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Pflanzen mlt\

Bodyguards: h

ANDREA T. MULLER | AXEL MITHOFER

Myrmekophytische Pflanzen bieten den mit
ihnen vergesellschafteten Ameisen Wohn-
raum und/oder Nahrung. Im Gegenzug
schiitzen die Ameisen ihre Wirte effizient vor
Angreifern. Ob sich die Pflanzen in dieser
Symbiose véllig auf den Schutz durch die
Ameisen verlassen und ihre Verteidigungs-
mechanismen verloren haben oder sich
noch selber verteidigen kénnen, ist Gegen-
stand laufender Studien.

flanzen konnen als ortsgebundene Organismen ihren

Feinden nicht ausweichen. Um sich dennoch gegen
Angriffe durch pathogene Mikroben oder Frafifeinde zu
verteidigen, haben sie im Laufe ihrer Evolution eine Reihe
sehr erfolgreicher, zum Teil subtiler Abwehrmechanismen
entwickelt. Diese reichen von rein physikalischen Barrie-
ren wie Dornen, Stacheln oder Haaren bis zur chemischen
Verteidigung. Pflanzen konnen durchgehend (konsti-
tutiv) oder bei Bedarf (induzierbar) zahllose (>200.000)
chemische Verbindungen produzieren, die unmittelbar
gegen die angreifenden » Herbivoren (hauptsichlich
pflanzenfressende Arthropoden wie Insekten und Milben)
gerichtet sind. Bei dieser direkten Verteidigung nutzt die
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Pflanze sogenannte sekundire oder spezialisierte Verbin-
dungen aus unterschiedlichsten chemischen Klassen, un-
ter anderem Alkaloide, Terpene, Phenylpropanoide, Pep-
tide und Proteine. Solche spezialisierten Verbindungen
sind fiir die Insekten oft toxisch, verdauungshemmend,
entwicklungshemmend oder wirken abschreckend. Be-
sonders raffiniert sind jedoch indirekte Verteidigungsstra-
tegien. Die indirekte Verteidigung schiitzt die Pflanze,
indem sie andere Organismen als Verteidiger anlockt. Da-
zu synthetisieren die befallenen Pflanzen unter anderem
fliichtige Verbindungen (VOCs, volatile organic com-
pounds) die sie an die Umgebung abgeben. Diese Duft-
stoffe locken spezifisch riuberische oder parasitische
Feinde der Herbivoren an, die gezielt zu der befallenen
Pflanze kommen und die dort fressenden Organismen de-
zimieren [1, 2]. Neben fliichtigen Stoffen, die von den
Pflanzen als ,Hilferuf ausgestoflen werden, produzieren
manche Pflanzen bei Fra$schiden auch extrafloralen Nek-
tar (EFN). Dies lockt Ameisen zu den Pflanzen, die sich
nicht nur vom EFN ernihren, sondern auch die Herbivor-
en attackieren, denen sie begegnen [3, 4].

Ameisenpflanzen: Working for Bed &
Breakfast

Sehr hiufig arbeiten Pflanzen mit Ameisen zusammen, um

ihre Angreifer zu bekimpfen. Wihrend viele Pflanzen nur
bei Bedarf nach zusitzlicher Hilfe gegen Aggressoren
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ABB. 1 Bed and Breakfast: Myrmekophytische Pflanzen bieten Ameisen ein geschiitztes Nest: hohle Strukturen, auch
Domatien genannt, zum Beispiel am Blattstiel von Hirtella physophora (a) oder im Stamm von Duroia hirsuta (b). AuBer-
dem produzieren viele Ameisenpflanzen, wie etwa Vachellia chiapensis (c) und V. collinsii (d), Nahrung fiir ihre Bewoh-
ner: entweder extrafloralen Nektar (c, gelbe Pfeile) und|oder Futterkorper (c, d, weiBe Pfeile). Fotos: a) und b) Dr. Pierre-
Jean Malé, c) und d) A. T. Miiller.

suchen (fakultative Interaktion), leben andere dauerhaft
mit den Ameisen zusammen. Solche Pflanzen werden als
» Myrmekophyten oder Ameisenpflanzen bezeichnet. Da-
runter finden sich Arten der Gattungen Acacia, Cecropia,

- Die in den Tropen vorkommenden Ameisenpflanzen leben in mutualistischen
Symbiosen mit Ameisen zusammen. Die Pflanzen liefern Nistpldtze und Nah-
rung, die Ameisen daftir einen sehr effizienten Schutz gegen (FraR-)feinde.

