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Vorwort

In den Jahren 1987 bis 1989 wurde im peruanischen Amazonastiefland 
und einem Gebirgsstock südlich von Pucallpa eine naturwissenschaftliche 
Expedition organisiert, die sowohl zoologische und botanische als auch in
terdisziplinäre Studien durchführte. Die Wissenschaftler und Studenten ka
men gleichermaßen von der Universität Wien und der Universidad San 
Marcos in Lima. Geographischer und ideeller Ausgangspunkt war die legen
däre Station "Panguana" am Rio Llullapichis, gegründet vom Zoologen- 
Ehepaar KOEPCKE in den späten sechziger Jahren.

Die vorliegende Studie gründet sich auf eine Dissertationsarbeit, die von 
Friedrich SCHALLER/Wien betreut wurde. Ihm verdanken auch alle Mitar
beiter der Expedition, diese einmalige Forschungsmöglichkeit wahrnehmen 
zu dürfen.

Weiterer Dank gebührt den peruanischen und den österreichischen Be
hörden, sowie allen, die im Sira-Lager ihren Teil geleistet haben, unter ih
nen M. & A . AlCHINGER, B. WALLNÖFER und M. HENZL wie auch die 
unverzichtbare Familie MODENA, allen voran "Moro", der Chef des Clans.

Der "Fonds zur Förderung der wissenschaftlichen Forschung in Öster
reich" und das "Bundesministerium für Wissenschaft und Forschung" zeig
ten sich bei der Finanzierung und Lösung anfallender Probleme großzügig 
und unbürokratisch. Damit ermöglichten sie die größte österreichische wis
senschaftliche Amazonasexpedition seit MARTIUS, die hier durch ein Teil
ergebnis vorgestellt wird.

Bei der Herausgabe und Gestaltung des Bandes hat Christian LlSTA- 
BARTH wesentlich mitgewirkt; dem Verlag der ÖAW sei für die gedeihliche 
Zusammenarbeit gedankt.

Wien, im Sept. 1993 Wilfried Morawetz
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Einleitung

Tropische Ökosysteme stellen die kompliziertesten natürlichen Funk
tionseinheiten dar, die wir kennen. Sie nehmen weltweit nur etwa 6-10 % 
der Landfläche der Erde ein, beherbergen jedoch mindestens 50 % aller 
Pflanzen- und Tierarten (FlTTKAU et al. 1968/69, FlTTKAU 1982). Neben 
der Erhaltung ausreichend großer, langfristig funktionsfähiger Ökosyste
me ist deren weitere Erforschung notwendig, damit eine Nutzung der tro
pischen Lebensräume entwickelt werden kann, ohne diese zu zerstören. 
Unser heutiges Wissen über die Strukturen und Funktionen dieser Le
bensgemeinschaften weist jedoch noch viele Lücken auf, die nur durch 
wesentliche Verstärkung der Forschung behoben werden können. In die
sem Zusammenhang sind Phytotelmata und deren Erforschung von gro
ßer Bedeutung.

Phytotelmata sind kleine Wasseransammlungen, die sich in Pflanzen 
oder Pflanzenteilen bilden und halten. Das können modifizierte Blätter, 
Blattachseln, Kannenpflanzen, Vertiefungen oder Höhlen in Stämmen, 
offene Früchte, abgefallene Blätter oder Blattscheiden sein. Die Anzahl 
der Pflanzen, die regelmäßig Phytotelmata ausbilden wird auf mehr als 
1500 Arten aus 29 Familien geschätzt (FISH 1983). Der Begriff Phytotel- 
ma stammt von VARGA (1928), geriet in Vergessenheit und wurde von 
MAGUIRE (1971) wiedereingeführt.

An diesen Kleinst-Ökosystemen können einige fundamentale ökologi
sche Prozesse wie Verbreitung, Erstbesiedelung, Wechselwirkungen in 
Organismengemeinschaften besonders gut untersucht werden: Sie sind 
klein und überschaubar, bieten Möglichkeiten für Experimente, existieren 
in verschiedenen Graden der Isolation, und die ökologischen Prozesse in 
ihnen laufen relativ rasch ab. Obwohl sie relativ einfach erscheinen, wer
den sie wegen ihrer Bedeutung für die analytische Ökologie als "ecologi- 
cal tools" bezeichnet (MAGUIRE, 1971).

Besonders auffallende Phytotelmata sind die der neotropischen Brome- 
liaceae. Wassergefüllte Trichterrosetten-Bromelien sind charakteristische 
Elemente vieler Ökosysteme der Neotropis und stellen eigene Kleinst-Le- 
bensräume dar, die von zahlreichen Tier- und einigen Pflanzenarten be
wohnt werden (PlCADO 1913, FISH 1983, FRANK 1983, REITZ 1983).
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Fast alle wasserbewohnenden invertebraten Organismengruppen der be
treffenden Gebiete haben auch Vertreter in den Bromelienzisternen.

Die Bromelienfauna wird schon seit dem Ende des vorigen Jahrhun
derts untersucht. MÜLLER (1879a) beschrieb eine neue Ostracodenart 
(Elpidium bromeliarum), die ausschließlich in Bromelienzisternen vor
kommt, FRIEDENREICH (1883) eine pentamere Halticidae (Pentameria 
bromeliarum). PlCADO (1913) kam bei seiner Bestandsaufnahme bereits 
auf 250 Tierarten, die er in Bromelienzisternen gefunden hatte. LUTZ  
(1903, 1950), DAVIES (1926), PHTENDRIGH (1948), VELOSO (1958), 
Kl e in  (1967), REITZ (1983) und FRANK (1985) u.a. befaßten sich mit 
der Bedeutung von wassergefüllten Trichterbromelien als Brutstätte von 
Fiebermücken (Anopheles, Aedes) im Zusammenhang mit der Malaria- 
und Gelbfieberbekämpfung.

Eine Vielzahl von Autoren trugen zu unserem Wissen über spezielle 
Tiergruppen und Teilaspekte dieser Lebensgemeinschaft bei:

Crustacea: ABELE (1972), ABELE und MEANS (1977), DANIELOPOL 
(1975), DIESEL (1989), HADEL und CARVALHO (1988), McWILLIAMS 
(1969), M e n z e l  (1922, 1926), MÜLLER (1879a, b, 1880), R e i d  (1986), 
Sa t t l e r  und Sa t t l e r  (1965), T r e s s l e r  (1956);

Diptera: ALEXANDER (1912, 1915), ARAGAO (1968), A r n ETT (1950), 
F r a n k  (1986), F r a n k  et al. (1976,1981,1985), F r a n k  und O ’m e a r a  
(1984, 1985), F r a n k  und CURTIS (1977a, b, c, d, e, 1981a, b), JOHANN- 
SEN (1927), LOUNIBOS (1985), LOUNIBOS et al. (1987b), MACHADO- 
ALLISON et al. (1985), MAGUIRE et al. (1968), McDANIEL et al. (1976), 
M il l e r  (1971), PESSOA und GALVAO (1936), RACHOU und FERREIRA 
(1947), TORALES et al. (1972), VELOSO (1952), VITALE et al. (1981), 
WILLIAMS (1964), WINDER (1977), WlRTH (1982);

Coleoptern: CHAMPION (1913), FRIEDENREICH (1883), HUIJBREGTS 
(1984), KNAB (1913a);

Odonata: CALVERT (1911), CORBET (1983), LOUNIBOS et al. (1987a), 
MARMELS (1985), SANTOS (1966,1978,1979);

Sonstige Ärthropoda: BEUTELSPACHER (1972), BRINDLE (1974), BUR- 
MEISTER (1985), FISH (1977), KNAB (1913b), LUEDERWALDT (1915), 
MURILLO et al. (1983), PALACIOS-VARGAS (1981,1982), PRIVAT (1979), 
Sm art  (1938), Van  oye  (1923).
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Amphibia und Reptilia: DU N N  (1926, 1937), FEDER (1982), HENDERSON 
und NlCKERSON (1976), LYNCH (1985), McDIARMID und FOSTER 
(1975), NEILL (1951), PEIXOTO (1977), RlVERO (1984, 1989), SMITH 
(1951), T a y l o r  (1939,1940, 1941,1949,1954), ZIMMERMANN und ZIM
MERMANN (1988).

In vergleichsweise sehr wenigen Arbeiten findet man eine ganzheitliche 
Betrachtungsweise: FISH (1976, 1983), FRANK (1983), FRANK & LOUNI
BOS (1987), HADEL (1989), KURIHARA (1959), LAESSLE (1961), LUCAS 
(1975), MAGUIRE (1970, 1971), PlCADO (1913), ROBINS et al. (1974), 
Scott (1914).

Dabei ergeben sich zwei wichtige Fragen:

1) Welche Organismen leben mehr oder weniger gesetzmäßig in den 
Bromelienzisternen und welche Beziehungen haben sie untereinander?

2) Wie und in welchen Stadien (Sukzessionen) erfolgt die Besiedelung 
und Entwicklung dieser Organismengemeinschaften?

Die vorliegende Arbeit soll ein Beitrag zur Beantwortung dieser Fragen 
für ein bestimmtes Untersuchungsgebiet sein.
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Material und Methode

Das Untersuchungsgebiet

Lage: Das Untersuchungsgebiet liegt in 
Peru (Abb. 1), in den Departamentos 
Huänuco und Ucayali, im Sira-Gebirge, 
das dem Ostabhang der Anden vorgela
gert ist. Dieser isolierte Gebirgsstock, 
der eine maximale Höhe von etwa 2500 
m erreicht, liegt zwischen den nord
wärts fließenden Flüssen Rio Ucayali 
und Rio Pachitea (Abb. 2) und ist vom 
Amazonastiefland umgeben. Die 
Hauptkette des Sira-Gebirges verläuft 
annähernd von NW nach SO. Mehrere 
Nebenrücken erstrecken sich in ver
schiedene Richtungen und werden 
durch zahlreiche steilwandige Schluch
ten unregelmäßig gegliedert.

Als Ausgangspunkt diente die Forschungsstation Panguana (9° 37’ S, 
74° 56’ W, 260 m Seehöhe, gegründet 1968 von Maria und Hans-Wilhelm 
KOEPCKE), die sich 2 km oberhalb der Mündung des Rio Llullapichis in 
den Rio Pachitea befindet. Von Panguana aus wurde ein Weg ins Sira- 
Gebirge angelegt und ein Basislager (Sira-Camp) eingerichtet (9° 28’ S, 
74° 47’ W, 800 m Seehöhe).

Vom Sira-Camp führte der Weg bis auf einen der Gipfel (9° 25’ S, 74° 
43’ W, 2250 m Seehöhe) über kleine Zwischenlager und zwar Pato Rojo 
(1080 m), Laguna (1380 m), Peligroso (1560 m) und Last Camp (1790 m). 
Bei diesen Bezeichnungen (ausgenommen Sira-Camp und Last Camp) 
handelt es sich um lokale Namen, die auch von anderen Autoren (D U 
ELLMANN und TOFT 1979, TERBORGH und WESKE 1975) verwendet 
werden, die dort gearbeitet haben (J. TERBORGH und J. S. WESKE im 
August 1969 und C. A. TOFT im Juli 1973).

Abb. 1: Karte von Peru. 
Fig. 1: Map of Peru.
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Abb. 2: Lage des Sira-Gebirges zw. Rio Ucayali und Rio Pachitea
Fig. 2: Position of the Sira-Montains between Rio Ucayali and Rio Pachitea

Klima: Die Beschreibung des Regionalklimas des Untersuchungsgebietes 
stützt sich auf Beobachtungen von Anfang September 1987 bis Ende Au
gust 1988. Die nächstgelegenen Stationen mit mehrjährigen Klimames
sungen sind Panguana (Lage siehe Abb. 2) und Agua Caliente (8° 49’ S, 
74° 41’ W , am unteren Pachitea gelegen, HANAGARTH 1981). Einen Ver
gleich der Klimadiagramme nach WALTER (1973) zeigt Abbildung 3.

Niederschlag: Der Jahresniederschlag in 800 m Seehöhe (Sira Camp) be
trug 3320 mm (Regenzeit von November bis Februar, Trockenzeit von Ju
ni bis September), in 1080 m Seehöhe (Pato Rojo) 3830 mm und in 1380 
m Seehöhe (Laguna) 4645 mm. Die beiden letzten Werte beruhen auf 
295 Beobachtungstagen für Pato Rojo und 255 Beobachtungstagen für 
Laguna und wurden auf 365 Tage hochgerechnet.

Temperatur: In 800 m Seehöhe (Sira Camp) lag das monatliche Tempera
turmittel zwischen 19,9°C und 23,3°C. Die mittlere Jahrestemperatur be
trug 22,1°C, die mittlere tägliche Temperaturschwankung 4,6°C. In den 
ersten beiden Juni-Wochen 1988 führten stürmische, regenreiche Zyklo
ne (Friados oder Juanes), die vom Süden her äquatorwärts zogen, zu ei-
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nem Temperatursturz und zum absoluten Temperaturminimum von 
14,5°C. Das absolute Temperaturmaximum von 30°C wurde dreimal er
reicht (14.11.87, 16.12.87, 5.1.88). Für die anderen Lager liegen nur ver
einzelt Messungen vor (Tab. 1).

Tab. 1: Temperaturmessungen in den Lagern Pato rojo und Laguna (Meßwerte in °C). 
Tab. 1: Temperature measurements at the camps Pato rojo and Laguna (values in °C).

Lager Seehöhe 
in m

Anzahl
Messungen

Absolutes
Minimum

Absolutes
Maximum

Durchschnitt

Pato rojo 1080 41 13,5 27,0 20,5
Laguna 1380 38 13,0 27,0 18,9

PANGUANA

( 260 m )
S IR A -C A M P

(800  m ) 22,V  3320 mm

Abb. 3: Gaussen Klimadiagramme (WALTER 1973); Beobachtungszeitraum jeweils 
ein Jahr; mittlere Temperatur approximiert.

Fig. 3: Gaussen Climadiagrams ( W a lt e r  1973); observation period one year; mean 
temperature approximated.
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Vegetation: Durch die isolierte Lage des Sira-Gebirges zeigt sich ein Mas
senerhebungseffekt (GRUBB 1971). Dadurch ist die sonst üblicherweise 
Vorgefundene Vegetations-Höhenstufung (wie z.B. die der Anden) stark 
nach unten versetzt. Eine gute Darstellung der Vegetationsstufen des Si- 
ra-Gebirges geben auch TERBORGH und WESKE (1975).

Innerhalb des Untersuchungsgebietes kommen zwei Vegetationshaupt
stufen vor: Der Tiefland- und der Bergregenwald, mit einem abrupten 
und tiefgreifenden Vegetationswechsel in etwa 1050 m Seehöhe. Diese 
Gliederung in zwei Hauptstufen kann aufgrund der unterschiedlichen 
Waldstrukturen weiter verfeinert werden (nach RAINER 1993; siehe un
ten).

An exponierten Bergrücken konnten xeromorphe, niedrig gestrüpparti
ge Vegetationseinheiten ("Colorados") beobachtet werden, die sich be
züglich Struktur und Artengarnitur von denen der Umgebung abheben 
und erst wieder in höheren Lagen Vorkommen.

Tieflandregenwald (lowland rain forest) (260 - 700 m)

Die Kronenregion ist in mehrere Etagen gegliedert und strukturell viel
gestaltig, wobei zahlreiche Übersteher auffallen. Eine große Amplitude 
der Stammdurchmesser ist die Regel, ein Wald mit gleichmäßig dicken 
Stämmen ("Stangenwald") findet sich seltener an speziellen Standorten. 
Die Epiphytenflora beschränkt sich hauptsächlich auf große Bäume, die 
zugleich von einer Vielzahl an Lianen überwachsen sind. Der verholzte 
Unterwuchs besteht aus Jungpflanzen, Sträuchern und Zwergbäumchen, 
krautiger Unterwuchs hingegen ist nur spärlich vorhanden. Der hohen 
Artendichte der Holzgewächse steht eine geringe Populationsdichte pro 
Art gegenüber.

Submontaner Regenwald (submontain rain forest) (ca. 700 -1050 m)

Die Bäume erreichen in dieser Region nur mehr geringere Höhen und 
die Struktur ihrer Kronenregion erscheint vereinfacht und einheitlicher. 
Die Übersteher werden mit zunehmender Seehöhe seltener und be
schränken sich auf flache Geländepartien. Auch die Durchmesser der 
dickeren Bäume sind einheitlicher und übersteigen kaum mehr als 80 cm. 
Auffallend ist die deutlich zunehmende Zahl der Epiphyten, die aber wei
terhin vorwiegend die großen Bäume besiedeln. Lianen hingegen werden
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seltener. Die Artendichte der Holzgewächse nimmt gegenüber dem Tief
landregenwald ab, dementsprechend ist die Populationsdichte größer.

Montaner Regenwald (montain rain forest) (1050 -1650 m)

Der Wald ist niederwüchsig und erreicht zumeist nicht mehr als 10 - 15 
m. Lediglich im flacheren Gelände oder in feuchten Tälchen kommen In
dividuen bis ca. 20 m vor. Ebenso sind dicke Stämme selten, ihr Durch
messer übersteigt kaum 40 cm. Echte Lianen sind meist nur mehr dünn 
oder krautig, hingegen etabliert sich ein Mischtypus zwischen Kletter
strauch und Lianen, der sich vom Boden bis in die Kronen ausbreiten 
kann. Bei den nunmehr allgegenwärtigen Epiphyten fallen besonders 
Moose, Farne, Orchideen und Bromelien auf.

