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Zusammenfassung

1 Zusammenfassung

Im Rahmen dieser Arbeit wurden vier Arten von karnivoren Kesselfallenpflanzen (Nepenthes
Xventrata, Sarracenia purpurea, Sarracenia flava und Cephalotus follienlaris), die aus drei verschiedenen
Familien (Nepenthaceae, Sarraceniaceae, Cephalotaceae) stammen, bezliglich Morphologie,
Cytomorphologie, Cytochemie, Nihrstoffaufnahme sowie Mikrobiologie untersucht und
verglichen. Sowohl Glashauskulturen als auch Pflanzen im Freiland wurden fir Versuchszwecke

herangezogen.

Morphologisch betrachtet, besitzen die untersuchten Kesselfallenpflanzen dhnliche Strukturen
zum Anlocken, Festhalten und Verdauen von Insekten, obwohl sie unterschiedlichen Ordnungen
angehoren und sich unabhingig voneinander entwickelt haben. So konnten in allen Arten
Nektardriisen zur Anlockung, glatte Oberflichen zum Beutefang und eine stellenweise pordse
Cuticula zur Nihrstoffaufnahme nachgewiesen werden. Dagegen unterscheiden sich die Arten

deutlich in cytomorphologischer und cytochemischer Hinsicht.

Eine Proteinaufnahme mittels Endocytose konnte nur bei Nepenthes nachgewiesen werden. Bei

allen anderen Arten erfolgt die Nihrstoffaufnahme offenbar nur tiber Ionenkanile.

Alle vier Kesselfallenpflanzen beherbergen eine artspezifische Lebensgemeinschaft von
Bakterien, Algen, Protozoen, Pilzen oder héheren Tieren. In jeder Pflanze wurde mindestens ein
Bakterienstamm nachgewiesen, der ihr in irgendeiner Weise beim Verdauen der Beute hilft. Bei
Kesselfallenpflanzen, die eigene Enzyme zur Zersetzung der Beute bilden (Nepenthes), ist die
Bakterienflora nicht so reich wie in den Kannenflissigkeiten der anderen (Sarracenia, Cephalotus,
Heliamphora). Die Zahl der symbiotischen Bakterien ist in Sarracenia am grof3ten.

Bei Sarracenia ist die Flora und Fauna der Glashauskulturen ist denen am Freilluftstandort sehr
dhnlich. Die Pflanzen sind somit eigens fihig die Flora und Fauna ihrer Kannenflussigkeit selbst
zu bestimmen. Die Kannenflora reagiert sehr sensibel auf den Fang einer Beute. Die
Individuenzahl nimmt fir einige Tage stark zu und die Artenzusammensetzung verindert sich.
Bisweilen kann es durch die hohe Stoffwechselaktivitit in der Kannenflissigkeit zu

Sauerstoffmangel und Massensterben kommen.

Kannenpflanzen sind sich also auf der strukturellen Ebene sehr dhnlich, nutzen aber vollig

unterschiedliche Strategien um ihre Beute zu verdauen und in das Gewebe aufzunehmen.



Abstract

2 Abstract

In this study four species of carnivorous pitcher plants (Nepenthes xventrata, Sarracenia purpurea,
Sarracenia  flava and  Cephalotus  follicularis) from three different families (Nepenthaceae,
Sarraceniaceae, Cephalotaceae) have been compared concerning morphology, cytomorphology,
cytochemistry, nutrient uptake and microbiology. Plants from the greenhouse were tested, as well

as field-grown ones.

Concerning the morphology all investigated plants appear to have similar structures to attract,
retain and digest insects, although they all belong to different orders and have developed
independently from each other. Thus in all species nectar glands for attracting, slippery surfaces
for retaining and a partly porous cuticule for nutrient digestion could have been detected. The

various tested species, however, differ greatly in their cytomorphology and cytochemistry.

Protein absorption by means of endocytoses could be proven just in Nepenthes. In all other

species the nutrient uptake is conducted by ion-channels.

All four pitcher plants are hosts to a very specific community of bacteria, algae, protozoans, fungi
and higher animals. In each plant there is at least one microbial strain that helps the plant to
digest the prey. In pitcher plants which produce enzymes for the decomposition of the prey
(Nepenthes) the bacterial flora is not as rich as in the fluid of the others (Sarracenia, Cephalotus,
Heliamphora). The number of symbiotic bacteria is highest in Sarracenia. In Sarracenia the flora and
fauna of the greenhouse plants are very similar to those from fields. Therefore it can be
concluded that the plants are able to determine the flora and fauna of their fluid. The flora of the
pitcherfluid reacts very sensitively to prey capture. The number of individuals strongly increases
for some days and the composition of the species changes. A high metabolic rate effects an

oxygen deprivation and mass mortality of protozoans.

Pitcher plants are therefore fairly similar concerning their structure, but nevertheless they use

different strategies to digest the prey and take up nutrients.
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3 Einleitung

Pflanzen profitieren in vielfiltigster Weise von Tieren. So spielen Tiere eine wichtige Rolle als
Bestduber und Verbreiter von Friichten und Samen. Doch abgesehen davon kénnen Tiere auch
zur Ernidhrung von Pflanzen beitragen, indem sie von diesen gefangen, verdaut und

aufgenommen werden.

Das Phinomen der Karnivorie wurde lange Zeit von namhaften Biologen und Botanikern, wie
zum Beispiel Catl von Linné (1707 — 1778) oder Trecul (1818 — 1896), nicht akzeptiert. Es war
fir viele unvorstellbar, dass Pflanzen Methoden entwickeln kénnen, um Tiere zu fangen und
deren weiche Korperbestandteile als Nahrstoffquelle zu nutzen (Slack, 2000). Doch bereits im 12.
Jahrhundert beschrieb Marcus Placarius die Gattung Drosera und nannte die Arten Drosera anglica
,herba sole® bzw. Drosera rotundifolia ,Junaria major®. Beide Pflanzen wurden von Moénchen als

Heilpflanzen eingesetzt, um Reizhusten zu lindern (Juniper ¢z al., 1989).

Die ersten wissenschaftlichen Untersuchungen zur Karnivorie von Pflanzen erfolgten durch
Charles Darwin (1809 — 1882), welche im Buch ,Insectivorous plants“ (Darwin, 1875)

veroffentlicht wurden.

Die Beute von Karnivoren Pflanzen besteht meist aus Insekten, weshalb sie in friheren Zeiten
den Namen ,Insektivore® trugen. Da jedoch auch andere Tiergruppen zum Beutespektrum
zihlen, wie zum Beispiel Krebse, Protozoen, kleine Sdugetiere, Amphibien oder Végel, wird

heute der generellere Begriff ,, Karnivore Pflanzen® verwendet (Juniper e al., 1989).

Obwohl Karnivore Pflanzen Wasser und einige wenige Nihrstoffe aus dem Boden aufnehmen
konnen, haben sie sich diese zusitzliche Nahrstoffquelle zunutze gemacht, die es ihnen erlaubt,

sehr unwirtliche, nihrstoffarme Standorte zu besiedeln.

Um als ,karnivor* bezeichnet werden zu duirfen, missen Pflanzen folgende Kriterien erfiillen

(nach Juniper ez al., 1989):

1. Beute anlocken (durch Duft, Farbmuster oder Nektar)
2. Beute festhalten
3. Beute durch von den Pflanzen gebildete Enzyme verdauen

4. die gelosten Nihrstoffe aufnehmen
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Pflanzen, denen eine dieser Eigenschaften fehlt, werden als protokarnivor bezeichnet.

3.1 Karnivore Pflanzen

Karnivorie ist von mindestens 470 Gefil3pflanzenarten aus neun Familien und sechs Ordnungen
(Schlauer, 1986) und einigen Moosen (Barthlott e @/, 2000) bekannt. Sie entwickelte sich
unabhingig sieben (nach dem System von Takhtajan, 1969) oder acht Mal (nach dem System von
Albert et al., 1992).

Unabhingig von ihrer taxonomischen Vielfalt haben viele Karnivore Pflanzen folgende
Merkmale gemeinsam:

»  Sie sind sehr tolerant in Bezug auf nihrstoffarme Boden (Juniper ez a/., 1989).

*  Sie sind meist nur schwache Konkurrenten (Nash, 1973; Gibson, 1983).

» Sie bevorzugen eher sonnige Habitate (Pissarek, 1965; Schnell, 1980; Juniper ez a/., 1989).

* Viele sind kalzifug und tolerieren niedrigen Boden-pH (Rychnovska-Soudkova, 1953;
Rychnovska-Soudkova, 1954; Juniper ez al., 1989; Carow und Furst, 1990).

* Viele wachsen in Torfmooren sowie uberschwemmten, sumpfihnlichen Habitaten
(Schnell, 1976), wogegen andere akuten Trockenstress aushalten (Harshberger, 1925;
Lloyd, 1942; Dixon und Pate, 1978) und sogar Brinde tibetleben (Roberts und Oosting,
1958; Carlquist, 1976; DeBuhr, 1976; Dixon und Pate, 1978).

»  Seit den Untersuchungen von Nitschke (1860) und Burbidge (1897) galt die allgemeine
Annahme, dass Karnivore Pflanzen nur schwach ausgebildete oder gar keine Wurzeln
besitzen (Adlassnig ez a/., 2005b). Dennoch kann eine grole Vielfalt an Wurzelsystemen
vorgefunden werden. Diese Wurzeln haben in keiner Weise ihre Fahigkeit, Minerale aus
dem Boden zu absorbieren, verloren. Im Gegenteil, die Nihrstoffe, die von den

Beuteorganismen aufgenommen werden, sind oft lediglich Zusatznahrstoffe.