- Ameisenfreie Myrmekophyten werden schnell von Herbivoren attackiert und
haben kaum eine Uberlebenschance. Dies fiihrte zu der Hypothese, dass
Ameisenpflanzen keine eigene Verteidigung mehr haben und einzig auf die
Ameisen angewiesen sind.

- Feldstudien haben diese These widerlegt und gezeigt, dass zumindest in der
Ameisenpflanze Tococa quadrialata typische pflanzliche, Jasmonat-vermit-
telte Verteidigungsmechanismen wie Duftstoffe und abwehrrelevante Gene
oder Metaboliten durch HerbivorenfraR8 induziert werden.

78 | Biol. Unserer Zeit | 1/2024 (54)

- Ameisenpflanzen kénnen zusdtzlich noch von durch die Ameisen eingetragenen

Stickstoffverbindungen profitieren, die in ihren Stoffwechsel eingebaut werden.
Dies verbessert generell die Fitness von besiedelten im Vergleich zu unbesiedel-
ten Ameisenpflanzen.

www.biuz.de

Duroia, Piper, Tococa und Macaranga. Im Gegensatz zu
Pflanzen, die nur gelegentlich mit Ameisen interagieren,
bieten Myrmekophyten den Ameisen auch Behausungen.
Dabei handelt es sich um spezielle hohle Strukturen
(hohle Dornen, Stingel, Blatttaschen und Knollen - soge-
nannte » Domatien), um Ameisen dauerhaft aufzunehmen
und ihnen geschiitzte Nistplitze zu bieten (Abbildung 1a,
b). Viele Ameisenpflanzen bieten den Ameisen dariiber
hinaus eine permanente Nahrungsquelle, entweder
EFN wie viele Acacia-Arten oder Futterkorper (FB) wie
Cecropia- oder Macaranga-Arten [3, 5] (Abbildung 1c, d).
Manchmal erfolgt die Nihrstoffversorgung auch indirekt:
Ameisen pflegen oft Phloem-saugende Schildlduse und er-
nihren sich von dem Honigtau, den diese ausscheiden.
Myrmekophyten haben sich wiederholt entwickelt, so
dass bis heute mehr als 600 Arten von Gefifipflanzen aus
50 Pflanzenfamilien beschrieben wurden, die in den tro-
pischen Zonen der Welt vorkommen [6]. In dhnlicher
Weise haben sich die sogenannten Pflanzenameisen an das
Nisten in Pflanzen angepasst, wobei bisher Arten aus tiber
40 Gattungen aus fiinf verschiedenen Unterfamilien der
Formicidae identifiziert wurden [7].

© 2023 Die Autoren. Biologie in unserer Zeit
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ABB. 2 Ameisen als induzierbare Verteidigung: Azteca cf. tonduzi-Ameisen machen kurzen Prozess mit allen Tieren, die
sich auf ein Tococa quadrialata-Blatt verirren wie hier ein Regenwurm. Binnen Minuten finden sich immer mehr Ameisen
auf dem Blatt ein, um den Wurm aufzufressen. Foto: Dr. Karsten Zunk.

Wahrend die Vorteile fiir die Pflanzenameisen (Nah-
rung und Unterschlupf) bei all diesen Interaktionen recht
einheitlich sind, konnen die Vorteile fiir myrmekophyti-
sche Pflanzen je nach geografischem Standort, Jahreszeit,
kolonisierender Ameisenart und Pflanzenart variieren.
Dennoch bietet die Ameisenkolonisation im Allgemeinen
Schutz fiir ihren Wirt. Dabei kann es sich um die Verrin-
gerung der Belastung durch Krankheitserreger [8], die
Beseitigung konkurrierender Pflanzen [9] oder vor allem
um die Abwehr von Fraf}feinden - Siugetiere wie Insekten
- handeln, darunter Elefanten, Giraffen und Antilopen so-
wie Kifer, Raupen und Blattschneiderameisen. Da dieser
Austausch - Ressourcen gegen Schutz - fiir beide Partner
von Vorteil ist, wird diese Symbiose als » Mutualismus be-
zeichnet. Dariiber hinaus konnen Ameisen weitere Fit-
nessvorteile wie zusitzliche Nihrstoffe bieten. Diese
durch Ameisen vermittelte Versorgung der Pflanze wird
als Myrmekotrophie bezeichnet. Dies ist allerdings vor
allem fiir Aufsitzerpflanzen bekannt, bei denen Schutz vor
Fraifeinden eine untergeordnete Rolle spielt.