Elfen- oder Nebelwald (elfin forest) (1650 - 2250 m)

Die Bäume werden mit zunehmender Seehöhe immer kleiner und errei
chen in der Buschformation des Gipfelbereichs nur mehr eine Höhe von 
1-4 m. Es dominieren der Epiphyten- und Bodenbewuchs, die fließend in
einander übergehen.

Hauptsammelgebiet: Das Hauptsammelgebiet (Abb. 4: Schraffiertes Ge
biet) lag zwischen Sira-Camp und Laguna, wo die untersuchte Bromelien
art G. weberbaueri bestandsbildend auftrat. Als besonders günstig erwies 
sich, daß diese G. weberbaueri in großer Zahl sowohl am Boden als auch 
bodennah bis 3 m Höhe vorkam. Dadurch konnte in der zur Verfügung 
stehenden Zeit eine ausreichende Anzahl von Proben entnommen wer
den.

Geologie: Grundlage folgender kurzen Beschreibung ist eine geologische 
Karte des Sira-Gebirges vom Instituto Geogräfico Nacional (Lima, Peru) 
und der Interpretation von Ing. FlGUORA (aus dem Spanischen übersetzt 
von R. A b a r t ):

Das Untersuchungsgebiet gehört zur morphologischen Einheit der sub- 
andinen Kette (Faja Subandina), die zwischen der Cordillera Oriental 
und dem Amazonasbecken liegt. Diese Einheit ist eng mit dem tektoni
schen Muster verbunden, das sich aus den Störungen ergibt, die in andi- 
ner Richtung verlaufen. Es zeigt eigene, charakteristische topographische 
Formen mit Erhebungen, die 2000 Meter übersteigen können.
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Eine wichtige Kompressionsphase, die asymmetrische Falten mit Ab
scherungen und Störungen erzeugte, die ihrerseits in Zusammenhang mit 
Brüchen im Untergrund während der mio-pliozänen Orogenese in Ost- 
Peru (Fase Quechua 3 des andinen Zyklus) zu sehen sind, ist zwischen 15 
und 13 Millionen Jahren vor unserer Zeitrechnung anzusetzen. Die älte
ren Deformationen sind von weit geringerer Bedeutung.

Aus der subandinen Kette ragen die Ketten der Cerros de Sira, Conta- 
mana und Contaya horstartig heraus und lassen paläozoische Gesteine an 
die Oberfläche treten. Im Sira-Gebirge treten in einer kontinuierlichen 
Abfolge graue und schwarz-bläuliche Karbonate (Kalksteine) auf, die 
meist dickbankig sind und Einlagerungen von Lutiten und Mergeln zei
gen.

Abb. 4: Hauptsammelgebiet zw. 1000 m und 1500 m (schraffiert); Hauptweg mit Posi
tion und Namen der Lager.

Fig. 4: Main collection area between 1000 m und 1500 m (hatched); main trail with P o
sition and names of the camps.

1500

10

1 Panguana
2 Sira-Camp
3 Pato Rojo
4 Laguna
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Bromelien

Geschichte: In Europa sind Bromelien seit der zweiten Reise von COLUM- 
BUS (1493-1496) bekannt. Sie wurden nach dem schwedischen Botaniker 
Olaf BROMEL benannt. LlNNfi unterschied in Species Plantarum (1753) 
bereits die Gattungen Bromelia und Tillandsia mit insgesamt 14 Arten.

Taxonomie: Die Familie Bromeliaceae (Angiospermae, Monocotyledonae) 
gliedert sich in drei Unterfamilien: Pitcaimioideae mit 13 Gattungen (z.B. 
Brocchinia, Pitcaimia und Puya), Tillandsioideae mit 6 Gattungen (z.B. 
Catopsis, Guzmania, Tillandsia und Vriesea) und Bromelioideae mit 27 
Gattungen (z.B. Aechmea, Ananas, Billbergia, Bromelia, Gravisia und Ho- 
henbergia). Ihre taxonomische Bearbeitung ist unvollständig; immer noch 
werden neue Arten beschrieben, und es herrscht Uneinigkeit über Gat
tungsgrenzen (FRANK 1983). Zur Zeit sind ca. 46 Gattungen und 2497 
Arten anerkannt (TILL 1986a, b).

Die Vertreter dieser Familie sind mehrjährige bis ausdauernde Stauden 
mit sympodialer Sproßverkettung; d.h. aus einem Samen entwickelt sich 
ein Primärsproß, der das Wachstum mit der Ausbildung eines Blütenstan
des abschließt und dann allmählich abstirbt, während sich basal Erneue
rungssprosse bilden (RAUH 1981).

Verbreitung: Bromelien sind mit Ausnahme einer einzigen Art (Pitcaimia 
feliciana in W-Afrika), und abgesehen von den Kulturformen, ausschließ
lich in den Tropen und Subtropen Amerikas verbreitet (von etwa 35° N 
bis etwa 45° S). Ihre Habitate reichen vom Meeresniveau bis in 4000 m 
Höhe, und erstrecken sich von der peruanischen Küstenwüste über die 
Anden bis hin zum Küstenregenwald Ostbrasiliens. Die größte Dichte an 
Bromeliaceae soll sich in Bergregenwäldern zwischen 1500 m-2500 m fin
den (BENZING 1980).

Im untersuchten Teil des Sira-Gebirges wurden vorläufig 28 Arten aus 8 
Gattungen gefunden zumeist sogenannte "grüne" trichterbildenden Bro
melien (W. TILL und B. WALLNÖFER, verb.). Die Bromelienflora wurde 
jedoch im Zuge der Sira-Expedition nicht umfassend gesammelt, es ist in 
dem Gebiet zumindest mit der doppelten Artenzahl zu rechnen (W. TILL, 
verb.).
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Liste der Bromelien im Sira (nach W. TILL):

Pitcaimioideae

Pitcaimia bifaria L.B. SMITH 
Pitcaimia aff. corallina Lin den  & An d r £
Pitcaimia wolfei L.B. Smith

Tillandsioideae

Guzmania devansayana E. Mo rren  
Guzmania dudleyi L.B. SMITH 
Guzmania garciaensis Ra u h  
Guzmania globosa L.B. SMITH 
Guzmania melinonis Reg el  var. melinonis
Guzmania squarrosa (MEZ & SODIRO) L.B. SMITH & PlTTENDRIGH 
Guzmania strobilantha (RUIZ LOPEZ & PAVÖN y JlMfiNEZ) MEZ in C.DC. 
Guzmania strobilantha (RUIZ LOPEZ & PAVÖN y JiMfüNEZ) MEZ in C.DC. var. 
Guzmania weberbaueri M ez  
Guzmania spec. WT3042
Racinaea parviflora (RUIZ LOPEZ & PAVÖN y JIMfeNEZ) SPENCER & SMITH
Racinaea pendulispica (Mez  in C.DC.) SPENCER & SMITH
Tillandsia brevilingua Me z  ex Harm s in Engler  & Prantl

Tillandsia confinis L.B. Smith

Tillandsia fendleri GRISEBACH
Tillandsia hirtzii RAUH
Tillandsia marantoidea RUSBY
Vriesea amazonica (Ba k er) Me z  in Ma rtius

Vriesea chrysostachys E. Morren  var.
Vriesea incurva (G risebach) R.W. Re a d  
Vriesea aff. piepenbringii Ra u h

Bromelioideae

Aechmea veitchii BAKER 
Aechmea spec. cf. nov.
Billbergia oxysepala MEZ 
Ronnbergia explodens L.B. SMITH

Nährstoffaufnahme: Bromelien unterscheiden sich von anderen grünen 
Pflanzen in den Methoden der Wasser- und Nährstoffaufnahme. Sie be
sitzen spezielle Saugschuppen (Trichome) auf den Blättern, vor allem auf 
den Blattbasen, die der Absorption von Wasser dienen (BENZING 1980). 
Diese im Pflanzenreich einmaligen Strukturen können auch Tau optimal 
aufnehmen und ermöglichen den Bromelien die oft extreme, epiphytische
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Lebensweise (z.B. auf Telegraphenleitungen). Eine besonders wichtige 
Rolle spielen die Absorptionshaare bei den Zisternenbromelien (siehe 
unten).

Zisternenbromelien: Der am weitesten verbreitete Wuchstyp wird von den 
Zisternen- oder Trichterbromelien repräsentiert. Diese leben epiphytisch 
auf Bäumen (Abb. 5), in Felswänden oder terrestrisch (RAUH 1981). Die 
zumeist verbreiterten Blattbasen der aufeinanderfolgenden Rosettenblät
ter überdecken sich größtenteils und liegen derart dicht aufeinander, daß 
sie in ihrer Gesamtheit einen abflußlosen Trichter bilden. Dort können 
sich bis zu 45 Liter Regenwasser sammeln (ZAHL 1975), wobei die frei
stehenden, vielfach rinnenförmigen Blattenden häufig der Wasserzulei
tung dienen. Das Fassungsvolumen der Zisterne ist abhängig von der 
Größe der Pflanze, der Fläche der Blattbasen und der Weite des Trich
teröffnungswinkels.

Je nach Art wird die Blattrosette unterschiedlich ausgebildet. Beim 
"multi-tank-type" bestehen neben dem zentralen Trichter noch zahlreiche 
konzentrisch angeordnete Wasseransammlungen in den Basen der äuße
ren Blätter. Normalerweise sind die einzelnen Tanks voneinander isoliert, 
können jedoch bei stärkerem Regen kurzfristig ineinander übergehen. 
Hingegen ist beim "single-tank-type" lediglich eine große zentrale Zister
ne vorhanden, während die Wasseransammlungen zwischen den äußeren 
Rosettenblättern zu vernachlässigen sind.
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Abb. 5: Vriesea platyhema und V philippcoburgii auf einem Baum in der Serra do Mar 
(Brasilien). Bromeliennester mit beachtlichem Fassungsvermögen.

Fig. 5: Vriesea platyhema and V philippcoburgii on a tree in the Serra do mar (Brazil). 
Bromeliadclumps with remarkable water holding capacity.
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Abb. 6: G. weberbaueri: 2 Individuen neben 4 künstlichen Bromelien im Sira. Photo: 
W. Morawetz.

Fig. 6: G. weberbaueri: 2 Individuals besides 4 artificial ersatz bromeliads in the Sira. 
Photo: W. Morawetz.

Abb. 7: Eine Bodenbromelie, G. squarrosa, im Sira, bedeckt mit abgefallenen Blättern 
und Zweigen. Photo: W. Morawetz

Fig. 7: G. squarrosa, a ground dwelling bromeliad in the Sira, covered with fallen lea- 
ves and twigs. Photo: W. Morawetz.
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Im, von den Bromelienzisternen aufgefangenen Regenwasser sind Mine
ralstoffe gelöst, die vom Staub aus der Luft bzw. von Blatt- und Stamm
oberflächen stammen. Zusätzlich führt der Abbau des im Wasser 
akkummulierten toten organischen Materials pflanzlichen und tierischen 
Ursprungs zu einer Nährstoffanreicherung, besonders von Stickstoffver
bindungen. Den größten Nährstoffeintrag liefern jedoch die von den le
benden Bromelienbewohnern stammenden Stoffwechselprodukte. Aus 
dieser "Nährlösung" kann der gesamte Nahrungsbedarf einer Bromelie 
abgedeckt werden. Die im Zisternenwasser gelösten Nährstoffe werden 
über interfoliare Zisternen-Wurzeln (tank-root absorption) oder Zister- 
nen-Trichome (tank-trichome absorption) aufgenommen. Dies ergänzt 
oder ersetzt die übliche Nährstoffaufnahme über Bodenwurzeln, die 
hauptsächlich oder ausschließlich nur mehr der Befestigung der Pflanze 
dienen (PlTTENDRIGH 1948, BENZING 1980).

Untersuchungsobjekt: Die in dieser Studie hauptsächlich untersuchte Guz
mania [W. TILL WT 3057, B. WALLNÖFER 11-14988, in Blüte, Dubletten 
in USM und WU] ist nach dem Bestimmungsschlüssel aus der Flora Neo- 
tropica- Monographie von SMITH und DOWNS (1977) vorläufig als G. we
berbaueri zu benennen. Für eine endgültige Eingrenzung dieses Taxons 
wären jedoch noch umfangreiche Herbarvergleiche notwendig.

G. weberbaueri kommt im Untersuchungsgebiet in der Höhenstufe von 
etwa 1000 m - 1500 m vor, wo sie vor allem auf Lichtungen eine hohe 
Dichte erreicht (Abb. 6). Auf 1000 m2 (20 m x 50 m, bis 3 m über dem 
Boden) konnten bis zu 418 Individuen dieser hauptsächlich terrestrischen 
Art gezählt werden. Ihre Rosettenform ist trichterig mit einem Öffnungs
winkel von kleiner als 60 Grad. Daraus ergibt sich ein Verhältnis von 
Oberfläche zu Volumen kleiner als 1.

Die schmalen, glattrandigen, 70 - 120 cm langen und ca. 5,5 cm breiten 
Blätter enden in einer etwas härteren Spitze. Durch die angedrückt brau
ne Beschuppung ist die Farbe der Blätter an der Basis dunkelgrün bis 
braun, sonst hellgrün. Der Blattquerschnitt ist an der Basis flach mond
förmig, an der Spreite flacher, etwa wie ein niedriges, breites "U". Im Ge
gensatz zu vielen anderen Trichterbromelien ist hier die Blattscheide 
(Blattbasis) nur undeutlich abgesetzt und gering, auf etwa 8 cm verbrei
tert. Dadurch entstehen kleine Einzelzisternen mit einem Fassungsver
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mögen von 25 - 35 ml, von denen jede Pflanze etwa 6-10 ausbildet (multi- 
tank-type). Das durchschnittliche Fassungsvermögen je Pflanze liegt bei 
250 ml.

Aus der vorher erwähnten Individuendichte läßt sich eine beachtliche 
Gesamtwassermenge der untersuchten Populationen hochrechnen. Allein 
in G. weberbaueri sammeln sich demnach bis zu etwa 1000 1 Wasser/ha. 
Diese Wassermenge kann je nach Dichte anderer, epiphytischer Brome
lien (Abb. 5) zehn- bis fünfzigmal größer sein. SUGDEN und ROBINS 
(1979) berichten von 500001/ha in einem kolumbianischen Nebelwald.

PlCADO (1913) erkannte als erster die Bedeutung dieses aquatischen 
Habitats, das die Bromelien in ihrer Gesamtheit darstellen und verglich 
es mit einem großen aufgeteilten Sumpf, der sich über das humide tropi
sche Amerika ausdehnt.

Im Untersuchungsgebiet ist die Wasserfüllung der Bromelien durch die 
Häufigkeit und Menge der Niederschläge meist maximal. Eine Austrock
nung ist auch aufgrund des Oberflächen-Volumen-Verhältnisses auszu
schließen.

Der zusammengesetzte Blütenstand sitzt auf einem Schaft und ragt 30 - 
50 cm über die Blattrosette hinaus und besteht aus ca. 12 kurzgestielten, 
eiförmigen Ähren mit 7-9 Einzelblüten. Der gesamte Blütenstand ist gelb, 
einzelne Primärbrakteen (= Deckblätter) können auch rot sein.

Bezüglich der Ernährung dürfte es sich um einen Mischtyp (Bodenwur
zel- und Zisternen-Absorption) handeln. Dafür sprechen die gut ausgebil
deten Bodenwurzeln und Trichome.

Zistemenbromelien als Lebensraum

Wassergefüllte Zisternenbromelien stellen einen eigenen Biotop dar. 
Viele Organismenarten nützen sie für die verschiedensten Zwecke. Drei 
Gruppen können unterschieden werden (FRANK 1983):

a) Tiere, die die Bromelie als Nahrung nützen (Blätter, Blüten, Nektar, 
Früchte, Samen oder Pollen).

b) Tiere, die Schutz (vor Feinden oder vor Austrocknung) oder Beute 
finden. Diese Gruppe vergrößert sich während der Trockenzeit an Indivi
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duen- und Artenzahl (LUCAS 1975) und umfaßt sowohl Besucher als 
auch solche Tiere, die sich hier fortpflanzen.

Eine spezielle Form der Vergesellschaftung, auf die hier nicht näher 
eingegangen werden soll, stellt das Zusammenleben von Bromelien und 
Ameisen dar. Hier haben sich mannigfache Mutualismen herausgebildet. 
Bromelien werden z.B. in sogenannten "Ameisengärten" gezogen, Amei
sen besiedeln auch regelmäßig Scheinzwiebeln von Tillandsia-Arten 
(WHEELER 1942) oder flüchten sich bei Hochwasser in die Trichterbro
melien der Überschwemmungswälder.

c) Tiere, die den aquatischen Lebensraum nützen (aquatische Organis
men, beziehungsweise Organismen mit wenigstens einem aquatischen 
Entwicklungsstadium). Diese Gruppe kann unterteilt werden in:

- Dauerbewohner z.B. der Kleinkrebs Metacypris bromeliarum (Crusta-
cea, Ostracoda) oder die Larve der Libelle Lepta- 
grion siqueirai (Insecta, Odonata);

- Zufallsbewohner z.B. die Larve von Aedes aegypti (Insecta, Diptera)
oder Strudelwürmer (Turbellaria, Tricladida);

- "Katastrophenbewohner" z.B. hineingefallene Milben.