Der Prozess des Anlockens, Festhaltens, Totens, Verdauens und Aufnehmens wird durch hoch
spezialisierte Blitter, selten auch Sprosse, gewihrleistet, welche im Laufe der Evolution zu den
verschiedensten Fallentypen umgestaltet wurden. Diese Metamorphosen des Blattes koénnen
nicht nur zwischen verschiedenen Fallentypen variieren. Auch Differenzen innerhalb ein und
derselben Art sind moglich. Auf diese Weise konnen die Blitter Funktionen tibernehmen, die

Gblicherweise von den Wurzeln Nicht-karnivorer Pflanzen durchgefithrt werden.
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Die besonderen Charakteristika von Karnivoren Pflanzen werden sehr ausfiihrlich in Juniper et
al. (1989) besprochen. Es konnen fiinf Fallentypen unterschieden werden, wobei auch zusitzlich
zwischen ,aktiven und ,passiven® Fangmechanismen differenziert wird. Diese Begriffe
beziehen sich auf das Vorhandensein, bzw. Fehlen einer aktiven Fangbewegung bestimmter

Pflanzenteile.

1. Klebfallen produzieren ein klebriges Sekret, durch das die Beute festgehalten wird. Man
spricht hierbei von passiven Klebftallen (Byblis, Drosophyllum, Ibicella). Aktive Klebfallen
hingegen rollen ihre Fangorgane auch noch zusitzlich tber ihr Opfer (Drosera, Pinguicula).

2. Das Fangprinzip der Klappfallen basiert auf der schnellen SchlieBbewegung zweier
Blatthalften, die durch kleine Fihlhaare auf den Blattinnenseiten ausgelost wird (Dionaea,
Aldrovanda).

3. Kesselfallen besitzen Blitter, die zu einem Hohlraum umgebildet sind (INepenthes,
Sarracenia, Darlingtonia, Heliamphora, Cephalotus, Brocchinia, Catopsis, Paepalanthus). Das Insekt
fallt in den Kessel und kommt aufgrund glatter Innenwinde nicht mehr hinaus.

4. Erheblich komplizierter konstruiert sind die Reusenfallen, welche ihre Beute durch ein
System von krallenartigen Zellen und abwirtsgerichteten Haaren in das hohle Innere
locken, wo sie verdaut und absorbiert werden (Genlisea, Colura, Plenrozia).

5. Die Blitter der Saugfallen sind zu hohlen Fangblasen mit einer beweglichen Tiir
entwickelt, wo im Inneren Unterdruck erzeugt wird. Wenn potentielle Beute die sensiblen
Fihlhaare beim Falleneingang berthrt, 6ffnet sich die Fallentiir und das Tier wird samt
des umgebenden Wassers eingesaugt, wo es erstickt und verdaut wird (Utricularia,

Pobypompholyx).

Im Folgenden sollen die einzelnen Fallentypen naher erlautert werden.

3.1.1 Klebfallen

Bei Klebfallen findet man sowohl ,,aktive® als auch ,,passive® Pflanzen. Die Verdauung der Beute
erfolgt durch die Ausscheidung von Enzymen, welche mittels Driisen produziert und sezerniert
werden. Der produzierte Fangschleim enthalt laut Chandler (1975), Okahara (1933) und
Tischutkin (1889) eine bakterielle Flora, die wesentlich zur Verdauung der Beutetiere beitragt.
Pranjic (2004) konnte jedoch anhand von vier Drosera-Arten zeigen, dass der Schleim von Drosera

einen 6kologischen Schutzmechanismus der Pflanze gegen Mikroorganismen darstellt.
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Passive Klebfallen

Die Gruppe der passiven Klebfallen wird von den drei Gattungen (Byblis, Drosophyllum, Ibicella)
aus drei verschiedenen Familien gebildet.

Diese Pflanzen erbeuten Insekten mit Hilfe eines polysaccharidhaltigen Schleimes, der von
zahlreichen gestielten Drusen gebildet wird. Alle Bestandteile der Insekten, bis auf den
Chitinpanzer und die Fliigel, werden vollstindig zersetzt und aufgenommen.

Man nennt diese Klebfallen passiv, da sie keine zusitzlichen Bewegungen beim Festhalten der

Beute durchfihren.

Abbildung 1: Byblis liniflora. In Kultur des Botanischen Abbildung 2: Drosophyllum lusitanicum am Naturstandort in
Gartens von Lyon, Frankreich. Portugal. Photo von W. Adlassnig

Byblis, die Regenbogenpflanze

Die in Australien beheimatete Gattung Byb/is kommt in zwei Arten vor: Byblis gigantea und Byblis
liniflora (Abbildung 1) aus der Familie der Byblidacaeen.

Die Blitter und Stingel sind reich mit glinzenden Sekrettropfen besetzt. Da diese Tropfen
oftmals das Licht der Sonne in simtliche Farben des Spektrums zerlegen, wird sie im
australischen Volksmund auch ,,Regenbogenpflanze® bezeichnet.

Byblis bildet keine Protease und ist daher als protokarnivor zu betrachten (Hartmeyer, 1997).

Drosophylium, das portugiesische Taublatt

Drosophylium lusitanicum (Abbildung 2) ist die einzige Art der Gattung aus der Familie Droseraceae.
Die Verbreitung der im Deutschen Taublatt genannten Pflanze liegt in Spanien, Portugal und
Marokko, wo es tberall verhiltnismiBig selten vorkommt. Es tritt vorwiegend, im Gegensatz zu
den meisten anderen Karnivoren, an ziemlich trockenen, steinigen Béden auf (Adlassnig e 4/, in

press-b).
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Die Enzyme, die die Kérper der Opfer verdauen, werden von sitzenden Driisen ausgeschieden
(Lloyd, 1942; Rice, 1998). Alle Bestandteile der Insekten, bis auf den Chitinpanzer und die Fligel,

werden vollstindig zersetzt und aufgenommen.

Ibicella, die Teufelskralle

Lbicella Iutea stellt die einzige Art der Gattung aus der Familie der Martyniaceae dar. Gestielte
Driisen auf dem Stingel und den Blittern produzieren ein klebriges Sekret fir den Insektenfang
(Mameli, 1916). Wie bei Byblis werden keine Verdauungsenzyme gebildet (Rice, 1998). Die Art ist
in Kalifornien und Mexiko verbreitet (Mabberley, 2000).

Aktive Klebfallen

Zu den aktiven Klebfallen zihlt man die beiden Gattungen Pinguicula (Fettkraut) und Drosera
(Sonnentau). Sie sichern sich, wie die passiven Klebfallen, ihre Beute durch Fangschleim. Des
Weiteren fihren die Fangorgane auch aktive Bewegungen aus. Wihrend beim Fettkraut dieses
Vermégen auf das Einrollen der Blattrinder beschrinkt ist, findet man beim Sonnentau die
Beweglichkeit in den Tentakeln, sowie auch den Blattspreiten. Bleibt ein Opfer an den klebrigen
Tentakeln hangen, wird es durch deren Kriimmung noch besser fixiert. AuBlerdem bewegen sich

immer mehr Driisenhaare zur Beute hin, sodass eine wirksamere Verdauung gewihrleistet wird.

11
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Pingnicula, das Fettkraut

Abbildung 3: Pinguicula gigantea in Aufsicht. In Kultur des  Abbildung 4: Pinguicnla gigantea in Seitenansicht. In Kultur
Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich. des Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich.

Von Pinguicula, dem Fettkraut, aus der Familie der Lentibulariaceae, sind 52 Arten bekannt. Es
handelt sich durchwegs um Rosettenpflanzen mit fleischigen Blittern (Abbildung 3, Abbildung
4). Sie sind tberwiegend auf der nérdlichen Erdhalbkugel verbreitet, wo sie in arktischen,
gemafligten und tropischen Regionen vorkommen (Slack, 2000). Da keine Art auf Stellen auftritt,
die durch extremen Nihrstoffmangel gekennzeichnet sind, kann angenommen werden, dass
einige Arten auch gut ohne tierische Nahrung gedeihen (Heslop-Harrison, 2004).

Pinguicula vulgaris, das Gewohnliche Fettkraut, ist die am haufigsten vorkommende Pinguicula-Art
Osterreichs. Sie wichst in allen Bundeslindern in Sumpfwiesen, Flachmooren und Rieselfluren
der collinen bis montanen Hoéhenstufe. Die beiden anderen Pinguicula-Arten, die kalkliebende
Pinguicula alpina, das Alpen-Fettkraut, und Pinguicula leptoceras, das Dinnsporn-Fettkraut, sind im

montanen bis alpinen Bereich zu finden. (Adler ez al, 1994)
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Drosera, der Sonnentau

Abbildung 5: Drosera rotundifolia, Abbildung 6: Tentakel von Drosera
der  heimische  ,Rundblittrige rotundifolia. ~ Das  abgesonderte,
Sonnentau® mit Lestes sp. als Beute schleimige Sekret der Driisenhaare
am Naturstandort im Schwarzen ist als Tropfen erkennbar.

Moos, Gemeinde Brand,

Waldviertel.

Aus der Gattung Drosera (Droseraceae) sind 110 Arten bekannt, die sowohl auf der nérdlichen
wie auch stdlichen Erdhalbkugel vorkommen. Nahezu alle Arten kommen auf relativ
nihrstoffarmen, sauren Bbéden vor, gewohnlich in Mooren. In Australien haben sich jedoch
Arten entwickelt, die auch sehr trockene Standorte (Slack, 2000) oder Regenwilder (Lavarack,
1979) besiedeln.

In Osterreich sind vier Arten beheimatet: Drosera rotundifolia, der Rundblatt-Sonnentau
(Abbildung 5), Drosera intermedia, der Mittlere Sonnentau und Drosera anglica, der Langblatt-
Sonnentau. Wihrend Drosera rotundifolia auf Bilten der Hochmoore und Zwischenmoore sowie
auf Torfmoosbilten der Flachmoore vorkommt, sind Drosera intermedia und Drosera anglica auf
Hochmoor-Schlenken, Zwischenmooren und Flachmooren zu finden. Sie sind wesentlich
seltener als Drosera rotudifolia (Adler et al., 1994). Die vierte Sonnentau-Art, Drosera xobovata, ist
eine Kreuzung zwischen Drosera anglica und Drosera rotundifolia und kommt nur sehr selten vor.

