in

enormen Mengen.

Studien im Rahmen dieser Arbeit haben einen Mechanismus gezeigt, der einzigartig in-
nerhalb der karnivoren Pflanzen und verantwortlich fir diese Beuteselektivitat ist. Wah-
rend bei N. albomarginata die Nektarien reduziert sind, ist ein Rand mit lebenden wei3en
Haaren entwickelt, der die Nahrung von massenforagierenden Termiten aus der Unter-
familie der Nasutitermitinae imitiert, und der direkt unterhalb des Peristoms liegt. Dieser
Rand lockt Termiten an, die zu Tausenden gefangen werden. Die Anlockung von poten-
tieller Beute durch das Anbieten von fressbarem Gewebe héherer Pflanzen und die Spe-
zialisierung auf die Reprasentanten eines Beutetaxons (Termitensubfamilie der Nasuti-
termitinae) sind innerhalb der fleischfressenden Pflanzen beispiellos. Neben dieser Stra-
tegie ist der vorherige Mechanismus zur Anlockung potentieller Beute durch Nektarien in
reduzierter Form erhalten geblieben.

Das Vorliegen von Nektarien, die nicht véllig reduziert worden sind, deutet méglicher-
weise auch auf die im Rahmen dieser Arbeit formulierte Hypothese der Vorlauferfunktion
der Nektarien hin, ehe es zur Entwicklung der Karnivorie kam: Eine Ameisen — Nepen-
thes — Erndhrungs — Herbivorie — Symbiose als Ausgangssyndrom fiir die Kannen-

entwicklung.
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7 AbschlieBende Diskussion zur Evolution der
Partnerschatft: Sind fleischfressende Pflanzen und
Ameisenpflanzen ein Gegensatz?

Prinzipiell ,verfolgen® fleischfressende Pflanzen und die mit Ameisen symbiontisch asso-
ziierten Pflanzen zun&chst zwei vollig unterschiedliche Lebensstrategien. Erstere locken
Beutetiere an, um sie zu téten, zu verdauen und zu resorbieren. Letztere dagegen locken
ihre Tierpartner an, damit sie die Pflanze entweder als ,Schutztruppe” gegen Herbivore
verteidigen, sie von epiphytischen Algen, Moosen, Pilzen oder auch von héheren konku-
rierenden Pflanzen befreien oder sie mit Nahrstoffen und Wasser versorgen, bzw. flr
deren Verbreitung zu sorgen. Derartige Schutz- und Nutzeffekte konnten in der Vergan-
genheit bei zahlreichen Ameisen-Pflanzenpartnerschaften gut nachgewiesen werden
(siehe z.B. HOLLDOBLER & WILSON 1990, DAVIDSON & MCKEY 1993, MASCHWITZ et al.
2010).

Eine wesentliche Aufgabe dieser Arbeit war zunachst, zu untersuchen, welche Funk-
tionen Ameisen als Besucher von Nepenthes haben und welche biologischen Aufgaben
der obligaten N. bicalcarata Besiedlerin Camponotus schmitzi zukommen. Sollten diese
tauchbegabten Ameisen womdéglich gar Schmarotzer der Kannenpflanze N. bicalcarata
sein? Wer allerdings die spezifischen Strukturen und die damit verbundenen evolutio-
naren Vorgange bei deren Entstehung und Aufrechterhaltung bedenkt, weil3, dass dies
sicherlich nicht der Fall sein kann. Konkreter gesagt missen spezielle Strukturen und
energetisch-stoffliche Leistungen, namlich die distinkten und spezifischen Domatien, per-
manente Nektarsekretion in speziellen Riesennektarien und die auBBergewdhnlich hohe
Lebensspanne der robusten Kannen, sowohl von der genetischen Ausstattung als auch
vom Stoff- und Energieaufwand aufrecht erhalten werden. Sie kénnen deshalb nur im
coadaptiven Zusammenwirken mit den dauerbesiedelnden Ameisen entstanden sein. Zur
Prifung dieser Hypothese muss man also danach suchen, welchen Nutzen die Pflanze
von ihren Partnerameisen hat. Zunachst gab es einen scheinbaren Fehlschlag. In um-
fangreichen Erhebungen am Standort an N. bicalcarata - Pflanzen mit C. schmitzi -
Besiedlung und Pflanzen, die keine Partner besafBen, lief3 sich kein Unterschied im Aus-
mai3 des BlattfachenfraBes durch pflanzenfressende Insekten feststellen. Dies ist ein
Verfahren, das bei anderen Ameisenpflanzenarten in der Regel sehr deutliche Effekte
ergibt. Auch zusatzlich durchgefiihrte lang andauernde Experimente, in denen Pflanzen
kinstlich ameisenlos gemacht wurden und mit Insektenleim jeglicher Zugang zur Pflanze
verhindert wurde, ergaben keine erhdhten FraBschaden. C. schmitzi schiitzt also offen-
sichtlich ihre Partnerin nicht feststellbar gegen blattfressende Herbivoren. Andrerseits
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reagierten die Ameisenpartner mit Herbeilaufen und Aggression heftig und spezifisch auf
zerquetschte Pflanzenteile, also auf das Verwunden der Pflanze! Wie sollte dies zusam-
menpassen? Die Lésung des Widerspruchs ergab sich, als schlieBlich ein Risselkafer
entdeckt wurde, der gezielt junge Kannenknospen durchbohrte und zerstérte. Daraufhin
erst wurde bemerkt, dass bei ameisenlosen Pflanzen oft keine oder héchstens rudimen-
tare Kannen an den jungeren Laubblattern zu finden waren, wobei die assimilierende
flachig ausgebildete Blattbasis immer unzerfressen und intakt war, was der ent-
scheidende Unterschied zu anderen Ameisenpflanzen ist, die durch den Blattverlust in
ihrer Photosyntheseleistung zwar eingeschrankt werden, aber nicht wie N. bicalcarata
ihre Nahrstoffsammelorgane verlieren. Die intensiven Beobachtungen im Freiland erga-
ben dann hierfir einen Grund. Es ist ein spezifischer Risselkafer, Alcidodes sp., der die
jungsten, auszusprossen beginnenden Kannen an den schon ausgewachsenen Blatt-
spreiten ansticht und zerstért. Das tut er Gbrigens auch bei anderen Kannenpflanzen-
arten in demselben Lebensraum, deren Kannenknospen ahnlich gro3 entwickelt sind (N.
ampullaria, N. mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana), aber nicht bei einer Art mit
kleineren Knospen, N. gracilis. Der Russelkafer wird von den Ameisen beim Zusammen-
treffen heftig attackiert und Iasst sich daraufhin nach Mdoglichkeit fallen. Ein sehr verblif-
fendes Ergebnis insgesamt: Die Pflanze ,hélt sich“ also in ,Kost und Logis“ eine spezi-
fische Abwehrmannschaft gegen einen ganz speziellen Feind, der ihre Fahigkeit zum

.Fleischfressen” vermindert.

Hinzu kommt weiterhin, dass die Symbiosepartnerin durch ihr Putzverhalten den
Fangabschnitt der Kanne langfristig sauber und fangig halt. Der anlockende Nektar er-
héht die Fangigkeit zusétzlich (siehe BOHN & FEDERLE 2004). Da die C. schmitzi Ameisen
die Anlockung und den Fang der Ubrigen potentiellen Beuteameisen tolerieren, behin-
dern sie die alte rauberische Lebensweise von N. bicalcarata nicht. Im Gegenteil, sie
profitieren dann sogar, indem sie ihren Proteinbedarf aus der Kannenbeute und dem
Fang der Kannenkommensalen decken.

Diese Partnerschaft hat die ,Biologie“ der Ameise extrem verandert und lie3 sie zu einer
Spezialistin und sogar zum ,partiellen” Wasserinsekt werden.

Die enge Interaktion von N. bicalcarata mit C. schmitzi ist also gut nachweisbar eindeutig
eine mutualistische Symbiose, eingeschrankt nur durch das ,eigennutzige” temporare
Blutenkastrationsverhalten der Ameisen. So stellt sich zur Evolution dieser Partnerschaft
die entscheidende Frage: Wie kann eine hauptséchlich ameisenfressende rauberische
Pflanze eine Symbiose mit einem potentiellen Opfertier eingehen? Ist das Ameisen-

fressen von Kannenpflanzen vielleicht mehr als eine reine Rauber-Beute Beziehung?
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Wie konnte es Uberhaupt entstehen? Es stellte sich also die Frage, wie sich die evolutive
Entstehung dieser so seltsamen Symbiose erklaren lasst. Eine Partnerschaft, in der eine
Insekten, ja sogar bevorzugt Ameisen erbeutende Liane paradoxerweise eine Beziehung
gerade eben mit einer solchen Insektenart eingeht, um so einen anderen speziellen und

besonders gefahrlichen InsektenfraBfeind abzuwehren?

Ameisen sind als die wohl erfolgreichste Gruppe der Insekten der Regenwalder in diesen
Lebensraumen auBergewdhnlich haufig und damit die idealen Beuteobjekte fir die Gat-
tung Nepenthes. Die Entwicklung von Nektarien kann man damit als einen flr die Pflan-
zen evolutionar sinnvollen Schritt ansehen, der dazu dient, diese sozialen Hautfligler,
die Uberall auf der Suche nach Nektarquellen fouragieren, gezielt anzulocken. Dies wur-
de nicht nur von der Gattung Nepenthes getan, sondern auch von sehr vielen anderen
Regenwaldpflanzen, die nicht karnivor sind. In manchen Siidostasiatischen Regenwald-
regionen kommen EFN bei Uber 12% aller der Pflanzenarten vor (siehe FIALA & LINSEN-
MAYR, 1995, FIALA & SAw, 2003). Diese Pflanzen nltzen die Aggressivitat der Ameisen,
die mit ihrer mechanischen BeiBBkraft und ihren vielféltigen chemischen Waffen effektiv
ihre Dauerfutterstellen, etwa EFN gegen tierische Konkurrenten oder Herbivoren ver-
teidigen und somit die Pflanze je nach Art mehr oder weniger effektiv gegen Herbivorie
zu verteidigen. Jedoch sind diese Pflanzen samtlich nicht karnivor und somit auch nicht
auf die Stickstoff- und Phosphorquellen aus, die die besuchenden Ameisen ja auch
darstellen. Die meisten Ameisenarten sind zudem rauberisch, sie bendtigen bevorzugt
Proteinnahrung fir das Wachstum ihrer Larven. Als EiweiBlieferanten kommen hierfir
ebenfalls die Herbivoren in Frage, die von den Ameisen auf den Nektarlieferanten-
pflanzen gejagt werden kénnen. Durch ihre Fahigkeit zur Verstandigung und Zusammen-
arbeit sind Ameisen in der Lage, Arbeiterinnen in gréBerer Zahl herbeizuholen, die dann
mittels ihrer BeiBmandilbeln und der gleichzeitig vorhandenen chemischen Waffen
gemeinschaftlich wirkungsvoll Nahrungsquellen ausbeuten oder Gegner abwehren.

Es ,lohnt* sich also, Biindnisse mit Ameisen einzugehen. Ubertrdgt man diese Ver-
héaltnisse allgemein auf die karnivoren Kannenpflanzen mit ihren Nektardriisen, so bietet
das massenhafte Anlocken von Ameisen nicht nur potentielle Beutetiere, die als Stick-
stoff- und Phosphorquellen eine mafgebliche Rolle spielen, sondern potentiell auch
Schutz gegen Herbivoren. Um beides zu nutzen, sollten die Pflanzen einen Kompromiss
zwischen Fallenjagd und Schutz finden. Dies ware mdglich, wenn nur ein kleiner, die
Kolonie nicht wesentlich schadigender Teil der herbeigelockten Arbeiterinnen abge-
fangen und so die Rekrutierung von weiteren Tieren nicht unterbrochen wirde. Eine
solche ,Nutzen-Kostenabwagung® sollte evolutionar dadurch mdglich sein, dass die
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Pflanzen ihre Absturzfallen auf einem nur wenig effektiven Entwicklungsniveau ,hielten®.
Dann kénnten die Ameisen Nektar sammeln, rekrutieren und sogar Herbivorenfeinde der
Pflanzen erbeuten, ohne dabei zu viele ,Opfer bringen“ zu missen, fir sie ebenfalls eine

Nutzen-Kosten-,Kalkulation®.

Der Prozess der Fallenjagd der Nepenthes-Pflanzen wéare dann kein reiner Rauber—
Beute—Jagdprozess zwischen den ,klug-gerissenen® Pflanzen und den ,ausgetricksten®
Ameisen, sondern ein komplexeres Geschehen zwischen Symbiose und Tauschung. Die
vorliegenden Untersuchungen liefern erste Belege fir diese Hypothese, eine Sichtweise,
die ZIzKA bereits 1991 in einer Studie an Nepenthes bicalcarata duBBerte, die aber bis
heute noch nicht etabliert ist. In anderen Arbeitsgruppen mit Schwerpunkt auf die Erfor-
schung der Biologie der Gattung Nepenthes liegt der Fokus der Untersuchungen auf der
Effizienz der Kannen als Fang- und Sammelorgane zur Stickstoffversorgung (Uberblick
bei MORAN & CLARKE 2010).

BAUER, BOHN und FEDERLE (in ihren Studien an Nepenthes) sowie BENNETT & ELLISON
(in ihren Studien an Sarracenia) konzentrierten sich alleine auf die Kanne und unter-
suchten deren biophysikalische Eigenschaften sowie die Nektarsekretion auf der Kanne.
Sie interpretierten die Sekrete aus EFN nur als Anlockungsmittel potentieller Beute-
ameisen sowie als Aktivator der Fangtatigkeit der Kannen, indem sie die Schlipfigkeit
des Peristoms verursachen (siehe BAUER & FEDERLE, 2009, BAUER et al., 2008, 2009,
2011, 2012, BOHN, 2007, BOHN & FEDERLE, 2004, BOHN et al., 2012, BENNETT & ELLISON,
2009). Zudem untersuchten Kollegen eingehend folgende weitere Kanneneigenschaften
zum effizienten Arthopodenfang: UV-Muster (MORAN, 1996), Duftstoffe (MORAN, 1991
sowie DI GIUSTO et al., 2010), schliprige wachsige Peristomrander (BAUER et al., 2009,
BOHN & FEDERLE, 2004, GAUME & DI GIusTO, 2009, GAUME et al., 2002 und JUNIPER et
al., 1989) sowie die Viskoelastizitdt der Kannenflissigkeiten (siehe z.B. GAUME &
FORTERRE 2007, DI GIUSTO et al. 2010).

Der Fokus auf der Aufnahme der Nahrstoffe und ihre Verflgbarkeit wurde in einer Reihe
von Studien bearbeitet (Nepenthes: OSUNKOYA et al., 2007, OSUNKOYA et al. 2008,
CLARKE & LEEN, 2004. Sarracenia: ELLISON & GOTELLI, 2002 und ELLISON, 2006). Der
Blick richtete sich jeweils auf Schlisselndhrstoffe wie z.B. Stickstoff und wie die karni-
voren Pflanzen diese effizient in einem n&hrstoffarmen Habitat anlocken, fangen und ver-
dauen kénnen (JUNIPER et al. 1989, ELLISON & GOTELLI (2001).

Falls Interaktionen mit Ameisen auBBer als Beuteobjekte gesehen wurden, so betrachtete
man dies jedoch immer wieder aus der Fragestellung der Karnivorie heraus. So wurde
der wichtige Aspekt des Schutzes vor Herbivoren zumeist ausgeklammert. BONHOMME
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konzentrierte sich auf die Fangstrategien der Kannen (BONHOMME et al. 2011a, BON-
HOMME et al. 2011b) und untersuchte den Einfluss der Partnerameise C. schmitzi auf die
Effizienz dieser Fangorgane. Dabei untersuchte er das Verhalten der Ameisen aus-
schlieBlich innerhalb der Kannen (siehe BONHOMME et al. 2011b). Er prifte die Frage-
stellung, ob C. schmitzi durch das Attackieren von potentiellen Beutetieren in der Kanne
zur erhéhten Effizienz des Beutefanges beitragt. Obgleich er Ameisen-Pflanzen Symbi-
osen und die Myrmekophytie der von ihm untersuchten Karnivoren N. bicalcarata in sei-
ne Untersuchungen einbezog, tauchte der Themenkomplex der Schutzfunktion gegen
Herbivore in seinen Hypothesen nicht auf.

Die vorliegende Arbeit betrachtet diesen von den oben genannten Autoren nicht bertick-
sichtigen Aspekt des Herbivorieschutzes als einen Hauptschwerpunkt und greift damit
den von ZIzKA erstmals 1991 angesprochen Zusammenhang auf.

Sie fOhrt schlussendlich zu einer andersartigen Sicht der Nepenthes-Biologie und erlaubt
eine bisher fehlende Interpretation der evolutiven Entstehung dieses Taxons: Eine evo-
lutiv dem Kannenfang-Prinzip vorausgehende Schutzsymbiose mit Ameisen mittels Nek-
tarproduktion &hnlich der, die bei tropischen Pflanzen sehr h&ufig zu finden ist, kdnnte
der Ausgangspunkt fur die so schwer zu verstehende stammesgeschichtliche Ent-
stehung der Kannenfallen sein.

Folgendes Szenario erscheint dabei einleuchtend und kénnte folgendermaBen abgelau-
fen sein: Der Nahrflissigkeiten aufnehmende Kropf der Ameisen liegt im Hinterleib. Des-
halb mussen sich die Arbeiterinnen bei fortschreitender Flllung dieses Speichers der
prall gefiillt den Gaster Uberdeht, an der NektarfraBstelle entleeren. Dabei gelangen die
verdauten Nahrungsreste vieler Nektarienbesucherinnen und die darin enthaltenen Nahr-
stoffe immer an der selben Stelle auf das nektarientragende Blatt und kdnnten hier in
kleinen regenauffangenden Blattvertiefungen gesammelt und von der Pflanze resorbiert
werden. Solche nahrstoffresorbierenden Blattvertiefungen sind dann die Vorstrukturen
fir die evolutive Umformung zu permanent flissigkeitsgefillten resorbierenden und se-

zernierenden Taschen- und Krugstrukturen, den spateren Kannen.

Daflr, wie tatséchlich nektarfressende und dabei kotende Tiere Nepenthes-Fangstruk-
turen tiefgreifend evolutiv umformen kdnnen, ist die Karnivore N. lowii ein besonders
schénes Beispiel: Die urspriinglich insektenfangenden Luftkannen der Pflanze haben
sich hdchst auffallig geradezu in ,moderne Toiletten mit Essteke® fir ihre Vogelgaste
umgewandelt (siehe auch Kapitel 6).