Verteidigungsstrategien von Ameisenpflanzen
Die Verteidigung von Myrmekophyten wurde in den letz-
ten Jahrzehnten eingehend untersucht, wobei der Schwer-
punkt auf Kosten und Nutzen im Zusammenhang mit
Ameisen lag. Seit dem ersten Bericht von D. H. Janzen im
Jahr 1966 [10] wurde mehrfach fiir verschiedene Ameisen-
pflanzenarten gezeigt, dass unbesiedelte Myrmekophyten
enorm unter Herbivorie leiden [10, 11]. Dies bedeutet,
dass die indirekte Verteidigung durch die Ameisen die
wichtigste Strategie der Myrmekophyten ist. In Uberein-
stimmung mit dieser Hypothese stellte Janzen [10] das
Fehlen von Bitterstoffen (hier cyanogene Glykoside) in
Ameisen-Akazien im Vergleich zu nicht-myrmekophyti-

© 2023 Die Autoren. Biologie in unserer Zeit
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schen Akazien fest und stellte daher die These auf, dass
Myrmekophyten nicht linger in direkte Abwehrmechanis-
men wie die Bildung spezialisierter Verbindungen inves-
tieren, da der Ameisen-vermittelte Schutz schon sehr effi-
zient ist. Dieser Hypothese liegt die Annahme zugrunde,
dass alle Verteidigungsmafinahmen fiir die Pflanze kost-
spielig sind und daher eine riumliche und zeitliche Uber-
schneidung der Verteidigungsstrategien vermieden wer-
den sollte.

Viele Studien haben seither versucht, den vermuteten
Kompromiss zwischen indirekter Abwehr durch Ameisen
und direkter pflanzeneigener physikalischer oder chemi-
scher Abwehr zu bestitigen - mit unterschiedlichen Ergeb-
nissen. So wurde beispielsweise in unbesiedeltem Piper
cenocladum ein hoherer Gehalt an Amiden gefunden,
eine geringere Chitinaseaktivitit in myrmekophytischen
Macaranga- und Acacia-Arten sowie eine hohere Blatt-
zihigkeit und Dichte an Pflanzenhaaren (Trichomen) in
ameisenfreien Tococa guianensis-Pflanzen [12, 13]. Ande-
rerseits konnte beim Vergleich mehrerer myrmekophyti-
scher und nicht-myrmekophytischer Piper-, Macaranga-
oder Acacia-Arten keine negative Korrelation zwischen
Ameisenbesiedlung und chemischer Abwehr festgestellt
werden [14]. Die Frage, ob es einen Kompromiss gibt
oder nicht, ist also immer noch umstritten.

Ameisenpflanzen und Herbivorie
Interessanterweise wurde die Herbivorie als Einflusspara-
meter in den meisten Studien nicht berticksichtigt. Dem-
entsprechend gibt es nicht viele Informationen iiber die
Regulierung und Induktion von Abwehr in Ameisenpflan-
zen als Reaktion auf Fraffeinde oder die Anwesenheit
oder Abwesenheit von Ameisen. Erste Studien von M. Heil
und Mitarbeitern zur Regulierung der indirekten Verteidi-

www.biuz.de 1/2024 (54)
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ABB. 3 Die myrmekophytische Pflanze Tococa quadrialata. a) Tococa-Pflanzen
sind kleine Biische, die oft in Gruppen an lichten Stellen im Regenwald wach-
sen. b) Sie bilden Blattdomatien, in welchen sie verschiedene Ameisenspezies
wie z. B. Azteca cf. tonduzi beherbergen kénnen. c) Ameisen gegen Ameisen:
Blattschneiderameisen gehéren zu den groBten Gefahren fiir die Pflanzen,
gegen die Azteca-Ameisen ihre Pflanze verteidigen miissen. d) Ohne Ameisen
haben die Pflanzen kaum eine Uberlebenschance, da sie durch Herbivoren
stindig ihre Bldtter verlieren. Im Vergleich zu mit Ameisen besiedelten Pflan-
zen bleiben sie winzig klein. Fotos: A. T. Miiller.