Die Sonnentau-Driisen unterscheiden sich von denen aller anderen karnivoren Pflanzendriisen
dadurch, dass sie drei Funktionen in einer Driise vereinigen. Sie produzieren nicht nur den
klebrigen Schleim (Abbildung 6), mit dessen Hilfe die Beute festgehalten wird, sondern scheiden
auch Enzyme aus, die die Weichteile der Opfer zersetzen. AuBlerdem resorbieren sie die in

Lésung gegangenen Nihrstoffe.
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Da einige Sonnentau-Arten verschiedene medizinisch wirksame Inhaltsstoffe, wie zum Beispiel
die Naphtochinoderivate Plumbagin, Droseron und Ramentaceon sowie die Flavonglykoside
Quercetin und Myricetin enthalten, wurden sie seit dem 12. Jahrhundert als Heilkrduter vor allem

gegen Reizhusten verwendet (Pranjic, 2004).

3.1.2 Klappfallen

Die Gruppe der Klappfallen ist mit zwei Gattungen (Aldrovanda und Dionaea) aus der Familie der
Droseraceae mit jeweils einer Art vertreten. Sie gehdren zu den aktiven Fang- und Fallentypen.
Die Falle ist bei beiden sehr dhnlich gebaut und besteht nur aus dem Oberblatt. Das Unterblatt

ist flichig entwickelt und dient zur Photosynthese.

Abbildung 7: Falle von Dionea Abbildung 8: Rasterelekronische Aufnahme ciner Aldrovanda vesiculosa-
muscipnla in Nahansicht. Falle. Photo von M. Peroutka. Markierung ~ 700 wm.

Die Klappfallen bedienen sich des Prinzips eines Tellereisens, das bei Bertihrung zuschnappt.

Dionaea, die Venusfliegenfalle

Die Falle von Dionaea muscipula, der Venusfliegenfalle, besteht aus zwei Blattlappen, wobei diese
die umgewandelte Blattspreite darstellen (Abbildung 7). Die Blatthilften springen beim
Zuklappen der Falle von einer konkaven in eine konvexe Form um (Forterre e al., 2005). Um
diesen Mechanismus in Gang zu setzen, ist es jedoch notwendig, mindestens zwei der
Fihlborsten auf der Falleninnenseite innerhalb von zwanzig Sekunden zu bewegen. Erst dann
werden elektrische Potentiale freigesetzt, die zu Turgoranderungen in den Zellen fihren. Stabile

Sperrborsten an den Rindern der Falle greifen ineinander und verhindern so das Entkommen der
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Beute. In der zweiten Phase des Fangvorgangs pressen sich die beiden Hilften noch stirker
aneinander. So koénnen die auf den Falleninnenseiten liegenden Verdauungsdriisen, die die
Enzyme und Siduren sezernieren, gut angreifen (Lloyd, 1942). Nach der Zersetzung der Beute
sind sie auch fir die Aufnahme der gelosten Nihrstoffe verantwortlich. Auf der Blattperipherie
der Innenhilften der Falle befinden sich die Nektardriisen, die zur Anlockung der Beute dienen.
Ob bei Dionaea Mikroorganismen beim Zersetzen der Beute helfen, ist noch unklar. Bekannt ist
jedoch, dass es durch Fang eines Beutetieres oft zu einer Bakterienkontamination der Fallen
kommt, welche zu einer schnellen Nekrose des Blattes fithren kann (Juniper ez a/., 1989).

Dionaea muscipula ist der terrestrische oder amphibische Vertreter der Klappfallen. Sie ist auf

sandigen Boden in der Kistengegend von North- und South Carolina zu finden (Schnell, 1970).

Aldrovanda, das Wasserrad

Aldrovanda vesiculosa, das Wasserrad (Abbildung 8), ist der aquatische Vertreter der Klappfallen.
Sie ist vollkommen wurzellos und kommt hauptsichlich in Simpfen und Teichen der Alten Welt
vor. In Osterreich war sie bis vor kurzem auch vertreten, gilt jedoch seit einigen Jahren als
ausgestorben (Adler ez al,, 1994).

Die Falle von Aldrovanda ist sozusagen eine Miniaturausgabe der Dionaea-Falle, sie ist lediglich 5

mm grof3 und sitzt auf einem kurzen Stielchen.

3.1.3 Kesselfallen

Kesselfallenpflanzen, auch Schlauchpflanzen, Kannenpflanzen, Krugpflanzen oder Grubenfallen
genannt, stellen im Grunde das einfachste Modell der Karnivoren Pflanzen dar. Die Insekten, die
durch den Nektar am Kannenrand, bei manchen Arten wird dieser durch charakteristische UV-
Muster optisch unterstiutzt (Heliamphora, Brocchinia reducta, Sarracenia (Juniper ef al., 1989)),
angelockt werden, rutschen auf der spiegelglatten Oberfliche aus, verlieren den Halt und stirzen
in das Falleninnere, wo das Entkommen durch spezielle Einrichtungen der Pflanze verhindert
wird.

Dieses Verfahren des Beutefangs ist fiir acht Gattungen aus finf Familien charakteristisch:
Brocchinia  (Bromeliaceae), Catopsis (Bromeliaceae), Nepenthes (Nepenthaceae), Darlingtonia
(Sarraceniaceae),  Heliamphora  (Sarraceniaceae),  Sarracenia  (Sarraceniaceae),  Cephalotus
(Cephalotaceae) und Paepalanthus (Eriocaulaceae).

Da die Kesselfallenpflanzen das Thema dieser Arbeit darstellen, werden sie im Kapitel 3.2

genauer beschrieben.
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3.1.4 Saugfallen

Zur Gruppe der Saugfallen gehéren die Gattung Utricularia, auch Wasserschlauch genannt, sowie
die Gattung Pohpompholyx. Beide Gattungen werden zur Familie der Lentibulariacaeen gezahlt. Sie
besitzen aktive Fallenmechanismen, die nach dem Saugstromprinzip arbeiten.

Das Prinzip dieser Fallentypen kann man folgendermal3en beschreiben:

Die Falle ist eine Blase, in der ein Unterdruck herrscht. Beim Offnen der Fallentiir wird ein Sog
erzeugt, wodurch das die Falle umgebende Wasser samt kleinen Wassertieren eingesaugt wird.
Wie die Beute im Inneren verdaut wird und wie das Wasser wieder aus der Fangblase
hinaustransportiert wird, um neuen Unterdruck zu erzeugen, ist noch unklar. Es wird jedoch
diskutiert, dass bei Utricularia Mikroorganismen beim Verdauen der Beute eine Rolle spielen
konnten (Juniper ef al., 1989). Es gibt bereits Untersuchungen zu einer vorhandenen Mikroflora

(Juniper et al., 1989).

Utricnlaria, der Wasserschlauch

Die Gattung Utricularia ist weltweit verbreitet und umfasst mehr als 250 Arten. Man findet
aquatische, terrestrische, sowie epiphytische Lebensformen (Mabbetley, 2000).

In Osterreich, wo sie mit sechs Arten (Utricularia minor, Utricularia australis, Utricularia intermedia,
Utricnlaria bremii, Utricularia ochrolenca und Utricularia vulgaris) vertreten ist, kommt sie nur aquatisch
oder amphibisch vor (Hegi, 1906; Taylor, 1994). Hier sind ihr Habitat montane bis colline
Gebiete und nihrstoffarme, huminsdurehiltige Substrate. Hin und wieder werden aber auch
eutrophe Gewisser besiedelt (Vof3, 2005).

Alle Arten sind wurzellos. Stattdessen werden lange, sich verzweigende Stingel oder Ausliufer
gebildet (Abbildung 9). Entlang dieses verzweigten Sprosssystems sitzen, je nach Art, mehr oder
weniger grole Saugfallen auf kurzen Stielen (Abbildung 11). Die GroBe der Saugfallen kann
zwischen 0,25 und 5 mm variieren. (Slack, 2000). Jede ausgewachsene Falle besitzt eine Offnung,
die durch eine Ventilklappe verschlossen ist. Um diese Turoffnung finden sich verzweigte
Fihlhaare und -borsten (Abbildung 10, Abbildung 11), das heil3t Rezeptoren, die die
Reizauslésung des Fallenmechanismus” bewerkstelligen (Lloyd, 1942).

Die kleinsten Fangblasen erbeuten Protozoen sowie andere Einzeller, wogegen grofiere Fallen
sich von Wasserflohen (Daphnia), Copepoden (Abbildung 12) und Hipferlingen (Cyclops)
ernahren (Slack, 2000).
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Abbildung 9: Habitus von Utricularia vulgaris Abbildung 10: Fangblase von Utricularis vulgaris. Im linken
Bereich des Bildes kann man die ,,Fihlhaare erkennen.

Lah
S e

Abbildung 11: Utricularia  minor-Falle in der groBer Abbildung 12: Falleninhalt von Ufricularia vulgaris im
Unterdruck herrscht. Hellfeld: Copepode und Griinalgen.

Polypompholyx
Aus dieser Gattung sind zwei Arten bekannt, die in Australien endemisch sind.
Die Bliten, wie auch die Fallen, unterscheiden sich geringfiigig von denen der Gattung

Utricnlaria. Daher inkorporieren viele Autoren Polypompholyx in Utricularia (Taylor, 1994).

3.1.5 Reusenfallen

Der Reusenfallentypus ist durch eine GefaB3pflanzengattung und mehrere Lebermoose vertreten.

Genlisea, die Kotkenzieherpflanze
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Genlisea gehort wie Pinguicula und Utricularia za den Lentibulariaceaen. Der dhnlichen Bliten
wegen steht sie dem Wasserschlauch besonders nahe, hat aber eine komplett andere Fangtechnik
entwickelt. Darwin (1875) beschrieb sie als ,,eine Aalreuse, nur noch komplizierter®.

Die Laubblitter und der Blitenstand befinden sich an der Oberfliche, wogegen die Fangblitter
unterirdisch wachsen (Abbildung 13). Diese setzen sich folgendermallen zusammen (Abbildung

14):

Abbildung 13:  Genlisea violacea Abbildung 14:  Aufbau  einer
xlobata. Photo von T. Lendl Genlisea-Falle: Aus Slack, 2000.

Die Falle besteht aus einer Blase, die in ein rohrenférmiges Halsstiick tbergeht, das sich nach
auflen 6ffnet. Die Innenwand des Halsstiickes ist mit nach innen gerichteten spitzen Haaren
ausgekleidet, die sich in Abstinden ringférmig wiederholen und sich tberlappen, wodurch ein
immer perfekteres Reusenprinzip zustande kommt. So kann das Beutetier ungehindert zur Blase
hinwandern, der Weg zuriick ist ihm jedoch versperrt (Slack, 2000).