Fir die Richtigkeit der skizzierten ,Symbiose” — Hypothese spricht z.B. die Tatsache,
dass Nektarien an jungen noch nicht fangbereiten Blattern und nicht nur an den funktio-
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nierenden Kannen vorhanden sind und besonders viel Nektar in dieser Zeit produzieren
(siehe Tab. 4, Tab. 6, Abb. 27). Auch der Schutz der Blatenknospen, der Blaten und der
gesamten Infloreszenz von Nepenthes-Pflanzen wird durch extranuptiale Nektarien ge-
wabhrleistet. Dies gilt nicht nur fir den karnivoren Myrmekophyt N. bicalcarata, sondern
fir mehrere bislang untersuchte Tieflandarten wie N. mirabilis var. echinostoma, N. raff-
lesiana, N. ampullaria, N. gracilis und N. albomarginata. Eine eingehende Uberpriifung
dieser Idee steht aber noch aus. Eine &hnliche Ausgangslage kénnte auf jeden Fall die
Basis fir die evolutiondre Entstehung der speziellen Symbiose zwischen N. bicalcarata
und ihrer hoch spezifischen Partnerameise sein. Um nicht zu vergessen: Neben der hoch
entwickelten Symbiose lauft in diesem Partnersystem ja nebenher weiterhin der evolu-
tionar ,alte” Prozess der Tauschung und des Fallenfangs von diversen anderen Ameisen
und sonstigen Beutearthropoden!

Im Rahmen dieses Projektes bin ich damit am Ende der Untersuchung dieses hoch spe-
zialisierten und einzigartigen Symbiosesystems auf eine sehr generelle Frage zu den
karnivoren Kannenpflanzen gesto3en. Sind Kannenpflanzen also wirklich, wie dies selbst
in neusten Werken Uber Karnivore angennommen wird, nur reine Rauber, die es bevor-
zugt auf Ameisen abgesehen haben? Oder haben sie nicht gleichzeitig auch Nahr-
Schutz-Blndnisse mit Ameisen, diese vielseitigen ,Alleskénnern® im Regenwald ge-
schlossen? Mehr noch — eine solche Symbiose kdnnte der evolutive Ausgangspunkt flr
die ratselhafte stammesgeschichtiche Entstehung dieser erfolgreichen Karnivorengat-

tung sein!
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8 AbschlieBende Zusammenfassung

Die Interaktion zwischen der Kannenpflanze Nepenthes bicalcarata und der mit ihr
assoziierten Camponotus schmitzi stand im Zentrum der Arbeit. Dabei wurden vier
Themenbereiche zur genaueren Bearbeitung ausgewahlt. Drei davon (Kapitel 3, 5 und 6)
sind in vier Artikeln bereits in Fachzeitschriften publiziert worden (siehe Kapitel 14.1.2).
Die Untersuchungen aus Kapitel 4 sind noch unveréffentlicht. Entsprechend den sich
entwickenden Ergebnissen wurden zudem auch vergleichende Untersuchungen zu
anderen mehr oder minder im gleichen Habitat vorkommenden Nepenthes Arten, N.
gracilis, N. ampullaria, N. mirabilis var echinostoma, N. rafflesiana und N. albomarginata
durchgefuhrt.

In einer am Anfang stehenden Studie wurden die Nektarien der Gattung Nepenthes in
ihrer Anatomie, der Oberflachenstruktur sowie der Nektarsekretionsmuster histologisch
und anhand von Langzeitstudien zur Nektarsekretion bearbeitet. Die Ergebnisse wurden
in ihrer Bedeutung fiir Ameisen—Pflanzen-Beziehungen in der Gattung diskutiert. Daraus
ergab sich eine Neubewertung der Funktionen der Nektarien sowie der Peristomzéhne
im Vergleich zu &lteren und neuen Untersuchungen anderer Autoren.

Die bearbeiteten Fragestellungen in diesem Teilbereich bezogen sich auf die zeitlichen
und rdumlichen Muster und zu der Nektarienanordnung und Nektarsekretion bei Nepen-
thes sowie ihre Zuordnungen zu den unterschiedlichen Nektarientypen. Der Schwerpunkt
lag auf der Untersuchung von N. bicalcarata, zusétzlich erfolgten vergleichende Studien
der Nektarsekretionsmuster bei N. albomarginata, N. gracilis, N. mirabilis var. echino-
stoma und N. rafflesiana. Zudem wurden die Funktionen der EFN bezlglich dem Beute-
anlockungssystem und der Myrmekophylie innerhalb der Gattung sowie der Myrmeko-
phytie von N. bicalcarata bearbeitet.

EFN kommen bei allen untersuchten Nepenthes-Arten in allen Uber dem Boden gele-
genen Teilen der Pflanze vor. Die Nektarsekretionsmuster zeigen einen rdumlichen und
zeitlichen Verlauf. Das junge in Entwicklung befindliche Blatt sezerniert zuerst an der
Blattbasis, im weiteren Verlauf wahrend der Ausdifferenzierungsphase des Kannenstiels
zusatzlich dort. Im Anschluss verlagert sich die Nektarsekretion zur Kanne hin. Ist die
Kanne gedéffnet und funktionsféhig, sezernieren die Nektarien an der Kanne, spéter be-
schrankt sich dies auf die Peristom- und Deckelregion. Diese Ergebnisse deuten darauf
hin, dass die Nektariensekrete nicht nur zur Beuteanlockung sondern auch dem Schutz

jungerer Pflanzenteile dienen.
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Die Peristomzahne von N. bicalcarata enthalten mit bis zu 12,5mm L&nge vergleichs-
weise riesige Nektarien, die gréBten der Pflanze, wahrend die anderen EFN Langen von
0,1mm, 0,55mm und 1mm aufweisen (siehe Tab. 5). Entsprechend unterschiedlich grof3
ist die sezernierte Nektarmenge. Es gibt starke Hinweise daflr, dass sich die Peristom-
zahnnektarien bei N. bicalcarata in Coevolution mit der Besiedung durch C. schmitzi
entwickelt haben. Ein GroBteil der Ergebnisse dieses Kapitels sind im Jahre 1999 und
2001 bereits publiziert worden (MERBACH et al. 1999, MERBACH et al. 2001, Kapitel
14.1.2).

Das zweite Arbeitsgebiet lag in der Untersuchung des Myrmekophytiesystems der
Kannenpflanze Nepenthes bicalcarata mit inrem Ameisenpartner Camponotus schmitzi.
Es erfolgten Studien zu Anpassungen der Pflanze an die Partnerameise sowie zur Biolo-
gie von C. schmitzi.

Die folgenden Fragestellungen und Ziele wurden bearbeitet: Welche Voraussetzungen
erflllt die Partnerpflanze fur die Besiedlung und das Zusammenleben mit Ameisen,
welche Ressourcen der Pflanze und wie lange werden sie genutzt? Welche Ameisen be-
siedeln N. bicalcarata? Welche Vorteile haben die Partner? Sind weitere Partnerorga-
nismen vorhanden (z.B. trophobiontische Cocciden)? Welche besonderen Fahigkeiten
besitzt C. schmitzi fur die Besiedlung von N. bicalcarata? Welches Verhalten zeigt die
Partnerameise zu welchen Zeiten? Ist das Myrmekophytiesystem obligat oder fakultativ?

Weiterhin wurden Fragen zur Koloniestruktur bearbeitet (Zahl der Kolonien pro Pflanze,
Koloniegriindung bei C. schmitzi, Zahl der Kéniginnen pro Kolonie, Verteilung der Kolo-
nie auf der Pflanze).

Ergebnisse zum Bau und Wuchs von N. bicalcarata im Hinblick auf die Besiedlung: EFN
sind die einzige Kohlenhydratquelle von C. schmitzi, insbesondere die groBen Peris-
tomzahnnektarien, Domatien liegen in den Blattstielen, sind hohl aber nicht selbst
6ffnend. Die Innenseiten der Kannenperistombereiche dienen als Schutzrdume fir die
Ameisen (auch fur die Koénigin bei der Koloniegriindung), frisch ertrunkene Beute und
kommensalische Moskitolarven in der Kannenfllssigkeit dienen als einzige Proteinquelle
fur C. schmitzi.

Die Untersuchungen zur Biologie von C. schmitzi ergaben folgende Ergebnisse: C.
schmitzi Kolonien sind monogyn und polydom, alle Domatien und Kannen lebender voll
entwickelter Blatter werden als Teilkolonien besiedelt. Die Kolonien sind mit héchstens
mehreren hundert Tieren klein. Aufenthaltsort der Kénigin ist ein Domatium, der Aufent-
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haltsort eines GroBteils der Arbeiterinnen liegt unter dem Peristom. Die Koloniegriindung

wurde dokumentiert.

Aktivitdten der C. schmitzi Kolonien sind: selektives Sauberungsverhalten der Pflanze
(nur das Peristom sowie der direkte Bereich um das Eingangsloch am Domatium werden
sauber gehalten), in das Domatium eindringende Wasser wird durch Trinken und durch
Entleeren des Kropfinhaltes entfernt (,spucken®), C. schmitzi kastriert die BlUtenstande
durch ZerbeiBen der Blitenknospen. In einer Untersuchung der Wirtsspezifizitat von C.
schmitzi zeigte sich, dass bis auf eine Ausnahme, einen N. bicalcarata-Komplexhybriden
die Besiedelung ausschlieBlich auf N. bicalcarata erfolgt.

Zudem wurden selten auch unspezifische Besiedler (Crematogaster ssp.) auf N. bical-
carata aufgefunden, die Besiedelung erfolgte immer sekundar nach einer C. schmitzi Be-
siedlung.

Die Publikation der Ergebnisse dieses Themenkomplexes ist geplant.

Der dritte Teil dieser Arbeit umfasst die Fragestellungen und Ziele zum Themenbereich
der selektiven Verteidigung gegen kannenzerstérende Russelkafer bei N. bicalcarata. Es
wurde der Frage nachgegangen, ob C. schmitzi ihre Wirtspflanze gegen Herbivore ver-
teidigt. Die Entdeckung eines kannenknospenzerstérenden Russelkéafers (Alcidodes sp.)
und einer selektiven Verteidigung der Partnerameisen, die sonst ein nicht aggressives
und nicht territoriales Verhalten gegen Besucher auf der Pflanze zeigen, flhrte zu einer
eingehenderen Untersuchung dieses Phanomens.

Fragestellungen dieses Teilbereichs lauteten, warum eine fleischfressende Pflanze mit
einer Ameisenart kooperiert und welche selektiven Verhaltensweisen einer spezifischen
Verteidigung der Partnerameisen gegen kannenzerstérende Russelkafer bei N.
bicalcarata vorliegen. Im Gegensatz zu N. gracilis, N. rafflesiana und N. mirabilis var.
echinostoma trat flachiger FraBschaden durch Herbivoren bei N. bicalcarata nicht auf.
Stattdessen flhrten durch Alcidodes sp. erzeugte kleine, aber tiefe Ldcher in den
Kannenknospen bei allen untersuchten Pflanzenarten auBer N. gracilis zum Verlust der
Fangorgane. C. schmitzi verteidigte sehr effektiv ihre Wirtspflanze gegen Alcidodes sp.,
dabei agierten die Ameisen selektiv und griffen potentielle Beute der Pflanze nicht an.
Ein GroBteil der Ergebnisse dieses Kapitels ist im Jahre 2007 veréffentlicht worden
(siehe MERBACH et al. 2007, Kapitel 14.1.2).
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Der letzte Teilbereich der vorliegenden Arbeit widmet sich einer selektiven Beutefang-
strategie der Kannenpflanzenart N. albomarginata, die im Rahmen dieser Studie ent-
deckt und aufgeklart wurde. Ziele aus diesem Themenbereich waren die Beobachtung
des Termitenmassenfangs und die Aufklarung der Anlockungsmechanismen mit den
zentralen Fragen: Warum findet man Termitenmassenfange in den Kannen? Welche
Taxa werden angelockt? Wie funktioniert der Anlockungsmechanismus? Wie ist der Auf-
bau der Haare des weiBen Kannenrandes? In welchem Stadium der Kannenentwicklung

werden Termiten angelockt? Was wird auBerdem von der Pflanze gefangen?

Oberirdisch in Massenmarschen fouragierende Termiten aus der Unterfamilie der Nasuti-
termitinae werden selektiv mit einer Futterattrappe (die lebenden Haare des direkt unter
dem Peristom liegenden wei3en Randes) angelockt und in Massen gefangen. Die Haare
des wei3en Randes werden von den Termiten wie ihr regulares Futter gesammelt und
abtransportiert, im Gedrange gelangen viele rekrutierte Tiere Uber den Peristomrand und
so fangt die Kanne oft Tausende von Tieren in dem sehr kurzen Zeitraum, der bendtigt
wird, den gesamten weil3en Rand abzuernten. AuBBerdem werden in kleinen Mengen
auch anderer Arthropoden, hauptsachlich Ameisen, erbeutet.

Die beschriebene Fangstrategie, bei der der Anlockungsmechanismus nicht durch die
EFN begrindet ist, ist der einzig bisher bei Nepenthes bekanntgewordene Fall, indem
spezifische Futterorganismen nicht mit Nektar sondern mit lebendem Gewebe angelockt
werden. Eine verkirzte Darstellung der Ergebnisse dieses Kapitels ist im Jahre 2002
publiziert worden (siehe MERBACH et al. 2002, Kapitel 14.1.2).

Den Abschluss diese Arbeit stellt eine Diskussion zur Evolution der Partnerschaft mit der
generellen Fragestellung dar, ob es sich bei der Interaktion zwischen Ameisen und
Kannenpflanzen um mehr als nur um eine Rauber-Beute- Beziehung handelt. Zudem
wird erstmalig ein Modell zur evolutiven Entstehung der Kannenpflanzen und ihrer Bio-
logie als Karnivore UND Ameisenpflanze vorgestellt.
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10 Abkurzungsverzeichnis

Abkiirzung Bedeutung

AFE Alkohol-Formol-Eisessig (auf 100ml: 90ml 70% Ethanol, 5ml Formol
konz., 5ml Eisessig)

C. Gattungsname Camponotus

cm Physikalische Langeneinheit Zentimeter (100 cm = 1 m)

EFN Extraflorales Nektarium

ENN Extranuptiales Nektarium

FN Florales Nektarium

H. Gattungsname Hospitalitermes

m Physikalische Langeneinheit Meter

mm Physikalische Langeneinheit Millimeter (10 mm =1 cm)

N. Gattungsname Nepenthes

NN Nuptiales Nektarium

REM Rasterelektronenmikroskop

PEG 1500 Polyethylenglykol

pHm Physikalische L&ngeneinheit Mikrometer, eine Langeneinheit von

10°m
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11 Abbildungsverzeichnis

Nr. Bildunterschrift Seite

Abb. 1 | Blattabschnitte bei einem Blatt mit Luftkanne von N. bicalcarata | 24
(pitcher bud = Kannenknospe des jlingsten Blattes, leaf attachment =
Teil der Blattbasis, die direkt an die Sprossachse angrenzt, leaf base
= Blattbasis, tendril = Blattstiel, bei Nepenthes ist dies der Abschnitt,
an dem das Fangorgan, die Kanne hangt, pitcher wall = Kannenwand,
lid = Deckel, tip = Spitze, peristome = Kannenrand). Abbildung aus:
MERBACH et al 2007.

Abb. 2 | Links: Ausschnitt aus einer Rosettenpflanze mit mehreren | 31
Bodenkannen von N. albomarginata.

Abb. 3 | Rechts: Luftkanne von N. albomarginata. 31

Abb. 4 | Gestauchter Spross mit Blattrosette von N. ampullaria in ca. 1 m | 32
Abstand vom Boden (oben).

Abb. 5 | Ausschnitt aus einer Rosettenpflanze mit mehreren Bodenkannen von | 32
N. ampullaria (unten links).

Abb. 6 | N. ampullaria, junge rot gefarbte Bodenkanne (unten rechts). Diese | 32
Ausfarbung trifft man seltener an.

Abb. 7 | Ausschnitt aus kletternder N. bicalcarata mit diversen gut | 33
ausgebildeten Luftkannen (oben).

Abb. 8 | Luftkannen von N. bicalcarata mit den prominenten Peristomzdhnen, | 33
in denen sich auBergewdhnlich groBe Nektarien befinden (unten

links).
Abb. 9 | N. bicalcarata, junge Bodenkanne (unten rechts). 33
Abb. Links: Bodenkanne mit Kannenstiel und Teil der Lamina von N. | 34
10 gracilis. Auf der Deckelunterseite sind Nektartropfen zu erkennen. Es
treten sowohl rote als auch griine Kannen auf.
Abb. Rechts: Nest aus Bodenkannen von N. gracilis auf dem | 34
11 Regenwaldboden
Abb. Links: Luftkanne von N. mirabilis var. echinostoma. Das Peristom ist | 35
12 zwar tellerférmig verbreitert, aber das Kannenlumen ist grof3 und
deutlich entwickel.
Abb. Rechts: Luftkanne von N. mirabilis var. echinostoma. Das Peristom ist | 35
13 so stark ausgebildet, dass kaum noch ein Zugang zum

Kanneninneren vorhanden ist.

Abb. Links: Eine Luftkanne von N. rafflesiana in der typischen Auspragung | 37
14 mit spiralisiertem Kannenstiel. Oberhalb des Deckels sieht man das
jungere Blatt der gleichen Pflanze mit schon voll entwickeltem
Kannenstiel, jedoch ist die Kanne erst im Knospenstadium.
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Seite

Abb.
15

Rechts: Eine Bodenkanne von N. rafflesiana var. gigantea, von der
Form wie N. rafflesiana in der typischen Auspragung, jedoch
wesentlich  gréBer und mit der typischen  dunkelroten
Kannenwandfarbung. Eine N. rafflesiana Bodenkanne in der typischen
Auspragung ist im Hintergrund links neben dem Deckel zu erkennen.
Die Kannenwand dieser Kannen ist meist von hellerem Rot, oder rot-
grun gefleckt.

37

Abb.
16

Arbeiterinnen von C. schmitzi auf einer Luftkanne mit spiralisiertem
Domatium von N. bicalcarata. Auf dem Bildausschnitt ist auch ein Teil
des Peristoms sowie die Kannenwand und der Kannenstiel zu sehen.

38

Abb.
17

Untersuchungsgebiete auf Borneo (West Malaysia, Sabah: 1: Poring
Hot Springs, 2: Crocker Range National Park, 3: Mount Kinabalu, 4:
Telupid, 5: Sipitang. Brunei Darussalam: 6: Labi, 7: University Brunei
Darussalam, 8: Bandar Seri Begawan.)

40

Abb.
18

Die Kannen — hier bei N. rafflesiana in der typischen Auspragung -
wurden durch Barrieren aus Insektenleim vor laufenden
Nektarbesuchern geschitzt. Huillen aus Moskitonetzschlauchen
schitzten zusatzlich gegen Fluginsekten.