ABB. 4 Ein Teufelsgarten (devil‘s garden). Dieser ,,Teufelsgarten“ besteht aus
myrmekophytischen Duroia-Pflanzen und ihren Beschiitzern, Myrmelachista-
Ameisen, und wurde in der Region Loreto im Nordosten von Peru gefunden.
Foto: Dr. Pierre-Jean Malé.

gung von Myrmekophyten zeigten, dass die Nachahmung
der Herbivorie durch Besprithen mit » Jasmonaten, der
fiir die induzierte Abwehr von Herbivoren wichtigsten
Gruppe an Phytohormonen [3, 4], die EFN-Produktion in

80 | Biol. Unserer Zeit | 1/2024 (54) www.biuz.de

myrmekophytischen Akazien nicht steigern konnte, wih-
rend die EFN-Produktion in nicht-myrmekophytischen
Akazien zunahm [15]. In die gleiche Richtung geht eine
Studie, die zeigte, dass von Ameisen besiedelte Akazien im
Gegensatz zu nicht-myrmekophytischen Akazien weder
Jasmonat-Signale und die daraus resultierende EFN-In-
duktion an entfernte Blitter weitergeben, noch VOCs
als Signale fiir Pflanzen aussenden [16]. Diese Daten
deuten darauf hin, dass Ameisenpflanzen moglicherweise
eine reduzierte induzierbare Pflanzenabwehr oder/und
eine gestorte Signallibertragung durch Jasmonate auf-
weisen.

Andererseits werden auch die Ameisen selbst als indu-
zierbarer biotischer Schutz von Myrmekophyten betrach-
tet. Mutualistische Ameisen patrouillieren in der Regel
kontinuierlich auf den Blittern, doch beim Auftreten von
Pflanzenfressern oder Pflanzenschiden vervielfacht sich
die Zahl der Ameisen am Ort der Gefahr rasch - in der
Regel innerhalb von 10 Minuten (Abbildung 2). Dies fiihrt
letztlich dazu, dass die Bedrohung schnell beseitigt wird.
H. L. Vasconcelos [17] beobachtete beispielsweise, dass
alle lebenden Termiten und 92,5 Prozent der Hemipteren-
(Schnabelkerfen-)eier, die auf Maieta guianensis-Pflanzen
platziert wurden, von Ameisen der Art Pheidole minutula
gefunden und angegriffen wurden, bis sie entweder von
der Pflanze sprangen oder an Ameisenlarven verfiittert
wurden. In dhnlicher Weise agierten Ameisen der Art
Crematogaster borneensis, die 96,6 Prozent der Ver-
suchsraupen innerhalb einer Stunde entweder vom Blatt
trieben oder toteten [18].

Da die Geschwindigkeit und Effizienz der Ameisen
beim Auffinden und Beseitigen von Herbivoren so hoch
sind, ist es fiir myrmekophytische Pflanzen moglicher-
weise gar nicht notwendig, auf einen entsprechenden
Angriff mittels Aktivierung der Jasmonat-Signalkaskade
und nachgeschalteten chemischen Abwehrmafinahmen
zu reagieren. Die Frage, die sich logischerweise stellt, ist:
Verlassen sich Myrmekophyten ginzlich auf ihre Ameisen-
Bodyguards oder existiert ein Plan B, das heif3t, gibt es
Verteidigungsmechanismen als ,schlafende Reserve®,
wenn keine Ameisenverteidiger zur Verfiigung stehen?