Die sechzehn Arten der Gattung sind in den Tropen Siidamerikas, Westindiens, Afrikas und

Madagaskars beheimatet (Fischer e a/., 2000; Barthlott e al., 2004).

Karnivore Lebermoose

Einige Lebermoose bilden sackférmig gefaltete Blitter, in denen manchmal Protozoen,
Nematoden oder Radertiere gefangen werden. Es wird vermutet, dass es sich um Karnivorie nach
dem Prinzip der Reusenfalle handelt. Bis jetzt wurde Tierfang bei zwei Gattungen, Colura und

Plenrozia, nachgewiesen (Barthlott ez a/., 2000).
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3.2 Kesselfallenpflanzen

Kesselfallenpflanzen sind bereits seit dem 17. Jahrhundert bekannt (Lloyd, 1942). Ihre karnivoren

Eigenschaften wurden jedoch erst von Bertram und Hooker 100 Jahre spiter entdeckt.

3.2.1 Einfuhrung

Das Fangprinzip von Kesselfallenpflanzen, auch Kannenpflanzen oder englisch “pitcher plants®,
basiert auf dem einer Fallgrube.

Die Beute, meist sind dies Insekten, wird durch Duftstoffe sowie besondere Farbmuster bzw.
Nektar an den sehr glatten Fallenrand gelockt. Dort rutschen die Insekten unvorsichtigerweise in
das Kanneninnere, aus dem sie aufgrund spezieller Kannenwandstrukturen nicht mehr

entkommen konnen.

Trotz ihrer sehr diversen Taxonomie besitzen Kesselfallenpflanzen folgende besondere
gemeinsame Eigenschaften (Juniper ez a/., 1989):

1. Thre Fangblitter sind meist Ergebnis einer epiascidaren Entwicklung (Abbildung 15). So
bildet die adaxiale Oberfliche eines epiascidaren Blattes das Innere einer Kesselfalle. Es
gibt aber auch Trichter, die aus einer Rosette mit mehreren Blittern gebildet wird
(Brocchinia, Catopsis, Paepalanthus).

2. Die meisten verwenden UV-Muster als moglichen Insektenfithrer hin zur Mundung
(Heliamphora, Sarracenia, Brocchinia reducta).

3. Die meisten orientieren ihre Fallen in spezielle Richtungen, was eine Maximierung der

Anlockung nach sich zieht (Nepenthes, Sarracenia, Cephalotus, Darlingtonia).

Abbildung 15: Epiascidare Entwicklung des Blattes einer Grubenfalle. Aus Bream,
2002.

19



Einleitung

Es werden acht Gattungen von Kesselfallenpflanzen wunterschieden: Brocchinia, Catopsis,

Paepalanthus, Darlingtonia, Nepenthes, Sarracenia, Heliamphora und Cephalotus.

Da im Zuge dieser Arbeit nur mit letzteren vier Gattungen gearbeitet wurde, sollen die anderen

hier nur kurz beschrieben werden.

Brocchinia

Brocchinia aus der Familie der Bromeliaceae ist rein neuweltlich (Braem, 2002). Nicht alle
Brocchinia-Arten sind karnivor. Jene finf, die diese besondere Eigenschaft besitzen, kommen nur
auf den Tafelbergen Guayanas und Venezuelas vor (Braem, 2002).

Die Blitter von Brocchinia, die in einer Blattrosette eng tibereinander angeordnet sind, bilden viele
kleine ,,Wasserreservoirs®. Dies ist an und fir sich die einfachste bekannte Fallgrube (Slack,
2000). Es sind nur zwei getrennte Zonen erkennbar (Abbildung 16): Zone 1 ist von einer
Wachsschicht tiberzogen, wo Insekten keinen Halt finden und Zone 2 ist mit Haaren besetzt, die
cin Entkommen der Beute verhindern. Unter dem Flissigkeitsspiegel befinden sich hier auch

Drisen, die der Nihrstoffaufnahme dienen.

Abbildung 16: Zonierung von Abbildung 17: Brochinia fatei in
Brocchinia tatei. Aus Slack, 2000. Kultur des Botanischen Gartens
von Lyon, Frankreich.

Catopsis
Catopsis berteroniana ist die einzige karnivore Art der Gattung aus der Familie der Bromeliaceae,

Unterfamilie Tillandsoideae (Braem, 2002).
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Sie wichst epiphytisch hauptsidchlich auf Mangrovenbiumen, aber auch in herkommlichen
Wildern von Florida bis ins stdliche Brasilien (Braem, 2002).
Die Pflanze ist gelblichgrin und von einer Wachsschicht tberzogen (Abbildung 18).

Verdauungsdriisen befinden sich in Einbuchtungen der Epidermis.

Abbildung 18: Caropsis berteroniana
in Kultur des Botanischen Gartens
von Lyon, Frankreich.

Pacepalanthus

Bei Paepalanthus bromelioides (Exiocaulaceae) wird die Falle von einer Blattrosette gebildet. UV-
Male locken Insekten zum Fallenrand. Die Fallenflissigkeit enthilt Detergenzien, um das
Ertrinken der Beute zu beschleunigen, aber keine Verdauungsenzyme. Die einzige bekannte

karnivore Art ist in Brasilien verbreitet (Figueira ez al, 1994).

Darlingtonia, die Kobralilie

Darlingtonia carlifornica ist die einzige Art ihrer Gattung aus der Familie der Sarraceniaceae. Die
Schliauche von Darlingtonia sind so gedreht, dass ihre Kuppel zur Hauptachse um 180° gedreht ist
(Abbildung 19, Abbildung 20). So wird sichergestellt, dass die Fallen6ffnungen nach auflen
weisen, womit ein grof3eres Beutespektrum erreicht wird.

Darlingtonia  californica  besitzt im Vergleich zu den anderen Gattungen ihrer Familie
Verdauungsdriisen, die Protease bilden.

Ihr Verbreitungsgebiet umfasst die Pazifikkiiste des US-Bundesstaates Oregon und nérdliche
Teile von Kalifornien, wo sie in kiistennahen Stimpfen und wasserdurchflossenen Sphagnum-

Mooren in Gebirgsregionen bis zu 2.800 m verkommt (Carow und First, 1990).
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Abbildung 19: AuBerer Bau und Abbildung 20: Darlingtonia californica
innere Zonierung bei Darlingtonia in Kultur des Botanischen Gartens
californica. Aus Slack, 2000. von Lyon, Frankreich.

3.2.2 Nepenthes

Nepenthes, die tropische Kannenpflanze aus der Familie der Nepenthaceae (Ordnung
Nepenthales) umfasst 82 Arten (Clarke ez a/, 2001). Das griechische Wort nepenthes (sorgentrei,
kummerstillend) deutet nach alten Uberlieferungen (Homer, Plinius) auf ein #gyptisches
Zauberkraut, das mit Wein getrunken den Kummer verscheuchen soll (Wehrhahn, o. J.). Linné
Ubertrug dies auf die Gattung, weil das klare, sile Wasser in den Kannen der Pflanze dem
durstigen Menschen Stirkung bietet (Slack, 2000).

Die ersten Funde von Nepenthes-Arten gehen auf die Mitte des 17. Jahrhunderts in Madagaskar

zuruck.

3.2.2.1 Systematik

Nepenthes ist die einzige Gattung aus der Familie Nepenthaceae (Ordnung Nepenthales). Diese
Familie ist mit vielen karnivoren sowie protokarnivoren Familien eng verwandt — den
Droseraceae, Dioncophyllaceae und Plumbaginaceae (Williams ez a/, 1994). Pant et al. (1977)
vermuten, dass sich die Familie aus den Ranunculaceaen und Berberidaceaen entwickelt hat.

Die Entstechung der Gattung Nepenthes kann mit der spiten Unterkreide, der Zeit des
Zerbrechens von Gondwana, datiert werden. Zu diesem Zeitpunkt mussen die wesentlichen
Zuge der Karnivorie, das heillt, deren morphologische, anatomische, sowie physiologische

Spezialentwicklungen, bereits angelegt gewesen sein (Speirs, 1981; Lésch, 1990).
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3.2.2.2 Morphologie

Die Kannen von Nepenthes entwickeln sich im Sommer, wobei nicht gesagt ist, dass jedes Blatt
cine Kanne hervorbringt. Morphologisch gesehen, besteht die Falle aus der Blattspreite. Der
Blattstiel ist zu einer Ranke umgewandelt und das Unterblatt flichig entwickelt (Juniper ef al.,

1989). Die Entwicklung der Nepenthes-Falle ist in Owen (1999) detailliert beschrieben.

Die Ausbildung einer Kanne beginnt mit einer Schwellung am Ende der Ranke. Bereits in der
Anfangsentwicklung krimmt sich der Rankenteil so, dass die werdende Kanne von Beginn an
aufrecht steht. Es folgt eine Aufblihung der Kanne mit Luft, bis sich nach einigen Tagen der
Deckel von der Kanne hebt und sich 6ffnet. Zu diesem Zeitpunkt befindet sich bereits
Flussigkeit in der Kanne, die von vielen Autoren (z.B. (Lloyd, 1942) fiir steril gehalten wird. Die
saure Kannenfliissigkeit wird oft von Eingeborenen zum Auswaschen entziindeter Augen sowie
zum Kochen von Reis verwendet (Carow und Furst, 1990).