48

Abb.
19

Kannenknospe einer Luftkanne bei N. bicalcarata, BK = Basis der
Kannenknospe, BS = Basis der Kannenspitze, S = Spitze, D = der
noch geschlossene Deckel der Kanne in der Entwicklung. Gut
erkennbar rechts im Bild das hier schon fast vollstandig entwickelte
bei der Luftkanne gewundene Myrmekodomatium mit Nektarium im
oberen Bereich. Auch die Spitze der Kanne ist voll entwickelt (oben
links). Der noch fest geschlossene noch sehr kleine Deckel sitzt
unterhalb der Spitze und umschlie3t das sich entwickelnde Peristom
fest.

57

Abb.
20

Nektarientypen und ihre Lage auf dem Blatt am Beispiel von N.
bicalcarata. a: “Urnenférmiges Nektarium®, Typ 4, an allen oberen
Pflanzenteilen auBer den Tepalen Oberseiten, den Deckelunterseiten
sowie dem Peristom. Langsschnitt. b: “Urnenférmiges Nektarium®
(SEM). c: “Scheibenférmiges Nektarium”, Deckel Unterseite.
Langsschnitt. d: “Scheibenférmiges Nektarium®, Tepale einer
mannlichen Blite (SEM). e: Ringférmige Linie von Nektardriisen am
Peristom und der Kannendffnung Innenseite. Langsschnitt. f: Peristom
mit Offnung des Nektarkanals (REM). g: Peristomzahn Rekonstruktion
eines Langsschnittes aus einer Reihe von Querschnitten. h: Zahn-
spitze mit Offnung des Nektarkanals (REM). Abbildung aus: MERBACH
et al. 2007, verandert.

68

Abb.
21

N. bicalcarata, Blick in eine Zahnspitze mit der Offnung des
Nektarkanals (REM). Abbildung aus: MERBACH et al. 1999.

69

Abb.
22

a-c: N. bicalcarata, Peristomzahn. a: Langsschnitt, Rekonstruktion aus
den Querschnitten. b-c: Querschnitte. b: Mittlere Region, Sekretions-
gewebe schattiert. Detail von b: Sekretionsgewebe. c: Apikale Region
mit Nektarkanal. Detail von c: Innenliegende Zellschicht des
Nektarkanals. Abbildung aus: MERBACH et al. 1999.
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Abb.
23

N. bicalcarata, oberer Teil einer ca. einjahrigen Bodenkanne, Nektar
sammelt sich an den Spitzen der Peristomzahne und Uberzieht
filmartig die gesamten Persitomzahne bis zu deren Basis. Dies ist als
glanzende Schicht zu erkennen. Auch das restliche Peristom ist bei
sezernierenden Peristomnektarien mit diesem Nektarfilm Uberzogen.
Aus dem gleichen Grund glanzen auch andere Bereiche des
Peristomhalses. Abbildung aus: MERBACH et al. 1999.

71

Abb.
24

links: N. bicalcarata: Voll entwickelte Luftkanne mit Nektartropfen an
der Kannenwand. Die Pfeile weisen auf Tropfen oder glanzende
Flachen mit starker Nektarsekretion hin. Abbildung aus: MERBACH et
al. 2001.

74

Abb.
25

rechts oben und rechts unten (a + b): N. bicalcarata: Vorderer
Blattabschnitt mit Kannenknospen in Entwicklung. Die Pfeile weisen
auf Tropfen oder glanzende Flachen mit starker Nektarsekretion hin.
a: Blattstadium mit sehr kleiner Kannenknospe, Nektartropfen am
flachen laminaartigen Blattgrund. b: Kannenstiel zur vollen GréBe
entwickelt mit Nektartropfen, Kannenknospe weiterhin klein und flach.
Abbildung aus: MERBACH et al. 2001.

74

Abb.
26

N. bicalcarata: zeitliche und raumliche Muster der Nektarsekretion
wéahrend der Blattentwicklung. Abbildung aus: MERBACH et al. 2001,
Ubersetzt.

75

Abb.
27

Besucher auf den Kannennektarien von N. bicalcarata und N. mirabilis
var. echinostoma. a: Bodenkanne von N. bicalcarata mit
Crematogaster sp. 2. b: Luftkanne von N. mirabilis var. echinostoma
mit Crematogaster sp. 4, c: Peristombereich einer Luftkanne von N.
mirabilis var. echinostoma mit Crematogaster sp. Die Pfeile markieren
besuchende Arbeiterinnen. Abbildung a+b aus:MERBACH et al. 2001.
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Abb.
28

Camponotus schmitzi Arbeiterin beim Ernten des Nektars aus den
Zahnnektarien von N. bicalcarata.
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Abb.
29

Gegenulberstellung: Bodenkanne mit langgestrecktem Domatium (hier
im Langsschnitt) mit Bohrloch (A), Luftkanne mit spiralisiertem
kleineren Domatium (B); (C) und (D) zeigen die Boden- und Luftkanne
von N. bicalcarata im Langsschnitt. Pfeile zeigen auf die Stellen, die
von C. schmitzi bewohnt werden. (D = Domatium, E = Eingangsloch,
P = Peristom). Ebenfalls gut erkennbar die Regionen, die von C.
schmitzi zur Nahrungsversorgung genutzt werden: Der auf3ere
Peristombereich, in dem die in einer Reihe angeordneten EFN zur
Kohlenhydratversorgung genutzt werden sowie der im Langsschnitt
sichtbare Kanneninnenraum mit Kannenfllssigkeit (hier entleert), in
dem die Versorgung mit proteinhaltiger Nahrung erfolgt.

94

Abb.
30

Besiedlung von N. bicalcarata mit Crematogaster sp. A: Aufge-
schnittenes Domatium mit 2 Kammern, Trennwand von den Cremato-
gaster sp. Arbeiterinnen aufgebaut. B: Es existieren zwei Eingangs-
|6cher ins Domatium.
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Nr. Bildunterschrift Seite
Abb. C. schmitzi Arbeiterin beim Bei3en eines neuen Eingangsloches. Wie | 97
31 auf dem Bild wurden immer nur Minorarbeiterinnen bei dieser Tatigkeit
beobachtet
Abb. C. schmitzi Arbeiterinnen unter dem Kannenperistom. A: Man kann | 98
32 gut die Zahl der Tiere unter dem Peristom z&hlen, wenn man
vorsichtig einen Zahnarztspiegel hineinhalt. B: Fotografiert wurde aus
dem Kannenlumen nach oben unter das Peristom [vergl. auch Abb.
49, die C. schmitzi Arbeiterinnen und Soldatinnen (in der Mitte des
Fotos) unter dem Kannenperistom eines besiedelten Nepenthes
Naturhybriden zeigt].
Abb. Domatium einer von C. schmitzi besiedelten Luftkanne von N. bicalca- | 99
33 rata. A: Das runde Eingangsloch ist gut erkennbar. B: Langsschnitt
durch ein 1x gewundenes Domatium einer Luftkanne von N. bicalcara-
ta mit Brut und Arbeiterinnen von C. schmitzi. Anders als bei den mei-
sten Camponotus Arten besitzen die Puppen dieser Art keine Kokon-
hille.
Abb. C. schmitzi Arbeiterinnen, die am Kannenrand frisch ertrunkene Beute | 102
34 herausziehen, hier eine Lepidopteren Art. Beim untersten Tier handelt
es sich um eine Soldatin.
Abb. Tauchende C. schmitzi Arbeiterin, die mit weit geéffneten Mandibeln | 103
35 Insektenlarven in der Kannenflissigkeit jagt.
Abb. C. schmitzi Arbeiterinnen der verschiedenen Unterkasten, die am | 104
36 Peristom und auf dem Deckel experimentell aufgebrachtes verdiinntes
Honigwasser absammeln. Deutlich erkennbar direkt benachbart eine
Minorarbeiterin und eine Soldatin, letztgenannte hat die GréBe der
Koénigin und unterscheidet sich von ihr makroskopisch durch die
kleinere Thoraxgré3e und das fehlende Stirnauge.
Abb. Peristom und Peristomz&hne einer Uber ein Jahr alten Kanne einer | 105
37 unbesiedelten Pflanze von N. bicalcarata. Die Oberflache ist von
Pilzen GOberwachsen. A: Ansicht von vorne. B: Ansicht schrdg von
hinten.
Abb. Durch C. schmitzi gereinigte Blattbereiche bei N. bicalcarata: A: | 106
38 Peristom mit Peristomzahnen, B: Domatium mit Eingangsloch.
Abb. C. schmitzi Minorarbeiterinnen reinigen das Peristom von N. bical- | 107
39 carata. Die Arbeiterinnen gehen dabei Rille fir Rille das Peristom ab.
Abb. Oben: Eine begattete C. schmitzi Kénigin wahrend der Koloniegriin- | 108
40 dung A: Schutz suchend unter dem Peristom von N. bicalcarata, B:
auf dem Peristom, sie lauft wieder zum Domatium, um das Grin-
dungsloch weiter zu beiBBen.
Abb. C. schmitzi Arbeiterinnen sind im Kampf ineinander verbissen. Die | 110
41 Tiere zerstlickeln sich wahrend des Kampfes regelrecht.
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Nr. Bildunterschrift Seite
Abb. C. schmitzi entfernt aktiv Wasser aus den Domatien durch ,Spucken®. | 114
42 Kleine ins Domatium eingedrungene Wassermengen werden von
Arbeiterinnen entfernt, sie entleeren aufgenommene Wassermengen
aus ihrem Kropf an die AuBenwandung des Domatiums. A: direkt
nach Gabe der Wassermenge ins Domatium mit einer Mikrokapillare,
B: nach 5 Minuten. Die wei3en Pfeile weisen auf Wassertropfen, der
schwarze Pfeil weist auf den Kopf einer Majorarbeiterin.
Abb. Intakte mannliche Infloreszenz von N. bicalcarata (Lange ca. 50cm). 117
43
Abb. Die Zerstérung des Blitenstandes ist bereits in vollem Gange, wenn | 117
44 dieser noch von einem Blatt eingehullt ist. Hier wachst er gerade aus
seinem Schutz heraus, wahrend C. schmitzi bereits groBe Zer-
stérungen angerichtet hat.
Abb. Teil eines weiblichen Blutenstandes mit frisch aufgebihten weiblichen | 117
45 Bliten von N. bicalcarata. Starke Nektarsekretion ist an den
Blltenstielen sowie an den AuBenbereichen der Tepalen zu erkennen,
auf den Innenseiten befindet sich auch ein Nektarfilm, dieser ist aber
auf dem Bild nicht direkt erkennbar.
Abb. C. schmitzi Arbeiterin ruht wahrend des Zerstérens einer Infloreszenz | 117
46 von N. bicalcarata kurz auf der Hauptachse aus. Vor dem Tier sieht
man BeiBBspuren, die von dem Tier stammen
Abb. Kastrierte weibliche Infloreszenz von N. bicalcarata. Die Ameisen | 117
47 haben samtliche Bliten, aber auch einen GroBteil der Infloreszenz-
achsen zerstért. Unten ist bereits zu erkennen, dass die Pflanze neu
austreibt und neue Blatter und Sprossachsengewebe produziert.
Abb. Besiedlung eines Komplexhybriden (hdéchstwahrscheinlich N. bicalca- | 119
48 rata / mirabilis var. echinostoma x bicalcarata) mit C. schmitzi.
A: Bodenkanne. B: Luftkanne. C+D: Ausschnitt aus zwei besiedelten
Luftkannen, das Domatium ist von der Kolonie wie bei N. bicalcarata
angebohrt worden. Auf beiden Bildern ist deutlich erkennbar, dass die
Domatien wie bei N. bicalcarata verbreiterte Bereiche des bei den
Luftkannen rankenden Abschnittes des Kannenstiels sind, jedoch sind
diese nicht so deutlich abgesetzt und verbreitert wie bei Luftkannen
von N. bicalcarata. Auf Bild C sind gut die bei dem Hybrid auch
vorhandenen aber wesentlich kleineren Peristomzahne zu erkennen.
Abb. C. schmitzi Arbeiterinnen unter dem Kannenperistom des Nepenthes - | 120
49 Hybriden. Fotografiert wurde aus dem Kannenlumen nach oben unter

das Peristom. Man sieht auch die Peristomzahne sowie die Nektarien
zwischen den Peristomzahnen. Die Farbe der Wandung ist grin und
das Pflanzengewebe ist weich und papierartig, anders als die
hellbraun-rétlich gefarbte festere Wandung von N. bicalcarata (vergl.
Abb. 32 B).
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Abb.

50

N. ampullaria Pflanze mit extremem Flachenfral3, insbesondere an
den blattspreitenartig verbreiterten Blattbasisbereichen.

138

Abb.

51

Entwicklung der durch Alcidodes sp. verursachten Schaden: Wird das
gesamte junge Blatt durch das Bohren des RuUsselkafers stark
geschadigt, sieht es kurz nach der Schadigung aus wie A, nach der
vollstandigen Entwicklung des wie in A geschéadigten Blattes wie B.

138

Abb.

52

Vergleichende Untersuchungen der flachigen FraBschaden bei N.
ampullaria, N. rafflesiana, N. mirabilis var. echinostoma, N. gracilis
und N. bicalcarata. (m=Zahl der untersuchten Pflanzen, n=Zahl der
Blatter, leaf attachment = Teil der Blattbasis, die direkt an die
Sprossachse angrenzt, leaf base = Blattbasis, tendril = Blattstiel, bei
Nepenthes ist dies der Abschnitt, an dem das Fangorgan, die Kanne
hangt, pitcher wall = Kannenwand, lid = Deckel, peristome =
Kannenrand).

140

Abb.

53

Dokumentation der geschadigten Kannenknospen und des
Totalschadens des gesamten Blattes inklusive der jungen
Sprossachse in besiedelten (occupied), unbesiedelten (unoccupied)
und ehemals besiedelten (formerly occupied) N. bicalcarata Pflanzen
in einem Shorea albida Sumpfwald (m = Zahl der untersuchten

Pflanzen, n = Zahl der Blatter).

141

Abb.

54

a+b: Schaden an Kannenknospen von N. bicalcarata, die vom
Russelkafer Alcidodes sp. verursacht wurden (siehe Pfeile): a)
Zerstérung der Kannenknospe (DP). b) Zerstérung des gesamten
Blattes (DL). c+d: Alcidodes sp. sitzt auf einem Kannenstiel von N.
bicalcarata. Der Russelkéfer wurde beobachtet, wie er insbesondere
an den jungen Kannen von Nepenthes ssp. schwerwiegende Schaden
verursacht. ¢) Ansicht von der Seite, d) Ansicht von vorne. Abbildung
aus: MERBACH et al 2007

144

Abb.

55

Reaktion von C. schmitzi Arbeiterinnen auf zerquetschtes Pflanzen-
material, hier von der Wirtspflanze. AuBerdem befindet sich in diesem
Versuch noch eine nicht weiter bestimmte Dipterenlarve im Bild, die
ebenfalls attackiert wird, wenn die Ameisen auf das zerquetschte
Blattmaterial aggressiv reagieren

145

Abb.

56

Zahl der C. schmitzi Arbeiterinnen vor und nach der Konfrontation mit
zerquetschtem Pflanzenmaterial (Mittelwert aus 15 ausgewerteten
Kannen). no of ants on lid = Zahl der Ameisen auf dem Deckel; before
experiment = Zeit vor dem Experiment; experiment = Zeit des
eigentlichen Experimentes; application of plant material = Ablegen des
Pflanzenmateriales. Abbildung aus: MERBACH et al 2007.

145

Abb.

57

Alcidodes sp. auf einer Luftkanne von N. bicalcarata wird von C.
schmitzi Minor- und Majorarbeiterinnen angegriffen. Abbildung aus:
MERBACH et al 2007.
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Abb.

58

Ameisenausschlussexperiment. Die Schutzrolle der Partnerameisen
wurde mit 4 Pflanzengruppen getestet: besiedelte Pflanzen
zusammen mit anderen besuchenden Ameisenarten (Gruppe C+0O+),
besiedelte Pflanzen ohne andere besuchende Ameisenarten (Gruppe
C+0-), unbesiedelte Pflanzen aber mit anderen besuchenden
Ameisenarten (Gruppe c-O+), und unbesiedelte Pflanzen ohne andere
besuchende Ameisenarten (Gruppe c-0-). Die Abbildung vergleicht die
Zerstérung der Kannenknospen (DP) und die Zerstérung der
gesamten Blatter(DL), letztere beinhaltet manchmal sogar den
Vegetationspunkt der Pflanze. Abbildung aus: MERBACH et al 2007.

146

Abb.

59

Ausschnitt einer TermitenstraBe von Hospitalitermes sp. Sowohl
Arbeiter als auch Soldaten laufen zurtick zum Nest, Arbeiter zum Teil
beladen mit Futterkigelchen, die sie aus dem vorgefundenen Material
an den Futterplatzen gebildet haben.

160

Abb.

60

Der obere Kannenabschnitt bei N. albomarginata mit dem typischen
weiBen haarigen Rand unterhalb des Peristoms. Von links nach
rechts: A) Sehr junge Kanne, deren Deckel noch geschlossen ist: Der
weilBe Rand liegt unterhalb des Peristoms und ist erst erreichbar zum
Abernten, wenn die Falle bereit ist. B) Der haarige Rand ist rein weif3
bei sehr jungen Kannen und C) wird gelblich-braunlich bei Kannen,
die mehrere Monate alt sind. D) Die Trichomhaare fehlen, sie sind von
Termiten abgefressen worden.

160

Abb.

61

Langsschnitt durch das Peristom und Teile der Kannenwand von N.
albomarginata. A: bei einer Kanne, deren Trichome des weiBen
Randes von Termiten abgeweidet worden sind und B: bei einer
Kanne, bei der die Trichome vollstandig vorhanden sind. Farbung
Astrablau — Safranin.

161

Abb.

62

Lebende Trichomhaare des weiBen Randes von N. albomarginata.
Langsschnitt durch die Kannenwand mit dem wei3em Rand und dem
Peristomgewebe. Die Kannenwand mit der Epidermis liegt links im
Bild, die Haare weisen nach rechts. Farbung Astrablau — Safranin

161

Abb.

63

Massenfang von Hospitalitermes sp. in einer Bodenkanne von N.
albomarginata.

Es handelt sich um tausende Tiere in einer Kanne, die sich im selben
Zustand der Zersetzung befinden. Alle gehdren zur selben Art (Foto:
Dr. Webber Booth).

164

Abb.