Die vorliegende Arbeit beschränkt sich im wesentlichen auf aquatische 
Organismen.

Stabilität von Bromelien-Phytotelmata: FRANK & CURTIS (1981a) schät
zen, daß Tillandsia utriculata 14 Jahre benötigt, um von 2 cm (Länge des 
längsten Blattes) auf 1 m zu wachsen, um eine Wassermenge von maximal 
1,3 1 halten zu können. Wenn man die Wachstumsdauer eines Bromelien
keimlings von 2 mm (bei der Keimung) bis 2 cm dazu addiert, erhält man 
eine Lebensdauer von etwa 20 Jahren (BENZING 1980). Jedenfalls ist die 
Lebensdauer der Bromelien größer als die ihrer Bewohner, und damit ist 
die Stabilität dieses Habitats vergleichbar hoch oder höher als die von 
temporären Tümpeln oder Baumhöhlen (MACHADO- ALLISON et al. 
1983).

Aquatische Bromelienbewohner: Es sind etwa 470 Arten aquatischer Orga
nismen als Bewohner von Bromelien- Phytotelmata bekannt (FRANK  
1983). Davon gehören etwa 70 Arten zu den Algen und Bakterien, 30 Ar
ten zu den Protozoa und etwa 370 Arten zu den Metazoa. Diese Arten

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



18

zahlen sind als untere Grenze anzusehen. Einige Autoren geben wesent
lich höhere Werte an: FISH (1983) berichtet von geschätzten 400 Dipte
ren-Arten aus 15 Gattungen, die in Phytotelmata Vorkommen sollen.

Die aquatischen, bromelienbewohnenden Metazoa rekrutieren sich aus 
6 Stämmen: Plathelminthes, Nemathelminthes, Mollusca, Annelida, Arthro- 
poda und Chordata.

Ein wichtiger Faktor, der die Besiedelung und die Entwicklung der Or
ganismengemeinschaften in Bromelienphytotelmata von Grund auf be
einflußt, ist die Lichtexposition der Bromelie. In sonnigen Lagen 
entwickeln sich besonders viele Algen und im weiteren Nahrungsnetz 
Ostracoda und Chironomidae, aber nur wenige Bakterien. In schattigen 
Lagen kommen besonders viele Bakterien auf, hingegen nur wenige Al
gen (LAESSLE 1961). Dabei spielt auch das Verhältnis Wasseroberfläche 
zu Volumen eine wichtige Rolle für Verdunstung und Gasaustausch 
(CO2, O2). Dieses Verhältnis ist abhängig von der Bromelienwuchsform 
und vom Blattalter (BENZING 1980).

Datenerhebung und Auswertung

Aufsammlungen: Die Probenentnahme erfolgte monatlich von August 
1987 bis Oktober 1988. Von jeder Bromelie, deren Zisterne für Probe
zwecke geleert werden sollte, wurden zunächst Daten zur Lage (Seehöhe, 
relative Höhe, Bodenneigung, Sonnen-/Schattenlage), zur aktuellen Wet
tersituation (Temperatur, Wind, Wolkenbedeckung), von der Pflanze 
selbst (Größe, Blatt- und Zisternenanzahl) und vom Zisterneninhalt 
(Temperatur, pH-Wert) erhoben. Temperatur und pH-Wert- Messungen 
erfolgten mit einem elektronischen Gerät (Seibold GPT); die Mittelwerte 
ergaben sich aus dreifachen Messungen.

Eventuelle Besucher und Einmieter wurden gesucht und eingefangen. 
Zur besseren Handhabung beim Ausleeren erwies sich das Kürzen der 
Blätter als dienlich. Bei der folgenden Ermittlung der Blattzahl wurden 
nur solche Blätter, die wenigstens für ein Drittel der Blattlänge grün wa
ren, berücksichtigt; nicht berücksichtigt hingegen wurden die abgestorbe
nen, trockenen, oft mehr oder weniger lose an der Pflanze hängenden 
Blattreste. Nach dem Abtrennen der Sproßachse konnte der Inhalt der 
Zisternen in eine Wanne geleert und das Volumen ermittelt werden. Die 
quantitative Ausbeute verbesserte sich durch das Abspritzen der einzel
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nen Blätter der zerlegten Bromelie mit Wasser über der Wanne. Das 
überschüssige Wasser wurde durch ein Sieb (Maschenweite 100 Mikro
meter) abgegossen und das so gewonnene Material in Kunstoff-Weithals
fläschchen gefüllt und mit 5 % Formol oder 70 % Alkohol fixiert (vgl. 
LOUNIBOS et al. 1987a).

Zu Vergleichszwecken wurde auch Material des Untergrundes (obere 
Bodenschicht oder Rinde) und Abfallmaterial (Eintrag in die Bromelien
zisternen von oben: Laub, Moos, Ästchen, usw.) gesammelt und fixiert.

Künstliche Bromelien: Im Untersuchungsgebiet wurden zur Klärung der 
Wege und Stadien der Besiedelung künstliche Bromelien installiert. Als 
besonders geeignet erwiesen sich dunkelgrüne Kunststoff-Steckvasen 
(Gesamthöhe 32 cm, Durchmesser am oberen Rand 12 cm) nach entspre
chender Modifizierung. Jede Vase wurde so angesägt, daß durch zwei 
seitliche Überläufe (30 x 1,5 mm) ein maximales Fassungsvermögen von 
250 ml gewährleistet war. Dieser Wert entsprach etwa dem Durch
schnittsvolumen der untersuchten Bromelienart.

Von den insgesamt 96 Kunststoff-Vasen wurden 48 mit einem Kunst
stoffnetz, wie es in Gärtnereien verwendet wird (Maschenweite ca. 5 
mm), abgedeckt, um Insekten fernzuhalten. Bei den 48 nicht abgedeckten 
Vasen wurde der Rand je acht mal so eingeschnitten, daß sich die Ähn
lichkeit mit natürlichen Bromelien erhöhte und herabfallende Blätter und 
Ästchen sich leicht verklemmen konnten. Jede zweite Vase wurde mit ei
nem Gewebeklebeband von den Überläufen bis zum Fuß der Vase verse
hen, um so die Einwanderung von Tieren vom Boden her zu begünstigen. 
Dadurch entstanden vier verschiedene Vasentypen (Abb. 8), die verschie
dene Besiedelungswege begünstigenbzw. benachteiligen sollten. Es wur
den 4er-Gruppen aus je einem Exemplar der vier Vasentypen gebildet. 
An zwei Plätzen (Platz I und II) wurden je 12 dieser 4er-Gruppen, also 
insgesamt 96 Stück,am Boden aufgestellt. Jedes Monat wurde eine 4er- 
Gruppe pro Platz für die Untersuchung entleert und an ihren Platz zu
rückgestellt. Diese monatliche Ausleerung und Wiederaufstellung der 
künstlichen Bromelien ergab in einem Jahr (Oktober 1987 - September 
1988) 192 Proben und Datensätze.

Platz I und II befanden sich in 1080 m Seehöhe in der Nähe des Lagers 
Pato Rojo. An beiden Plätzen war der mit Rohhumus bedeckte Boden 
locker aber ausschließlich mit G. weberbaueri bewachsen. Die beiden Plät
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ze unterschieden sich wesentlich in ihrer Exposition. Während der Platz I 
im Halbschatten auf einem leicht geneigten (ca. 15°) NO-Hang mit locke
rem Baumbestand lag, erwies sich Platz II als sonniger nur leicht geneig
ter (ca. 10°) NW-Hang mit dem geringen Baumbestand eines ehemaligen 
Windbruchs.
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Abb. 8: Künstliche Bromelien: Links: 4 unterschiedlich präparierte Kunststoff-Steckva
sen (Typ 1 bis 4); rechts: Aufstellungsanordnung.

Fig. 8: Artificial bromeliads: left: four differently modified grave vases (type 1-4); 
right: arrangement.

Auswertung der Proben: Zur Auswertung gelangten Proben aus 74 natürli
chen Bromelien (G. weberbaueri ) und 192 künstlichen Bromelien. Zum 
besseren Vergleich wurden die absoluten Individuenzahlen je Probe in 
relative Individuenzahlen, bezogen auf ein Normvolumen von 250 ml, um
gerechnet.

Die Organismen der Meso- und Makrofauna wurden unter dem Stereo
mikroskop (Reichert 300701 mit Okularmaßstab) bei 7 - 4 5  facher Ver
größerung in Großgruppen aufgeteilt, gezählt und teilweise vermessen. 
Nach der Bestimmung mit Bestimmungsschlüsseln der entsprechenden 
Fachliteratur und mit Hilfe von Fachkollegen konnte die Zuordnung der 
Organismen weiter verfeinert werden.
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Vermessung der Kaulquappen: Bis auf eine Ausnahme (SVL) wurde 
nach den Richtlinien zur Vermessung von Anurenlarven von DELY  
(1964) vorgegangen. Gesamtlänge: Die Entfernung zwischen Schnauzen
spitze und Schwanzende. Kopf-Rumpf-Länge (SVL): Die Entfernung 
zwischen Schnauzenspitze und der Wurzel der Hinterextremitäten, bzw. 
deren Anlagen.

Berechnung der Detritusanteile: Je Probe wurde das Detritusvolumen in 
ml, gerundet auf Vielfache von 5, festgestellt und der Detritus-Volums
prozentanteil berechnet.

Konservierung und Erhaltung: Das untersuchte Material ist am Naturhisto
rischen Museum in Wien (NHMW) und am Museo de Historia Natural 
"Javier Prado" in Lima (MHNJP) deponiert (Museumsabkürzungen nach 
F r o s t  1985).

Kaulquappen werden in einem Gemisch von gleichen Teilen 70 % Al
kohol und 10 % Formol aufbewahrt, wodurch Schrumpfungen möglichst 
gering gehalten werden (GRILLITSCH 1984).
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Ergebnisse

Innerhalb der untersuchten Höhenstufe von 1000 m bis 1500 m Seehö
he ergaben sich bei den gemessenen abiotischen Parametern und der Zu
sammensetzung der Organismengemeinschaften der Phytotelmata keine 
signifikanten Abhängigkeiten von der Seehöhe.

Bromeliengröße, Blatt- und Zistemenanzahl

Die Höhe der Bromelien (von der Basis der Blattrosette bis zur höch
sten Blattspitze) beträgt durchschnittlich 76,4 cm; Minimum 50 cm, Maxi
mum 100 cm. Mit zunehmender Höhe der Pflanzen nimmt die 
Wasserhaltekapazität zu (Abb. 9 und 10). Die Anzahl der Blätter und die 
der Zisternen sind von der Wuchshöhe der Bromelie nicht signifikant ab
hängig (Abb. 11). Die Anzahl der Blätter je Bromelie beträgt durch
schnittlich 24; Minimum 18, Maximum 28; die Anzahl der Zisternen 
durchschnittlich 9,4; Minimum 5, Maximum 12.

2 3 4 5 12 10 17 9 8 3 1

Bromelienhöhe (in cm)

Abb. 9: Gesamtwasserhaltekapazität je Bromeliengröße.
Fig. 9: Total water holding capacity according to bromeliad size.
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Wassermengen und Detritusanteil

Die durchschnittliche Gesamtwassermenge einer Guzmanie betrug
248,6 ml; Minimum 140 ml, Maximum 380 ml (Abb. 12); 75 % liegen zwi
schen 190 ml und 330 ml. Die künstlichen Bromelien wurden dementspre
chend auf 250 ml eingestellt.

Der Detritus-Volumanteil betrug in natürlichen Bromelien durch
schnittlich 10 %; Minimum 5%, Maximum 16%. In den künstlichen Bro
melien war die Detritusmenge abhängig von der Zeitdauer der 
Aufstellung (Abb. 13). Nach einem Jahr Aufstellungsdauer betrug der 
Detritus-Volumanteil durchschnittlich 6 %; Maximum 10 %.

n =  2 3 4 5 12 10 17 9 8 3 1

Bromelienhöhe (in cm )

Abb. 10: Wasserhaltekapazität von Zisternen je Bromeliengröße.
Fig. 10: Water holding capacity of single tanks according to bromeliad size.
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Bromelienhöhe (in cm)

Abb. 11: Blätter- und Zisternenanzahl je Bromeliengröße.
Fig. 11: Number of leaves and tanks according to bromeliad size.
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Abb. 12: Verteilung der Wassermengen (Intervallbreite = 20 ml).
Fig. 12: Distribution of amount of impounded water (intervalwidth = 20 ml)
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Abb. 13: Zunahme der Detritusmenge pro Monat in künstlichen Bromelien. 
Fig. 13: Increase of amount of detritus per month in artificial bromeliads.
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Abb. 14: Korrelation von pH-Wert und Detritusmenge in G. weberbauen .
Fig. 14: Correlation between pH-value and amount of detritus in G. weberbauen .
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pH  - Werte

Das Wasser in den Bromelien war immer sauer. Der Säuregrad nimmt 
mit steigender Detritusmenge zu (Abb. 14). Der durchschnittliche pH- 
Wert betrug 4,2; Minimum 3,6, Maximum 5,1. 75 % aller untersuchten 
Bromelien lagen im pH-Bereich von 3,8 - 4,4. Bei den künstlichen Brome
lien wurde der pH-Wert nur dreimal im Laufe eines Jahres gemessen. 
Werden diese Messergebnisse auf den Jahresverlauf hochgerechnet, er
gibt sich der gleiche Zusammenhang zwischen Säuregrad und Detritus
menge wie bei den natürlichen Bromelien.

Aquatische Bromelienbewohner

In den untersuchten Phytotelmata wurden über 12800 Individuen, 
durchschnittlich 296,5 Ind./l aus fünf Stämmen der Metazoa, gefunden:

Plathelminthes, Nemathelminthes, Annelida, Arthropoda, Chordata; ins
gesamt mindestens 26 Arten. 3 Arten davon waren noch nicht als Brome
lienbewohner bekannt.

Zusammensetzung der Organismengemeinschaft (Tab. 2a, 2b, 2c)

Wegen der geringen Abweichung des durchschnittlichen Wasservolu
mens der untersuchten G. weberbaueri vom gewählten Normwert von 250 
ml ergeben sich bei der Umrechnung von den absoluten auf die relativen 
Individuenzahlen (siehe: Auswertung der Proben) nur geringe Unter
schiede (Tab. 2a und 2b). Da diese im folgenden so gering sind, daß sich 
in den Prozentanteilen (Tabellen-Spalte: Ind./Brom.) keine Unterschiede 
über 0,1 ergeben, werden in den weiteren Tabellen (falls nicht anders an
gegeben) für die natürlichen Bromelien nur die absoluten Werte darge
stellt.
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Tab. 2a: Absolute Individuenzahlen von im Untersuchungsgebiet in G. weberbaueri (n 
= 74) gefundenen Taxa.

Tab. 2a: Absolute numbers of individuals of taxa found in the investigation area in G. 
weberbaueri (n = 74).

Stamm Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

min. max.

Plathelminthes 1 0,0 1 1,0 0 1

Nemathelminthes 345 4,1 29 11,9 2 39

Annelida 22 0,3 7 3,1 1 6

Arthropoda 8034 95,5 74 108,6 23 185

Chordata 11 0,1 6 1,8 1 4

GESAMT 8413 100,0 74

Tab. 2b: Relative Individuenzahlen (gerundet auf Ganze) von in G. weberbaueri (n = 
74) gefundenen Taxa.

Tab. 2b: Relative numbers of individuals (rounded) of taxa found in G. weberbaueri 
(n = 74).

Stamm Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

min. max.

Plathelminthes 1 0,0 1 1,0 0 1

Nemathelminthes 325 3,8 29 11,2 2 31

Annelida 21 0,2 7 3,0 1 5

Arthropoda 8175 95,8 74 110,5 32 194

Chordata 14 0,2 6 2,3 1 7

GESAMT 8536 100,0 74

Tab. 2c: Individuenzahlen von in künstlichen Bromelien (n = 96) nach einem Jahr 
Aufstellungsdauer gefundenen Taxa.

Tab. 2c: Numbers of individuals of taxa found in artificial bromeliads (n = 96) one ye- 
ar after installation.

Stamm Individuen
Anzahl

Indiv.% inn
Brom.

Ind./
Brom.

min. max.

Plathelminthes

Nemathelminthes 235 5,3 25 9,4 1 13

Annelida

Arthropoda 3998 90,1 96 41,6 3 122

Chordata 202 4,6 35 5,8 2 18

GESAMT 4435 100,0 96
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Plathelminthes

Aus diesem Tier-Stamm trat lediglich ein einziges Exemplar in einer G. 
weberbaueri auf (Turbellaria: Tricladida: Gattung unbestimmt). Die Länge 
des Tieres betrug 22 mm, die Breite 8 mm.