Tococa, eine myrmekophytische Modell-

Pflanze
Unseres Wissens nach wurden bisher abgesehen von den
eben erwihnten Jasmonat-Experimenten [3, 4, 15, 16]
keine Studien iiber die Regulierung der Abwehrkrifte auf
molekularer Ebene bei Ameisenpflanzen durchgefiihrt.
Daher war bislang nur wenig iiber induzierte VOCs, die
chemische Verteidigung oder iiber die Rolle von induzier-
ten Phytohormonen - insbesondere Jasmonate - bei der
Reaktion von Myrmekophyten auf Herbivorie bekannt. In
einer mehrjihrigen Studie im Tambopata Nationalpark
in Peru wurden diese Fragen an Pflanzen der Art Tococa
quadprialata untersucht (Abbildung 3) [19]. Tococa ist
eine Gattung von schnell wachsenden Striuchern und
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veroffentlicht durch VBIO e.V. unter der CG-BY-SA 4.0-Lizenz



CHEMISCHE OKOLOGIE | IM FOKUS

ABB. 5 | DIE WECHSELBEZIEHUNG ZWISCHEN 7. QUADRIALATA UND AZTECA CF. TONDUZI

a)

Reaktion auf Raupenfral®
* Freisetzen von Duftstoffen
* Jasmonatsignale

* Biosynthese induzierbarer
Verteidigungsstoffe

Wachstum
Stickstoffverfugbarkeit

allgemeiner Metabaolismus

konstitutive
Verteidigungsstoffe

ey Stickstoff
© induzierbare Verteidigungsstoffe

@ Polyphenole
@ Jasmonate ity

vergleichsweise erhoht oder@ verringert
flichtige Verbindungen (VOCs)

Die Abbildung fasst die Forschungsergebnisse an Tococa quadrialata zusammen. In einer kiirzlich veréffentlichten
Studie [19] wurde der Stoffwechsel von T. quadrialata-Pflanzen mittels Transkriptom- und Metabolomanalysen unter-
sucht. Um die Auswirkungen der Besiedlung durch Azteca cf. tonduzi-Ameisen auf den Stoffwechsel und das Wachstum
zu studieren, wurden junge T. quadrialata-Pflanzen in zwei Gruppen geteilt: von Ameisen besiedelte und ameisenfreie
Pflanzen. In letzterer Gruppe wurden die Ameisen durch mehrfaches Spiilen der Domatien mit Wasser von den Pflanzen
entfernt. AnschlieBend wurden Netze um die Pflanzen angebracht, um eine Wiederbesiedlung und unkontrollierten
FraBschaden zu verhindern. Um gleiche Lichtbedingungen zu erreichen, wurden auch die von Ameisen besiedelten
Pflanzen mit Netzen bedeckt, wobei diese zum Boden hin offen gehalten wurden (siehe b). a) Es wurden kontrollierte
FraBexperimente durchgefiihrt und die Reaktion von ameisenfreien und von mit Ameisen besiedelten Pflanzen auf
Blattschdden auf Transkriptions- und Metabolitenebene studiert. Die Ergebnisse der Untersuchung sind graphisch ver-
einfacht dargestelit. b) Die physiologischen Unterschiede zwischen T. quadrialata-Pflanzen mit und ohne Ameisen sind

schematisch dargestelit.

kleinen Biumen aus der Familie der Melastomataceae. Sie
ist in der gesamten » Neotropis verbreitet und dafiir be-
kannt, dass die meisten Arten (Blatt-)domatien produzie-
ren und mit mutualistischen Ameisen zusammenleben
[11]. Je nach Standort werden verschiedene Gattungen
(Azteca, Allomerus, Crematogaster, Pheidole, Myrmela-
chista) gefunden, deren Arten die Tococa-Pflanzen besie-
deln und effizient gegen Herbivoren verteidigen [11, 19].
In Verbindung mit Myrmelachista-Ameisen konnen
Tococa-Pflanzen in Monokulturen im Regenwald wachsen
- ein Phinomen, das als ,Teufelsgarten“ bezeichnet wird
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(Abbildung 4) [20, 21]. Die Ameisen greifen jede Nicht-
Wirtspflanze an und injizieren Ameisensiure in die Schoss-
linge, was zu Blattnekrosen fiihrt. Auf diese Weise entste-
hen grofe Flichen mit einer oder zwei Arten von Amei-
senpflanzen (Tococa, Clidemia und/oder Duroia), die
von einer einzigen Myrmelachista-Kolonie in dem ansons-
ten artenreichen Wald besiedelt werden [21]. Diese Inter-
aktion ist auf Myrmelachista-Ameisen beschrinkt und
wurde bei anderen Ameisengattungen nicht beobachtet.
Wihrend die Rolle der Ameisen bei der Abwehr von
Tococa gegen Pflanzenfresser von verschiedenen Forscher-

www.biuz.de 1/2024 (54) | Biol. Unserer Zeit | 81
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Domatien: Oftmals hohle Pflanzenteile, die symbiontischen Insekten Wohnraum
und/oder Nistpldtze bieten. Im Fall von Tococa quadrialata ist dies ein vergréRerter

Blattstiel.