64

Boxplot zu den Beutestudien von N. albomarginata. Deutscher Text
zur Abbildung: rim = weiBer Rand, termites = Termiten, ants =
Ameisen, other prey = andere Beutetiere. Abbildung aus: MERBACH et
al 2002.
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Nr. Bildunterschrift Seite
Abb. Studien zum Verhalten von Hospitalitermes sp. auf Kannen von N. | 168
65 albomarginata. A) Termitenscouts fanden die Fallen zufallig, hier

schienen Uber lange Distanzen reichende Lockstoffe keine Rolle zu
spielen, aber mdglicherweise gustatorische Signale, da die Termiten
blind sind. B) Spaher rekrutierten zu den vermeintlich reichen
Nahrungsgriinden, schnell sammelten sich viele Arbeiter. C) Dicht
gedrangt fraBen die Tiere am Haarkranz und formten Kkleine
Nahrungsbaéllchen far den Rucktransport zum Nest. D) Tiere, die sich
im Gedrange zu weit nach oben vorwagten, gerieten auf den
schlipfrigen Kannenrand, verloren den Halt und rutschten in die
Kanne. E) Zurlick blieb eine bis unter den Rand mit Termiten einer
Kolonie geflillten Kanne. F) Der wei3e Rand wuchs nicht mehr nach.
Die Pflanzen, deren langlebige Kannen derartige Beute machten,
waren reich mit Nahrstoffen versorgt
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12 Tabellenverzeichnis

Nr.

Tabellentiberschrift

Seite

Tab.

Zahl der Nepenthes Arten in den Hauptverbreitungsgebieten, Daten
aus JEBB & CHEEK 1997. Die Zahl der Arten hat sich bis heute durch
zahlreiche Neubeschreibungen erhéht.

22

Tab.

Fundorte der untersuchten Proben

30

Tab.

Einteilung der Nektarien in unterschiedliche Typen fur die Typen 1-4
nach DAUMANN (1931), verandert, Einteilung fir die Typen 5-6 nach
eigener Einteilung. Eine detaillierte Aufstellung der untersuchten
Nepenthes Arten siehe Tab. 4.

66

Tab.

Makroskopisch erkennbare Nektarien bei verschiedenen Vertretern
der Gattung Nepenthes. [nicht untersucht = n.u., vorhanden = + , nicht
vorhanden = - , vorhanden aber nicht erkennbar, da vom Blattgrund
verhullt oder beim Peristom mit Ausrichtung in die Kanne = (+)].

67

Tab.

Vergleich der NektariengréBe bei N. bicalcarata. Das geschatzte
Volumen wurde anhand des angendherten geometrischen Koérpers
berechnet und basiert auf den Messdaten der anatomischen Schnitte.

71

Tab.

Feldstudien der zeitlichen und raumlichen Muster der Nektarsekretion
verglichen far finf Nepenthes Tieflandarten (N. albomarginata, N.
bicalcarata, N. gracilis, N. mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana).
N=Zahl der untersuchten Pflanzen, S=Zahl der Sprossachsen, M=Zahl
der Blatter, Nektarsekretion: O=keine, +=niedrig, ++=hoch, -=nicht
sichtbar. Aus MERBACH et al. 2001, Ubersetzt und verandert.

73

Tab.

Experiment zum Bohrverhalten von Alcidodes sp. Jeweils frisch aus
dem Freiland entnommene jlngste Blatter von besiedelten und
unbesiedelten N. bicalcarata Pflanzen wurden in ein Terrarium mit
frisch gefangenen Alcidodes sp. getan. Nach 11 Stunden wurde die
Anzahl von Léchern in dem angebotenen Pflanzenmaterial bestimmt.

143

Tab.

Termitenarten als Massenfange in N. albomarginata Kannen,
(Standort A: ,White Sand”, Degradierter Kerangas Wald auf weiBem
Sand, Standort B: ,Paradies”, Rand eines Kerangas Waldes).
Beutearten bei N. albomarginata - Kannen ohne intakten Kannenrand

166

Tab.

Termitenfallexperiment bei N. albomarginata: Zahl der in die Kanne
fallenden Hospitalitermes bicolor Tiere bei zwei stark belaufenen
direkt benachbarten Kannen, bei denen der weiBe Rand abgeweidet
wird. Daten: Standort White Sand, Temperatur: 25 Grad Celsius,
Luftfeuchtigkeit: 100% RH, Uhrzeit 19:20 — 20:42 Uhr (82 Minuten).

167

202
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Tab.

10

Standortsnamen und deren Beschreibung. Kategorien: Stérungs-
faktoren (StF): A: Ungestért [z.B. innere Bereiche Primarwald (min.
5m Distanz zum Waldrand/Weg), B: Original Vegetation (Primarwald)
vorhanden, durch Schienenanlage od. starker frequentiertem Weg
verandert, C: Nach Zerstdérung wieder natirrliche Sukzession mit
dichtem Bewuchs, D: Nach Zerstérung lockerer Bewuchs durch
natdrliche Sukzession, E: Zerstért (vor kirzerer Zeit), beginnende
Neubesiedlung durch Pioniere sowie einzelnen kleinerern Strauchern.
Weite offene Bodenflachen, F: Kirzlich zerstért (verbrannt, abgeholzt,
abgeraumt, abgerutscht), keine beginnende Neubesiedlung. Beson-
nung: vollsonnig: keine oder praktisch keine Beschattung im
Tagesverlauf (>> 10%), halbsonnig: Schatten durch lockeren
buschigen Bewuchs (>>50%), halbschattig: Schatten durch lockeren
Wald- oder dichte Strauchvegetation (mehr als halbsonnig). Auch
Randbereiche von dichter vollschattiger Vegetation (dann im
Tagesverlauf je nach Exposition unterschiedlich beschattet),
vollschattig: Dichter Wald, Bodenbereich ganztags stark schattig.

206-
208

Tab.

11

Durchflihrung der Teilprojekte in den verschiedenen
Untersuchungsgebieten. Verzeichnet ist jeweils der Zeitraum, in der
die Arbeiten durchgefihrt wurden.

209-
211

Tab.

12

Detaillierte Tabelle zum Belauf der N. bicalcarta und N. mirabilis
Kannen mit Crematogaster Arbeiterinnen und der Zahl der Beutetiere
pro Zahlung.

212-
216

Tab.

13

Koloniegriindung von C. schmitzi. Standort: Shorea albida Sumpfwald
Standortname: Sagewerk, N. bicalcarata (Pflanze des
Tangelexperimentes Nr. 21). Das 3. Blatt besitzt eine sich gerade
6ffnende Luftkanne (Deckel ist noch nicht in der endgultigen Position,
Zahne sind sehr weich), wo gerade eine Konigin bohrt. Im gesamten
Beobachtungszeitraum sammelt die Kénigin keinen Nektar von den
stark sezernierenden Nektarien, um ihn aufzunehmen.
Beobachtungszeitraum: 28.9.1998, 10:26 — 14:32 Uhr. Wetterdaten:
trocken, bewdlkt, Temperatur als angenehm beschrieben (leider keine
prazise Temperaturangabe vorhanden).

217-
227

Tab.

14

Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata.
Teilkolonie, gesammelt April 1997, 2 Kannen aus einer Kolonie, die
am stérksten besiedelt waren, wurden untersucht.

228

Tab.

15

Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata.
Kolonie ohne Kénigin mit groBer Zahl mannlicher Geschlechtstiere,
Sammlung vom April 2000.

229-
230

Tab.

16

Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata.
Kolonie, die im Labor fir Versuche zum Eintrageverhalten genutzt
wurde, (gesammelt im Dezember 1997).

231
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Tab.

17

Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata.
Kolonie Nr. 1 1997 (gesammelt am 9.12.1997)

232

Tab.

18

Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata.
Kolonie Nr. 2 1997 (gesammelt am 9.12.1997).

233

Tab.

19

Langzeitbeobachtungen Zustand wei3er Rand sowie Beutefang N.
albomarginata. A: Standort ,White Sand“. Kannentyp: |k = Luftkanne;
bk = Bodenkanne; 00 = Kanne gedffnet, Rand intakt, keine Beute; 01
= Kanne mit intaktem Rand, wenige (1-15) Beutetiere (Ameisen und
diverse Arthropoden), blau eingerahmt; +1 = Kanne mit
abgefressenen Rand, wenige (1-15) Beutetiere (Ameisen und diverse
Arthropoden), gelb eingerahmt; ++ = Kanne mit abgefressenen Rand
(rot eingerahmt), Termitenmassenfang; Beobachtungen aggressivem
Verhaltens von C. schmitzi Arbeiterinnen gegentiber den auf den
kolonisierten Kannen oder jlingsten Blattern platzierten Alcidodes sp.
(Standort 1+2: degraded heath forest on white sand, 3+4: peat swamp
forest). Tage an denen keine Begehung erfolgte wurden zur besseren
Ubersichtlichkeit frei gelassen.

234

Tab.

20

Langzeitbeobachtungen Zustand wei3er Rand sowie Beutefang N.
albomarginata. A: Standort ,Paradies”. Kannentyp: |k = Luftkanne; bk
= Bodenkanne; 00 = Kanne gedffnet, Rand intakt, keine Beute; 01 =
Kanne mit intaktem Rand, wenige (1-15) Beutetiere (Ameisen und
diverse Arthropoden), blau eingerahmt; ++ = Kanne mit
abgefressenen Rand (rot eingerahmt), Termitenmassenfang;
Beobachtungen aggressivem Verhaltens von C. schmitzi
Arbeiterinnen gegentber den auf den kolonisierten Kannen oder
jungsten Blattern platzierten Alcidodes sp. (Standort 1+2: degraded
heath forest on white sand, 3+4: peat swamp forest). Tage an denen
keine Begehung erfolgte wurden zur besseren Ubersichtlichkeit frei
gelassen.

235

Tab.

21

Beuteproben aus N. albomarginata. Standort Paradies. Kannentyp:
Bodenkanne: B, Luftkanne: L. Zustand des wei3en Randes: O=intakter
weiBer Rand, Farbe reinweif3; 1= intakter weilBer Rand, Farbe gelblich;
2= weiBBer Rand abgefressen, fehlt. Termitenart: B= Bulbitermes sp.,
Hh=Hospitalitermes hospitalis, Hl=Hospitalitermes liviceps,
LI=Longipeditermes longipes U=unbestimmt, Beute ist zu stark
zersetzt.

236-
237

Tab.

22

Beuteproben aus N. albomarginata, Standort White Sand. Kannentyp:
Bodenkanne: B, Luftkanne: L. Zustand des wei3en Randes: O=intakter
weiBer Rand, Farbe reinweif3; 1= intakter weilBer Rand, Farbe gelblich;
2= weiBBer Rand abgefressen, fehlt. Termitenart: B= Bulbitermes sp.,
Hb=Hospitalitermes bicolor.

238-
239
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Nr. Tabellentiberschrift Seite
Tab. Termitenarten aus den Beuteproben von N. albomarginata. 240
23 (Determinierung durch DR. D. T. JONES, London) Antennenglieder: a =

mehr als doppelt so lang wie breit; b = ca. so lang wie breit. Die
Termiten wurden aus z.T. sehr stark zersetzten Beuteproben
determiniert. Dies konnte allerdings trotz des Zersetzungsgrades aus
folgenden Grinden auf Artniveau erfolgen: Die Merkmale, die man in
dem verdauten Beutebrei gefunden hat, sind an den Chitin Skeletten,
die nicht aufgelést worden waren, noch gut erkennbar gewesen. Da
pro Beuteprobe nur eine Termitenart von einer Kolonie die Opfer der
Kannen ausmachten, konnte auch aus den Fragmenten die
Identifizierung erfolgen.

205




13 Anhang

13.1 Standortsnamen und deren Beschreibung
Tab. 10. Standortsnamen und deren Beschreibung. Kategorien: Stérungsfaktoren (StF): A: Ungestort [z.B.
innere Bereiche Primarwald (min. 5m Distanz zum Waldrand/Weg), B: Original Vegetation
(Primarwald) vorhanden, durch Schienenanlage od. starker frequentiertem Weg verandert, C:
Nach Zerstérung wieder natlrliche Sukzession mit dichtem Bewuchs, D: Nach Zerstérung lockerer
Bewuchs durch natlrliche Sukzession, E: Zerstort (vor klrzerer Zeit), beginnende Neubesiedlung
durch Pioniere sowie einzelnen kleinerern Strauchern. Weite offene Bodenflachen, F: Kiirzlich
zerstort (verbrannt, abgeholzt, abgerdumt, abgerutscht), keine beginnende Neubesiedlung.
Besonnung: vollsonnig: keine oder praktisch keine Beschattung im Tagesverlauf (>> 10%),
halbsonnig: Schatten durch lockeren buschigen Bewuchs (>>50%), halbschattig: Schatten durch
lockeren Wald- oder dichte Strauchvegetation (mehr als halbsonnig). Auch Randbereiche von
dichter vollschattiger Vegetation (dann im Tagesverlauf je nach Exposition unterschiedlich
beschattet), vollschattig: Dichter Wald, Bodenbereich ganztags stark schattig.
Name des | Standortbeschreibung, vorhandene Nepenthes Arten St Besonnun
Standortes | und Hybriden F 8
StraBenrand entlang der StraBe nach Labi. Mehrere N.
bicalcarata Pflanzen am Waldrand, Besiedlung durch .
. vollsonnig,
schwarze Crematogaster sp., div. Exemplare von N. .
31 alt/ W2 . o . o D | halbsonnig,
ampullaria und N. gracilis, die Hybriden N. mirabilis var. .
. ; ) » halbschattig
echinostoma, x hookeriana, N. bicalcarata x gracilis, N.
rafflesiana (giant form) auf offener Stelle
Riesiger Wurzelteller eines geféllten Baumes am Rand
eines Dipterocarpaceaenwaldes.
Hier wachsen mehrere N. bicalcarata Pflanzen am vollsonnig,
Baum- . L .
Waldrand, diverse Exemplare von N. mirabilis var. D | halbsonnig,
stumpf . . .- . )
echinostoma, N. ampullaria und N. gracilis. An und in halbschattig
einem temporar trockenfallenden Teich diverse N. mirabilis
var. echinostoma Pflanzen.
Erosi Erodierter Bereich am StraBenrand an der StraBe nach
rosions- ) o o ,
rinne Labi. Offene Stelle mit diversen N. gracilis Exemplaren E | vollsonnig
sowie Nepenthes x hookeriana.
KustenstraBe westlich Jalan Tutong, direkt nach dem
E-Werk / g
Umspannwerk stdlich der StraBe Baumgruppen auf :
Power- . ; . F | vollsonnig
- weiBem Sand. Verstreut N. rafflesiana (typical form), N.
station ; -
albomarginata und N. gracilis.
Angrenzend an den Standort Sawmill:
Stellenweise gerodete Bereiche eines Shorea albida
Out Post Waldes. Die Gehdlze wachsen dicht bis ca. 4m Héhe C | halbschattig
nach. N. bicalcarata in sehr groBen stattlichen
Exemplaren.
Am StraBenrand der StralBe nach Labi ein erodiertes Feld
mit N. rafflesiana und N. gracilis sowie N. rafflesiana x
mirabilis var. echinostoma. Ein Pfad fihrt von hier aus .
Palm Trail | durch einen Dipterocarpaceaenwald ins Tal an einen E | vollsonnig

Bach, dort findet man gréBere Bestande von N. mirabilis
var. echinostoma, N. gracilis und N. rafflesiana x mirabilis
var. echinostoma.
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Name des
Standortes

Standortbeschreibung, vorhandene Nepenthes Arten
und Hybriden

Besonnung

Roadside

Standort mit sehr vielen besiedelten Exemplaren von N.
bicalcarata direkt am StraBenrand an der Stral3e nach
Labi. Es handelt sich um den Waldrand eines
Sumpfwaldes, der aber nur im Fragment erhalten und
direkt an viel befahrener StralBe gelegen ist. Direkt dort
liegt eine sehr groBe Kolonie von C. schmitzi auf einer
sehr gut entwickelten N. bicalcarata Pflanze. AuBBerdem
wachsen hier: N. bicalcarata, N. rafflesiana, N. mirabilis
var. echinostoma, N. gracilis, N. ampullaria und
verschiedene Hybriden.

halbschattig

Sagewerk /
Sawmill

Shorea albida Sumpfwald an einem Sagewerk. Entlang
einer Bahntrasse, die in den Wald fiihrt, findet man N.

bicalcarata, N. gracilis, N. ampullaria und N. rafflesiana
var. elongata.Direkt im Shorea albida Sumpfwald rechts

und links von der Bahntrasse wachsen diverse Pflanzen N.

bicalcarata, N. gracilis, N. ampullaria, N. rafflesiana und N.
rafflesiana var. elongata in der Strauchschicht oder als
Lianen in die Baume kletternd. N. bicalcarata wéachst in
Feldern von ca. 10-20 m? Flache.

vollschattig

Seria

Shorea albida Sumpfwald, der 1998 groBteils durch
Brande zerstért wurde. Im Jahr 2000 wurden hier in einem
kleineren Waldareal eine Beutestudie an N. bicalcarata
durchgefuhrt.

vollschattig

Strand am
Waldpark

Strandbereich am Sidchinesischen Meer. N. rafflesiana
wachst in ca. 30 m Abstand vom Meer direkt am Strand.

vollsonnig

Swamp
1998

Offenes sumpfiges gréBeres Gelande mit den Arten N.
gracilis, N. mirabilis var. echinostoma, N. rafflesiana var.
elongata, N. ampullaria, N. bicalcarata

Das Gelande ist sehr reich an Hybriden. Dies ist der
einzige Platz eines N. mirabilis var. echinostoma x
bicalcarata Hybriden, der von C. schmitzi besiedelt war
(siehe Abb. 49). Weitere Hybriden: N. gracilis x
bicalcarata, N. gracilis x ampullaria.

halbschattig

Uni

Degradierter Kerangas Relikt direkt am Dept. of Biology
der Universiti Brunei Darussalam
N. gracilis und N. rafflesiana wachsen hier.

halbsonnig

Upper site

Kleiner offener Standort beiderseits der StraBe nach Labi.
N. ampullaria (teilweise mit Luftkannen), N. gracilis, N.
bicalcarata, diverse Hybriden.

Im Frihjahr 1998 abgebrannt. Vorher halbsonnig mit
lockerem Strauchbewuchs, jetzt (Oktober 1998) erneutes
Austreiben der Nepenthes Arten und Hybriden

vollsonnig,
teilweise
halbsonnig

w3

Zugang zu offenem Gelénde durch Abholzung an der
StraBe nach Labi mit durchflieBendem Bachlauf.