Nemathelminthes

Aus diesem Stamm wurden insgesamt 580 Vertreter der Klasse Nemato- 
da, Unterklasse Aphasmida gefunden. Davon waren in 29 (39,2 %) natür
lichen Bromelien 345 Individuen (4,1 % der Gesamtindividuen in natürl. 
Brom, absolut, 3,8 % relativ) (Tab. 3a) und in 25 (26,0 %) künstlichen 
Bromelien 235 Individuen (5,3 % der Gesamtindividuen in künstl. Brom.) 
(Tab. 3b).

Insgesamt (natürl. und künstl. Bromelien) sind etwa zwei Drittel (68,3 
%) dieser Nematoden Detritusfresser (Gattung Dorylaimus), der Rest ist 
carnivor, beziehungsweise die Ernährungsweise unbekannt (1 unbestimm
te Gattung der Unterfamilie Nygolaiminae).

Die durchschnittliche Individuendichte der Nematoden betrug in künst
lichen Bromelien (nach einem Jahr Aufstellungsdauer) 9,4 Ind./Pflanze 
und in natürlichen 11,9.

Annelida

Aus diesem Stamm wurden 22 Vertreter (Oligochaeta: Limicola: Naidi- 
dae) ausschließlich in natürlichen Bromelien mit hohem Detritusanteil (12 
%) gefunden. Die durchschnittliche Körperlänge betrug 7,3 mm; min. 5,4 
mm, max. 8,6 mm.

Arthropoda

Araneae: In den untersuchten Bromelien gefundene Vertreter dieser Ord
nung (Ctenidae, 2 Arten mit je zwei Individuen) leben nicht aquatisch, 
sondern flüchten nur bei Gefahr ins Wasser. Sie wurden lauernd und ja
gend zwischen den Blättern von G. weberbaueri beobachtet.

Acarina: Unter den in 170 Proben insgesamt gefundenen Milben (5778, x 
= 34) konnten keine aquatischen Formen identifiziert werden. Es scheint 
sich daher ausschließlich um hineingefallene, beziehungsweise vom Re
gen hineingespülte Tiere zu handeln (Systematik nach KRANTZ 1970): 
Mesostigmata: Uropodina; Cryptostigmata: Carabodidae, Crotoniidae,
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Dampfiellidae, Galumnidae, Hermanniellidae, Liacaridae, Liodidae, Phthi- 
racaridae, Epactozetidae, Haplozetidae, Oripodidae, Parakalummidae, Sche- 
loribatidae, Metrioppiidae, Rhynchoribatidae und 3 unbestimmte Familien.

Tab. 3a: Übersicht über die im Untersuchungsgebiet in G. weberbaueri (n = 74) Vor
gefundenen Nematoden.

Tab. 3a: Overview of nematods found in the investigation area in G. weberbaueri (n = 
74).

Familie
Unterfamilie

Gattung Indiv.
Anzahl

Indiv.% inn
Brom.

Ind./
Brom.

Ernährungs
weise

Mononchidae Mononchus 61 17,7 14 4,4 carn.

Dorylaimidae

Iotonchus 19 5,5 18 1,1 carn.

Dorylaiminae Dorylaimus 234 67,8 27 8,7 sapr.

Nygolaiminae Nygolaimus 28 8,1 9 3,1 carn.

Genus undet. 3 0,9 1 3,0 ?

GESAMT 345 100,0 29 11,9

Tab. 3b: Übersicht über die in künstlichen Bromelien (n = 96) nach einem Jahr Auf
stellungsdauer Vorgefundenen Nematoden.

Tab. 3b: Overview of nematods found in artificial bromeliads (n = 96) one year after 
installation.

Familie
Unterfamilie

Gattung Indiv.
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

Ernährungs
weise

Mononchidae Mononchus 68 28,9 16 4,3 carn.

Iotonchus 14 6,0 4 3,5 carn.

Dorylaimidae
Dorylaiminae Dorylaimus 137 58,3 18 7,6 sapr.

Nygolaiminae Nygolaimus 16 6,8 6 2,7 carn.

GESAMT 235 100,0 25 9,4

Insecta

Diese Klasse war in den Proben an Individuen- und Artenzahl am stärk
sten vertreten. Insgesamt wurden absolut 12031 (relativ 12173, bezogen 
auf das Normvolumen von 250 ml; siehe Auswertung der Proben) Indivi
duen (Larven und Imagines) aus mindestens sechs Ordnungen in natürli
chen und künstlichen Bromelien gefunden (Tab. 4a, 4b). Der
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Prozentanteil der Insekten an der gesamten Bromelienbewohnerzahl be
trug in natürlichen Bromelien absolut 95,5 % (relativ 95,8 %) und in 
künstlichen 90,1 %.

Tab. 4a: Absolute Individuenzahlen von im Untersuchungsgebiet in G. weberbaueri (n 
= 74) gefundenen Insektenordnungen.

Tab. 4a: Absolute numbers of individuals of insects found in the investigation area in 
G. weberbaueri (n = 74).

Ordnung Individuen
Anzahl

Indiv.% inn
Brom.

Ind./
Brom.

Minimum Maximum

Odonata 8 0,1 5 1,6 1 2

Hemiptera 12 0,2 6 2,0 1 3

Saltatoria 2 0,0 1 2,0 0 2

Coleoptera 34 0,4 24 1,4 1 3

Diptera 7922 98,6 74 107,1 23 185

Sonstige 55 0,7 11 5,0 1 8

GESAMT 8033 100,0 74 108,6

Tab. 4b: Individuenzahlen von in künstlichen Bromelien (n = 96) gefundenen Insek
tenordnungen.

Tab. 4b: Numbers of individuals of insects found in artificial bromeliads (n = 96).

Ordnung Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

Minimum Maximum

Diptera 3949 98,8 96 41,1 3 122

Coleoptera 25 0,6 18 1,4 1 3

Hemiptera 6 0,2 5 1,2 1 2

Sonstige

Odonata

Saltatoria

18 0,4 16 1,1 1 2

GESAMT 3998 100,0 96 41,6

Die durchschnittliche Individuendichte der Insekten betrug in künstli
chen Bromelien (nach einem Jahr Aufstellungsdauer) 41,6 und in natürli
chen 108,6, das sind 2,6 mal mehr.
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Odonata

Vertreter dieser Ordnung wurden ausschließlich in natürlichen Brome
lien gefunden. Acht Larven einer Art (Coenagrionidae: Leptagrion, wahr
scheinlich L. siqueirai) wurden in fünf mittelgroßen Bromelien 
(durchschnittl. Wassermenge 225 ml) angetroffen. Diese Larven, maximal 
zwei je Bromelie, befanden sich in verschiedenen Zisternen. Die Körper
länge betrug durchschnittlich 13,3 mm, Minimum war 9 mm, Maximum 16 
mm.

Coleoptera

Aus dieser Ordnung fanden sich Larven aus vier Familien und Imagines 
aus einer Familie (Curculionidae) (Tab. 5a, 5b).

Tab. 5a: Absolute Individuenzahlen von im Untersuchungsgebiet in G. weberbaueri (n 
= 74) gefundenen Coleopterenfamilien.

Tab. 5a: Absolute numbers of individuals of Coleoptera found in the investigation area 
in G. weberbaueri (n = 74).

Familie Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

Minimum Maximum

Helodidae 15 44,1 7 2,1 1 3

Lampyridae 3 8,8 3 1,0 1 1

Elateridae 2 5,9 2 1,0 1 1

Scirtidae 3 8,8 3 1,0 1 1

Curculionidae 11 32,4 10 1,1 1 2

GESAMT 34 100,0 74 0,5

Tab. 5b: Individuenzahlen von in künstlichen Bromelien (n = 96) gefundenen Cole
opterenfamilien.

Tab. 5b: Numbers of individuals of Coleoptera found in artificial bromeliads (n = 96).

Familie Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

Minimum Maximum

Helodidae

Lampyridae

Elateridae

9 36,0 7 1,3 1 2

Scirtidae 2 8,0 2 1,0 1 1

Curculionidae 14 56,0 12 1,2 1 2
GESAMT 25 100,0 96 0,3
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Saltatoria

Es wurden zwei Larven höchstwahrscheinlich einer Art (Ensifera: Tettigo- 
niidae, Gattung unbestimmt) in einer relativ großen Bromelie (Wasser
menge 335 ml) gefunden. Diese Bromelie wies besonders wenige 
Dipterenlarven auf (relativ): 49,3 (Durchschnitt: 107,1). Die Körperlän
gen der Larven betrugen 3,5 cm und 4,3 cm. In Ruhestellung wurden sie 
mit dem Abdomen bis zur Höhe des Mesothorax eingetaucht, angetrof
fen. Bei Störungen tauchten sie für mehrere Minuten im Wasser unter.

Diptera

Aus dieser Ordnung wurden Larven aus fünf Familien (Tabelle 6a, 6b) 
gefunden. Der Vergleich von natürlichen mit künstlichen Bromelien er
gibt eine deutlich geringere Besiedelungsdichte der künstlichen Brome
lien (nach einem Jahr Aufstellungsdauer) und unterschiedliche 
Prozentanteile einzelner Familien an der Gesamtanzahl der Diptera. In 
den natürlichen Bromelien sind Culicidae und Tipulidae, in den künstli
chen Ceratopogonidae, Chironomidae und Ptychopteridae stärker vertre
ten.

Von den Culiciden konnten folgende Taxa identifiziert werden:

Culex (Carrollia) anduzei CERQUEIRA und LANE, C. (Carrollia) bihai- 
colus DYAR und NUNEZ TOVAR; Limatus durhamii THEOBALD, L. sp. 
(nicht durhamii).

Beide Culex (Carrollia) -Arten waren für Peru unbekannt und noch 
nicht in Bromelien gefunden worden (E.L. PEYTON, verb.).

Von den Ceratopogoniden konnten folgende Taxa identifiziert werden:

Forcipomyia (Lepidohelea) sp., Bezzia sp. 1, Bezzia sp. 2.

Bei den Chironomiden der untersuchten Phytotelmata dürfte es sich um 
Vertreter der Gattung Metriocnemus handeln (eine genauere Bestim
mung steht noch aus).
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Tab. 6a: Absolute Individuenzahlen von im Untersuchungsgebiet in G. weberbaueri (n 
= 74) gefundenen Dipterenfamilien.

Tab. 6a: Absolute numbers of individuals of dipterans found in the investigation area 
in G. weberbaueri (n = 74).

Familie Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

min. max.

Culicidae 6385 80,6 74 85,9 20 165

Ceratopogonidae 887 11,2 74 12,0 2 21

Chironomidae 422 5,3 73 5,8 1 14

Tipulidae 188 2,4 51 3,7 1 5

Ptychopteridae 40 0,5 26 1,5 1 2

GESAMT 7922 100,0 74 107,1

Tab. 6b: Individuenzahlen von in künstlichen Bromelien (n = 96) gefundenen Dipte
renfamilien.

Tab. 6b: Numbers of individuals of dipterans found in artificial bromeliads (n = 96).

Familie Individuen
Anzahl

Indiv.% in n 
Brom.

Ind./
Brom.

min. max.

Culicidae 3009 76,2 96 31,3 3 118

Ceratopogonidae 576 14,6 94 6,1 2 9

Chironomidae 292 7,4 88 3,3 1 4

Tipulidae 43 1,1 28 1,5 1 2

Ptychopteridae 29 0,7 23 1,3 1 2

GESAMT 3949 100,0 96 41,1
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Chordata

Aus diesem Stamm wurden Vertreter der Klasse Amphibia gefunden 
und zwar Anuren aus drei verschiedenen Familien:

Hylidae (Baumfrösche),

Dendrobatidae (Pfeilgiftfrösche),

Microhylidae (Engmaulfrösche).

Hylidae

Drei Männchen von Osteocephalus leprieurii wurden in Bromelien ru
fend beobachtet. Dabei suchten Weibchen die rufenden Männchen auf. 
Nach dem Amplexus verließen die Pärchen die Bromelie (M. AlCHIN- 
GER, verb.).

Dendrobatidae

Dendrobates quinquevittatus wurde mehrmals in Bromelien sitzend und 
schlafend beobachtet.

Microhylidae

Von Syncope antenori wurden 11 Eier, 194 Larven und 8 Adulte (Total 
213 Individuen) gefunden, davon in natürlichen (terrestrischen) Brome
lien 11 Individuen (5,2 % von Total) und in künstlichen (am Boden auf
gestellten) Bromelien 202 Individuen (94,8 % von Total) (Tab. 7a, 7b). In 
6 von 74 (8,1 %) natürlichen Bromelien waren es durchnittlich 1,8 Indivi
duen je Bromelie, in 35 von 192 (18,2 %) künstlichen Bromelien durch
schnittlich 5,9 Individuen je Bromelie.

Die meisten (187 von 205 = 91,2 %) Eier und Kaulquappen wurden am 
Beginn (Ende September, Anfang Oktober) und während der Regenzeit 
(November bis Februar) gefunden.

Die 6 natürlichen Bromelien mit Eiern, Kaulquappen oder Adulten 
hielten eine Wassermenge von 140 ml - 310 ml (x = 251,7 ml, XGESAMT =
248,7 ml) und waren von (absolut) 50 - 154 Dipterenlarven (x = 114,2, 
xGESAMT = 107,1) besiedelt.

Von den in künstlichen Bromelien angetroffenen Eiern, Kaulquappen 
und Adulten fanden sich auf dem schattigen Platz I 50 Individuen (24,8 
%) und auf dem sonnigen Platz I I 152 Individuen (75,2 %).
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Tab. 7a: Syncope antenori in natürlichen Bromelien (n = 74); Individuenzahlen: Kqu. 
= Kaulquappen.

Tab. 7a: Syncope antenori in natural bromeliads (n = 74); numbers of individuals: 
Kqu. = tadpoles.

Datum Eier Kqu. Adulte in n Brom Ind/ Brom m Seeh.
26.09.87 1 1 1 1100
17.01.88 2 1 2 1380
23.01.88 2 1 2 850
16.02.88 4 1 4 1380
18.02.88 1 1 1 1300
31.05.88 1 1 1 1740

GESAMT 6 1 4 6

Tab. 7b: Syncope antenori in künstlichen Bromelien (n = 192); Individuenzahlen:
Kqu. = Kaulquappen, PI I = Platz I, PI II = Platz II; * = Endausleerung al
ler künstlichen Bromelien.

Tab. 7b: Syncope antenori in artificial bromeliads (n = 192); numbers of individuals: 
Kqu. = tadpoles, PI I = place I, PI II = place II; * = final emptying of all ar
tificial bromeliads.

Datum Eier Kqu. Adulte Ind/Pl I Ind/Pl
II

in n 
Brom

Ind/
Brom

m Seeh.

15.09.87 1080

15.10.87 1080

15.11.87 4 4 1 4 1080

15.12.87 9 9 1 9 1080

15.01.88 5 29 2 36 7 5.1 1080

15.02.88 12 12 3 4 1080

15.03.88 14 14 2 7 1080

15.04.88 2 2 1 2 1080

15.05.88 1080

15.06.88 3 3 1 3 1080

15.07:88 1080

15.08.88 1080
30.09.88* 58 7 51 10 5.8 1080
05.10.88* 64 41 23 9 7.1 1080
GESAMT 5 193 4 50 152 35
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Dieser kleine Microhylide (SVL: Männchen 12 mm, Weibchen 14mm) 
ist schon 1973 von WALKER beschrieben worden. Das Vorhandensein 
von wenigen (5-6), relativ großen (Durchmesser 1,2 mm) und stark pig
mentierten Eiern in den Ovarien der untersuchten Weibchen hat vermu
ten lassen, daß die Eiablage dieser Froschart terrestrisch erfolgen könnte 
und daß womöglich eine direkte Entwicklung abläuft (DUELLMAN 1978).

Dieser Fortpflanzungsmodus hätte dem Modus Nr. 17 nach DUELL- 
MANN und TRUEB (1986) entsprochen: "Eggs hatch into froglets".

Aus in Bromelien gefundenen Gelegen wurden in einem Aquarium die 
freischwimmenden Larven großgezogen und die Adulten als S. antenori 
identifiziert. Während der 20 Tage dauernden Larvalentwicklung konnte 
keine Nahrungsaufnahme der Larven beobachtet werden.

Die Kaulquappen sind im Verhältnis zum adulten Frosch relativ groß 
und besitzen eine undifferenzierte Mundöffnung (Abb. 15a) ohne kerati- 
nisierte Kieferteile oder Zahnreihen (Abb. 15c, d).

Der Mundraum (Abb. 15b) ist gering strukturiert und besitzt nur wenige 
Papillen und keine Filtereinrichtungen. Schnittserien (Abb. 16a, b) zeigen 
eine reduzierte, im Verhältnis zur Gesamtentwicklung verzögerte Intesti
numausbildung. Im leeren Darm ist reichlich Dottermaterial eingelagert 
(Abb. 15e, f). Im Verlauf der Entwicklung der Larven (Abb. 17) bleibt die 
Kopf- Rumpf-Länge relativ gleich, was auf geringe Energie- "Investitio
nen" schließen läßt. Die Gesamtlänge ändert sich nur durch Ausbildung 
und Reduktion des Schwanzes.