Wider der lange Zeit verbreiteten Ansicht vieler Botaniker hat der Deckel der Kanne keine
Verschlussfunktion. Er stellt lediglich eine Art ,,Regenschirm® oder ,,Uberdachung“ dar, der die
Kanne vor dem Uberlaufen und Ausschwemmen der in der Flissigkeit geldsten Nihrstoffe
schiitzt. Wirde der Deckel nach einem Fang immer geschlossen werden, wiirde die Fangkapazitit
der Falle erheblich herabgesetzt werden. AulBerdem besitzt der Deckel auch Schaufunktion sowie
Lockeigenschaften, da sich hier viele Nektardrisen befinden. Bei einigen Arten, wie Nepenthes

ampullaria oder Nepenthes dubia kann der Deckel auch reduziert sein (Clarke ez /., 2001).
Im Folgenden soll durch drei Beispiele die Vielgestaltigkeit von Nepenthes-Kannen veranschaulicht

werden. Die verschiedenen Arten unterscheiden sich nicht nur in ihrer Farbe, sondern auch sehr

wesentlich in ihrer Gestalt und GréBe (Abbildung 21, Abbildung 22, Abbildung 23).
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Abbildung 21: Bodenfalle von Abbildung 22: Bodenfalle von Abbildung 23: Bodenfalle von
Nepenthes hamata. Nattirliche  Nepenthes  sibuyanensis. ~ Nattrliche  Nepenthes — mulensis. Natirliche
Verbreitung: Indonesien, Sulawesi. Verbreitung: Philippinen. In Kultur = Verbreitung: Borneo. In Kultur des
In Kultur des Botanischen Gartens des Botanischen Gartens von Lyon, Botanischen Gartens von Lyon,
von Lyon, Frankreich. Frankreich. Frankreich.

Die Gestalt der Kanne ist je nach Art sehr verschieden und differiert sogar innerhalb ein und
derselben Art. Es konnen zwei oder sogar drei verschiedene Kannenformen in verschiedenen
Etagen auftreten. So sind zum Beispiel Kannen in Bodennihe (Bodenkannen) eher rundlich,
wogegen Fallen in hoheren Bereichen (Luftkannen) lang gezogen sind. So wird ein
unterschiedliches Beutespektrum erreicht. Bodennahen Kannen fallen Ameisen zum Opfer und
erh6hte Fallen sind besonders fiir Fluginsekten attraktiv (Juniper e al, 1989). Bei guter

Ernihrung der Pflanze werden oft keine Fallen gebildet (Adlassnig ez 4/, 2005b).

Die Kannenpflanzen besitzen demnach einen ausgeprigten Blattdimorphismus. Noch vielfaltiger
wird die gestaltliche Differenzierung der Gattung dadurch, dass die Arten getrennt
geschlechtlich-zweihdusig sind, das heif3t, dass weibliche Bliten und minnliche Bliten auf
verschiedene Pflanzenindividuen verteilt sind (Losch, 1990). Die Einzelbliten sind in Trauben

bzw. Rispen angeordnet.

Trotz der dullerlichen Vielgestaltigkeit der Nepenthes-Kannen ist jede Falle im Grunde gleich
aufgebaut (Abbildung 24).
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Abbildung 24: Zonierung der Nepenthes-Falle. Aus Juniper
¢t al., 1989

Der Zone 1, das heil3t dem Deckel und dem Kannenrand mit den zahlreichen Nektardriisen
folgt im Inneren die Wachszone (Zone 2). Die Oberfliche dieses Bereiches ist aullerordentlich
glatt, verhindert somit sehr effektiv das Entkommen der Beute. An die Ubergangszone (Zone 3)

schlief3t sich die Verdauungszone (Zone 4) mit den Verdauungsdriisen (Frazier, 2000) an.

25



Einleitung

3.2.2.3 Verbreitung

Abbildung 25: Verbreitungskarte der Gattung Nepenthes. Quelle: http:/ /www.plantarara.com

Die rund 70 bekannten Nepenthes-Arten sind in den Tropen der Alten Welt zu finden, nimlich
von Assam im Norden ostwirts tiber Malaysia und das siidostlichste Asien bis nach Queensland
in Australien im Stiden. Auch auf Sri Lanka kommt diese Kesselfallenpflanze vor. Madagaskar ist
ihr westlichstes Verbreitungsgebiet. Die grofite Vielfalt findet sich auf Borneo, Sumatra und den

Philippinen (Clarke ¢z a/, 2001).

3.2.2.4 Okologie

Nepenthes gedeiht vom Meeresniveau an bis in Héhen von ungefihr 3.500 m (z.B. Nepenthes
villosa). Die Pflanzen sind meist Kletterer, sie erreichen oft Hohen von 15 m und mehr. Bei alten
Pflanzen geht manchmal der Kontakt zum Boden verloren und sie wachsen epiphytisch
(Burbidge, 1897). Manche Arten kommen aber auch an relativ trockenen Standorten vor (z.B.
Nepenthes mirabilis auf Sand an der Meereskiiste), wo sie sich nicht an Bdumen hochranken,
sondern sich durch Gestripp durchschlingeln. Es sind auch salz- und schwermetalltolerante
Arten bekannt (Adlassnig ez a/., 2005b).

Nepenthes-Kannen kénnen als eigenstindige Okosysteme angesehen werden, betrachtet man die
Vielzahl von Lebewesen, die groBe Teile ihres Lebens oder ihre gesamte Existenz in den
Nepenthes-Zisternen verbringen. FEinige Dipterenlarven und Larven anderer Insektengruppen,
sowie Krabbenspinnen, Milben, Nematoden, Protozoen, Algen und Einzeller kénnen sich in der

Nepenthes-Flussigkeit behaupten (Losch, 1990).
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3.2.3 Sarracenia

3.2.3.1 Systematik

Die Familie Sarraceniaceae (Ordnung Sarraceniales) enthalt drei Gattungen in der Neuen Welt
(Mabberley, 2000). Die Gattung Sarracenia, im Deutschen auch Trompetenblatt oder

Schlauchpflanze genannt, ist mit acht Arten und einer Vielzahl von Hybriden bekannt.

Der Name der Gattung, sowie auch ihrer Familie (Sarraceniaceac) und der Ordnung
(Sarraceniales) bezieht sich auf Michael Sarrazin (1659 — 17306) einem franzosischen Arzt aus

Quebec, der eine Naturgeschichte Kanadas schrieb und die Pflanze erstmals nach Europa sandte

— damals noch unwissend, dass sie karnivor ist.

3.2.3.2 Morphologie

Abbildung 26: Saracenia flava in  Abbildung 27: Sarracenia leucophylla
Blite, in Kultur des Botanischen besitzt sehr ausgeprigte Farbmuster.
Gartens von Lyon, Frankreich. In Kultur des Botanischen Gartens

von Lyon, Frankreich. Photo von F.
Muller
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Abbildung 28: Sarracenia purpurea in Blite, Glashauskultur ~ Abbildung 29: Sarvacenia minor in Blite. Die weillen

der Universitat Wien. Flecken auf der Falle sollen ,Fenster bzw.
Scheinausginge vortiuschen. In Kultur des Botanischen
Gartens von Lyon, Frankreich. Photo von F. Muller

Sarracenia-Fallen sind in ihrem Aussehen sehr divers (Abbildung 26, Abbildung 27, Abbildung 28,
Abbildung 29). Eine bunte Zeichnung, leuchtende Farben und UV-Muster sind spezielle
Merkmale dieser Kannenfallengattung. Die Ausscheidung von Sarracin, auch Acrylsdure

(CH,=CH-COOH) genannt, dient ebenfalls der Anlockung von Insekten (Karrer, 1958).

Der Grundtyp der Sarracenia-Falle ist ein in eine gerade Rohre modifiziertes Blatt mit einem
kapuzenartigen Anhingsel, dem Deckel, der je nach Art mehr oder weniger die Kannen6ffnung
bedeckt und sie vor Regenwasser schiitzt (Slack, 2000).

Betrachtet man eine Falle genauer, so erkennt man, dass der Deckel meist auf einem kurzen
,»Hals“ sitzt. Die Schlauchmiindung hat einen nach auflen gerollten Rand, der als Nektarkragen
bezeichnet werden kann, da hier viele Nektardrisen zu finden sind. Auch auf der Flugelleiste, der
kielahnlichen Lamelle an der Vorderseite der Falle, sitzen zahlreiche Nektardriisen, die die

angelockten Insekten zur Trichter6ffnung fihren.

Das Innere der Sarracenia-Falle kann in verschiedene Bereiche differenziert werden (Abbildung

30):
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~Zone 1

-Zone 3

Zone 5

Abbildung 30: Sarracenia purpurea-Falle im Querschnitt.
Aus Juniper ez al., 1989

Die Zone 1 umfasst den mit Duft- und Nektardrisen sowie Borstenhaaren besetzten Deckel. Die
anschlieBende Zone 2 schliet den Nektarkragen und den ,,Hals* ein. Danach schlie3t sich die
Zone 3 an, welche durch eine wachsige Oberfliche gekennzeichnet ist, wo kein Insekt Ful3 fassen
kann. Die Zone 4, die bei den meisten Sarracenia-Arten bis an den Grund reicht, ist mit langen,
spitzen, abwirts gerichteten Borstenhaaren besetzt. Die Kutikula fehlt in dieser Zone. In der
Zone 5, die bei manchen Sarracenia-Arten auch fehlen kann, fehlen sowohl Drisen als auch Haare
— ihre Bedeutung ist bislang noch ungeklirt. Bis jetzt wurde eine Enzymbildung noch nicht sicher
nachgewiesen (Hepburn ez a/, 1927; Lloyd, 1942).

Die Bliiten dieser Gattung sind in allen Fillen auffillig grof3 mit einer korollinisch gefirbten

Narbe. Die Verbreitung wird jedoch meist durch das Rhizom gewihrleistet (Slack, 2000).
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3.2.3.3 Verbreitung

Abbildung 31: Verbreitungskarte der Gattung Sarracenia. Quelle: http:/ /www.plantarara.com

Das Verbreitungsareal von Sarracenia liegt in Nordamerika und schlieBt sogar den arktischen
Bereich ein. Nach Westen reicht das Heimatareal bis zu den norddstlichen Gegenden von British
Columbia, im Suden befindet sich ein isoliertes Areal im mittleren Osten des amerikanischen
Bundesstaates Georgia (Braem, 2002).

Populationen der Familie in Asien sind nur fossil belegt, sie starben in der Kreidezeit aus (Li ez al.,
2004).

Seit mehr als 20 Jahren sind Vorkommen von Sarracenia purpurea auch in Europa, das heil3t Irland
und Schweden, belegt (Kertland, 1968; Foss und O'Connel, 1984). Doch in den letzten Jahren

gibt es eine zunehmende Verbreitung auch in Mitteleuropa (Adlassnig ez 4/, in press-a).