Sehr viele Exemplare von N. rafflesiana (giant form), N.
rafflesiana, N. ampullaria , N. gracilis, N. bicalcarata,
groBe Bestande von N. mirabilis var. echinostoma.
AuBerdem sehr reich an Hybriden.

vollsonnig,
teilweise
halbsonnig,
teilweise
halbschattig
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Name des

Standortbeschreibung, vorhandene Nepenthes Arten

Standortes | und Hybriden F Besonnung
Zugang zu offenem Gelénde durch Abholzung an der
StraBe nach Labi mit durchflieBendem Bachlauf. vollsonnig,
wa groBe Bestande von N. mirabilis var. echinostoma sowie c. | teilweise
1998 N. ampullaria. Felder mit N. bicalcarata in angrenzenden D halbsonnig,
Waldbereichen. Sehr viele Exemplare von N. rafflesiana teilweise
(giant form), N. rafflesiana var. alata und N. rafflesiana. halbschattig
Sehr viele Hybriden.
Degradierter Kerengas auf weiBem Sand ca. 10 Km nach
Tutong an der StraBe nach Seria. Das Gelénde ist in der
Vergangenheit mehrfach abgebrannt. Teilweise offener vollsonni
Whi Sand, teilweise dichterer Bewuchs (Geholze bis 4m Héhe) . 9
ite Sand | . . ) E | bis halb-
inselartig verbreitet. schattig

Teilweise trockene Bereiche, teilweise + dauerhaft
Uberschwemmt. GroBe Vorkommen von N. rafflesiana,
und N. gracilis. Vereinzelt Felder mit N. albomarginata.
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13.2 Untersuchungsgeb

iete

Tab. 11.  Durchfihrung der Teilprojekte in den verschiedenen Untersuchungsgebieten.
Verzeichnet ist jeweils der Zeitraum, in der die Arbeiten durchgefiihrt wurden.
Teilprojekt Untersuchungsgebiete Laborarbeiten

Ost Ma- . Deutschland, | Deutschland,
. Brunei - o
laysia, Darussalam Palmen- Universitat
Sabah garten Frankfurt
Vergleichende Untersuchungen an verschiedenen Nepenthes Arten von Brunei Darussalam,
Nordwest Borneo
Vergleichende anatomische 1995-1997
Untersuchungen an den Nektarien 1995 1995-1997 Histologische
von Nepenthes div. sp. Untersuchungen
Nektarsekretionsmuster und ihre
Bedeutungen fir Ameisen - Pflanzen 1997-1998 | 1996-1997 1996-1997
Beziehungen in der Gattung
Beaona
Beutestudien bei sechs Vorarbei- | lungen Trocké)n ewic’:hts-
sympatrischen Nepenthes Arten ten 1995 | 1997, 1998, 9
2000 messungen 1999,
2000
Der Beutefangspezialist Nepenthes albomarginata
Studien zum Beutefang von N.
albomarginata sowie zum
FraBverhalten von Hospitalitermes ,
Longipeditermes sowie Bulbitermes 1997-2000
Arten an den weif3en Réndern von N.
albomarginata
Auswertur_wg der Beuteproben aus N. 1999-2000
albomarginata
Beobachtungen und Filmaufnahmen
zum Beutefang von N. albomarginata
sowie zum FraBverhalten von 2008
Hospitalitermes sp. an den weif3en
Randern von N. albomarginata
Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei Nepenthes bicalcarata
Anpgssungen im H|an|.ck auf die 1997-2000 | 1997-2000
Besiedlung durch Ameisen
Funktionaler Aspekt der
Riesennektarien in den 1997 1997
Peristomzahnen
In de_n Domatien gefundene 1997 1997
Ameisenarten
Die Biologie von Camponotus schmitzi
Verhalten der Arbeiterinnen auf der
Pflanze 1997 Auswertungen
Koloniegriindung 1998, 2000 Auswertungen
1997, 1998, Auswertungen
Koloniestruktur und —gré3e 2000, 1997, 1998, 2000,
2003/04 2003/04
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Teilprojekt Untersuchungsgebiete Laborarbeiten
Ost Ma- . Deutschland, | Deutschland,
laysia, g::s:;;al am Palmen- Universitat
Sabah garten Frankfurt

Besiedlungsgrad der N. bicalcarata 1998 Auswertungen

Bestande mit C. schmitzi 1998, 1999

Auswertungen

Nahrungsspektrum 1997 2004

Aufenthaltsort auf der Pflanze ;ggg 1998, Auswertungen

S&uberungsverhalten 1997, 1998, Auswertungen

2000

Erschitterungs-und

Verletzungsreaktionen 1998, 2000 Auswertungen

Abwehr von Herbivoren speziell bei 1997, 1998, Auswertunaen

N. bicalcarata 2000 9

C. schmitzi als Bestandteil der 1995 1997, 1998, Auswertunaen

Infauna in N. bicalcarata 2000 9

Vergleichende Untersuchungen an verschiedenen Nepenthes Arten von Brunei Darussalam,
Nordwest Borneo

Vergleichende anatomische 1995-1997
Untersuchungen an den Nektarien 1995 1995-1997 Histologische
von Nepenthes div. sp. Untersuchungen
Nektarsekretionsmuster und ihre

Bedeutungen fir Ameisen - Pflanzen 1997-1998 | 1996-1997 1996-1997

Beziehungen in der Gattung

Auszahlung der
Beuteproben,
Trockengewichts-
messungen 1999,
2000

Aufsamm-
Beutestudien bei sechs * Vorarbei- | lungen
sympatrischen Nepenthes Arten ten 1995 | 1997, 1998,
2000

Der Beutefangspezialist Nepenthes albomarginata

Studien zum Beutefang von N.
albomarginata sowie zum
FraBverhalten von Hospitalitermes ,
Longipedithermes sowie Bulbithermis
Arten an den weien Réndern von N.
albomarginata

1997-2000

Auswertung der Beuteproben aus N.

albomarginata 1999-2000

Beobachtungen und Filmaufnahmen
zum Beutefang von N. albomarginata
sowie zum FraBverhalten von 2008
Hospitalitermes sp. an den weif3en
Réndern von N. albomarginata

Untersuchungen des Myrmekophytiesystems bei Nepenthes bicalcarata

Anpassungen im Hinblick auf die 1997-2000 | 1997-2000
Besiedlung durch Ameisen

Funktionaler Aspekt der
Riesennektarien in den 1997 1997
Peristomzahnen

In den Domatien gefundene

. 1997 1997
Ameisenarten
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Teilprojekt | Untersuchungsgebiete | Laborarbeiten

Die Biologie von Camponotus schmitzi

\F{felrhalten der Arbeiterinnen auf der 1997 Auswertungen
anze
Koloniegriindung 1998, 2000 Auswertungen
1997, 1998, Auswertungen
Koloniestruktur und —gré3e 2000, 1997, 1998, 2000,
2003/04 2003/04
Besiedlungsgrad der N. bicalcarata 1998 Auswertungen
Bestande mit C. schmitzi 1998, 1999
Auswertungen
Nahrungsspektrum 1997 2004
Aufenthaltsort auf der Pflanze ;ggg 1998, Auswertungen
Sé&uberungsverhalten ;ggg 1998, Auswertungen
\E/rschutterungs-u_nd 1998, 2000 Auswertungen
erletzungsreaktionen
Abwehr von Herbivoren speziell bei 1997, 1998, Auswertungen
N. bicalcarata 2000
C. schmitzi als Bestandteil der 1995 1997, 1998, Auswertunaen
Infauna in N. bicalcarata 2000 9
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13.3 Weiterfiihrende Ergebnisse aus diesem Projekt

Im Folgenden finden sich diverse Tabellen mit weiterfihrenden Ergebnissen aus den
Untersuchungen zum Myrmekophytiesystem an N. bicalcarata und C. schmitzi,
Langzeitbeobachtungen des Zustandes des weiBen Randes sowie Detailliert Tabellen zu
den Beutefanguntersuchungen bei N. albomarginata.

13.3.1 Belauf von N. bicalcarata und N. mirabilis Kannen mit
nektarsuchenden Ameisen

Tab. 12. Detaillierte Tabelle zum Belauf der N. bicalcarata und N. mirabilis Kannen mit Crematogaster Ar-
beiterinnen und der Zahl der Beutetiere pro Zahlung.

L (%] © E S 7] — > £
= g 5 | 8 8| £ 2 325 3
o = N — — (=Y [} (&) [= c
% 8 e 5 o 8 = sz |S| S
2 S @ S
Cremato- Sonnig, war sehr hei3
gaster sp. tagstiber, jetzt etwas kihler u.
1 mirabilis | 4 210 0| 15:45 trocken 30 | 60 | 1 W4
Cremato- Sonnig, war sehr heif3
gaster sp. tagstiber, jetzt etwas kihler u.
2 mirabilis | 4 237 0| 16:15 trocken 29 | 60 | 2 W4
Cremato-
gaster sp. sehr heil3, blauer Himmel mit
3 mirabilis | 4 215 1] 15:30 mehreren Wolken, trocken 30| 10 | 1 W4
Cremato-
gaster sp. sehr heif3, wechselnd wolkig, 28, | 52,
4 mirabilis | 4 140 1| 16:05 trocken 5 5 2 W4
Cremato-
gaster sp. sehr heif3, wechselnd wolkig, 28,
5 mirabilis | 4 121 0| 16:40 trocken 5170 | 1 W4
Cremato-
gaster sp. 77,
6 mirabilis | 4 115 0| 17:15 bewdlkt, trocken 28 | 5 2 W4
Cremato-
gaster sp. 29,
7 mirabilis | 4 63 1] 13:30 wechselnd wolkig, trocken 5 1 W4
Cremato-
gaster sp.
8 mirabilis | 4 31 0| 14:05 wechselnd wolkig, trocken 30 2 w4
Summe 1132 3
% 100[ 0,27
Mittelwert 141,5| 0,38
Standard-
abwei-
chung 74,366 | 0,52
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g - £ | = @ .
— a £ £ - 0 — > T
z 3 5 s | g | E g 3128 S
g = 2 - | = P o °Slz|E &
& 2 E | 3|2 = BIEE &
2 < 2| & S
Cremato-
o . 28, Baum-
1 mirabilis gastﬁr sp. 121 0 14:30 nach sehr starken Regen 5 100 stumpf
Cremato- Baum-
2 mirabilis | gaster sp. 526 12:45 wechselnd bewdlkt 32 | 74
stumpf
| Cremato- . . Baum-
3 mirabilis gastfr sp. 125 09:15 dicht bew6lkt 26 | 92 stumpf
Cremato- Baum-
4 mirabilis | gastersp. | 312 10:15 dicht bewdlkt, trocken 32 | 80
stumpf
Cremato- ) Baum-
5 mirabilis gastﬁr sp. | 525 12:30 bewdlkt, trocken 31 | 82 stumpf
Cremato-
L . nach Regen, fast 30, Baum-
6 mirabilis gastﬁr sp. 213 13:45 abgetrocknet 5 100 stumpf
Cremato-
. . nach Regen, fast 31, Baum-
7 mirabilis | gaster sp. 194 16:00 abgetrocknet 5 82 stumpf
Cremato-
N . nach Regen, fast 31, Baum-
8 mirabilis gastﬁr sp. 142 16:00 abgetrocknet 5 82 stumpf
Cremato-
g . . . 31, Baum-
9 mirabilis | gaster sp. 153 09:00 dicht bewdlkt, trocken 5 76 stumpf
Cremato- Baum-
10 mirabilis | gaster sp. 204 17:00 dicht bewdlkt, trocken 32 | 90
1 stumpf
Cremato- . .
. . wechselnd bewdlkt, heil3, Baum-
11 mirabilis gastfr sp. | 308 13:40 trocken 33 | 275 stumpf
Cremato- . .
L . wechselnd bewdlkt, heil3, Baum-
12 mirabilis gastﬁr sp. | 278 16:25 trocken 30 | 17,5 stumpf
Cremato- . . .
L . sehr heiB3, blauer Himmel mit | 32, Baum-
13 mirabilis gastﬁr sp. 51 14:45 mehreren Wolken, trocken 5 27,5 stumpf
Cremato-
o . . 30, Baum-
14 mirabilis | gastersp. | 191 16:45 | wechselnd wolkig, trocken 5 93 stumpf
Cremato- . . ,
_ . sehr heiB, blauer Himmel mit Baum-
15 mirabilis gastfr sp. 51 14:00 mehreren Wolken, trocken 36 | 35 stumpf
Summe 3394 | 16
% 100 47
Mittelwert %‘2 ,07
Standard-
abwei- 1849 | 1,03
chung -
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Z = E' £ g :
= (] ot E c — 'a — E T
z g 5 8 | 8| § 2 S22 |e 3
& q:; © 5 o [} g - I E g
w g E s |35|° s | ® |8 7
2 < 3|8 S
Poly-
. rhachis . . 29,
1 bicalcarata (Myrma) 25 0 |12:50 bewdlkt, trocken 5 100 | 3 | Sumpfwald
sp.
Poly-
) rhachis . nach Regen, fast 29,
2 bicalcarata (Myrma) 22 0 15:00 abgetrocknet 5 100 | 1 | Sumpfwald
sp.
Poly-
. rhachis . . 28,
3 bicalcarata (Myrma) 0 0 |12:50 bewdlkt, trocken 5 100 | 3 | Sumpfwald
sp.
Summe 47 0
% 100 | 0
Mittelwert E;ﬁ 0
Standard- N
abwei- 1365 | 0
chung
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E £ g E‘ 5 :
— 7)) © c o — —_ [ =
z 2 g 8 | 8| £ 2 3| 2|9 3
g T D s | o | & g Sz |E S
2 < 5 @ G
Cremato-
gaster sp. 28,
1 bicalcarata | 2 25 14:30 Nach heftigem Regen 5 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. ca. 1 Stunde nach heftigem | 28,
2 bicalcarata | 2 33 15:00 Regen 5 [ 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. 29,
3 bicalcarata | 2 28 11:40 bewdlkt, trocken 5 | 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. 29,
4 bicalcarata | 2 102 12:00 bewdlkt, trocken 5 [ 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. 29,
5 bicalcarata | 2 16 12:50 bewdlkt, trocken 5 [ 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp.
6 bicalcarata | 2 249 13:20 bewdlkt, trocken 28 | 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. 28,
7 bicalcarata | 2 66 12:50 bewdlkt, trocken 5 [ 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. nach Regen, fast 29,
8 bicalcarata | 2 211 15:00 abgetrocknet 5 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. nach Regen, fast 28,
9 bicalcarata | 2 215 15:30 abgetrocknet 5 [ 100 Sumpfwald
Sehr sonnig, einz. Wolken,
Cremato- den ganzen Tag trocken,
gaster sp. Nacht zuvor heftige Regen-
10 bicalcarata | 2 84 13:30 falle 29 | 80 Sumpfwald
Sehr sonnig, einz. Wolken,
Cremato- den ganzen Tag trocken,
gaster sp. Nacht zuvor heftige
11 bicalcarata | 2 25 14:15 Regenfalle 31 | 80 Sumpfwald
Sehr sonnig, einz. Wolken,
Cremato- den ganzen Tag trocken,
gaster sp. Nacht zuvor heftige
12 bicalcarata | 2 22 15:00 Regenfalle 31 | 80 Sumpfwald
Sehr sonnig, einz. Wolken,
Cremato- den ganzen Tag trocken,
gaster sp. Nacht zuvor heftige
13 bicalcarata | 2 42 1] 11:00 Regenfalle 29 | 100 Sumpfwald
Cremato-
gaster sp. Sonnig, einzelne Wolken,
14 bicalcarata | 2 45 2| 13:50 trocken 29 Sumpfwald
Summe 1163 15
% 100| 1.29
Mittelwert 83,071| 1,07
Standard-
abwei-
chung 81,147 83
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g £ g g S .
u «© - B | = | = t
z 8 5 3 | g | E g 3| 2|2 8
g T S - Py o o ©l £ |E s
d g E | 3§ | §| @ = F|E|E @B
2 < 3| B ©
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. 30,
1 a 3 48 1] 16:35 wechselnd wolkig 5 72 | 1 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. 31,
2 a 3 120 2| 09:30 dicht bewdlkt, trocken 5 76 2 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. 31,
3 a 3 153 1] 10:00 dicht bewdlkt, trocken 5 76 1 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. 31,
4 a 3 160 2| 10:30 dicht bewdlkt, trocken 5 76 | 2 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. 29,
5 a 3 43 0| 11:15 | wechselnd wolkig, trocken 5 3 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp.
6 a 3 55 0| 12:03 | wechselnd wolkig, trocken | 30 4 Roadside
Cremato-
bicalcarat | gaster sp. bewdlkt, trocken, teilweise | 31,
7 a 3 72 0| 14:40 sonnig, mittags sehr heil3 5 47 | 3 Roadside
Cremato- stark bewolkt, nicht so heif3,
bicalcarat | gaster sp. Boden noch feucht,. 30,
8 a 3 94 0| 11:05 | Vegetation komplett trocken | 5 80 | 4 Roadside
Cremato- stark bewolkt, nicht so heif3,
bicalcarat | gaster sp. Boden noch feucht,.
9 a 3 89 1| 11:35 | Vegetation komplett trocken | 31 | 80 | 3 Roadside
Summe 834 7
% 100| 0.84
Mittelwert 92,667 | 0,78
Standard-
abwei-
chung 43,652 | 0,83
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13.3.2

Tab. 13.

Koloniegriindung von C. schmitzi

Koloniegriindung von C. schmitzi, detaillierte Beobachtungen zu Kapitel 4.2.2.5.2. Standort:

Shorea albida Sumpfwald Standortname: Sagewerk, N. bicalcarata (Pflanze des

Tangelexperimentes Nr. 21). Das 3. Blatt besitzt eine sich gerade 6ffnende Luftkanne (Deckel ist
noch nicht in der endgultigen Position, Z&dhne sind sehr weich), wo gerade eine Kénigin bohrt. Im

gesamten Beobachtungszeitraum sammelt die Kénigin keinen Nektar von den stark

sezernierenden Nektarien, um ihn aufzunehmen. Beobachtungszeitraum: 28.9.1998, 10:26 —
14:32 Uhr. Wetterdaten: trocken, bewdlkt, Temperatur als angenehm beschrieben (leider keine
prazise Temperaturangabe vorhanden).

Beobachtete Verhaltensweisen der Koénigin:

Zustand des

kugeligen hohlen Nektarien an der Kannenwand und am
Kannenstiel sezernieren sehr groBe Mengen an Nektar.
Auf dem Kannenstiel oberhalb des Domatiums befinden
sich ca. 10 Schildlause.