Abb. 15: Kaulquappe von Syncope antenori; a: Stadium 26, b-f: Stadium 36 (nach GOS- 
ner  1960); Maßstab: a-e: 10Qu, f: IQ«, a: Vorderansicht, Mitte: Mundöff
nung, oben: Nasenöffnungen, unten: Haftdrüsen, b: Mundboden, c: 
Munddach, d: Mundboden mit Zungenanlage, e: Darmanschnitt; zeigt freies 
Lumen und eingebettetes Dottermaterial. f: Darmwand mit Dottermaterial 
(Dotterschollen).

Fig. 15: Tadpole of Syncope antenori; a: stage 26, b-f: stage 36 (following GOSNER
1960); scale lines: a-e: 100^, f: 10/i. a: front view, middle: mouth opening, abo- 
ve: external nares, below: succers. b: mouth floor. c: mouth roof. d: mouth flo- 
or with tongue anlage. e: cross section of intestine with empty lumen and 
embedded yolk. f: intestinal wall with yolk discs.
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Abb. 15
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Abb. 16: Kaulquappe von Syncope antenori, Stadium 36 (nach GOSNER 1960), Maß
stab: 0,5mm. Querschnitte im Bereich a: der Vorderextremitäten, b: der V e
na cava.

Fig. 16: Tadpole of Syncope antenori, stage 36 (following G o s n e r  1960), scale line: 
0,5mm. Cross sections at the level of a: forelimbs, b: Vena cava.

Diese Befunde lassen es sehr wahrscheinlich erscheinen, daß die Larven 
keine Nahrung aufnehmen. Daher muß der bisher vermutete Fortpflan
zungsmodus von Nr. 17 auf Nr. 6 geändert werden: "Eggs and nonfeeding 
tadpoles in water in treeholes or aerial plants" (DUELLM ANN und T R U - 

EB 1986). Dieser Reproduktionsmodus war bis jetzt für die Neotropis un
bekannt (vgl. HÖDL 1990).

Eier: Das Ovar eines Weibchens enthielt 6 reife Eier mit einem durch
schnittlichen Durchmesser von 1,9 mm (Maximum 2,0 mm). Die Färbung 
der Eier war tiefschwarz (animaler Pol) und weiß (vegetativer Pol). Es
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wurden maximal 6 einzelne Eier pro Gelege auf die Oberfläche des Was
sers in Bromelien abgelegt.

17 19 21 23 25 27 29 31 33 35 37 39 41 43 45

Entw ick lungss tad ien  (Gosner  1960)

Abb. 17: Entwicklungsverlauf der Larven von Syncope antenori (oben: Gesamtlänge, 
unten: Kopf-Rumpf- Länge)

Fig. 17: Growth data of larvae of Syncope antenori (above: total length, below: SVL)

Morphologische Beschreibung der Kaulquappe von Syncope antenori

Die folgende Beschreibung basiert auf einer Kaulquappe im Larvalsta
dium 37 (nach GOSNER 1960) (Abb. 18):

Die Körperform ist länglich und ventral abgeflacht; die Kopf- Rumpf- 
Länge (SVL) beträgt 4,2 mm, die Gesamtlänge 15,2 mm, die größte Kör
perbreite 3,6 mm, die größte Körperhöhe 2,6 mm. Die Augen befinden 
sich dorsolateral, haben einen Durchmesser von 0,6 mm und einen Ab
stand von 1,5 mm voneinander. Die gerundete Schnauze weist kreisförmi
ge, anterolaterale Nasenöffnungen auf, die einen Durchmesser von 0,1 
mm und einen Abstand von 0,5 mm voneinander haben. Das halbmond
förmige Spiraculum liegt median ventral, etwa 2/3 der SVL von der 
Schnauzenspitze entfernt. Die kleine Mundöffnung erscheint unstruktu
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riert und liegt anteroventral; es sind nur vier Labialpapillen ausgebildet, 
Kiefer und Zahnreihen fehlen. Der Analtubus ist 0,8 mm lang und mün
det median in der Ventralflosse.

Der lange, dünne Schwanz (etwa 25 Myotome) weist eine Maximalhöhe 
von 2,6 mm auf, die bei etwa 60 % der Gesamtlänge von der Schnauzen - 
spitze entfernt erreicht wird. An dieser Stelle betragen die Anteile der 
Schwanzmuskulatur 40 %, die der Dorsalflosse 30 % und die der Ventral
flosse 30 %. Der obere Flossensaum reicht nicht auf den Rücken, die 
Schwanzspitze ist gerundet. Die Färbung von Kopf und Rumpf ist dun
kelgrau, der Schwanz ist gleichmäßig und sehr hell pigmentiert.

Entwicklungsverlauf (Stadien nach GOSNER 1960)

Die Larven schlüpfen etwa im Stadium 20. Es werden in keinem Stadi
um äußere Kiemen ausgebildet. Die paarigen, kreisförmigen Haftorgane 
entwickeln sich ab Stadium 25 und werden bis zum Stadium 33 wieder 
rückgebildet. Die Kiemenspalten verlagern sich ab Stadium 21 ventrolate- 
ral. Vom Stadium 27 an ist das median ventrale Spiraculum sichtbar. Die 
Cornea wird ab Stadium 30 transparent. Die typische Kaulquappenfär
bung (Kopf und Rumpf dunkelgrau, Schwanz hell) ändert sich vom Stadi
um 40 an zur dunkelbraunen Färbung der Adulttiere. Abbildung 17 zeigt 
die Veränderung der Längenmaße im Laufe der Entwicklung.

Abb. 18: Syncope antenori: Kaulquappe im Stadium 37 
Fig. 18: Syncope antenori: tadpole at stage 37
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Besiedelung

Vertreter einiger sonst in natürlichen Bromelien vorkommender Groß
gruppen fehlten nach einem Jahr Aufstellungsdauer in den künstlichen 
Bromelien: Plathelminthes (Turbellaria) und Annelida (Oligochaeta). Es 
gab aber keine Tiergruppe, die ausschließlich die künstlichen Bromelien 
besiedelte. Entsprechend der verschiedenen "Präparation" der Kunst
stoff- Steckvasen erfolgte die Besiedelung signifikant unterschiedlich.

Nemathelminthes

Bei der Besiedelung der vier verschiedenen Typen künstlicher Brome
lien durch Nematoden ergaben sich signifikante Unterschiede (Tab. 8). 
Von insgesamt 235 (=  100 %) Nematoden aus 96 künstlichen Bromelien 
bevorzugten 227 (96,6 %) den schattigen Platz I und nur 8 (3,4 %) den 
sonnigen Platz II. In den Vasen mit Gewebeklebeband als Steighilfe (Typ 
1 und 2) befanden sich 197 Individuen (83,8 %), in solchen ohne Steighil
fe (Typ 3 und 4) 38 (16,2 %). Der unterschiedliche Besiedelungsverlauf 
von Vasen mit und ohne Steighilfe durch Nematoden ist in Abbildung 19 
dargestellt.

Arthropoda

Diptera

Von insgesamt 3949 Dipterenlarven aus 96 künstlichen Bromelien fan
den sich 2138 (54,1 %) auf Platz I und 1811 (45,9 %) auf Platz II. In den 
Vasen mit Netz und ohne Einkerbungen (Typ 1 und 3) befanden sich 
1086 (27,5 %) und in den Vasen ohne Netz und mit Einkerbungen (Typ 2 
und 4) 2863 (72,5 %) (Tab. 9).

Der Besiedelungsverlauf ist durch einen steilen Anstieg (rasche Besie
delung) charakterisiert. Die höchste Abundanz der Dipterenlarven wurde 
im Jänner, also nach 5-6 Monaten erreicht, danach erfolgte eine rasche 
Abnahme mit Tiefstwerten von Februar bis Mai, gefolgt von einem leich
ten stetigen Anstieg bis zum Ende der Beobachtungszeit im Oktober 
(Abb. 20).
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Tab. 8: Nematoden in künstlichen Bromelien, aufgeteilt nach Aufstellungsplatz (I und 
II) und Vasentypen (1- 4).

Tab. 8: Nematods in artificial bromeliads, divided into arrangement places (I and II) 
and vase types (1-4).

nach Anzahl der Individuen
X Platz I Platz II

Monaten Typ 1 Typ 2 Typ 3 Typ 4 Typ 1 Typ 2 Typ 3 Typ 4
1 2

2 1

3 2 1

4 1 4 1 1

5 2 4 1 2

6 3 5 3

7 5 7 2 2 1

8 8 11 2 1 1

9 10 18 1 2

10 16 17 4 1

11 11 25 1 3 1

12 14 27 2 6 1 2

GESAMT 72 118 11 26 2 5 1

Tab. 9: Dipterenlarven in künstlichen Bromelien, aufgeteilt nach Aufstellungsplatz (I 
und II) und Vasentypen (1-4).

Tab. 9: Dipterous larvae in artificial bromeliads, divided into arrangement places (I 
and II) and vase types (1-4).

Anzahl der Individuen
Standort Typ1 Typ 2 Typ 3 Typ 4 Summe Prozent
Platz I 331 674 307 826 2138 54,1

Platz II 247 711 201 652 1811 45,9

GESAMT 578 1385 508 1478 3949 100,0
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Abb. 19: Besiedelung von künstlichen Bromelien mit (Typ 1 und 2) und ohne Steighil
fe (Typ 3 und 4) durch Nematoden von Sept. 1987 bis Sept. 1988.

Fig. 19: Colonization of artificial bromeliads with (type 1 and 2) and without climbing 
aid (type 3 and 4) by nematods from Sept. 1987 to Sept. 1988.

Abb. 20: Besiedelung von künstlichen Bromelien durch Dipteren und saisonale 
Schwankungen; Sept. 1987 bis Sept. 1988.

Fig. 20: Colonization of artificial bromeliads by dipterans with saisonal variations; 
Sept. 1987 to Sept. 1988.
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Diskussion

Obwohl das Interesse an Phytotelmata bis ins vorige Jahrhundert zu
rückreicht, blieben einschlägige Untersuchungen bis vor wenigen Jahr
zehnten anekdotenhaft, abgesehen von wenigen Ausnahmen (PlCADO  
1913, VARGA 1928, THIENEMANN 1932, PlTTENDRIGH 1948, KURIHA- 
RA 1959, LAESSLE 1961). Erst in den 70-er Jahren dieses Jahrhunderts 
nahm die Zahl umfassender und auch quantitativer Untersuchungen sol
cher Kleinst-Ökosysteme zu.

Der früheste Bericht über die Existenz einer aquatischen Fauna in ter
restrischen Pflanzen wird RUMPHIUS (1747, erwähnt von FISH 1983) zu
geschrieben, der in Asien beobachtete, daß in der Flüssigkeit von 
Nepenthes-Kannenpflanzen (Nepenthaceae) unter toten Insekten einige 
Organismen überleben können. Weiteres Interesse an diesem Themen
kreis wurde von DARWIN (1875) mit seinem Buch über insektivore Pflan
zen geweckt, das zu frühen Untersuchungen an nordamerikanischen 
Kannenpflanzen (Sarraceniaceae) führte (HUBBARD 1896, SMITH 1902, 
KNAB 1905, ALDRICH 1916, JONES 1916,1920).

MÜLLER (1879b) untersuchte als erster die aquatische Fauna wasserge
füllter Blattachseln epiphytischer Bromelien ("Bromeliaceen - Faunula") 
in Brasilien. Bemerkenswert waren dann auch die Arbeiten von PlCADO  
(1913) über die Fauna wassergefüllter Zisternen-Bromelien in Costa Rica 
und THIENEMANN’S (1932) "Revision über Nepenthes- (Nepenthaceae) - 
Bewohner". SCOTT (1914) erkannte einen deutlichen Unterschied zwi
schen der Fauna in terrestrischen Tümpeln und der Fauna wassergefüll
ter Pflanzen und übernahm für diese Vertreter aus 10 Pflanzenfamilien 
den Begriff "reservoir plants" von PlCADO (1913).

VARGA (1928) führte den Begriff "Phytotelma" ein und diskutierte die 
Ähnlichkeit von Kannenpflanzen {Nepenthaceae, Sarraceniaceae), Brome
lien (.Bromeliaceae) und Kardengewächsen (Dipsacaceae) in ihrer Fähig
keit Wasser zu halten und dadurch eine aquatische Fauna zu 
ermöglichen. Die Liste der Phytotelm-Pflanzen wurde dann von THIENE- 
MANN (1934) wesentlich erweitert.

Grundlegende Erkenntnisse zum Verständnis der Malariaverbreitung 
stammen von PlTTENDRIGH (1948), der den Bromelien-Anopheles-Ma- 
laria Komplex in Trinidad eingehend untersuchte und eine Klassifikation
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von ökologischen Typen der Bromelien entwickelte. Er fand u.a. Korrela
tionen zwischen den Verbreitungsmustern der Malariaüberträger (Culici
dae: Anopheles bellator, A. homunculus) und denen der verschiedenen 
Bromelienarten.

KURIHARA (1959) betrachtete in synökologischen Untersuchungen von 
Bambus-Phytotelmata deren Ökosystemstruktur als Resultat des dynami
schen Zusammenwirkens von im Wasser gelösten Nährstoffen, Bakterien, 
Protozoen, Dipterenlarven mit der jeweiligen Bambus-Art. LAESSLE 
(1961) versuchte in einer mikro-limnologischen Studie von Bromelien in 
Jamaica die für das aquatische Leben wichtigen physikalischen und che
mischen Parameter herauszufinden. Für die Messung von O2 und CO2 im 
Wasser der Bromelienzisternen im Feld verwendete er eigens konstruier
te Geräte, für die nur geringste Entnahmemengen (5 ml) notwendig wa
ren.

MAGUIRE (1971) führte den in Vergessenheit geratenen Begriff "Phy- 
totelma" wieder ein und wies auf die Bedeutung der Phytotelmatastudien 
für die Systematik und die analytische Ökologie hin.

Zusammensetzung der Organismengemeinschaften

Studien über Bromelienfaunen mit Faunenlisten sind aus nur 8 verschie
denen Gebieten in 7 Ländern der Neotropis bekannt:

Florida (FlSH 1976): Tropischer Hartholz-Laubwald, Zypres
sen- und Mangrovensumpf,
Mexiko (LUCAS 1975): Nebelwald (1600 - 2200 m) in Chiapas,
Puerto Rico (MAGUIRE 1970): Tropischer Regenwald am Rio 
Sonadoro,
Jamaica (LAESSLE 1961): Tropischer Regenwald (0 -1700 m),
Costa Rica (PlCADO 1913): Tropischer Regenwald (200 
3000m),
Kolumbien (ROBINS et al. 1974): Nebelwald des Inselgebirges 
Sierra Nevada de Santa Marta (1900 - 2800 m) und
Brasilien (W lNDER 1977): Kakaoplantagen in Bahia und (Ha- 
DEL 1989): Regenwald im Küstenbereich von Sao Paulo.

Für Peru hat es bisher keine derartige Untersuchung gegeben.
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Die Faunenlisten der meisten (sowie der vorliegenden) Studien sind 
weit davon entfernt, komplett zu sein, da viele Individuen nicht bis auf 
Artniveau bestimmbar oder unbeschrieben sind. Einerseits sind nur weni
ge Bestimmungsschlüssel für die Larvenformen von Bromelienbewohnern 
verfügbar, andererseits ist vor allem die Entomofauna vieler tropischer 
Regionen nur mangelhaft bekannt, sodaß man auf viele neue Arten stößt. 
Die für die Bestimmung hilfreichen und manchmal unbedingt notwendi
gen Aufzuchten von Larvenstadien scheitern oft an der Unbekanntheit 
der dazu notwendigen Voraussetzungen wie Ernährungs-, Verpuppungs
und sonstigen Lebensbedingungen. Noch unvollständiger als die Faunen
listen ist das Wissen über die Biologie der Bromelien bewohnenden Ar
ten. Die für deren Aufklärung notwendigen direkten Beobachtungen 
werden durch die Habitatstruktur (Kleinräumigkeit, schmale, tiefe Form 
der Zisternen, Verborgenheit durch Beladung mit Fallaub; Abb. 7) sehr 
erschwert.

Hinzu kommt, daß die bisher verwendeten Untersuchungsmethoden 
derart verschieden sind, daß meist nur qualitative Aspekte verglichen 
werden können.

Plathelminthes

Ein nicht genau identifiziertes Turbellar (Tricladida, Gattung unbe
kannt) ist der seltenste Bewohner der untersuchten Guzmanien. Auch 
von anderen Autoren wurden Turbellarien in geringen Individuenzahlen 
gefunden: PlCADO (1913): Geoplana picadoi, Rhynchodemus bromelicola, 
R. costarricensis und Geocentrophora metameroides; LAESSLE (1961): G. 
metameroides und G. applanata; HADEL (1989): Geocentrophora sp. und 
Stenostomum sp.. Über die Systematik und Ökologie dieser Tiere ist nur 
wenig bekannt.