(Ellagi)tannine: Gruppe bioaktiver sekunddrer Pflanzenstoffe; unter anderem in
einigen Niissen und Samen zu finden. Sie gehéren zur Klasse der hydrolysierbaren
Tannine innerhalb der Polyphenole.

Herbivoren: Pflanzenfresser, d. h. Tiere (z. B. Arthropoden wie Insekten aber auch
Sdugetiere), die sich ausschlieBlich von Pflanzen erndhren.

Jasmonate: Klasse von Fettsdure-abgeleiteten Phytohormonen. Jasmonate sind in

der Regulation von p,

flanzlichen Abwehrreaktionen auf (a)biotischen Stress invol-

viert, zum Beispiel bei Verwundung oder gegen Herbivore.

Mutualismus: Form

einer Symbiose (Wechselbeziehung) zwischen zwei artfremden

Organismen zu beiderseitigem Vorteil.

Myrmekophyten: Ameisenpflanzen; Pflanzen, die eine Symbiose mit Ameisen

eingehen.

Myrmekotrophie: Wechselbeziehung zwischen Ameisen und Pflanzen, bei der die

Pflanze den Ameisen
Verfiigung stellen.

Nistraum bietet und die Ameisen der Pflanze Néhrstoffe zur

Neotropis: Tropen in Nord-, Mittel- und Siidamerika

82 | Biol. Unserer Zeit

gruppen bereits untersucht wurde, wurde den pflanzli-
chen Abwehrmechanismen und den spezialisierten Stoff-
wechselprodukten von Tococa im Allgemeinen sehr we-
nig Aufmerksamkeit geschenkt. Allein hohe Mengen an
hydrolysierbaren Tanninen (2,6 % des Trockengewichts
und typisch fiir Melastomataceae) waren bekannt; mogli-
che chemische Pflanzenabwehrstoffe, ihre Biosynthese,
Regulierung und Wirkungsweise allerdings noch nicht.

Mit einer Kombination aus molekularbiologischen und
chemisch-analytischen Methoden konnte jetzt gezeigt wer-
den, dass Tococa-Pflanzen sich nicht vollstindig auf den
von ihren Ameisensymbionten bereitgestellten Schutz ver-
lassen. Im Falle von Herbivorenbefall konnen sie eine eige-
ne Verteidigung aktivieren. Durch eine Kombination aus
Transkriptomsequenzierung (RNA-Seq), Duftstoffsamm-
lung und (un-)gerichteter Analyse der Blattmetaboliten
mittels Massenspektrometrie konnten in 7. quadrialata
induzierbare, Jasmonat-vermittelte Abwehrreaktionen, ein-
schliellich der Hochregulierung von Signal- und Abwehr-
genen und die Emission von VOCs nachgewiesen werden
(siehe Abbildung 5a, [19]). Dies geschah interessanterweise
unabhingig vom Besiedlungsstatus durch Ameisen.

Ein Vergleich von Metaboliten und Genexpression von
T. quadrialata-Pflanzen, die von der Ameise Azteca cf.
tonduzi besiedelt waren, mit solchen, bei denen die
Ameisen ein beziehungsweise zweieinhalb Jahre zuvor
entfernt worden waren, zeigte weiterhin, dass die Anwe-
senheit der Ameisen selbst unter Ausschluss von Frafdfein-
den starke Effekte auf den Metabolismus der Ameisen-
pflanzen hat. Wie in Abbildung 5b dargestellt, erhohen die
Ameisen den Stickstoffgehalt der Pflanzen, vermutlich
durch ihren Abfall und ihre Ausscheidungen (> Myrmeko-
trophie). Dies fordert wiederum den allgemeinen Stoff-