Zeit Beobachtungen Domatiums
Luftkanne jung, war
gestern noch ge-

Die Kénigin sitzt unterhalb des begonnenen Loches schlossen, sie ist ge-
bewegungslos und trillert mit den Flhlern. Alle Flligel sind | rade am Offnen. Das
bereits abgeworfen. An einem Nektarium des Domatiums | Loch ist am

10:26:00 h&ngt noch ein Fligel, da er am Nektar festgeklebt ist. Die | AuBenrand

unregelméBig, noch
flach, im Zentrum ist
es bereits ca. 0,5
mm tief. BeiBmehl ist
auf dem ganzen
Domatium verteilt.

10:30:00-10:33:00

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

10:34:00

Die Pflanze wurde versehentlich leicht erschittert, Kénigin
flieht sofort unters Peristom. Nach 10 Sekunden erscheint
der Kopf der Kénigin kurz am Peristomrand, dann schaut
Kdnigin immer wieder mit dem Kopf heraus.

10:35:00

Die Kdnigin lauft Uber das Peristom und die Kannenwand
direkt zum Domatium.

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

10:35:30

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

10:36:00-10:45:00

Beobachtungspause (9 min)

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

10:45:00 Die Kdnigin lauft am Domatium entlang, dreht sich
mehrfach um die eigene Achse, sitzt jetzt an der
Unterseite des Domatiums.
Die Kénigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
10:46:00 Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.
Das Loch ist im Zentrum ca. 1 Millimeter tief.
10:46:30 Die Kdnigin hat aufgehdrt zu bohren und lauft auf dem
T Domatium herum.
10:47:00 — Die Kénigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
10:49:00 Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

10:49:00-11:00:00

Kdnigin hat aufgehdért zu bohren nach ca. 1 min
intensivem Bohren, lauft auf dem Domatium herum

10:50:00

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

10:50:00-11:00:00

Beobachtungspause (10 min)

11:00:00 -
11.03:00

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

Loch ist in der Mitte
bereits sehr tief,
jedoch nicht bis zum
Hohlraum
vorgedrungen.
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Ich gehe etwas naher zum Beobachten und stére die
11:04:00 — Kénigin. Sie tritt etwas vom Bohrloch zuriick und trillert mit .
11204247 den Fiihlern. Rand unregelmaBig.
" Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.
11:04:47 Die Kénigin bohrt, d.h. sie beif3t mit ihnren Mandibeln

Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

11:05:00—11:14:00

Beobachtungspause (9 min)

11:14:00

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

Sie steht oberhalb des Loches mit dem Kopf nach unten.
Bislang wurde sie nur unterhalb des Loches mit dem Kopf
nach oben gesehen.

Sehr groBBes Stlick Pflanzengewebe wurde gerade
herausgehebelt. Kénigin lauft damit ca. 1 cm vom Loch
weg, dreht sich einmal im Kreis und wirft das Stlick weg.
Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

Das Loch geht
mittlerweile bis zum
Hohlraum durch, hat
einen Durchmesser
von ca. 2 Millimeter.
Mittlerweile
verschwindet der
halbe Kopfim
Bohrloch.

11:15:50

Ohne ersichtliche Stoérung ist die Konigin die Kanne
hochgelaufen und unter dem Peristom verschwunden.

11:16:00

Antennen der Kdnigin erscheinen kurz am Peristomrand,
Kdnigin schaut immer wieder mit dem Kopf heraus.

11:16:29

Die Kdnigin lauft Gbers Peristom, Kannenwand direkt zum
Domatium.

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihren Mandibeln
Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

Kdnigin steht dabei wieder mit dem Kopf nach unten
oberhalb des Bohrloches.

11:17:05

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.
Die Kénigin steht in waagerechter Position.

11:18:00 -
11:25:00

Beobachtungspause (7 min)

11:25:34

Die Kdnigin bohrt, d.h. sie bei3t mit ihnren Mandibeln
Gewebestlicke aus dem Kannenstiel.

Die Kdnigin sitzt schrag oberhalb des Loches, erweitert
das Loch seitlich, Loch hat bereits sehr groBen Radius.
Die Kdnigin sitzt horizontal, mit dem Abdomen von der
Kanne weggewandt.

Sie hoért auf, holt groBen Stiicke Pflanzengewebe
zwischen den Mandibeln heraus, dreht sich um, wirft ihn
nach unten.

Die Kdnigin bohrt.

Der Kopf ist beim Bohren fast vollstédndig im Loch
verschwunden.

11:28:20

Die Kdnigin bohrt seitlich, d.h. sie bei3t mit ihren
Mandibeln Gewebestiicke aus dem Kannenstiel.

Sie hat einen groBen Brocken zwischen den Mandibeln,
legt ihn neben das Loch und dreht sich um.

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine und Kopf.

11:29:45

Die Kdnigin bohrt waagerecht mit dem Abdomen von der
Kanne weggewandt.

11:31:20

Die Konigin bohrt (der gesamte Kopf der Queen ist im
Loch).

11:32:16

Die Kénigin bohrt seitlich unterer Rand.
Sie beift ein Stiick heraus, geht einen Zentimeter zurlick
und wirft es herunter.
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Die Kdnigin bohrt.
Die Kdnigin geht einen halben Zentimeter nach unten,
i~ gleich wieder hoch.
11:33:36 Die Konigin bohrt.
Die Kdnigin lauft nach unten Richtung Boden der Kanne
und kommt sofort wieder nach oben.
11:34:16 Die Kdénigin bohrt seitlich
11:35:40 Beobachtungspause 11 Min.
11:46:27 — Die Kdnigin bohrt kontinuierlich, der Kopf ist vollstandig im
11:50:06 Domatium.
Die Kdnigin beiBt ein Gewebestlck heraus, geht einen
11:50:06 Z(lantirpelte.r zuriick ynd wirft es herunter. '
e Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.
11:50:20 Die Kénigin bohrt.
Loch hat fast die geeignete GroBBe, um die Kénigin
aufzunehmen.
1:52:17 Die Kénigin bohrt seitlich.
Kdnigin dreht sich jetzt beim Bohren im Kreis herum.
Die Kénigin bohrt (seitlich wird der Eingang vergréBert).
Jetzt steht sie mit dem Kopf nach unten und lehnt sich mit
dem Kérper gegen die Kanne. So stemmt sie sich mit Der ganze Kopf ist
11:54:52 mehr Kraft in das Loch. im Domatium
" Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den verschwunden
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin 1&uft damit ca. ein ’
Zentimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im Kreis und
wirft das Stlick weg.
Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin 1&uft damit ca. ein
11:56:52 Zgntimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im Kreis und
e wirft das Stlick weg.
Die Kdnigin bohrt waagrecht mit dem Abdomen weg von
der Kanne, dreht sich langsam beim Bohren nach oben.
Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin 1&uft damit ca. ein
11:57:24 Zentimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im Kreis und
wirft das Stlick weg.
Die Kénigin bohrt.
Loch ist fast
ausreichend grof3 fur
11:57:58 Erschitterung der Pflanze durch die Beobachterin: die Kénigin, ist leicht
T Kdnigin flichtet sofort unters Peristom. unsymmetrisch (ist
nach oben etwas
groBer)
11:58:37 Kdnigin trillert mit den Flihlern am Peristom.
11:59:03 Kdnigin geht auf das Peristom.
11:59:15 Kdnigin lauft auf dem Peristom herum.
11:59:95 Kdnigin lauft auf die Kannenwand, auf das Domatium.
T Die Kénigin bohrt.
An. Kdnigin dreht sich einmal herum.
12:00:23 Die Kénigin bohrt.
12:00:30 Die Kénigin beif3t seitlich das Eingangsloch weiter auf.
12:01:30 Die Kdnigin beiBt im vorderen Bereich seitlich weiter auf.
12:01:55 Die Kénigin beif3t seitlich das Eingangsloch weiter auf.
12:02:01 Die Kdnigin ist mit dem ganzen Kopfim Domatium
T verschwunden.
12:02:20 Die Kdénigin beiBt im vorderen Bereich unten etwas auf.
12:04:15 Die Kdénigin bohrt.
12:04:27 Ein Gewebebrocken wird herausgeworfen.
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12:04:33 Die Kénigin bohrt.
12:07:00 Die Kénigin bohrt.
Ein Gewebebrocken wird heruntergeworfen (das ist immer
12:07:28 nur eine ganz kurz Unterbrechung des Bohrvorgangs).

Die Kdénigin bohrt.

12:10:00-12:10:04

Ein Gewebebrocken wird heruntergeworfen.

12:12:33

Kopf ist angewinkelt, die Kénigin bei3t an der unteren
Kante am Eingangsloch.

12:13:00

Die Kdnigin lauft kurz nach oben.

Die Kdnigin bohrt von oben weiter.

Die Kdnigin ist mit dem ganzen Kopf, Hals und Beginn des
Thorax im Domatium verschwunden.

12:13:40

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus.

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

Die Kénigin oberhalb des Eingangsloches.

12:14:02

Die Kdénigin bohrt.

12:14:40-12:14:44-

Pflanzenmaterial wird herausgetragen.

12:15:37

Die Kdénigin bohrt.

12:16:50

Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin l1&uft damit ca.
einen Zentimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im
Kreis und wirft das Stiick weg.

12:17:05

Die Kénigin lauft ohne sichtbare Stérung unters Peristom,
trillert dort mit den Fuhlern.

12:17:26

Die Kdnigin dreht sich um.
Die Kénigin bohrt.

12:18:20

Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin 1&uft damit ca. ein
Zentimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im Kreis und
wirft das Stlick weg.

Die Kdnigin hat in der ganzen Zeit keinen Nektar von den
stark sezernierenden Nektarien aufgenommen.

12:19:48

Unterbrechen des Bohrens.
Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12:20:02

Die Kdénigin bohrt.

12:21:10

Die Kénigin hat sich umgedreht und sitzt jetzt
bewegungslos und ruhig unterm Domatium (mit dem
Gaster direkt am Loch des Domatiums).

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12:21:58-12:22:30

Die Kdénigin bohrt.

12:24:06

Die Kdénigin bohrt.

12:24:27-12:24:47

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12:24:28

Die Kdénigin bohrt.

Ein sehr groBes Stiick Pflanzengewebe wird mit den
Mandibeln herausgehebelt. Die Kénigin 1&uft damit ca. ein

12:25:50 Zentimeter vom Loch weg, dreht sich einmal im Kreis und
wirft das Stlick weg.

12:25:52 Die Kénigin bohrt.
Unterbrechung des Bohrens: 1x herumgedreht,

12:06:42 2 Sekunden spater: Die Kdnigin bohrt.

o Derzeit verschwindet der Kopf sowie der halbe Gaster im

Loch.

12:98:20 Die Kénigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und

Antennen. Die Kdnigin bohrt.
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Das vordere
Die Kénigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und Extremltatenpaar Ist
12:28:50 Antennen. nun schon be!m
Die Kénigin bohrt Bohrvorgang im
’ Loch, die hinteren 4
sind noch drauf3en.
Die Kdnigin scheint Muhe zu haben, sich beim Bohren
festzuhalten.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
12:30:30 wéahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
e Die Kdnigin hélt sich fest, I&sst immer wieder einzelne
Extremitaten los, setzt wieder neu an.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
Thorax der Kénigin
ist bereits zur Halfte
12:32:25 mit im Loch beim
Bohren
Ein groBes Stock Markgewebe aus dem Domatium wird
herausgetragen.
12:32:54 Die Kdnigin klettert aus dem Loch heraus, dreht sich um,
legt das Gewebe ab und lauft sofort wieder in das Loch
hinein (gesamter Vorgang dauerte 2 Sekunden).
12:33 Die Kénigin bohrt.
12:35:18 Die Kdnigin bohrt.

12:35:25-12:35:38

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,

27

12:77 wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

12:36:53 Die Kénigin verlasst das Loch.

Der Gaster ist nun
C . fast vollstandig im
~A. Die Kdnigin geht zuriick in das Loch

12:36:55 Der Gaster bewegt sich hin und her. Loch yerschwunc{en,

man sieht noch die
beiden Beinpaare.
Ein groBes Stock Markgewebe aus dem Domatium wird
herausgetragen.

12:38:03 Die Kdnigin klettert aus dem Loch heraus, dreht sich um,
legt das Gewebe ab und lauft sofort wieder in das Loch
hinein (gesamter Vorgang dauerte 3 Sekunden).

12:38:06 Die Kénigin bohrt.

12:38:06 Die Kdnigin sitzt am Eingangsloch auBBen und beif3t

T Gewebeteile vom Eingangsbereich weg.
Die Kdnigin bohrt.
12: Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
) wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
Die Kdnigin steht rickwérts mit dem Kopf nach untern.
A, Ein groBes Stock Markgewebe aus dem Domatium wird

12:40:30
herausgetragen.

Die Kénigin bohrt. Beim Bohren sind
. nun nur noch die
A, Der Gaster der Kénigin macht sehr starke . .

12:40:43 x ) beiden hinteren
Pumpbewegungen, wahrend das Tier sonst regungslos Extremititen
verharrt.

auBerhalb zu sehen.
Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus und geht mit
12:41:45 dem Gaster voran in das Loch. Die vorderen Extremitaten

sind auBerhalb des Loches.

12:42:04-12:42:30

Die Kdnigin sitzt ruhig mit dieser Haltung im Eingangsloch
und putzt sich.
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12:42:30

Die Koénigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich um und
geht mit dem Kopf voraus wieder in die Offnung hinein.

12:43:17

Die Kdnigin bohrt.

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

Die Kdnigin kommt kurz nach drauB3en.

12:43:24

Die Kdnigin bohrt.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

Der Thorax ist
komplett in der
Offnung. Nur noch
die beiden hinteren
Extremitaten sowie
der pumpende
Gaster sind zu
sehen.

12:43:48

Die Konigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich um und
geht mit dem Kopf voraus wieder in die Offnung hinein.

12:44:40

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, legt Markgewebe
aus dem Domatium auBerhalb ab und geht wieder
vorwarts in das Loch hinein.

12:45:03

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12:45:13

Die Konigin geht mit dem Kopf voraus wieder in die
Offnung hinein.

12:45:50

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, legt das
Markgewebe aus dem Domatium auBerhalb ab und geht
wieder vorwarts in das Loch hinein, Gaster macht
Pumpbewegungen.

12:46:03

Die Kdnigin bohrt.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen.

12:46:55-12:46:58

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, legt Markgewebe
aus dem Domatium auBerhalb ab und geht wieder
vorwarts in das Loch hinein

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen.

12:46:59-12:47:19

Die Kdnigin bohrt.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen.
Die Kénigin dreht sich halb um die eigene Achse.

12:47:20

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus und geht wieder
vorwarts in das Loch hinein

12:47:38

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus.
Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12: 48:07

Die Kdnigin stitzt sich von der Kannenwand mit den
Hinterbeinen ab und hebelt so Richtung Eingang
Domatium. Sie scheint zu versuchen, in das Domatium
hereinzukommen, anscheinend passt es aber noch nicht.

12: 48:26

Die Kdnigin kommt aus dem Domatium wieder heraus,
dreht sich einmal im Kreis an der Kannenwand und lauft
wieder in das Domatium hinein.

12: 48:45

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

12:48:50

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

12:49:04-12:
49:06

Die Kdnigin kommt aus dem Domatium wieder heraus, sie
stdBt sich wieder mit den Hinterbeinen von der
Kannenwand ab, geht wieder ins Domatium hinein. Nur
noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der
pumpende Gaster sind zu sehen.

12:50

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich um, legt
Markgewebe aus dem Domatium auBerhalb ab
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12:50:30 Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
T Antennen.
12:50:44 Die Kdnigin dreht sich auf dem Domatium einmal um, geht
T wieder ins Domatium hinein.
Die Kdnigin geht wieder ins Domatium hinein. Nur noch
12:50:55 die beiden hinteren Extremitaten sowie der pumpende
Gaster sind zu sehen.
12:52:08 Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
T wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich auf
12:52:52 dem Domatium einmal um, geht wieder ins Domatium
hinein.
Die Kdnigin bohrt.
12:52:52 Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich auf
12:52:55 dem Domatium einmal um, geht wieder ins Domatium
hinein. Die letzten zwei Extremitdtenpaare sind zu sehen.
12:54:00 Die Kdnigin stemmt sich gegen die Kannenwand, kommt

nun z.T. mit dem Thorax wieder heraus.

12:54:08-12:54:30

Die Kdnigin sitzt auf der Kannenwand direkt beim
Eingangsloch.

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

12:54:31-12:55:18

Die Kdnigin geht wieder ins Domatium hinein. Nur noch
die beiden hinteren Extremitaten sowie der Gaster sind zu
sehen.

Der Gaster pumpt nicht.

Die Kdnigin ist wieder drauBBen, sitzt auf der Kannenwand
direkt beim Eingangsloch.

12:55:19 Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.
Sie hat sich nicht im Kreis gedreht.

12:55:46 Die Kdnigin geht wieder ins Domatium hinein.

12:57:04 Sie hélt sich wieder mit f:len h_interen Extremitaten an der
Kanne fest und hebelt ein Stiick Pflanzengewebe heraus.

12:57:15 Die Kénigin sitzt auf der Kanne.

12:57:20-12:57:30

Die Kdnigin geht wieder ins Domatium hinein. Nur noch
die beiden hinteren Extremitaten sowie der Gaster sind zu
sehen.

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

12:58:30

Die Kdnigin bohrt.
Nur noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der
Gaster sind zu sehen.

12:58:47-12:58:49

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, geht wieder ins Domatium
hinein.

13:01

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter, geht wieder ins Domatium hinein. Nur
noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der Gaster
sind zu sehen.

13:01:56-13:02:40

Die Kénigin sitzt nun unterhalb des Eingangsloches.
Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:02:41 Die Kdnigin bohrt.
13:02:52 Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus.
13:03:06 Die Kénigin bohrt.

223




Fortsetzung Tabellle 13

Zeit

Beobachtungen

Zustand des
Domatiums

13:04:46-13:04:48

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein. Nur noch die beiden hinteren
Extremitaten sowie der Gaster sind zu sehen.

13:05:47

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter, geht wieder ins Domatium hinein. Nur
noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der Gaster
sind zu sehen.

13:05:58-13:06:49

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.

13:007:02

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus und sitzt auf der
Kannenwand.

13:07:14

Die Kdnigin geht auf das Eingangsloch des Domatiums
Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:07:46

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:08:07

Die Kénigin lauft auf die Kanne, trommelt mit dem
Abdomen, verschwindet unter dem Peristom.

13:08:12

Die Kdnigin kommt unter dem Peristom hervor, l1auft zum
Domatium

13:08:26

Die Kdnigin lauft auf dem Tendril auf und ab und lauft
dann wieder in das Eingangsloch hinein.

13:08:35

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, sitzt direkt am
Eingangsloch und putzt sich.

13:08:59

Die Kdnigin verschwindet wieder im Eingangsloch, stiitzt
sich mit den Hinterbeinen an der Kannenwand ab.