Nemathelminthes

Vertreter aus fünf verschiedenen Gattungen der Klasse Nematoda (Un
terklasse Aphasmida) wurden in 29 Guzmanien und 25 künstlichen Bro
melien gefunden. Sie stellen im Sira-Gebirge die zweithäufigste 
Phytotelmata bewohnende Gruppe auf Stammesniveau dar. In wenigen 
Studien (MAGUIRE 1970, TORALES et al. 1972, ROBINS et al. 1974, HA- 
DEL 1989) werden Nematoden als Bromelienbewohner erwähnt; in kei
ner finden sich nähere Angaben.
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Annelida

In sieben untersuchten Guzmanien mit hohem Detritusanteil wurden 22 
Oligochaeten (Limicola, Naididae, Gattung unbestimmt) gefunden. Auch 
über diese Tiere als Bromelienbewohner ist wenig bekannt. Wahrschein
lich spielen sie eine Rolle beim Detritusabbau (FRANK 1983). Erwähnung 
finden Fridericia striata (Enchytraeidae) und Aulophorus superterrenus 
(Naididae) bei PlCADO (1913), während bei LAESSLE (1961), MAGUIRE
(1970), ROBINS et al. (1974), LUCAS (1975), FISH (1976), FISH und SO- 
RIA (1978) und HADEL (1989) keine näheren Angaben über Gattung 
und Art oder sonstige Beobachtungen gemacht werden.

Arthropoda

Crustacea

Diese fehlen erstaunlicherweise in den untersuchten Phytotelmata des 
Sira-Gebirges vollständig, wogegen sonst über Bromelien bewohnende 
Kleinkrebse (Branchiopoda, Ostracoda, Copepoda) oft berichtet worden 
ist (MÜLLER 1879a, 1880, MENZEL 1922, PlCADO 1913, TRESSLER 1956, 
LAESSLE 1961, MAGUIRE 1970, TORALES et al. 1972, DANIELOPOL 
1975, FISH 1976, HADEL 1989). Ihr Fehlen im Sira-Gebirge könnte mit 
der Beschattung (vor allem durch Fallaub) Zusammenhängen (LAESSLE 
1961, MAGUIRE 1970). Für sonst in Bromelientrichtern vorkommende 
Krabben (Eucarida, Grapsidae) (LAESSLE 1961, SATTLER und SATTLER 
1965, M cWILLIAMS 1969, ABELE 1972, ABELE und MEANS 1977, DIE
SEL 1989) bietet die untersuchte G. weberbaueri zu wenig Platz.

Arachnida

Araneae

Spinnen nützen das reichhaltige Nahrungsangebot in Bromelien. SAN
TOS (1966) beobachtete in Bromelien in Süd-Brasilien Spinnen aus drei 
Gattungen, die schlüpfende Odonaten (Leptagrion) jagen. Eine dieser 
Spinnen (Corinna loricata) webt Netze zwischen den Bromelienblättern.

Manche Spinnen (Ctenidae) tauchen bei Gefahr ins Wasser der Brome
lienzisternen unter. Dieses Verhalten zeigten auch zwei noch unbestimm
te Cteniden-Arten, die in den Guzmanien auf Beute lauerten.

Zusätzlich zu dem attraktiven Nahrungsangebot bieten die Bromelien
pflanzen auch durch die Struktur ihres Vegetationskörpers Vorteile:
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Spinnen (Ctenidae, Cupiennius) können die steifen Blätter von Bromelien 
zur Übermittlung und Verstärkung ihrer intraspezifischen Vibrationssi
gnale nützen (BARTH und SEYFARTH 1979, BARTH et al. 1988a, 1988b).

Acarina

Es wurden keine aquatischen Formen in den untersuchten Phytotelma- 
ta gefunden. PlCADO (1913) berichtet über einen Einzelfund (Tyroglyphus 
sp.), der nach heutigem Wissensstand der Gattung Anoetus zuzurechnen 
ist (FISH 1976). LAESSLE (1961) beschreibt eine Situation ähnlich der in 
G. weberbaueri Vorgefundenen. Die meisten Milben in den Bromelienzi
sternen waren terrestrische Formen, die wohl hineingespült worden sind. 
LAESSLE (1961) konnte eine einzige Form (Arrenurus sp.) als aquatisch 
identifizieren. FISH (1976) fand in Florida eine neue, aquatische, spora
disch vorkommende Anoetus Art, die in einer durchschnittlichen Dichte 
von 9 Individuen pro Bromelie vorkam.

Insecta

Odonata

Odonaten legen ihre Eier in Phytotelmata, wenn keine anderen Klein
gewässer vorhanden sind (CORBET 1983). Diese Situation war im Unter
suchungsgebiet gegeben. Acht Larven von Leptagrion (Zygoptera, 
Coenagrionidae, wahrscheinlich L. siqueirai - aufgrund der frühen Stadien 
nicht eindeutig bestimmbar) wurden in Guzmanien gefunden. Leptagrion- 
Arten sind auch in terrestrischen und epiphytischen Bromelien in Süd- 
Brasilien präsent (SANTOS 1966, 1978, 1979). CALVERT (1911) entdeckte 
als erster Larven und eine Exuvie auf der Außenseite eines Blattes von 
Mecistogaster modestus (Zygoptera, Pseudostigmatidae) in Bromelienphyto- 
telmata in Costa Rica.

Odonatenlarven nehmen in Phytotelmata häufig die höchste Position in 
den trophischen Beziehungsgefügen ein ("top predator"; CORBET 1983). 
Sie ernähren sich hauptsächlich von Larven kleiner Insekten (vorwiegend 
Diptera). Bei geringem Nahrungsangebot können sie aktiv andere Zister
nen aufsuchen oder ihre Entwicklung verlangsamen (CORBET 1983). Bei 
manchen Gattungen (Mecistogaster, Leptagrion) ist Kanibalismus beob
achtet worden (CALVERT 1911, SANTOS 1966).

Die Wassermengen sowie die zugehörigen physikalischen und chemi
schen Bedingungen in Phytotelmata, in denen Odonatenlarven gefunden
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wurden, variieren beträchtlich (CORBET 1983). LAESSLE (1961) berichtet 
von Odonatenlarven im pH-Bereich zwischen 4,0 und 6,8; der entspre
chende Bereich im Untersuchungsgebiet lag zwischen 3,8 und 5,1.

Saltatoria

Heuschreckenlarven sind seltene Phytotelmatabewohner. Im Sira-Ge
birge wurden zwei Larven (Ensifera, Tettigonioidea, Gattung unbestimmt) 
in verschiedenen Zisternen einer großen G. weberbaueri angetroffen. 
BURMEISTER (1985) hat in Panguana (Abb. 2 und 4) ebensolche aqua- 
tisch lebende Heuschreckenlarven (Conocephalidae) in den Zisternen ter
restrischer Ananaspflanzen (Ananas comosus) gefunden und beschreibt 
deren räuberische Lebensweise, die auch im Untersuchungsgebiet im Si
ra-Gebirge beobachtet wurde.

Coleoptera

Käferlarven, besonders Vertreter der Familie Helodidae (Gattung Cy- 
phon) sind häufige Phytotelmatabewohner (LAESSLE 1961, FISH 1983). 
Im Sira-Gebirge kamen noch unbestimmte Vertreter aus fünf Familien in 
natürlichen und aus drei Familien in künstlichen Bromelien vor.

Diptera

Mehr als 20 Familien aus dieser Ordnung sind als Phytotelmatabewoh
ner bekannt (FISH 1983).

Culicidae

Die Culiciden dominieren durch Arten- und Individuenreichtum in den 
meisten Insektenpopulationen der Phytotelmata. Sabethini, Orthopodo- 
myiini und Toxorhyncitinae sind fast ausschließlich an Phytotelmata ge
bunden (FISH 1983). Allein in Bromelien sind 214 Culiciden-Arten 
gefunden worden (FRANK und CURTIS 1981b). Auch in den Phytotelma
ta des Sira-Gebirges sind die Culiciden die individuenreichste Gruppe 
(mit mindestens vier Arten). Zwei Arten davon (Culex anduzei und C. bi- 
haicolus) waren bisher für Peru unbekannt und noch nicht in Bromelien 
nachgewiesen worden. C. anduzei war bis jetzt nur von sehr wenigen Auf
sammlungen aus dem Amazonastiefland (stromabwärts von Manaus) mit 
einer Seehöhe von 30 - 50 m aus Bambus- und Baumhöhlen bekannt. C. 
bihaicolus wurde in Wasseransammlungen in Bambus- und Baumhöhlen, 
Heliconia- Blütenständen, Diffenbachia- Blattachseln, abgefallenen Blät
tern und Kokosnußschalen gefunden (E.L.PEYTON,verb.).
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Culicidenlarven fallen durch ihre verschiedenen Ernährungsweisen auf. 
Einige sind Filtrierer (z.B. Wyeomyia vanduzeei, Culex elongatus\ wahr
scheinlich auch Culex anduzei und C. bihaicolus); andere sind Detrituses
ser (z.B. Phoniomyia pilicanda, Wyeomyia pertinans; wahrscheinlich auch 
Limatus durhami und Limatus sp.) oder Räuber (z.B. Toxorhynchites ruti- 
lusy T. superbus) (FISH 1976, MACHADO-ALUSON et al. 1985).

Ceratopogonidae

Diese stellen eine in Phytotelmata weit verbreitete Gruppe dar (FISH 
1983). In Tillandsia utriculata und Aechmea lingulata auf St. John (Jung
ferninseln) machten Ceratopogonidenlarven 32 % der gesamten Fauna 
aus (MILLER 1971). In den untersuchten Phytotelmata des Sira-Gebirges 
sind sie die zweithäufigste Dipterenfamilie (siehe Tab. 6a und 6b) mit drei 
nicht identifizierten Arten aus zwei Gattungen (Forcipomyia und Bezzia). 
LAESSLE (1961) berichtet von Bezzia sp., die in den Zisternen von Ho- 
henbergia sp. räuberisch lebt.

Adulte Ceratopogoniden der Gattung Forcipomyia spielen in der Land
wirtschaft neotropischer Länder (z.B. Brasilien, Costa Rica) eine wichtige 
Rolle als Bestäuber von Kakao (Theobroma cacao) und werden deshalb 
gemeinsam mit ihren Brutstätten intensiv untersucht (W lNDER 1977, PRI
VAT 1979, SORIA et al. 1982, WlRTH 1982).

Chironomidae

Sie gehören ebenfalls zu den allgemeineren Phytotelmatabewohnern 
(FISH 1983). In den untersuchten Phytotelmata sind sie die dritthäufigste 
Dipterenfamilie (siehe Tab. 6a und 6b). PlCADO (1913) stellte unter
schiedliche Abundanzen in verschiedenen Bromelien fest und beobachte
te, daß sie Trockenheit für einige Tage überdauern können. Das 
entspricht auch den Ergebnissen von MILLER (1971), der sie in trockene
ren Gebieten häufiger vorfand als in feuchten. Die meisten Chironomi- 
den kommen bevorzugt in Bromelien mit hohem Anteil an Detritus vor, 
den sie auch fressen (z.B. Metriocnemus abdominoflavatus, Tanytarsus 
sp.); es gibt jedoch auch Räuber (z.B. Monopelopia tillandsia). In der vor
liegenden Untersuchung konnte keine Bevorzugung von Bromelien mit 
hohem Detritusgehalt festgestellt werden.
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Tipulidae

Tipulidenlarven sind seltene Phytotelmatabewohner, die auch im Sira- 
Gebirge nicht häufig auftraten (siehe Tab. 6a und 6b). ALEXANDER 
(1912, 1915) beschrieb neue Arten (Mongoma leucoxena, M. bromeladico- 
la) aus den Aufsammlungen von PlCADO (1913) in Costa Rica. LAESSLE 
(1961) berichtet von einer einzigen, unbestimmten Larve im Trichter ei
ner Vriesia sintenisii (mit pH 5,6). MILLER (1971) und FISH und SORIA 
(1978) erwähnen unbestimmte Arten. Sonst wurden in der berücksichtig
ten Literatur keine Hinweise auf diese Gruppe gefunden.

Ptychopteridae

Die Falkenmücken haben semiaquatische oder aquatische Larven, die 
im feuchten Boden oder im Wasser, v.a. im Bodenschlamm, leben. Die 
Bestimmung dieser Larven ist noch nicht abgeschlossen. Vertreter dieser 
Familie werden hier erstmals als Bewohner von Phytotelmata erwähnt.

Syncope antenori (Microhylidae)

Die Engmaulfrösche (Microhylidae) sind pantropisch und die gattungs
reichste Anurenfamilie (WASSERSUG 1989).

Die Gattung Syncope (Anura, Microhylidae) umfaßt nur zwei Arten, S. 
antenori WALKER und S. carvalhoi NELSON. Beide Arten kommen im 
Amazonaseinzugsgebiet vor. S. carvalhoi ist nur aus einem einzigen Ge
biet in Peru (Rio Ampi-Yaco) bekannt, S. antenori von den Osthängen 
der Anden in Ecuador und Peru. Adulte Frösche wurden auf Laubstreu, 
Blättern niedrigwachsender Pflanzen (z.B. Farnen) und in terrestrischen 
Bromelien angetroffen (WALKER 1973, NELSON 1975). Wie andere Mi- 
crohyliden ernähren sich Vertreter von Syncope hauptsächlich von Amei
sen (TOFT 1980). Über die Larvalentwicklung von Syncope war wenig 
bekannt. WALKER (1973) fand in terrestrischen Bromelien neben adulten 
Individuen von S. antenori auch Gelege; Aufzuchtversuche scheiterten.

Das Klassifikationssystem von DUELLMAN und TRUEB (1986) be
schreibt 29 verschiedene Fortpflanzungsmodi von Anuren. Durch die vor
liegende Untersuchung muß S. antenori dem Fortpflanzungsmodus Nr. 6 
zugeordnet werden und nicht dem Modus Nr. 17, wie von DUELLMAN  
(1978) ursprünglich angenommen. Der Modus Nr. 6 zeichnet sich durch 
freischwimmende, keine Nahrung aufnehmende Kaulquappen in Phyto
telmata aus.
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In größeren, stehenden Gewässern, die von vielen Anurenarten als 
Laichablageplätze benützt werden, wurden zahlreiche Räuber nachgewie
sen, deren Individuendichte zu Beginn der Regenzeit besonders hoch ist 
(M. AlCHINGER, verb.). Der Feinddruck könnte dazu geführt haben, daß 
die Froschlurche von diesen Gewässern unabhängige Fortpflanzungswei- 
sen evoluiert haben. Die daraus entstandenen Fortpflanzungsmodi um
spannen terrestrische Eiablage mit direkter Entwicklung bis hin zum 
Ausweichen auf Kleinstgewässer. Vor allem Arten mit geringer Körper
größe wie z.B. Dendrobatidae, Hylidae und Microhylidae nutzen Phytotel
mata daher als Fortpflanzungsstätten (LANNOO et al. 1987). In diesen 
Kleinstgewässern wurden auch nur wenige Freßfeinde nachgewiesen. Ein 
limitierender Faktor für die Besiedelung von Phytotelmata scheint jedoch 
das schwankende Nahrungsangebot zu sein. Anpassungen daran sind die 
zusätzliche Abgabe von Nähreiern (z.B. Osteocephalus brunneus) oder die 
Versorgung der Eier mit für die gesamte Larvalentwicklung ausreichen
dem Dottermaterial. Freischwimmende, keine Nahrung aufnehmende 
Kaulquappen sind bisher nur von drei Gattungen (Anodonthyla, Platyhyla, 
Plethodontohyla) der Microhyliden-Unterfamilie Cophylinae aus Mada
gaskar (BLOMMERS-SCHLÖSSER 1975) und von einem Microhyliden (Ka- 
lophrynus pleurostigma) aus Borneo (INGER 1966) bekannt.

Dadurch, daß die Larven von S. antenori ein medianes Spiraculum auf
weisen und keine keratinisierten Mundstrukturen besitzen, entsprechen 
sie einerseits dem von ORTON (1953) aufgestellten Schema einer Microh- 
ylidenlarve (Typ II), widersprechen aber andererseits durch die frühe 
Ausbildung von Nasenöffnungen (ab Stadium 21) dem von WASSERSUG 
(1989) für Microhyliden-Larven postulierten, einzigen äußeren Merkmal 
("unperforated nares"). Diese spezielle Merkmalskombination von S. an
tenori ist daher ein wichtiger Punkt in der weiteren Diskussion über die 
phylogenetische Stellung der Microhyliden.

Besiedelung

Eine der wichtigsten Fragen im Zusammenhang mit Phytotelmata ist, 
wie ihre Besiedelung durch die sehr verschiedenartigen Bewohner erfolgt. 
Nach SCHWERDTFEGER (1975) bezeichnet man als "Besiedelung" jene 
Vorgänge, die zur Entstehung von Organismengemeinschaften führen. In 
diesem Sinne läuft Besiedelung als Folge zusammenhängender Prozesse
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ab: Ausbreitung, eventuelle Habitatauswahl, Eintreffen und Etablierung 
von neuen Arten in einem Gebiet (MAGUIRE 1971).

Besiedelung kann aktiv oder passiv erfolgen. In der Regel ist das erste 
Eintreffen von Tieren, meist kleiner und kleinster Formen, ein passiver 
Vorgang. In erheblich geringerem Umfang sind aktive Wanderung und 
Suche nach einem passenden Ort beteiligt (SCHWERDTFEGER 1975). 
MACARTHUR und WILSON (1963) schlagen für die kleinste "Verbrei
tungseinheit" mit reproduktiver Kapazität (Dauerstadien, ein "Pärchen" 
oder nur ein gravides Weibchen) den Begriff "Propagule" vor. Beim Be
siedelungsvorgang spielen die Frequenz (Häufigkeit in Zeit und Raum) 
von "Propagulen" und die Distanz zwischen Ursprungs- und Zielgebiet 
zusammen mit den zu überwindenden Hindernissen eine wichtige Rolle.