1/2024 (54) www.biuz.de

wechsel und das Wachstum der besiedelten Ameisenpflan-
zen [19]. Umgekehrt wuchsen ameisenfreie 7. quadria-
lata-Pflanzen langsamer und akkumulierten im Vergleich
zu Besiedelten mehr » Ellagitannine, eine wichtige Klasse
von konstitutiven Abwehrstoffen. Zusammengefasst be-
deutet das: Unbesiedelten Tococa-Pflanzen fehlt nicht nur
eine wichtige Verteidigungsstrategie (die Symbionten),
wodurch sie mehr Fraschiden zu verkraften haben und
mehr in die Verteidigung (sowohl konstitutiv als auch in-
duzierbar) investieren miissen um zu iiberleben, sondern
sie haben auch weniger Ressourcen zur Verfiigung (Blatt-
stickstoff, Zucker, Aminosiauren und andere Metabolite).
Wihrend T. quadrialata in der Lage sein konnte, den von
den Ameisen gewihrten Schutz zum Teil auszugleichen,
hat die Pflanze keine Moglichkeit, die geringere Stickstoff-
versorgung zu kompensieren. Alles in allem erklirt dies
die drastischen Fitnessunterschiede zwischen besiedelten
und unbesiedelten Tococa-Pflanzen in An- und Abwesen-
heit von Herbivoren.

Die Studie zeigt auf, wie hier mutualistische Ameisen
gleichzeitig durch ihre Erndhrungsweise und den durch
sie vermittelten Schutz vor Herbivoren die Verfiigbarkeit
und Verteilung von Ressourcen innerhalb der Pflanze ver-
dndern und so den gesamten Stoffwechsel der Myrmeko-
phyten positiv beeinflussen konnen. Dies verdeutlicht die
hohe Komplexitit der Symbiosen zwischen Ameisen und
Ameisenpflanzen.

Zusammenfassung

Mutualistische Ameisen-Pflanzen-Wechselbeziehungen mit
Myrmekophyten sind in den tropischen Regionen der Welt
zu finden. Sie basieren immer auf der Bereitstellung von
Nistpldtzen (Domatien) durch die Pflanze und kénnen mit
zusdtzlicher Bereitstellung von Nahrung einhergehen
(extrafloraler Nektar und/oder Futterkérper). Im Gegenzug
ddfiir verteidigen die Ameisen die Pflanze gegen andere
Organismen, insbesondere Herbivore. Zusdtzlich profitieren
manche Ameisenpflanzen - wie etwa Tococa - bei Amei-
senbesiedlung von einem erh6hten Gehalt an Stickstoff, der
durch die Ameisen eingebracht wird. Somit kénnen zusdtz-
lich zur Verminderung von FraBschdden zumindest manche
Ameisenspezies den allgemeinen Stoffwechsel und das
Wachstum der Ameisenpflanzen positiv beeinflussen.
Kommt es trotz der Anwesenheit oder wegen des Fehlens
der schiitzenden Ameisen dennoch zu FraRschdden, kénnen
Myrmekophyten typische pflanzliche Abwehrreaktionen wie
etwa die Freisetzung von fliichtigen organischen Verbindun-
gen (VOCs) aktivieren.

Summary

Myrmecophytes: Plants protected by

bodyguards
Mutualistic ant-plant-interactions with myrmecophytes are
found in tropical regions of the world. They are always
based on the provision of nesting sites (domatia) by the
plant and may be accompanied by the additional provision
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of food (extrafloral nectar and/or food bodies). In return,
the ants defend the plant against other organisms, especial-
ly herbivores. In addition, some ant plants - such as Tococa
- benefit from an increased level of nitrogen introduced by
the ants, when they are colonized by ants. Thus, in addition
to reducing feeding damage, at least some of the ant spe-
cies can positively influence the general metabolism and
growth of ant plants. If feeding damage occurs despite the
presence or because of the absence of protective ants,
myrmecophytes can activate typical plant defence reactions
such as the release of volatile organic compounds (VOCs).

Schlagworte:
Ameisenpflanzen, Herbivorie, pflanzliche Verteidigung,
Symbiose, Tococa
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