13:09:27

Gaster ist zum GroBteil auBerhalb des Eingangsloches.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

13:09:45

Unbeabsichtigte Erschitterung durch die Beobachterin (M.
Merbach), Die Kdnigin lasst sich dadurch nicht stéren.

13:09:58

Der Gaster der Kénigin macht sehr starke
Pumpbewegungen, wahrend das Tier sonst regungslos
verharrt.

13:10:19

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

13:11:46

Die Kénigin kommt aus dem Eingangsloch heraus, sitzt
jetzt direkt am Eingangsloch, dreht sich herum.

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:12:34

Die Kdnigin geht wieder ins Domatium.
Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

13:13:26-13:13:31

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

13:14:28-13:14:30

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.
Nur noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der
Gaster sind zu sehen.

13:15:13-13:15:19

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

13:16:13-13:16:22

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

13:16:40-13:16:42

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.
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Fortsetzung Tabellle 13

Zeit

Beobachtungen

Zustand des
Domatiums

13:17:12-13:17:22

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium zweimal um die eigene Achse, geht
wieder ins Domatium hinein.

13:18:56

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich um
und geht wieder ins Domatium hinein.

13:19:565-13:20:06

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.

13:20:28-13:20:35

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.

13:21:18-13:21:25

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.

13:22:55

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich um
und geht wieder ins Domatium hinein.

13:23:54

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter, geht nicht wieder hinein. Sie sitzt nun
Uber dem Eingangsloch.

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

Die Kénigin geht dann wieder ins Domatium hinein.

13:24

Unbeabsichtigte Erschitterung durch die Beobachterin (M.

Merbach).

13:25:53

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

Nur noch die beiden hinteren Extremitaten sowie der
Gaster sind zu sehen.

13:27:14-13:27:50

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, putzt sich und geht dann mit
dem Kopf wieder ins Domatium. Sie ist nur mit dem Kopf
im Domatium und zieht etwas heraus.

13:28:20

Die Konigin geht wieder bis zum Gaster in das Domatium
herein.

13:31:10

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, sitzt direkt am
Eingang.

13:31:57-13:32:05

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:32:06-13:32:11

Die Kdnigin dreht sich einmal um die eigene Achse und
geht zurlick ins Domatium. Nur noch die beiden hinteren
Extremitaten sowie der Gaster sind zu sehen.

13:33:06

Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

13:33:33-13:33:33

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins

13:33:40 Domatium hinein.
i~ Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
13:33:41 . A
Domatium hinein.
i Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
13:35:28 . A
Domatium hinein.
13:35:34 Die Kénigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
e Domatium hinein.
13:35:38 Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins

Domatium hinein.

13:35:51-13:36:18

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, sitzt am
Eingang auBBen und putzt sich.
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Fortsetzung Tabellle 13

Zeit

Beobachtungen

Zustand des
Domatiums

13:36:19-13:37:10

Die Kénigin geht zurlick ins Domatium.

13:37:11-13:37:21

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich um
und geht wieder ins Domatium hinein.

13:37:22-13:38:10

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem
Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.

13:38:36-13:38:44

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
dem Domatium einmal um und sitzt dann am Eingang.

13:38:50-13:39:09

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:39:10

Die Kdnigin geht wieder ins Domatium.

13:40:08-13:40:10

Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich um
und geht wieder ins Domatium hinein.

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins

13:40:57 Domatium hinein.
13:41:03 Nur noch der Gaster ist zu sehen.
13:41:07 Die Kénigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
T Domatium hinein.
Nur noch der Gaster ist zu sehen.
13:41:11 Der Gaster der Kénigin macht Pumpbewegungen,
wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.
Die Kénigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
13:42:46 dem Domatium einmal um, sitzt dann direkt auf dem
Eingangsloch.
. Die Kénigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
13:42:59-
13:43:31 Antennen.
Die Kénigin lauft dann zur Kannenwand.
Die Kdnigin geht wieder ins Domatium hinein. Der Gaster
. ist nur noch zur Halfte zu sehen. Auch die beiden
13:43:38 o . o .
Extremitatenpaare sind nur noch teilweise zu sehen. Sie
stUtzt sich jedoch mit beiden noch drauf3en ab.
13:44:19- Die Konigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
13:44:20 dem meatlum einmal um, wnrf_t Marlfgewebe aus dgm .
T Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.
13:45:30- Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich um
13:45:45 und geht wieder ins Domatium hinein.
13:46:12 Die Kdénigin ist im Domatium.

13:46:13- Die Képigin geht aus dem Loch herau_s,.geht wieder ins
13:46:34 Domatium hinein. Der Gaster der Kénigin macht Pumpbe-
T wegungen, wahrend das Tier sonst regungslos verharrt.

13:46:55 Die Kdnigin kommt mit dem Gaster und Thorax wieder
T heraus, ihr Kopf bleibt im Domatium.
Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
13:47:01 Domatium hinein. Der Gaster ist nur noch zur Halfte zu
sehen.
13:48:26- Die Kt’migin_ kommt aus dem Loc.h h.eraus, dreht sich um
13:48:31 und geht wieder ins Domatium hinein.
T Die Drehung war diesmal nicht ganz 360 Grad.
13:49:09 Der Gaster ist nur noch zur Halfte zu sehen.
=n. Die Kénigin kommt heraus, dreht sich einmal, 1duft zur
13:52:22- . .
13:52:50 Kannenwand, hat Pflanzenmaterial he_rausgeworfen, sitzt
jetzt an der Kannenwand knapp am Eingangsloch.
Die Kdnigin lauft wieder zum Domatium und ins Eingangs-
13:53:17 loch. Der Gaster ist nur noch zu einem kleinen Teil zu
sehen.
Die Kdnigin kommt aus dem Loch heraus, dreht sich auf
13:55:23 dem Domatium einmal um, wirft Markgewebe aus dem

Domatium herunter und geht wieder ins Domatium hinein.
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Fortsetzung Tabellle 13

Zeit

Beobachtungen

Zustand des
Domatiums

13:55:36

Die Kdnigin kommt heraus, sitzt vor dem Eingang, lauft
Uber den Eingang hertber und dann wieder hinein. Der
Gaster ist noch zur Halfte zu sehen. AuBerdem sieht man
nur den hintersten Abschnitt des hinteren
Extremitatenpaares.

13:56:27

Die Kdnigin kommt langsam wieder aus dem
Eingangsloch.

13:56:40

Der halbe Thorax ist zu sehen. Die Kdnigin stiitzt sich an
der Kannenwand ab mit den beiden hinteren
Extremitatenpaaren

13:57:03

Die Kénigin ist nun auBerhalb des Eingangsloches an der
Kannenwand, hat ein groBes Gewebestiick zwischen den
Mandibeln, welches sie an der Kannenwand abgelegt.

13:57:13-
13:57:13

Die Kdnigin putzt sich Mandibeln, Vorderbeine, Kopf und
Antennen.

13:57:13

Es fangt an zu regnen (bisher nur einzelne Tropfen), ein
starkerer Wind kommt auf.
Die Kdénigin putzt sich.

13:58:12

Das Putzen ist zu Ende.

Die Kénigin 1auft auf das Domatium und ins Eingangsloch.
Wieder ist nur der halbe Gaster und die beiden hinteren
Extremitaten zu sehen.

13:58:55

Nur noch die hintere Spitze des Gasters ist zu sehen.

13:59:23

Der Gaster ist jetzt in Ruhe, er pumpt nicht mehr.

13:59:33

Der Gaster ist nun ganz im Domatium verschwunden.

13:59:40

Die Kdnigin geht aus dem Loch heraus, geht wieder ins
Domatium hinein.

Die Kdnigin hat sich wohl im Domatium gedreht, da sie mit
ihrem Kopf voraus ein Stick Pflanzenmaterial
herausgeworfen hat.

13:59:57

Man kann nun den Gaster der Kénigin am Eingang sehen.
Das hintere Extremitatenpaar sieht man direkt am
Eingang.

14:00:24

Das Tier ist vollstdndig im Domatium.

14:00:35

Der Gaster schaut ein kleines Stlick heraus.

14:01:03

Die Kdnigin geht immer wieder ein Stlick vor und ein
Stick zurlck, so dass der Gaster immer wieder ein Stlick
aus dem Domatium herausschaut und wieder im Eingang
verschwindet.

14:01:16

Die Kdnigin hat sich gedreht und der Gaster ist
verschwunden. Ein Stlick Pflanzenmaterial wurde
herausgeworfen.

14:01:35

Eine Extremitat ist am Eingang zu sehen.

14:02:16

Die Kdnigin ist vollstandig im Domatium verschwunden
und kommt innerhalb der ndchsten 30 Minuten nicht mehr
heraus.

14:32:16

Ende der Beobachtung.
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13.3.3 Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. bicalcarata:
Anzahl der Tiere pro Peristom und Domatium in den Kannen (als
Teilkolonien)

Tab. 14. Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata. Teilkolonie, gesammelt April
1997, 2 Kannen aus einer Kolonie, die am starksten besiedelt waren, wurden untersucht.

Peristom (P)/ | Probe =
R o =
Domatium (D) | Nr. = =
.— =
[7) H]
c., o
I o
a <)
T (7]
8| § = 3
o [3] — £ £ c (=) c
S| 2o c L = = c|l @
c i ~ (= o .E :0 <
| O c| ¢ = v 2 = g ©
= = o ¢ | | o El B 8 © €
c c O ) > E o > c _:
2 2 £ £ €| €| & ~| = 9| 5 =
o o | § T E£| £ 4| A € @ 3| =
(=] (=] ‘D = = - [~ o [ )] [ )]
3| 3| 2 G| T I 8 2 2o 2o o <o
= =| | a| 2| 2Bl B 5| 2| 2 g g 2
Q Q Hel — — o] [e] — (] = > = =}
S| 0| ¥| « <« 0| | W 4 a| &l | a
D+P 81 - - - 33 |1 4 |- - 4 |1 - - -
D+P 82 - - - 2 |- 25 |- - 15 |4 |- - -
Summe 0O (0 (0 |35 |1 29 [0 |0 |19 (5 |0 |0 |O
gesamte
Kolonie:

Der Anteil adulter Tiere dieser Teilkolonie besteht aus 35 Arbeiterinnen und 29
Soldatinnen. Die Brut enthélt keine Eier und Larven kleiner 1mm, 19 Larven gréBer 1 mm
sowie 5 Puppen von Arbeiterinnen. Die Koénigin befand sich wahrscheinlich in einer

anderen nicht abgesammelten Kanne.
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Tab. 15. Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata. Kolonie ohne Kénigin mit groBBer
Zahl méannlicher Geschlechtstiere, Sammlung vom April 2000.

Gefliigelte Weibchen

Kénigin

Arbeiterinnen

Arbeiterinnen (nicht
ausgefarbt)

Soldatinnen

Soldatinnen (nicht

ausgefarbt)

Eier & Larve < 1Tmm

Larve > Tmm

Puppe Arbeiterin

Puppe Soldatin

Puppe Jungkénigin

Puppe Mannchen

o |~ (N

c
5

Peristom =

g’c)or:la- Probe Nr. '%:

tium (D) 5
S
R

D LK 6 (2000)

P LK 6 (2000)

D LK 7 (2000)

P LK 7 (2000)

D LK" 8 (2000)

P LK 8 (2000)

D LK 9 (2000)

P LK 9 (2000)

D LK 9B (2000)

P LK 9B(2000)

D LK" 10 (2000)

P LK 10 (2000)

D LK" 11 (2000)

P LK 11 (2000)

D LK 12 (2000)

P LK 12 (2000)

D LK 13 (2000)

P LK 13 (2000)

D LK 14 (2000)

P LK 14 (2000)

D LK" 15 (2000)

P LK 15 (2000)

D LK 16 (2000)

i Loch ferti Mark oIt aber D ohne A

1
Kanne war von ca. 14 Tagen mit 40 TausendiiiiBlern bestiickt worden, um Verfaulung her

Kanne war von ca. 14 Tagen mit 40 TausendfiiBlern bestiickt worden, um Verfaulung hervorzurufen.

und Brut.

Das Domatium war an 3 Stellen angebohrt, die Bohrlocher gingen aber nicht bis zum Inneren. Kanne ist nicht besiedelt worden

Das Domatium war an 2 Stellen angebohrt, die Bohrlécher gingen aber nicht bis zum Inneren. Kanne ist nicht besiedelt worden.
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P LK 16 (2000) - - -5 |- 16 |- M P e
D LK" 17 (2000) - - - 2 - - - N S I I D
P LK 17 (2000) e - - A P P
D LK 18 (2000) - - - I3 |- 1 |- 4 |5 [1 |- |- |2
P LK 18 (2000) - - - - - - I R P P
D LK 19 (2000) - - - s - 1 |- A D I P P
P LK 19 (2000) e - - A P P
D LK 20 (2000) - - - |2 - - - 4 |8 |4 |1 [- |-
P LK 20 (2000) e 1 |-

D LK 21 (2000) - - - |2 - 1 |- S 2 - T P P
P LK 21 (2000) e - - A P P
D LK 22 (2000) - - - e - 1 |- 1 05 [1 |- |- |1
P LK 22 (2000) - - - 14 - 17 |- M P e
D LK 23 (2000) - - - l4a - 2 |- 6 |2 |6 |- |- |-
P LK 23 (2000) - - - l4e - 4 |- I R P P
DLK 24 (2000) - - - 12 |- - |- 5 |1 |2 |2 |2 |2
P LK 24 (2000) e - - A P P
D LK 24B(2000) |- |- |- |3 |- - - o g |5 |- |- |1
P LK 24B(2000) |- |- |- |- |- - - - - - -
Summe

gesamte 2 |0 | 0129/ 0 |55| 0 |35/68|28| 5 | 4|16
Kolonie:

Der Anteil adulter Tiere dieser Kolonie besteht aus 129 Arbeiterinnen und 55 Soldatinnen
sowie 2 mannlichen fertig ausgebildeten gefligelten Geschlechtstieren. Die Brut besteht
aus 35 Eiern und Larven kleiner 1mm, 68 Larven gréBer 1 mm und 53 Puppen, wobei 28
Puppen von Arbeiterinnen, 5 von Soldatinnen, 4 von gefligelten weiblichen
Geschlechtstieren und 16 von gefligelten mannlichen Geschechtstieren stammen. Die
Koénigin wurde nicht gefunden. Die hohe Anzahl mannlicher Nachkommen weist darauf
hin, dass die Kdénigin gestorben ist und bereits seit einiger Zeit die unbefruchteten Eier
von Arbeiterinnen sich entwickeln kénnen, die mit haploidem Chromosomensatz sich zu

mannlichen Geschlechtstieren entwickeln.

vi
Probe war ausgetrocknet, wurde wieder in 70% Ethanol eingelegt.
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Tab. 16. Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata. Kolonie, die im Labor fir
Versuche zum Eintrageverhalten genutzt wurde, (gesammelt im Dezember 1997).

Peristom (P)/ | Probe =
Domatium (D) | Nr. 2 =
H -e
° S
(]
s P
| S o 3
£ 2 S = £ £
4] = £ c D <
c Qo 5 K - = c c [0]
g ) c c 5 \' [] = He) ﬁ
4 4
= = e 2 ¢ ¢ ¢ E|l T J 9 £
2 '&" .E .E 2 ‘0:) E E 'e 3 g Hyj
o © c o ol E| E£| < NI =
O O B = =2 ® ®| o3 o o o o
3| 3| 2 o ° 8| B 2 2 2 g 2
S| @ & 2| 2| 5| o & § S| 5 § S
6| O ¥| «| «| | | | 4 a| a| a| &
P Bodenkanne | 87 - - - 54 6 - - - - - - -
Nr. 4,
D Bodenkanne | 88 - - - 27 |3 6 - 3 22 (13 |- - -
Nr. 4,
P Bodenkanne | 89A - - - 4 - - - - - - - - R
Nr. 7
D Bodenkanne | 89B - - - 9 |3 5 - 3 6 |3 - - -
Nr. 7
P Bodenkanne |90 A - - - 8 - - - - - - - - -
Nr. 8,
D Bodenkanne |90 B - - - 1 - 3 - - - - - - -
Nr. 8,
P Bodenkanne | 91 - - - 33 |- 2 - - - - - - -
Nr. 9,
D Bodenkanne | 92 - - - 9 2 8 - 7 3 6
Nr. 9,
Summe
gesamte 0 0 0 (145| 8 30 0 13 | 31 | 22 0 0 0
Kolonie:

Der Anteil adulter Tiere dieser Kolonie besteht aus 145 Arbeiterinnen, 30 Soldatinnen
und keinerlei Geschlechtstieren. Die Brut besteht aus 13 Eiern und Larven kleiner 1mm,
31 Larven gréBer 1 mm, 22 Puppen von Arbeiterinnen sowie 8 zwar fertig entwickelter
aber noch nicht ausgefarbter Arbeiterinnen. Eine Kénigin wurde nicht gefunden.
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Tab. 17. Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata. Kolonie Nr. 1 1997 (gesammelt
am 9.12.1997).

Peristom (P) /|Probe =
Domatium (D) Nr. £ =
Hy .E
S S
(]
3 P
5| 5 z |3
2 © = 5 E c D c
€| a c L - = c| @
S| T g c sl E£| | <=
c| O c| ¢ < v 2 = 8| ©
= = el ¢ ¢l g ¢ El G J| o E
[} [] c c 8 2 E E -E 3 g el
= = — — © -
ol o | T | £ £ 4 < o] 5| =
ol o g 2 2 E B = ol o o o
23 3| 2 3| o || B ¢ al 2 2 o
% ®| S| 2| € o o & &§ S| 5 5 5
O O ¥| <« <| 0| | W 4l a| & a| a
P zu Probe 94 94A |- |- |- |6 |- - |- - 4= f- e e -
D zu Probe 94 94B |- |- |- - 0= e e e e e e
P zu Probe 95 95 A - - - 7 - - - - - - - - -
D zu Probe 95 95 B - - - - - 1 - - - - - R -
P zu Probe 96 96 A - - - 8 - - - - - - - R -
D zu Probe 96 96 B - - - 2 - 1 - 15 |6 1 - - -
P zu Probe 97 97 A - - - 5 - - - - - - - - -
D zu Probe 97 97 B - - - - 1 1 - - 6 |5 |- - ,
P zu Probe 98 98 A - - - 4 - - - - - - - - -
D zu Probe 98 98 B - - - - - - - - - - - - -
P zu Probe 99 99 A - - - 6 - - - - - - - - -
D zu Probe 99 99 B - - 1 3 - 1 - 34 (4 |2 - - -
Summe
gesamte 0 0 1 41 1 4 0 49 | 16 8 0 0 0
Kolonie:

Der Anteil adulter Tiere diese Kolonie besteht aus einer Kénigin, 41 Arbeiterinnen und 4
Soldatinnen sowie keinerlei Geschlechtstieren. Die Brut besteht aus 49 Eiern und Larven
kleiner Tmm, 16 Larven gréBer 1 mm und 8 Puppen von Arbeiterinnen sowie einer zwar

fertig entwickelten aber noch nicht ausgefarbten Arbeiterin.