Tab. 10: Möglichkeiten der Besiedelung von Phytotelmata.
Tab. 10: Possibilities of phytotelm colonization.

Medium aktiv phoretisch passiv

Luft (Wind) "Flieger"
Dauerstadien, kleine 

und kleinste Organismen
Dauerstadien

und
MikroorganismenWasser

(Regen)
Boden

(Brücken)
"Wanderer"
"Kletterer"
"Springer"

Dauerstadien, kleine 
und kleinste Organismen

FRANK und LOUNIBOS (1987) unterscheiden generell zwischen zwei 
"Besiedelungsstrategien", die sie verschiedenen Organismen entsprechend 
ihrer entwicklungsgeschichtlichen Organisationshöhe zuordnen. Die Be
siedelung durch phylogenetisch niedere, weniger selektive Organismen 
mit zufällig aufeinanderfolgendem Eintreffen führt zu oftmaligen Ver
schiebungen im Artenspektrum und letztlich zu geringer Artenmannigfal
tigkeit. Im Gegensatz dazu führt die Besiedelung durch phylogenetisch 
höhere, hoch selektive Organismen mit rascher, gezielter Einwanderung 
eines entsprechend komplexen Artenspektrums zu relativ geringem Ar
tenwechsel und schließlich zu großer Artenmannigfaltigkeit.

Die hohe Individuendichte der untersuchten terrestrischen Zisternen
bromelien im Sira-Gebirge und die Häufigkeit von Brücken in Form von 
abgestorbenen oder älteren, bis zum Boden reichenden Bromelienblät
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tern, abgefallenen Zweigen und dergleichen führen zu kurzen Besiede
lungsdistanzen und guten Einwanderungsmöglichkeiten.

Aktive Besiedelung: Einige der Bromelienbewohner (Turbellaria, Nema- 
toda; Anura) können von dem oft mit Moos bewachsenen, immer feuch
ten Boden her über Brücken einwandern. Der Hauptteil der Besiedelung 
erfolgt aber durch das Medium Luft, durch geflügelte Insekten. Im Sinne 
der Definition von SCHWERDTFEGER (1975) ist auch Eiablage Besiede
lung, da die daraus entstehenden aquatisch lebenden Larven zumindest 
vorübergehend einen Teil der Organismengemeinschaft bilden.

Passive Besiedelung: Die Mehrzahl der Mikroorganismen gelangt durch 
Einschwemmung mit dem Regenwasser, mit herabfallenden Blättern, 
Zweigen, Moosstückchen und dergleichen, aber auch durch Windverbrei
tung in die Phytotelmata.

Phoresie: Die Bedeutung von Phoresie für die Besiedelung von Brome
lien-Phytotelmata ist kaum untersucht. Bei Besiedelungsexperimenten 
von MAGUIRE (1963) wurde bei einigen Algen- und wenigen Protozoa- 
Arten Phoresie durch Odonaten und Wespen festgestellt. Im Untersu
chungsgebiet könnte ein Transport durch Arthropoden, kleine Vögel 
oder Amphibien (wie z.B. der Transport von Copepoden durch Anuren, 
siehe SEIDEL 1989) erfolgen. Transport durch Schnecken (z.B. Ciliaten, 
berichtet von MAGUIRE und BELK 1967) kann im Sira-Gebirge keine 
Rolle spielen, da im Verlauf eines Jahres von allen Projekt-Mitarbeitern 
im gesamten Untersuchungsgebiet von mehreren Quadratkilometern nur 
insgesamt zwei Schnecken beobachtet wurden. Während der vorliegen
den Untersuchung konnte bei den betrachteten Taxa kein Fall von Pho
resie festgestellt werden.

Über ein kurioses Beispiel der Verbreitung von Bromelienbewohnern 
berichtet MENZEL (1922). Er fand auf Java in einer in einem Garten be
findlichen, aus Süd-Amerika importierten, wassergefüllten Bilbergia pyra
midalis (Bromeliaceae) zwei neue Harpacticidenarten (Crustacea: 
Copepoda). Diese sind höchstwahrscheinlich, ermöglicht durch ihre Wi
derstandsfähigkeit gegenüber Trockenheit, mit den Bromelien einge
schleppt worden.

Entsprechend der Einteilung der "Besiedelungsstrategien" nach FRANK 
und LOUNIBOS (1987) wären, oberflächlich betrachtet, nur die in der vor
liegenden Untersuchung nicht berücksichtigten Mikroorganismen zu den
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Generalisten zu zählen. Vom Organisationsniveau der "Vermes" an dürfte 
die verschieden weitgehende Spezialisierung zu den deutlichen Unter
schieden in den Abundanzwerten von natürlichen und künstlichen Bro
melien (Tab. 2b, 2c) führen. Eine genauere Betrachtung des 
Besiedelungsverlaufes (siehe Abb. 19) der verschiedenen Typen künstli
cher Bromelien läßt diesen Unterschied aber viel geringer erscheinen. 
Nicht die unterschiedliche Diskriminationsfähigkeit verschiedener Tier
formen, sondern eher die Unterschiede in den Zugangsmöglichkeiten in 
die natürlichen (Blätter als Brücken vgl. MAGUIRE 1971) und künstli
chen Bromelien (glatte Kunststoffvasen mit und ohne Gewebeklebeband 
als Steighilfe) dürften die Hauptursachen für die Abundanzunterschiede 
sein. Die Dichte der Nematoden ist zwar in den Vasen mit Gewebeband 
höher; dennoch werden auch in diesen nicht die Abundanzwerte wie in 
natürlichen Bromelien erreicht.

Natürlich spielt bei "zufälliger" Besiedelung durch nicht sehr vagile Tie
re der Faktor Zeit eine bedeutende Rolle. Für künstliche Bromelien 
reichte sogar ein ganzes Jahr Aufstellungsdauer nicht aus, um ein ausge
reiftes Stadium zu erreichen, vergleichbar mit dem natürlicher Bromelien.

Habitatwahl (Auswahl der Eiablageplätze)

Eine Reihe von Untersuchungen (VELOSO 1952, McDANIEL et al. 1976, 
FRANK 1985, 1986) über das Eiablageverhalten bestimmter Culicidengat- 
tungen (Anopheles, Aedes, Wyeomyia) diente vor allem dem Zwecke der 
biologischen Kontrolle dieser potentiellen Krankheitsüberträger.

Das art- und gattungsspezifisch verschiedene Selektionsverhalten der 
Tiere bei der Auswahl bestimmter Phytotelmata als Eiablageplätze beruht 
auf folgenden Auslösefaktoren, die jedoch nicht isoliert betrachtet wer
den können:

a) physikalische Faktoren der Pflanze wie z.B. Farbe, Form und Textur 
der vegetativen und reproduktiven Organe

b) chemische Faktoren des Tankinhalts wie z.B. Wasserbeschaffenheit, 
Detritusanteil, pH und LHW

c) biotische und abiotische Faktoren wie z.B. Bromelienzustand, Suk
zessionsstadium, Organismengemeinschaft, Standort und Exposition
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a) Physikalische Faktoren

Eine wichtige Rolle als visuelle Stimuli spielen die verschiedenen Eigen
schaften von Farben wie Sättigung, Farbton und -wert. Hierbei handelt es 
sich vor allem um den Anteil der verschiedenen Wellenlängen und um 
deren unterschiedlichen Anteil (Intensitätsgrad) am Gesamtlichtspektrum 
des von den "Behältern" und der von ihnen enthaltenen Flüssigkeit re
flektierten Lichtes (VERNON und BARTEL 1985).

FRANK (1985) weist in Farbwahlversuchen mit künstlichen Bromelien 
mit verschiedenen Farbwerten nach, daß Culicidenweibchen (Aedes ae- 
gypti, Culex quinquefasciatus, Wyeomyia vanduzeei, W. mitchellii) Brome
lien mit bestimmter Färbung als Eiablageplätze bevorzugen. Einige 
Culiciden (z.B. Anopheles maculipennis) zeigen nicht nur bei der Eiablage, 
sondern auch bei der Wahl der Rastplätze Farbpräferenzen (BATES 
1949).

Den Einfluß der Form von Pflanzen auf das Eiablageverhalten von 
Wyeomyia (Culicidae) zeigte FRANK (1986) durch Wahlversuche mit ver
schieden gestalteten künstlichen Bromelien. Modelle mit Blättern waren 
attraktiver als solche ohne Blätter. Modelle mit Blütenstandsimulation 
waren attraktiver als solche ohne.

Erstaunlicherweise sind die Verhälnisse bei natürlichen Bromelien um
gekehrt. Tillandsia utriculata war ohne Blütenstand attraktiver als mit, was 
FRANK und CURTIS (1981) mit einer möglichen Behinderung der im Flug 
erfolgenden Eiablage durch den Blütenstand zu erklären versuchen. Au
ßerdem stellte FRANK (1986) eine artspezifische Auswahl der Eiablage
plätze nach Form und Farbe der Bromelien innerhalb der Gattung 
Wyeomyia fest. W. mitchellii zeigte sich signifikant höher spezialisiert als 
W. vanduzeei.

Die Textur der Pflanzenoberfläche, vor allem die der Blätter, scheint 
für das Eiablageverhalten von geringer Bedeutung zu sein (VERNON und 
B a r t e l  1985).

b) Chemische Faktoren

Als chemische (olfaktorische) Stimuli wirken Fettsäuren und Fettsäu
reester, die von aquatischen Larven und Puppen bestimmter Arten ins 
Wasser abgegeben werden. Die hochsignifikante Bevorzugung von 
"LHW" (=larval holding water) wurde von McDANIEL et al. (1976) für
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Aedes triseriatus (Culicidae) nachgewiesen. Eiablage als Reaktion auf bak
terielle Ausscheidungsprodukte, die ausreichend Nahrung für die Larven 
anzeigen, wurde von HAZARD et al. (1967) festgestellt.

Wasser in Bromelienzisternen hat wahrscheinlich durchwegs einen 
niedrigen pH-Wert, der aus Abbauprozessen organischen Materials und 
in manchen Fällen zusätzlich aus Bromeliensekretion resultiert (LAESSLE 
1961, MAGUIRE 1971). Umfassende Studien zu diesem Thema fehlen je
doch noch. Lediglich LAESSLE (1961) macht detailierte Angaben über 
pH-Werte von Wasser aus Bromelienzisternen (im Bereich von 4,0 - 7,0), 
findet aber keinen Zusammenhang von pH-Wert und Detritusgehalt. RO- 
BINS et al. (1974) stellten pH-Werte nahe bei 7 fest (ohne genauere An
gaben) und vermuten häufige Regenfälle als Ursache für den geringen 
Säuregrad. Nähere Information über Detritusmengen und deren Wirkung 
auf den Wasserchemismus scheinen in der berücksichtigten Literatur 
nicht auf.

Bei den im Sira-Gebirge untersuchten Guzmanien dürfte deren Sekre
tion keinen Einfluß auf den pH-Wert verursachen, da die künstlichen 
Bromelien den gleichen, approximiert linearen Zusammenhang zwischen 
Detritusmenge und pH-Wert aufweisen wie die natürlichen (Abb. 13 und 
14). Dieser Zusammenhang wurde in der vorliegenden Studie zum ersten 
Mal für eine Bromelienart festgestellt.

Die beim mikrobiellen Abbau entstehenden, stark gefärbten Huminsäu
ren beeinflussen die Eiablage nach derzeitigem Wissen weniger über den 
Wasserchemismus (pH Wert), sondern eher durch die Färbung des 
Wassers (siehe physikalische Faktoren). Inwieweit die toxische Wirkung 
von Huminsäuren auf Kleinstlebewesen, wie etwa in Schwarzwasserflüs
sen Amazoniens, auch in Bromelien zum Tragen kommt, müßte überprüft 
werden. Möglicherweise stellen gerade die Huminsäuren einen wesentli
chen Selektionsfaktor für das erfolgreiche Überleben in Bromelienphyto- 
telmata dar.

c) Biotische und abiotische Faktoren

Sowohl der Standort von Bromelienphytotelmata bezüglich ihrer Son
nenexposition (Makrohabitat) als auch die Bromelienformen der ver
schiedenen Gattungen selbst (Mikrohabitate) spielen bei der Auswahl 
der Eiablageplätze eine Rolle (FRANK und O ’MEARA 1985). In Feld- und 
Laborexperimenten wurde gezeigt, daß diese Faktoren bei zwei Arten ei
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ner Culiciden- Gattung (Wyeomyia) unterschiedliches Gewicht haben. Bei 
der Besiedelung der im Sira aufgestellten künstlichen Bromelien durch 
Dipteren zeigte sich nur eine geringe Bevorzugung des schattigeren Auf
stellungsplatzes (Tab. 9). Verschiedene Arten sind verschieden stark an 
die Bromelien gebunden. Die Larven einiger Culicidenarten wurden bis
her ausschließlich in bestimmten Bromeliengattungen gefunden (BELKIN 
et al. 1970). FRANK et al. (1976) stellten fest, daß das Eiablageverhalten 
von Wyeomyia vanduzeei und W. medioalbipes von der Größe der Brome
lien (in größere Pflanzen werden verhältnismäßig mehr Eier abgelegt) 
und vom Vorhandensein von Wasser in den Bromelienzisteren (unabhän
gig davon, ob die Wasseroberfläche sichtbar oder durch Laub verdeckt 
ist) beeinflußt wird.

Die Wassermenge in den Bromelienphytotelmata

Ein Einfluß der Wassermenge auf die Habitatselektion ist nicht erwie
sen. Die Wasserhaltekapazität einer Bromelie wird artspezifisch bestimmt 
durch ihre Wuchsform und ist abhängig vom Alter (korreliert mit der 
Größe) der Pflanze.

Der Unterschied zwischen der potentiellen und aktuellen Wassermenge 
ist hauptsächlich abhängig von Klimafaktoren (Temperatur und Nieder
schlag), aber auch von der Wuchsform (je größer das Verhältnis Wasser
oberfläche zu Volumen, desto größer die Verdunstung). Auch die Dichte 
des Bromelientrichters spielt eine entscheidende Rolle. So gibt es Gat
tungen, die noch recht unspezialisierte Tanks aufweisen bis hin zu sol
chen, die perfekt gebaute Trichter haben, wie z.B. die 
Untersuchungsobjekte.

Die im Sira-Gebirge vorkommende G. weberbaueri hat mit durchschnitt
lich 249 ml eine zur Größe der Pflanze (Blattlänge) relativ geringe Was
serhaltekapazität. FISH (1976) untersuchte alle sieben in Florida 
vorkommenden Zisternenbromelien-Arten mit durchschnittlichen Volu
mina von 35 ml (Tillandsia valenzuelana A. RlCH.) bis 300 ml (Maximum 
über 700 ml: T. utriculata L.), LUCAS (1975) fünf Arten in Chiapas (Mexi
ko) von 84 ml (Catopsis hahnii BAKER) bis 1181 ml (Tillandsia violacea 
BAKER) und H a d e l  (1989) sieben Arten in Brasilien von 50 ml (Nidula- 
rium antoineanum WAWRA) bis 630 ml (N. innocentii LEM.). LAESSLE 
(1961) hat die Bromelienvolumina nicht direkt gemessen, sondern über 
die annähernd kegelförmige Gestalt näherungsweise berechnet (etwa 21).
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PlCADO (1913) berichtet von über 20 1 und SMART (1938) von 27 1 in ei
ner Brocchinia micrantha BAKER in Guyana. Die von ZAHL (1975) in 
Brasilien beobachteten "fast 45 1" Wasser in einer Vrisea imperalis CAR- 
RIEre sind bisher einzigartig. Aus einer Untersuchung von MAGUIRE
(1971) geht hervor, daß die Artenvielfalt nicht von der Größe der Phyto
telmata abhängt. Behälter mit Volumina von 8 ml, 80 ml und 800 ml wie
sen nach 6 Monaten nahezu gleich viele (durchschnittlich 5,87, 5,87 und 
5,93) Arten auf.

Im Zusammenhang mit der Wasserhaltekapazität einer Bromelie 
kommt der Zahl der Einzelzisternen, auf die die Gesamtwassermenge 
aufgeteilt ist, große Bedeutung zu. Die einzelne Zisterne stellt die eigent
liche Lebensraumeinheit dar, die von den meisten Bewohnern nicht aktiv 
verlassen werden kann. Die durchschnittlichen Volumina von Einzelzi
sternen reichen von 1,5 ml bei Tillansia fasciculata (FISH 1976) über 26,5 
ml bei der untersuchten G. weberbaueri bis zu hunderten ml bei sehr gro
ßen Bromelien.

Sukzession der Organismengemeinschaften

Die Besiedelung der künstlichen Bromelien durch Nematoden erfolgte 
sehr langsam. Der Vergleich von Vasen mit und ohne Steighilfe (Abb. 19) 
läßt den Schluß zu, daß die aktive Verbreitung und Einwanderung der 
Nematoden vom Boden her erfolgt. Die Besiedelungskurve von Nemato
den in künstlichen Bromelien ohne Steighilfe beginnt früher, verläuft 
aber sehr flach und läßt als Verbreitungsmodus eher passive Einschwem
mung durch Regenwasser aus der darüberbefindlichen Vegetation ver
muten. Diese Annahme wird erhärtet durch die höchstsignifikant 
geringeren Individuenzahlen in Vasen auf Platz II (sonniger Platz mit we
niger Vegetation, von der Einschwemmung erfolgen konnte; siehe Tab. 
8).