3.2.3.4 Okologie

Die Pflanzen der Gattung Sarracenia besiedeln bevorzugt saure Boden, die auf jeden Fall
nihrstoffarm sind, da die Pflanzen sehr konkurrentschwach sind. Sarracenia purpurea ssp. purpurea
besiedelt auch ultrabasische und schwermetallbelastete Standorte (D'Alessi, 2004).
Bemerkenswert ist festzustellen, dass Sarracenia-Populationen auch Flichenbrinde tberleben
koénnen, da diese Arten ein ausgeprigtes Rhizom besitzen (Braem, 2002; Adlassnig ez a/., 2005b).
Sehr oft findet man verschiedene Sarracenia-Arten an einem Standort. Folkerts (1982) berichtet
sogar, dass nicht weniger als 13 Arten aus vier verschiedenen Gattungen von Karnivoren
Pflanzen in einem einzigen Sarracenia-Moor gefunden wurden. Die Insektenbeute fuhrt jedoch
nicht zu einem Konkurrenzdruck unter den Arten, da diese unterschiedliche Anlocksymptome

besitzen (Juniper ez al., 1989).
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Sarracenia-Kannen verdauen nicht nur Insekten und kleine Tiere, sondern sind auch Lebensraum
fir eine Vielzahl von Bakterien, Protozoen, Réidertieren, Arthropoden und deren Larven. Einige
Arten, wie Wyeomyia smithii (Addicott, 1974), Metriocnemus knabi (Bradshaw, 1983) und Habrotrochus

rosa (B edzki, 1998; Petersen, 1997) sind sogar auf Sarracenia-Fallen als Lebensraum spezialisiert.

3.2.4 Heliamphora

Heliamphora, im Deutschen auch Sumpfkrug genannt, gehort zur Familie der Sarraceniaceae
(Otrdnung Sarraceniales). Thre Verbreitung ist auf die Tafelberge des nordéstlichen Stidamerika

beschrankt.

A
=% &9

Abbildung 32: Heliamphora nutans. In Kultur des Abbildung 33: Heliamphora tatei in Aufsicht. In Kultur des
Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich. Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich.

3.2.4.1 Systematik

Die Isolation der Tafelberge ist spatestens mit dem oberen Tertidr (Pliozdn) zu datieren, womit
bereits bestimmt gesagt werden kann, dass eine Urform von Heliamphora damals schon existiert
hat (Juniper e al., 1989; Schneider Santos ¢z al., 2003).

Da die Tafelberge einen sehr schwer erreichbaren Lebensraum darstellen, waren tber lange Zeit
nur funf Arten der Gattung Heliamphora bekannt (Mabberley, 2000). Eine intensive floristische
Erhebung dieser besonderen Gebirgsformationen in den letzten Jahren fihrte zur Entdeckung

von drei weiteren Arten (Nerz, 2000; Nerz, 2004a; Carrow, 2005).

3.2.4.2 Morphologie

Der Krug dieser stdamerikanischen Kesselfallenpflanze so aus, als ob ein breites Blatt

zusammengerollt und danach an den Rindern zusammengeniht worden wire (Abbildung 32). In
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der Nihe der Fallen6ffnung, das hei3t, nahe dem Verwachsungspunkt der Trichter6ffnung,
befindet sich bei manchen Arten am Kiel ein kleines Loch, das ein Uberlaufen der Kanne durch
Regenwasser verhindern soll (Abbildung 34). Nur bei Helilamphora tatei ist es fur das menschliche
Auge sichtbar. Bei Heliamphora nutans, zam Beispiel, wird es durch dicht stehende Haare verdeckt.
Heliamphora besitzt namlich im Gegensatz zu den ubrigen Kesselfallenpflanzen keinen
ausgepragten Deckel, der die Kanne vor Uberfiillung mit Wasser schiitzen konnte. Dieses
raffiniert gebaute Uberlaufventil erfiillt jedoch die gleiche Funktion (Lloyd, 1942; Slack, 2000).
Anstelle des Deckels findet man lediglich ein kleines Anhingsel (Abbildung 33), das mit Duft-
und Nektardriisen (Abbildung 35) besetzt ist und zur Anlockung der Beute dient. Wie bei
Sarracenia erzeugen die Duftdrisen Sarracin (Jatfe ez al, 1995).

Der untere Teil der Falle ist gleich gebaut wie bei Sarracenia (Slack, 2000). Auch hier ist noch
keine Produktion von Verdauungsenzymen nachgewiesen worden.

Verglichen mit anderen Gattungen der Familie (Sarracenia und Darlingtonia) scheinen Heliamphora-
Krige am einfachsten und primitivsten zu sein. Sie wurde daher oft als deren Stammform
beschrieben. Neueste paliontologische Forschungen (Li ez 4/, 2004) belegen jedoch, dass
Heliamphora die am stirksten abgeleitete und héchstentwickelte Gattung ist. Die Fallen wurden
somit erst sekundir vereinfacht. Bei Heliamphora nutans bilden die Fallen junger Pflanzen noch
cinen Deckel, der bei alten Pflanzen fehlt (Eigene Beobachtungen). Auch dies spricht fir eine

sekundare Reduktion des Deckels.

Abbildung 34: Das Abbildung 35: Stark vergrof3erte

,Ubetlaufventil“ (rotes Rechteck) Ansicht des  Deckels  von
cinige Zentimeter unterhalb der  Heliamphora nutans. Die
Kannenéffnung bei Heliamphora tatei Nektardriisen sind als kleine Punkte
var. latei verhindert, dass  sichtbar. Photo von F. Muller.

Regenwasser die Beute und somit
die wertvollen Nihrstoffe aus der
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Kanne spilt. In Kultur des
Botanischen Gartens von Lyon,
Frankreich.

3.2.4.3 Verbreitung

Abbildung 36: Verbreitungskarte der Gattung Heliamphora:. Quelle: http:/ /www.plantarara.com

Die Verbreitung der Gattung Heliamphora beschrinkt sich auf den nordostlichen Teil
Stidamerikas, wo sie die Tafelberge des Guayana-Schildes in Venezuela besiedelt. Diese
Tafelberge werden von den einheimischen Indianern ,, Tepuis® genannt, ,,Hduser der Gotter™. Sie
sind Uberreste eines michtigen Sandsteinplateaus, das durch Erosion im Laufe der Erdgeschichte
abgetragen wurde und Tepuis, Inselberge mit schroffen steilen Hingen und einem Hochplateau
brig blieben (George, 1988; Schneider Santos ez a/., 2003).

Eine Art, Heliamphora tatez, wichst manchmal auch in tiefer gelegenen Savannen (Slack, 2000).

3.2.4.4 Okologie

Die Lebensbedingungen der Tafelberge Venezuelas, dem Habitat von Heliamphora, sind gepragt
durch sauren, nihrstoffarmen Sandstein als Boden, kiihles Klima, hohe Niederschlige und daraus
folgend hohe Abflussraten des Wassers. Entwickelte Boden fehlen daher zum Grofiteil auf der
Hochfliche eines Tepuis. Entweder die Felsen sind nackt oder von dicken Blaualgen-Krusten
bedeckt (Vaculik ez al, 2004). Durch den Mangel an Nihrstoffen sind die Venezolanischen
Tepuis der einzige Lebensraum der Erde, wo die Vegetation von Karnivoren dominiert wird
(George, 1988; Hogenstrijd, 2004; Nerz, 2004a).

Wie auch bei allen anderen karnivoren Kesselfallenpflanzen ist die Flussigkeit in der Kanne nicht

steril, sondern von einer mehr oder weniger groflen Vielfalt an Bakterien, Pilzen, Protozoen,
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Algen und sogar héheren Tieren und Pflanzen besiedelt — sie stellt somit ebenfalls ein Phytotelm'
dar (Frank und Lounibos, 1983; Studnicka, 2003). Wie bei Sarracenia purpurea hat sich auch bei
Heliamphora ein Moskito auf die Eiablage in den Kannen spezialisiert, nimlich die mit Wyeomyia

nahe verwandte Art Zingala (Zavortink, 1985).

3.2.5 Cephalotus

3.2.5.1 Systematik

Cephalotus follicularis, die westaustralische Kannenpflanze, ist die einzige Art der Gattung aus der

Familie Cephalotaceae (Ordnung Saxifragales) (Mabberley, 2000).

3.2.5.2 Morphologie

Abbildung 37: Cephalotus  follicutaris. In Kultur des Abbildung  38:  Cephalotus  follicularis-Kannen  in
Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich. Nahansicht. In Kultur des Botanischen Gartens von
Lyon, Frankreich.

Cephalotus follicnlaris weist zwei verschiedene Wachstumsphasen auf. Vom Spatsommer bis zum
frihen Herbst werden ganzrandige Laubblitter und Niederblitter ausgebildet. Ab dem
Spitherbst werden die Krugblitter geformt (Braem, 2002).

Die Kannen der Gattung Cephalotns sind die kleinsten Kesselfallenpflanzen. In voller Grofe
erreichen sie eine Linge von ungefihr 5 cm, meist jedoch nur 3 cm. Man unterscheidet gro3e
und kleine Fallen, wogegen nie mittelgro3e beobachtet werden (Lloyd, 1942) (Abbildung 37).

Der Bau der Falle ist sehr gedrungen, eifrmig (Abbildung 38, Abbildung 39).

1 Als Phytotelm bezeichnet man ein Kleinstgewisser, das sich nach einem Regen auf Pflanzen bildet, beispielsweise
wassergefiillte Baumlécher oder die Blatttrichter vieler Arten der Bromeliengewichse (Bromeliaceae) und der
Karnivoren Kesselfallenpflanzen. Sie stellen hiufig Kleinstbiotope fiir bestimmte Tierarten dar.
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Abbildung 39: Zonierung des inneren Baus von
Cephalotus follicularis. Aus Juniper ef al., 1989

Der Deckel (Zone 1) stellt nicht, wie bei den anderen Kesselfallenpflanzen, das Endstiick eines
Blattes dar, sondern geht aus einer Streckung, bzw. Erweiterung, des Blattgrundes hervor (Slack,
2000). Am Deckel befinden sich zahlreiche tiuschende ,Lichtfenster”. Aullerdem ist er mit
vielen Nektardrisen und Haaren besetzt.