232



Tab. 18. Besiedlungsstruktur von C. schmitzi Kolonien auf N. biclacarata. Kolonie Nr. 2 1997 (gesammelt
am 9.12.1997).

Peristom (P) /| Probe =
Domatium (D) | Nr. 2 =
xS .g
© 8
()
5 g
8| § = 8
< 2 5 = £ £
[3] = £ c K=J c
c o c L - = c o
s ' ~ (= o £ :0 <
] ( c c ~ \ 9 —— ~ [3)
= = ¢ 8| ¢l | o E| | §| ©| £
2| 2 cE| £| 2| 2| | E| €| 5| §| &
= = — i © - 3 =
o o £ 5| o S| £| 4 Al L] oS
O 9 5o =2| =2| ®| ®| o o o o
3| 3| = o o < < Q o| ol a| o
=| = c| 8| a2 B| =B 5 2 ol o 2| o
[} [} :0 — — [e] o — [} = =} =} =}
O| | ¥X| «| | 0| @] W| 4| &a| &a| &| &
P 100 - - - 13 |- - - - - - - - -
D 101 - - - 4 1 7 - 22 |7 9 - - -
P 102 - - - 21 |- - - - - - - - -
D 103 - - - 12 |2 3 - 2 9 12 |- - -
P 104 - - - 12 |- 1 - - - - - - -
D 105 |- |- |- 18 |- |2 |- |14 |16 [11 |- |- |-
P 106 - - - 12 |- - - - - - - - -
D 107 - - - 6 2 2 - 1 15 |4 - - -
P 108 - - - 26 |- - - - - - - - -
D 109 - - - 16 |1 1 - 4 11 (19 |- - -
P 110 - - - 15 |- - - - - - - - -
D 111 - - - 8 - 1 - 7 9 16 |- - -
P 112 - - - 30 |- 2 - - - - - - -
D 113 1 1 1 11 |- 2 - 47 1 - - -
P 114 - - - 2 - - - - - - - - -
D 115 - - - 6 - 1 - 4 9 9 - - -
Summe
gesamte 1 1 1 207 6 22 0 101 | 76 81 0 0 0
Kolonie:

Der Anteil adulter Tiere dieser Kolonie besteht aus einer Konigin, 207 Arbeiterinnen, 22 Soldatinnen sowie
einem weiblichen und einem mannlichen fertig ausgebildetem gefliigelten Geschlechtstier. Die Brut besteht
aus 101 Eiern und Larven kleiner Tmm, 76 Larven gréBer 1 mm, 81 Puppen von Arbeiterinnen sowie je einer
zwar fertig entwickelten, aber noch nicht ausgefarbten Arbeiterin und Soldatin.
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13.3.4

Tab. 19.

Langzeitbeobachtungen Zustand weiBer Rand sowie Beutefang N. albomarginata. A: Standort
~White Sand”. Kannentyp: Ik = Luftkanne; bk = Bodenkanne; 00 = Kanne geéffnet, Rand intakt,

Langzeitbeobachtungen Zustand weiBBer Rand sowie Beutefang
Nepenthes albomarginata

keine Beute; 01 = Kanne mit intaktem Rand, wenige (1-15) Beutetiere (Ameisen und diverse

Arthropoden), blau eingerahmt; +1 = Kanne mit abgefressenen Rand, wenige (1-15) Beutetiere
(Ameisen und diverse Arthropoden), gelb eingerahmt; ++ = Kanne mit abgefressenen Rand (rot

eingerahmt), Termitenmassenfang; Beobachtungen aggressivem Verhaltens von C. schmitzi
Arbeiterinnen gegeniiber den auf den kolonisierten Kannen oder jlingsten Blattern platzierten
Alcidodes sp. (Standort 1+2: degraded heath forest on white sand, 3+4: peat swamp forest). Tage,
an denen keine Begehung erfolgte, wurden zur besseren Ubersichtlichkeit frei gelassen.

Standort ,White Sand“
Begehung des Standortes taglich (2 x 1 Tag Abstand) friher Abend

Kanne

22.Tag
23.Tag
24.Tag
25.Tag
26.Tag
27.Tag
28.Tag
29.Tag
30.Tag
31.Tag
32.Tag
33.Tag
34.Tag
35.Tag

1

Ik

00
00
00
00
0o
00
0o
0o

2

Ik

0o
0o
00
0o
L]
00
oo
0o

3

Ik

0o
00
0o
0o
oo
0o
00
oo

4

Ik

00
00
00
00
00
00
00
00

5

Ik

oo
00
oo
oo
oo
oo
00
oo

00
oo
00
00
oo
00
00
oo
00
00
00
0o
00
00
0]
01
01
01
01
01
01
01
01

01
01
01

6

=

Pritriritrritry 1t i@EES

R O O

Pttt

7

Ik

oo
00
oo
oo
oo
oo
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Tab. 20. Langzeitbeobachtungen Zustand weiBBer Rand sowie Beutefang N. albomarginata. A: Standort
,Paradies”. Kannentyp: |k = Luftkanne; bk = Bodenkanne; 00 = Kanne gedffnet, Rand intakt, keine
Beute; 01 = Kanne mit intaktem Rand, wenige (1-15) Beutetiere (Ameisen und diverse
Arthropoden), blau eingerahmt; ++ = Kanne mit abgefressenen Rand (rot eingerahmt),
Termitenmassenfang; Beobachtungen aggressivem Verhaltens von C. schmitzi Arbeiterinnen
gegeniber den auf den kolonisierten Kannen oder jingsten Blattern platzierten Alcidodes sp.
(Standort 1+2: degraded heath forest on white sand, 3+4: peat swamp forest). Tage, an denen
keine Begehung erfolgte, wurden zur besseren Ubersichtlichkeit frei gelassen.

Standort ,Paradies”

Begehung des Standortes jeden 2. bis 4. Tag, friher Abend

:‘r‘"“e 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 413 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
:;""e"-bkbkbklrlrkI(bklﬂ:l(nkklkltlkltlclkkbtbtklalk
1.Tag 00 00 00 OO 00 OO OO OD OO OO OO OO OO 0O OO OO OO ©D OO OO OO OO OD OO
2.Tag

3Tag ©00 00 00 0D OO 0O OO OD OD OD OO OO 0O 0O 0O OO OO OO OO OO OO OO OO0 OO
4.Tag

5.Tag ©0 00 00 00 OO 0O OO OD OD OO OO 0D OO OO 0O OO OO OO OO OO 0D OO OD OO
6.Tag

7Tag | ++| ++|+ |00 00 00 0O 00 00 00 OO OO OO OO OO OO CO OO OO OO OO OO OO OO
8.Tag | ++| ++|++|o0 00 o0 00 OD OD OO OO OO OO OO OO OO OO OD OO OO OO OD OD OO
9.Tag ——

10.Tag | ++| ++|++ |00 00 o0 o0 oo fo1] o0 o0 00 00 00 00 00 00O OO 00O 0D OO 0O OO0 OO0
11.Tag

12.Tag| ++| ++|++ |00 00 o0 o0 oo |o1|o0 00 00 00 0o 00 0o 0o oo oo oo oo oo 00 00
13.Tag — il

14.Tag| ++| ++ |+ | o0 oo[o1] oo oo Joi|oo o0 o0 00 00 00 00 00 00 00 OO [+ |00 00 OO0
15.Tag

16.Tag| ++| ++ |+ |00 oo|o1]oo oo Joi|Joo o0 o0 00 00 00 00 0O 00 00 OO |+ |00 00 OO0
17.Tag —

18.Tag| ++| ++ |+ |00 oo]o1]co oo Jor]oo o0 00 00 00 o00|++| 00 00 00 00 |+~|00 00 OO
19.Tag

20.Tag| ++| ++ |+ |00 oo|o1]oo oo Jor|oo oo oo oo o0 o00o|++| 00 00 00O o0 |+ |00 0D OO
21.Tag

22.Tag

23.Tag — —

24 Tag| ++| ++|++ |00 ooJo1]oo oo Jor|]oo oo 00 oo|o1]oo|+] o0 oof 01] oo |+ ffor] 01 |01
25.Tag —

26.Tag | ++| ++ |+ |00 oo]o1] oo oo JorJoo o0 00 oo ]o1| 0o|++]| oofor] o1] oo |+ fJor] o1 |01
27.Tag

28.Tag| ++| ++ |+ |00 oo]o1] oo oo JorJoo o0 00 0o |o1] 0o |++] 0o]o1]| o1] 0o |+ fJo1] o1 |01
29.Tag —

30.Tag| ++| ++ |+ |00 o00|o1] oo oo |+|o0 o0 oo o0 |01]| 0o |++| 00o|ot] o1] 0o |+ lo1]| o1 |01
31.Tag

32.Tag

33.Tag

34.Tag| ++| «+ |+ |[07) o0 ]o1] o0 oo |++]o0c o0 00 oo |o1| 0o |+]| oo]ot| o1] oo |+ |lo1] o1 ]
35.Tag| ++| ++ |+ ||o1| oo ]o1] o0 oo |++]oo o0 00 o0 |o1| 0o |+| o0 ]o1| o1] oo |+ lor] 01| 01
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13.3.5 Beuteproben aus Nepenthes albomarginata

Tab. 21. Beuteproben aus N. albomarginata. Standort Paradies. Kannentyp: Bodenkanne: B, Luftkanne: L.
Zustand des weiBen Randes: O=intakter weiBer Rand, Farbe reinweil3; 1= intakter weiBer Rand,
Farbe gelblich; 2= weiBer Rand abgefressen, fehit.

Nepenthes albomarginata, Standort ,,Paradies”

Probe Nummer: | 3 [3(98)|1(98)| 10|40 |17 |42 |34 |35|36 (36a(39|37 | 9 |41a| 1 2 |7(98)|5(98)
Bodenkanne /
Luftkanne B B B B|B|B|B|B|B|B|B|B|B|B|B B B B B
Zustand Rand 0 0 0 o(1j{of{1f(1f{1j0|O0(1|1]0]O0 2 2 2 2
Chilopoda - - - e - - - - - R R 9 _ R
Araneae - - - S I A - B j _ _ _ 1 B i -
Coleoptera 1 - 4 -1t -2 -11] - U T T T R - 9 - -
Collembola - - - o e e R I -l -1 - 120/ - - . B -
Diptera - - - -l -l - - - 1 - - - - - - - R
Heteroptera - - - S B N T T N I - - - _
Hymenoptera
(ohne - - - o N T I I T S R A - - - -
Formicidae)
Formicidea 60| 12 28 |4 |1 (12|17 7 |21|24| 4 | 5|46 38| 4 | 51 - - -
Isoptera
(Soldaten) ) ) ) S R A R A - | -1-18] 3 |822|1620| 279 | 1287
Isoptera
(Arbeiter) i i . Sl - - -] - | - | 454 | 2403|2187 | 2349
Planipenia 1 - - o T I I I I S - - i B
Thysanoptera - - - o N T I I - - - A - - i i i
Gesamt N Q 3 3
Termiten o o o o o o o o o o o o ~— [ce] (sp} g g § ((g
=< o o | = <
£ 3 2 2 | s 8
(%) % % % 1%} 173
SN 88| g | 8|88 88
Termitenart ' ' ' el ] | 28 E|E| E E 23|
ol 2 9 i) S |00
ENS| 5| S| © |EN|IEN
EIQIEl 8|8 |E |E
0 [%) (&) > 0 0
[} (e} c IS [ [}
2 I Q S |2 xe)
S ~ ~ 5 5
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Fortsetzung Tabelle 21:

Nepenthes albomarg

inata, Standort ,,Paradies”

Probe
Nummer:

19

4

5

7

8

11

6(98

12

13

14

4(98

2(98

6(98

41

43

43a

Bodenkanne /
Luftkanne

B

L

L

B

B

Zustand Rand

2

Chilopoda

Araneae

Coleoptera

Collembola

Diptera

Heteroptera

Hymenoptera
(ohne
Formicidae)

Formicidea

18

36

54

67

82

30

18

Isoptera
(Soldaten)

495

1584

1044

233

855

486

216

369

207

75

333

216

297

486

711

Isoptera
(Arbeiter)

459

2412

2736

100

153

351

1116

423

342

182

1800

1116

116

630

864

Planipenia

Thysanoptera

Gesamt
Termiten

954

3996

3780

3339

2385

837

1332

792

549

4788

257

2133

1332

1458

1116

1575

Termitenart

Bulbitermes sp.

Hospitalitermes hospitalis

Hospitalitermes hospitalis

Hospitalitermes hospitalis

Hospitalitermes hospitalis

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps

Hospitalitermes liviceps
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Tab. 22. Beuteproben aus N. albomarginata, Standort White Sand. Kannentyp: Bodenkanne: B, Luftkanne:
L. Zustand des weiBen Randes: O=intakter weiBer Rand, Farbe reinweil3; 1= intakter weiBer Rand,
Farbe gelblich; 2= weiBer Rand abgefressen, fehlt.

Nepenthes albomarginata, Standort ,,White Sand“

Probe Nummer: |VII| 7b| 8ii|8bii|9c|110 130|144 |20 (2cii| VI| | 1d

Bodenkanne /

Luftkanne L L L L| L L L L| L L| L[ L| L

Zustand Rand 1 0 0 0 |1 1 1 0]0]O 0[]0 2

Araneae - - - 1] - - - - - - - - -

Coleoptera 6 3] - 2| 4 1 3 1] 1

Collembola - - - -l - - - - - - - - -

Diptera - - 1 - - - - 1] - - - - -

Heteroptera - - - -l - - - 1] - - - - -

Hymenoptera

(ohne

Formicidae) 1 1 - - - - - - - - - - -

Formicidea 3 9 41 9 2 1 2| 1 4] 3| 3

Isoptera

(Soldaten) - - - -l - - - -l - -| 1]127]153

Isoptera

(Arbeiter) - - - -1 - - - - - - -1 59837

Lepidoptera - - - - - - - - - |

Gesa.mt o o o o o o o o o o o o —

Termiten
P P o
L1 L
S8 8
S|S| 8
%] %] %]
() () ()

Termitenart ' ' ' Clo ' - clo - E E g
S|8| 8
I (|
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Fortsetzung Tabelle 22:

Nepenthes albomarginata, Standort ,,White Sand“

Probe Nummer: 1| 20| 2bi 3 3i 3a| 4i 50 | Il IV | 120

Bodenkanne /

Luftkanne L L L L L L L L L L L L

Zustand Rand 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2

Araneae - - - - - - - - - - - -

Coleoptera 1 2 1 1 1 3

Collembola - - - - - - - - - - - -

Diptera - - - - - 1 - - - - - -

Heteroptera - - - - - - - - - - - -

Hymenoptera

(ohne

Formicidae) - - - - - - - - - - -

Formicidea 1 4 4 4 7 4 14 1 3

Isoptera

(Soldaten) 180|270 19 72| 48 5[144] 99| 180 90 97| 351

Isoptera

(Arbeiter) 585 | 738 79| 128| 289| 58|531| 882| 702| 954 | 51351

Lepidoptera - - - - - - - - - - - -

Gesamt clgl8|glzls!13|8|8|5

Termiten 1?1923 g% 25|92 |8
o A o o P P P s P P o P
L1 L RS RS RS RS RS RS RS RS RS RS
S | S S S S S S S S S S S
[%] [%] [%] [%] %] %] %] %] %] %] %] %]
() () () () () () () () () () () ()

Termitenart £ S £ £ £ £ S £ £ S S £
g|lg|g|8|g |8 |g|8|g|&8|¢g|¢8
I | I I RN RN T I T T I T
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13.3.6 Termitenarten aus den Beuteproben von Nepenthes
albomarginata
Tab. 23. Termitenarten aus den Beuteproben von N. albomarginata. (Determinierung durch DR. D. T.
JONES, London) Antennenglieder: a = mehr als doppelt so lang wie breit; b = ca. so lang wie breit.
Die Termiten wurden aus z.T. sehr stark zersetzten Beuteproben determiniert. Dies konnte
allerdings trotz des Zersetzungsgrades aus folgenden Griinden auf Artniveau erfolgen: Die
Merkmale der Tiere, die man in dem verdauten Beutebrei gefunden hat, sind an den Chitin
Skeletten, die nicht aufgeldst worden waren, noch gut erkennbar gewesen. Da pro Beuteprobe
nur eine Termitenart von einer Kolonie die Opfer der Kannen ausmachten, konnte auch aus den
Fragmenten die Identifizierung erfolgen.
Standort | Art Merkma | Merkmale Soldat
|
Arbeiter
Zahl der | Zahl Pigmen- | Mandib | Ein- Lange |Lange |3. Anten-
Solda- | der tierung | el mit schnii- | des des Anten- | nen-
tenka- | Arbei- »cock- | rung an | Ober- gesam- | nen- glieder
sten ter- roach der schen- |ten glied
kaste knot” Kopf- kels Hinter- | langer
n kapsel | hinteres | beines |als 4.
Beinpaa | Soldat
r
E-Werk Hospita- | 1 mind. | alle ? ja gerade |geht ja a
litermes 2 Kasten solang | weit
bicolor stark wie hinter
(HAvI- schwarz Abdome | das
LAND) noder | Abdome
kirzer n
White Hospita- | 1 mind. | alle ? ja gerade |geht ja a
Sand litermes 2 Kasten solang |weit
bicolor stark wie hinter
(HAvi- schwarz Abdome | das
LAND) noder | Abdome
kirzer n
Paradies | Longipe- | 2 1 alle ? ja gerade | geht ja a
1 ditermes Kasten so lang | weit
longipes stark wie hinter
(HAvi- schwarz Abdome | das
LAND) noder | Abdome
kirzer n
Paradies | Hospita- | 1 mind. | alle ? ja gerade | geht ja a
2 litermes 2 Kasten so lang | weit
hospitali stark wie hinter
s (Havi- schwarz Abdome | das
LAND) noder | Abdome
kirzer n
Paradies | Hospitali | 1 mind. | Arbeiter | ? ja gerade |geht ja a
3 termes 2 stark solang | weit
liviceps schwarz, wie hinter
(HoLmGR Soldaten Abdome | das
EN) dunkel, n oder Abdome
Kopf rot kirzer n
Paradies | Bulbiter- | 1 mind. | alle ? ja sehr viel | erreicht | nein b
4 mes sp. 2 Kasten klrzer nicht
5 EMER- unpig- als das
SON mentiert Abdome | Abdo-
bzw. rot n men-
ende
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