Die Besiedelung der künstlichen Bromelien durch Fluginsekten erfolgte 
sehr rasch. Durch die mit einem Monat zu groß gewählten Zeitabstände 
zwischen den Probenentnahmen (Entleerungen) konnten aus dem ge
wonnenen Material keine Rückschlüsse auf den Primärverlauf der "Erst
besiedelung" der Phytotelmata-Attrappen gezogen werden. Wie aus dem 
Kurvenverlauf der Dipterenpopulationen in künstlichen Bromelien (Abb.
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20) hervorgeht, ist der Besiedelungsprozess in weniger als zwei Monaten 
abgeschlossen.

Eine vergleichbare Besiedelungskurve aus der Untersuchung von MA
GUIRE (1971) in Puerto Rico zeigt einen steil ansteigenden, nahezu 
rechtwinkeligen Verlauf, wobei der Sättigungspunkt in etwa einem Monat 
erreicht wurde. Die deutliche (72,5%; siehe Tab. 9) Bevorzugung von 
Vasen vom Typ 2 und 4 (ohne Netz und mit eingeschnittenem Rand) 
dürfte weniger auf das relativ grobmaschige Netz als auf die bromelien- 
ähnlichere Form zurückzuführen sein.

Das Fehlen von Räubern (vor allem "top predators") wie Odonaten
oder Heuschreckenlarven in den Kunststoffvasen kann einerseits auf die 
Materialmängel dieser Attrappen (glatter Kunststoff), andererseits aber 
auf die ausgeprägte Habitatselektion dieser Tiere zurückzuführen sein 
und darauf, daß Räuber generell erst viel später als ihre Beute einwan
dern (KlTCHING und PlMM 1985).

Saisonale Schwankungen der Populationsdichten

Die jahresperiodisch bedingten Klimaschwankungen (vor allem der Nie
derschlagsmengen) wirken auf Phytotelmata bewohnende Arten und Po
pulationen verschieden (BRADSHAW und HOLZAPFEL 1984). Regen ist 
ein wichtiges Regulativ der Dichte von Insektenpopulationen in Phytotel
mata. Die Eier einiger "bromelienbrütender" Culiciden (Wyeomyia vandu- 
zeei, Toxorhynchites haemorrhoidalis), die meist in die innerste Zisterne 
abgelegt werden, flotieren und können so vom Regen in die äußeren Zi
sternen der Bromelie gespült werden.

Dieser Verteilungsmechanismus der Eier der durch Eiablageverhaltens
programme an Zisternenbromelien gebundenen Culiciden könnte auf ei
ne Anpassung an die "Mikrohabitat"- Struktur hindeuten (FRANK et al. 
1981). Sehr starker Regen kann die Eier aus den Bromelien spülen und 
ist somit, neben anderen Einflüssen wie Freßfeinden (z.B. Odonatenlar
ven) oder Parasiten (z.B. Pilosporella fishi HAZARD und OLDACRE 1975) 
ein bedeutender Mortalitätsfaktor. Larven und Puppen werden von star
kem Regen weniger betroffen, da sie darauf mit Tauchen reagieren kön
nen (F ran k  und CURTIS 1977c ).

LUCAS (1975) registrierte in den untersuchten Bromelien eine deutliche 
Zunahme von Individuen und Arten während der Trockenzeit (Nov.
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Jan.) in Chiapas (Mexiko). In dieser Untersuchung wurden aber auch ter
restrische Formen (Dermaptera, Orthoptera, Hymenoptera, Lepidoptera) 
eingerechnet.

Die Individuenzahlen der Nematoden zeigen keine jahreszeitlichen 
Schwankungen, sondern einen langsamen Anstieg (Abb. 19). Ein Ver
gleich der durchschnittlichen Individuendichten von Nematoden in natür
lichen (11,9) und künstlichen (9,4) Bromelien zeigt, daß der 
Sättigungspunkt der Besiedelungskurve nach einem Jahr noch nicht er
reicht sein dürfte.

Die Schwankungen der Dipterenlarvenpopulation in den künstlichen 
Bromelien (Abb. 20) zeigen eine Spitze in der Regenzeit (Nov. - Feb.). 
Durch die häufigen und starken Regenfälle in diesem Zeitraum werden 
viele Nährstoffe eingeschwemmt, die die rasche Entwicklung von vielen 
Dipterenlarven ermöglichen. Die ebenso rasche Abnahme der Dipteren
larvenpopulation im Februar kann einerseits mit sehr starken Regenfällen 
Zusammenhängen, die die Larven aus den wenig strukturierten Kunst
stoffvasen herausschwemmen, andererseits mit Überbevölkerungseffek
ten ("overcrowding").

Produktivität von Phytotelmatabewohnern

Die Bedeutung von Detritusabbauprozessen als Hauptquelle für die 
Versorgung mit und Nachlieferung von organischem Kohlenstoff und da
mit die Frage ihrer Bedeutung als wichtige Faktoren für Wachstum und 
Produktivität der invertebraten Phytotelmatafauna ist noch nicht ausrei
chend geklärt. FISH und CARPENTER (1982) und FISH (1983) stellten ein 
Baumhöhlenphytotelmata-Modell auf und zeigten in Laborversuchen, 
daß Detritus (abhängig von Laubstreuqualität und -quantität) gemeinsam 
mit Nährstoffen aus dem Stammablauf die Produktivität von Aedes trise- 
riatus (Culicidae) signifikant beeinflußt. In der Freilanduntersuchung was
sergefüllter Baumhöhlen durch WALKER und MERRITT (1988) konnte 
jedoch kein signifikanter Zusammenhang zwischen der Produktivität von 
Aedes triseriatus und dem Detritusangebot festgestellt werden. Es zeigten 
sich beim Vergleich von Baumhöhlen mit und ohne Detritus keine Unter
schiede in Entwicklungsdauer, Anzahl und Biomasse geschlüpfter Tiere. 
Auch bei den hier untersuchten Bromelien-Phytotelmata des Sira-Gebir- 
ges ist keine Korrelation von Detritusmenge und Individuendichte festzu
stellen. Dennoch kann man generell sagen, daß Detritus für Phytotelmata
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in schattigen Lagen einerseits und Algen für solche in sonnigen Lagen an
dererseits eine wichtige Basis der jeweiligen "Nahrungsnetze" darstellen 
(LAESSLE 1961, untermauert durch Untersuchungen von MAGUIRE  
1971).
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Abb. 21: Schema Phytotelmata - Beziehungsgefüge; (verändert nach F r a n k  1983).
Fig. 21: Schematic phytotelm interaction structure (modified according to F r a n k  

1983).
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Zusammenfassung

Im Rahmen eines interdisziplinären Projektes über die Ökologie eines 
Inselgebirges (Sira-Gebirge) im peruanischen Amazonasgebiet wurde 
auch die Phytotelmatafauna von G. weberbaueri (Bromeliaceae, Tillands- 
ioideae) untersucht. Für Peru ist dies die erste derartige Untersuchung.

Die wichtigsten Ergebnisse betreffen (i) quantitative Auswertungen der 
Fauna, (ii) den Nachweis des Zusammenhangs zwischen Detritusmenge 
und Säuregrad des Tankinhalts, (iii) die Aufsammlung neuer Bewohner 
von Phytotelmata, (iv) neue Hinweise zu Besiedelungsstrategien und (v) 
den Nachweis eines für die Neotropis neuen Reproduktionsverhaltens 
bei Fröschen.

Die terrestrische Bromelien-Art G. weberbaueri ist im Sira- Gebirge in 
der montanen Regenwaldzone zwischen etwa 1000 und 1500 m Seehöhe 
verbreitet und erreicht eine maximale Dichte von 418 Individuen pro 
1000 m2 (mittlere Höhe 76,4 cm, Wassermenge 248,6 ml, pH 4,2, Detri
tusanteil 10 Vol.%, Zisternenanzahl 9,4 pro Pflanze).

Die Untersuchung umfaßte von August 1987 bis Juni 1988 74 Guzma
nien. Zusätzlich wurden 96 künstliche Bromelien (Kunststoffvasen) auf
gestellt, deren monatliche Leerung (je acht) von Oktober 1987 bis 
September 1988 die Wege und Stadien der Besiedelung aufklären sollten.

In den untersuchten 170 Phytotelmata befanden sich über 12800 Tiere 
von mindestens 26 Arten aus fünf Stämmen der Metazoa: Plathelminthes, 
Nemathelminthes, Annelida, Arthropoda und Chordata.

Dipterenlarven dominieren durch Arten- und Individuenreichtum. Zwei 
Culiciden-Arten (Culex anduzei und C. bihaicolus) waren bisher für Peru 
unbekannt und sind erstmals in Bromelienzisternen gefunden worden. 
Nematoden sind in den untersuchten Phytotelmata die zweithäufigste 
Gruppe auf Stammesniveau, Libellen- und Heuschreckenlarven die wich
tigsten Räuber in den Guzmanien. Erstmals wird über das Vorkommen 
von Falkenmückenlarven (Diptera, Ptychopteridae) in Bromelienphytotel- 
mata berichtet. Auffallend ist das Fehlen von Kleinkrebsen (Crustacea: 
Copepoda und Ostracoda), was auf die Beschattung der Phytotelmata 
durch Fallaub, auch in sonnigeren Lagen, zurückzuführen sein dürfte.
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Erstmals wurde auch der Detritus in Bromelienphytotelmata quantita
tiv erfaßt. Es besteht ein linearer Zusammenhang zwischen Detritusmen
ge und Säuregrad.

Die Besiedelung der künstlichen Bromelien durch Fluginsekten erfolgte 
derart rasch, daß die monatlichen Ausleerungen keine detaillierten Aus
sagen über die Anfangsentwicklung der Organismengemeinschaften er
möglichen. Die Besiedelungskurven von Nematoden in verschiedenen 
Typen künstlicher Bromelien weisen darauf hin, daß ihre aktive Ausbrei
tung und Einwanderung sehr langsam und vom feuchten Boden her er
folgte, wobei die Vasen mit Steighilfe auf dem schattigen Aufstellungsort 
deutlich bevorzugt wurden. Libellen- und Heuschreckenlarven fehlten in 
den künstlichen Bromelien, was auf eine spezifische Habitatselektion zu
rückzuführen sein dürfte.

Die untersuchten Phytotelmata wurden von Syncope antenori, WALKER 
(Anura, Microhylidae) als Laichplatz genutzt. Die Kaulquappen, die wäh
rend ihrer raschen Entwicklung keine Nahrung aufnehmen, sind unab
hängig vom schwankenden Nahrungsangebot der Phytotelmata, da sie im 
leeren Darm reichlich Dottermaterial eingelagert haben, was als eine spe
zifische Anpassung an dieses Mikrohabitat zu werten ist.

Dies wird auch durch weitere morphologische Untersuchungen ge
stützt: Die Kaulquappen sind im Verhältnis zum adulten Frosch relativ 
groß und besitzen eine undifferenzierte Mundöffnung ohne keratinisierte 
Kieferteile oder Zahnreihen. Der Mundraum ist gering strukturiert und 
besitzt wenige Papillen und keine Filtereinrichtungen. Schnittserien zei
gen eine reduzierte, im Verhältnis zur Gesamtentwicklung verzögerte 
Ausbildung des Darmtraktes. Der Entwicklungsverlauf der Larven zeigt 
eine relativ gleichbleibende Kopf- Rumpf- Länge, was auf geringe Ener
gie-Investitionen schließen läßt.

Das Verhalten, die Entwicklung und die Morphologie der Kaulquappen 
stimmt mit dem Fortpflanzungsmodus Nr. 6 nach DUELLMAN und TRU- 
EB (1986) überein, der hier erstmals für die Neotropis nachgewiesen wer
den konnte (vgl. HÖDL 1990). Bisher wurde eine terrestrische Eiablage 
und direkte Entwicklung (Fortpflanzungsmodus Nr. 17) vermutet (DU
ELLMAN 1978).
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Summary

Phytotelmata are small bodies of water, held by plants including modi- 
fied leaves, leaf axils, flower bracts, treeholes, fallen pods and leaves of 
plants of at least 29 families. Phytotelmata and their artificial analogs are 
useful tools in the study of several important ecological processes, especi- 
ally those of dispersal, colonization and species interaction: they are 
small, amenable to experimentation, exist in various degrees of isolation 
and undergo ecological processes rapidly.

One of the most dominant plant families forming phytotelmata are Bro
meliaceae. About 2500 bromeliad species are exclusively known from tro- 
pical and warm temperate parts of the Americas. Specific habitats ränge 
from sea level to over 4000 m, from the Peruvian desert to rain forests of 
eastern Brasil. Bromeliads which collect water in their leaf axils (due to 
tightly-fitting, overlapping and inflated leaf bases) are termed tank bro
meliads. Bromeliad leaves bear special epidermal cellular structures (tri- 
chomes) that absorb water and minerals from the leaf surface. Their 
water holding capacity varies with size and species from a few milliliters to 
several liters. Bromeliad tanks provide relatively stable habitats for aqua- 
tic animals because of the long life span of the plant and the retention of 
water throughout the year. About 470 animal species are recorded from 
this special ecosystem and almost all major groups of aquatic organisms 
are represented.

The phytotelm fauna of Guzmania weberbaueri (Bromeliaceae) was inve- 
stigated in the Serrania de Sira, an isolated montain ränge in the upper 
Amazon Basin between the Rio Pachitea and the Rio Ucayali in E.C. Pe
ru. The Sira is moderately high and only the central peaks and parts of 
the ridges connecting them are above 2000 m (highest elevation ca. 2500 
m). Fieldwork was carried out from June 1987 to October 1988 mainly be
tween Sira-Camp (800 m) and Laguna-Camp (1380 m) in montain rain fo
rests. With respect to analog zones in the Andes, the vegetational zones 
in the Sira are depressed to lower elevations. This represents a typical ca- 
se of the so called "Massenerhebungs" effect.

At the Sira-Camp annual precipitation reached 3320 mm, with a distinct 
rainy season from October to May. Mean temperature (between Sept. 
1987 and Oct. 1988) was 22,1 C, minimum 14,5 C and maximum 30,0 C.
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The terrestrial bromeliad G. weberbaueri occurred between 1000 m and 
1500 m above sea level in an montain rain forest zone as characterized by 
RAINER (1993). This bromeliad reached a maximum density of 418 indivi- 
duals per 1000 m and preferred sites exposed to sunlight or in slight sha- 
de. The flexible narrow nonspiny leaves (length: x=76,4 cm) form several 
small tanks (multi-tank-type; x=9,4 tanks per plant; x=25,6 ml water per 
tank). Most of the time the bromeliads are completely filled by frequent 
rainshowers. Even during the dry period the tanks never dried up. Low 
evaporation is caused by a low surface to volume ratio and an often large 
amount of dead leaves accumulated in the leaf axils.

To investigate colonization strategies of phytotelmata, 96 additional ar
tificial tanks were placed on ground. These were modified grave vases (4 
different types) with a water volume of 250 ml limited by overflow slits. In 
total 74 natural and 96 artificial bromeliads were investigated. More than 
12800 individuals of at least 26 species belonging to Plathelminthes, Ne
mathelminthes, Annelida, Arthropoda, and Chordata were registrated in ar
tificial and natural tanks. The dominating group comprised dipteran 
larvae. Two Culex species (Culex anduzei and C. bihaicolus) have not yet 
been recorded from bromeliads and for Peru. The second abundant 
group were nematods. Top predators were the larvae of Odonata and Sal- 
tatoria. Crustaceae (Copepoda and Ostracoda) commonly found in many 
phytotelmata were absent in G. weberbaueri and the artificial ersatz bro
meliads. The amount of detritus was quantitatively recorded. There is a li
near correlation between the amount of detritus and acidity of tank 
content.

Colonization of the artificial bromeliads by flying insects occurred too 
fast to be recorded by the monthly emptying. Nematods seemed to immi- 
grate from the moist ground preferring artificial bromeliads with climbing 
aid at shady places. Larvae of Odonata and Saltatoria found exclusively in 
G. weberbaueri (absent in the artificial mimics) seem to be highly habitat 
selective.

Egg deposition of the microhylid frog Syncope antenori also occurred in 
phytotelmata. This small (SVL 12 -14  mm), dull frog differs from all other 
frogs in the area by having only four toes and a visible tympanum. In na
tural as well as in the artificial bromeliads eggs, tadpoles of various sizes 
and adult frogs were found during the rainy season. Reared from the 
eggs, the larval stages were documented and the adult frogs identified as
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S. antenori. On the basis of SEM and light microscopical investigations 
larvae lack keratinized mouthparts, external papillae, and foodtraps. Tad- 
poles have heavily yolk filled intestines and perforated nares. Larval deve
lopment is completed within 22 days. The tadpoles of S. antenori are free 
swimming and nonfeeding. This mode of reproduction was as yet un- 
known for the neotropics.
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