Die Zone 2 wird vom Peristom gebildet, es besteht aus einer Reihe von groben Rillen
(,Zahnen®), in deren Zwischenrdumen Nektarien zu finden sind.

Unter der Zahnreihe befindet sich ein trichterférmiger Kragen, der auf der Innenseite mit sehr
spitzen, nach unten gerichteten Hirchen versehen ist. Er hebt sich vom Kannenrand ab und ist
somit eine wirkungsvolle Hurde beim Entkommen aus der Falle (Zone 3).

Die mit wenigen Driisen besetzte, sehr glatte Zone 4 geht in die eigentliche Verdauungszone
(Zone 5) tber, die reichlich mit Verdauungsdriisen versehen und nierenihnlich geformt ist.

Ein markantes Merkmal der Falle von Auflen betrachtet, sind die drei Lingsleisten, deren

Hauptaufgabe es zu sein scheint, Insekten zur Krugmiindung zu locken.

Fir eine ausfiihrliche Beschreibung der Fallenentwicklung bei Cephalotus vergleiche Froebe
(2003).

Die Bluten von Cephalotus follicularis haben keine Kronblitter, sondern lediglich sechs
gelblichgriine Kelchblitter.
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3.2.5.3 Verbreitung

Abbildung 40: Verbreitungskarte der Gattung Cephalotns. Quelle: http:/ /www.plantarara.com

Cephalotus gedeiht in den Stimpfen Westaustraliens, sein Verbreitungsareal erstreckt sich vom

Deep-River bis zur Esperance Bay.

3.2.5.4 Okologie

Die kleinen Fallen von Cephalotus sind besonders anziehend fir Ameisen. Nicht wenige
Beuteinsekten scheinen Opfer des Zufalls zu sein, da sie, der Mittelleiste folgend, am

Kannenrand den Halt verlieren und in den Krug stiirzen (Slack, 2000).

3.3 Nahrstoffaufnahme

Die meisten karnivoren Pflanzen kénnen auch ohne Beute tberleben. Adamec (2000) und
Adlassnig et al. (2005b) geben einen Uberblick iiber die Mineralstoffversorgung karnivorer
Pflanzen. Einige Arten wie Pinguicula vulgaris nehmen Nihrstoffe aus dem Boden ebensogut auf
wie aus der Wurzel (Aldenius ef al, 1983). Bei anderen (Drosera cappilaris, Drosera aliciae, Drosera
spathulata) muss die Nihrstoffaufnahme der Wurzel durch Beutefang stimuliert werden (Adamec,
2002). Utricularia gibba (Pringsheim und Pringsheim, 1967) und Aldrovanda vesiculosa (Adamec,
2000) tuberleben zwar ohne Beute, wachsen aber langsam und blihen auch bei bester
Nihrstoffversorgung nicht. Dionea muscipula schliellich stirbt ohne Beute nach einiger Zeit ab
(Roberts und Oosting, 1958) (Abbildung 41).

Das Fehlen dieser zusitzlichen Nihrstoffquelle zeigt sich jedoch in einer Reduktion der
Reproduktionsorgane, das Wachstum verlangsamt sich, sowie die Vitalitit der Pflanze an sich
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geht verloren (Roberts und Oosting, 1958; Pringsheim und Pringsheim, 1967; Adamec, 2000,
Adlassnig ef al., 2005b).

100

Nutrients from Prey [%]

Abbildung 41: Diese Graphik zeigt, wie viel Stickstoff ausgewahlte karnivore Pflanzen
aus der Beute aufnehmen. Interessant ist festzustellen, dass die karnivore
Kesselfallenpflanze Cephalotus follicularis aus der Beute nur 30% ihres Stickstoffbedarfs
deckt, wihrend sie die restlichen 70 % aus dem Boden aufnimmt. Graphik nach Daten
von Adlassnig 2005.

3.4 Verdauung und Mikroflora

Bereits Darwin (1875) konnte nachweisen, dass manche Pflanzen speziell fiir den Insektenfang
gebaut sind und somit neben den Nihrstoffen aus dem Boden auch tierische Nahrung zu sich
nehmen koénnen. Dies machte sich durch verstirktes Wachstum der Pflanzen bemerkbar, die er

danach ,,Insektivore® nannte.

Bis heute ist es der Wissenschaft ein Ratsel, wie diese karnivoren Pflanzen tierische Lebewesen

verdauen um danach die gewonnenen Nihrstoffe aufzunehmen.

Die grof3e Frage, die sich bis heute stellt, ist, ob karnivore Pflanzen selbst Enzyme bilden, die die
Proteine der tierischen Nahrung zerkleinern oder ob méglicherweise Mikroorganismen bei der
Verdauung eine Rolle spielen. So nahm man beispielsweise an (Tischutkin, 1889; Okahara, 1933;
Chandler und Anderson, 1975), dass Bakterien bei der Zersetzung von Beute bei Drosera helfen,

was aber von Pranjic (2004) widetlegt wurde.

Die karnivoren Kesselfallenpflanzen, mit denen sich diese Arbeit beschiftigt, stellen eine zum
GroBteil liickenhaft erforschte Gruppe dar, was sowohl die Verdauung aber vor allem auch ihre
Mikroflora betrifft.
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Die Gattung Nepenthes ist die am besten erforschte Gruppe unter den karnivoren
Kesselfallenpflanzen, vor allem auch deshalb, weil hier die meisten Arten vertreten sind.

Von Nepenthes weill man mittlerweile, dass sie Enzyme zur Verdauung produziert (Juniper e al.,
1989; Losch, 1990; Frazier, 2000). Die Drisen sezernieren vor allem Hydrolasen, die im
Eiweilabbau involviert sind. Es sind Endopeptidasen, die die Proteine bis zu Peptiden abbauen
konnen. Diese Enzyme sind bereits in den noch geschlossenen, jungen Nepenthes-Kannen
vorhanden. Aminopeptidasen treten jedoch erst dann auf, wenn sich der Deckel von der
Kannenmiindung 16st und somit eine grof3e Zahl an Bakterien in die Kanne gelangen kann. Auf
deren Stoffwechsel geht vermutlich das Vorhandensein der Exopeptidasen zurtick (Losch, 1990).
Somit scheinen auch Mikroorganismen am Zersetzungsprozess teilzuhaben.

Die Kannen von Nepenthes beherbergen nur wenige Protozoen: In Nepenthes melamphora fand Oye
(1921) zum Beispiel nur wenige Amdében, darunter eine, Amoeba nepenthesi, die anscheinend nur in
Nepenthes-Kannen lebt. AuBerdem konnte er sechs Diatomeen-Arten und die Grinalge Ewastrum
nachweisen.

Dagegen gibt es zur Makroflora, das heilt hoheren Tieren, die die Nepenthes-Zisternen als

Lebensraum nutzen, viele Untersuchungen (Juniper e al., 1989; Carrow ez al., 1997).

Sarracenia purpurea verdaut ihre erbeuteten Insekten nicht direkt (Dudderidge, 1984), da sie
keinerlei Verdauungsenzyme produziert. Die Beute muss also von der Kannenfauna abgebaut
werden (Heard, 1994), welche die Nihrstoffe in die Kannenflussigkeit abgibt, die dann im
spateren Verlauf von der Blattepidermis aufgenommen werden kann (Hepburn e al, 1920;
Plummer und Kethley, 1964).

Bislang gibt es eine groBle Menge an Forschungsergebnissen iiber Dipterenlarven, vor allem
Wyeomyia smithii, in Sarracenia purpurea-Kannenflissigkeit, jedoch nur wenige Untersuchungen zu
Bakterien, Protozoen und Algen, die auch in der Kannenflissigkeit tiberleben kénnen.

Bei Sarracenia purpurea wurde weiters bereits vor einigen Jahren in Erfahrung gebracht, dass es
eine Korrelation zwischen Sduregehalt der Kannenfliissigkeit, Alter der Falle und Akkumulation
mit Insektentiberresten gibt (Lindquist, 1975). Jedoch ist in der Literatur bislang unbekannt, wie

sich Beute auf die Kannenflora und -fauna einer Kesselfallenpflanze auswirkt.

Die Fallen von Cephalotus follicularis produzieren aktiv Kannenfliissigkeit und kénnen
tierische Beute auch unter sterilen Bedingungen verdauen (Lloyd, 1942). Trotzdem sind am
natiirlichen Standort in Australien Bakterien in der Kannenfliissigkeit vorhanden (Lloyd, 1942).

Uber andere Mikroorganismen ist bis jetzt nichts bekannt.
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Heliamphora ist ecine noch sehr unerforschte Gattung, was auf ihren unzuginglichen
Lebensraum zuriickzufiihren ist. Aus diesem Grund gibt es erst wenige Arbeiten zur Verdauung
und Mikroflora dieser Gattung. Sicher ist, dass sie von sich aus keine Verdauungsenzyme
produziert. Das hei3t, dass die Mikroflora der Kannenflussigkeit, die durch Regen in die Fallen
gelangt, die gro3e Rolle in der Verdauung der tierischen Nahrung spielt.

Studnicka (2003) konnte in Helzamphora nutans-Fallen verschiedene lebende Protozoen, Algen und
auch Moskitos finden, die als Zinzala bestimmt wurden, eine neue Untergattung des
Kesselfallenmoskitos Wyeomyia (Zavortink, 1985). Aullerdem beherbergen Heliamphora nutans-
Fallen auch einige aquatische U#ricularia-Arten (Nerz, 2004b). Das bedeutet, dass eine karnivore
Pflanze den Lebensraum fur eine andere darstellt. Die meisten Organismen, die in der
Heliamphora-Flissigkeit leben, scheinen sich von Pflanzendetritus zu erniahren. Studnicka (2003)
konnte in den Fallen keine toten Insekten finden. So koénnte es sein, dass sich Heliamphora mit

Hilfe ihrer Symbionten sekundir hin zur Detrivorie entwickelt.

3.5 Problemstellung

Karnivore Kesselfallenpflanzen sind seit rund 150 Jahren ein zentraler Gegenstand der

Forschung (Juniper ez al., 1989; Frazier, 2000).

Es existiert daher bereits eine umfangreiche Literatur Gber einzelne — aber keineswegs alle -
Gruppen, aber keine umfassende Zusammenschau, die die Arten aus verschiedenen Familien

einander gegeniiberstellt.

Aus diesem Grund sollen im Rahmen der vorliegenden Diplomarbeit folgende Fragestellungen

geklirt werden:

* FEin Vergleich der Morphologie und Anatomie der Fangeinrichtungen bei
Kesselfallenpflanzen aus drei verschiedenen Familien (Nepenthaceae, Sarraceniaceae und
Cephalotaceae) soll Aufschluss tiber deren Ahnlichkeiten und Unterschiede geben. Um
die Frage adiquat beantworten zu kénnen, wird ein breites Spektrum an mikroskopischen
Techniken herangezogen. Die Pflanzen werden nicht nur im herkémmlichen Stereo- und
Hellfeldmikroskop untersucht, sondern auch mit Hilfe eines Forschungsmikroskops im
Differentiellen Interferenzkontrast und Dunkelfeld sowie auch mit einem

Rasterelektronenmikroskops  im  Detail — analysiert. Durch  Anwendung von
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Fluoreszenzfarbstoffen und cytochemischen Nachweisen sollen ferner Aufschliisse tiber

den Feinbau der Zellen gewonnen werden.

= Neben den diversen morphologischen Untersuchungen sollten mittels
Fluoreszenzmikroskopie Versuche zum Aufnahmemechanismus ein besseres Verstindnis

der Nihrstoffaufnahme erreicht werden.

* Da die Fangeinrichtungen von Kesselfallenpflanzen Trichter oder Kannen darstellen,
sammelt sich darin meist Regenwasser. Zusitzlich kann Flissigkeit von der Pflanze selbst
produziert werden (Kitching, 2000). Aus der Literatur ist bekannt, dass solche
Kleinstbiotope schnell von einer Vielfalt von Organismen besiedelt werden (Frank und
Lounibos, 1983). Um Aufschluss dartiber zu gewinnen, wie sich diese Phytotelmata, das
heil3t Kleinstgewisser, in den Kesselfallanpflanzen entwickeln, sollte die Kannenflora und
—fauna sowohl bei Pflanzen aus kontrollierten Bedingungen als auch im Freiland
untersucht werden. Dies sollte einen Aufschluss dariber geben, ob die
Zusammensetzung der Kannenflora und —fauna mehr von der Pflanzenart oder von der

Umwelt abhingt.

»  Kesselfallenpflanzen kommen urspriinglich in Europa nicht vor, einige Arten wurden
jedoch in den letzten Jahren eingebiirgert. Pflanzen im Freiland sollten daher auf ihr
Beutespektrum hin untersucht werden, um einen Vergleich mit Naturstandorten in

Amerika zu bekommen.

* Beziiglich der Kannenflussigkeit sollten isolierte bakterielle Keime im Abschluss auf
eventuelle symbiotische Aktivitit (Proteasebildung, Sdurebildung, Ureasebildung und

Sulfidabspaltung) getestet werden.
Durch diese vielfiltigen Verfahren soll ein besseres Verstindnis tber die Verdauung,

Nihrstoffaufnahme sowie Mikroflora in verschiedenen karnivoren Kesselfallenpflanzenfamilien

gewonnen werden.
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4 Material und Methode

4.1 Pflanzenmaterial

4.1.1 Nepenthes xventrata

Abbildung 42: Nepenthes xventrata. Abbildung 43: Blite von Nepenthes
Glashauskultur ~ der  Universitit  ventricosa. In Kultur des Botanischen

Wien. Gartens von Lyon, Frankreich.
Photo von F. Muller

Nepenthes Xventrata (Abbildung 42) ist eine Hybride mit den Stammformen Nepenthes alata und
Nepenthes ventricosa (Abbildung 43). Die Fallen unterscheiden sich in ihrem Aufbau in keiner Weise
von anderen Nepenthes-Arten, das heillt, die innere Zonierung und die typischen dufleren
Merkmale decken sich mit den Nepenthes-Arten im Freiland.

Die Versuchspflanzen wurden im Caldarium der Glashduser des Instituts fiir Okologie und
Naturschutz Universitit Wien bei entsprechend hoher Luftfeuchtigkeit kultiviert und gepflegt.
Im Sommer hetrschen Temperaturen von 30°C, im Winter von mindestens 15°C. Obwohl
Nepenthes Xventrata zu den anspruchslosen Nepenthes-Arten zahlt, sollte die Luftfeuchtigkeit sehr

hoch sein, um gewihrleisten zu kénnen, dass Kannen gebildet werden.
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4.1.2 Sarracenia purpurea

Abbildung 44: Sarracenia purpurea  Abbildung 45: Sarracenia purpurea
ssp. venosa im Freiland. ssp. purpurea in Blite, Glashauskultur
der Universitat Wien.

Sarracenia purpurea, die ,,Rote Schlauchpflanze®, ist die mit Abstand am weitesten verbreitete Art
der gesamten Gattung. Thr urspriingliches Verbreitungsgebiet liegt in Nordamerika (Labrador,
Neufundland, Manitoba, Florida, Alabama, Louisiana). Mittlerweile ist sie bereits in vielen

Mooren Europas als Neophyt zu finden (Barthlott ez a/, 2004).

Die Schliuche liegen, im Gegensatz zur zweiten Versuchspflanze, Sarracenia flava, fast waagrecht.
Die Offnung ist sehr weit, der ,,Deckel aufrechtstehend, somit wird die Kannenoffnung nicht
vor Regen geschiitzt (Abbildung 44).

Wihrend die Fallen der anderen Sarracenia-Arten lang und schmal sind, um die Flucht der Beute
zu verhindern, ist die Falle bei Sarracenia purpurea breit und kurz. Somit kann als Fangmethode nur
die Ertrinkung der Beute als Ziel festgestellt werden, was mit der Stellung des Deckels, die ein

Uberfluten des Schlauches férdert, erklirt werden kann (Slack, 2000).

Die Bliuten von Sarracenia purpurea sind purpurrot, im Durchmesser ungefihr 5 bis 8 cm grof3

(Abbildung 45).

Sarracenia purpurea bevorzugt dauernasse Standorte zwischen Sphagnum-Moos, hat aber eine sehr

breite 6kologische Amplitude.
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Fir die Versuche dieser Arbeit wurden Sarracenia purpurea ssp. purpurea und Sarracenia purpurea ssp.

venosa herangezogen.

Sarracenia purpurea ssp. purpurea ist die nordlichste und am weitesten verbreitetste Unterart (Slack,
2000).

Sarracenia purpurea f. hetergphylla ist die ,,Albino-Form® von Sarracenia purpurea — ihr fehlt der
Farbstoff Anthocyan, was sich in einer grinen Firbung der Pflanze ausdriickt

(http:/ /www.fleischfressendepflanzen.de).

Die zweite Unterart, Sarracenia purpurea ssp. venosa, wichst siidlicher. Sie hat ihr Verbreitungsgebiet
nérdlich von New Otleans, wo sie sich ostwirts durch den Siiden von Mississippi, Alabama, in
den duflersten Nordosten von Florida und den Siidosten von Georgia erstreckt (Slack, 2000). Sie

besitzt drei Varietiten: burkiz, montana und venosa (Godt und Hamrick, 1999).

Die beiden Unterarten unterscheiden sich in Details der Form, der Fiarbung und der Behaarung

(Slack, 2000).

4.1.3 Sarracenia flava

Sarracenia  flava, zu Deutsch ,,Gelbe Schlauchpflanze®, ist eine Pflanze, deren natirliche
Verbreitung von Stid-Alabama tiber Florida, Georgia, Carolina bis Stidwest-Virginia reicht. Sie ist
cine besonders leicht zu kultivierende Art. Deshalb wird sie in England mittlerweile in vielen
Haushalten als Fliegenvertilger, bzw. aufgrund ihrer eleganten Erscheinung auch zu dekorativen
Zwecken gehalten (Slack, 2000). Wie Sarracenia purpurea ist auch Sarracenia flava heute in einigen

Lindern Europas eingebiirgert (s. u.).
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Abbildung 46: Sarracenia flava im  Abbildung 47: Sarracenia flava im
Sommer. Die Pflanze besitzt viele Frihjahr. Die Bliten 6ffnen sich

ausgebildete Schlauchfallen.  schon, wihrend die Schlauchblitter

Glashauskultur ~ der  Universitit noch jung und im Wachstum sind.

Wien. Glashauskultur ~ der  Universitit
Wien.

Die goldgelben Schlauchblitter sind aufrecht und kénnen eine Linge von 45 bis 90 cm erreichen
(Abbildung 46). Die Fligelleiste ist, im Gegensatz zu der von Sarracenia purpurea, sehr schmal, der
Nektarkragen fast aufrecht. Der Deckel, der die Schlauchmiindung tGberspannt, ist eher rundlich,
wobei die Rinder zurtickgebogen sind.

Die Ausbildung von Schlauchblittern ist im spiaten Sommer abgeschlossen. Danach, im Herbst
und im Winter, werden lediglich Phyllodien gebildet.

Die Bluten von Sarracenia flava stehen terminal auf langen Stingeln (Abbildung 47). Sie sind gelb,
wobei die Kelchblitter einen tieferen Ton haben als die Kronblitter (Braem, 2002). Beachtlich ist

auch ihre GroB8e von 5 bis 10 cm.
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4.1.4 Cephalotus follicularis

Abbildung 48: Cephalotus follicularis—Fallen in Nahansicht. Abbildung 49: Cephalotus follicularis—Bliten. In Kultur des
In Kultur des Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich. ~ Botanischen Gartens von Lyon, Frankreich.

Der Name Cephalotus follicularis stammt aus dem griechischen und bedeutet ,,mit einem Kopf

versehen (Wehrhahn, o0.].).

Die natiirliche Verbreitung liegt in den Stimpfen Westaustraliens, dort gedeiht diese Pflanze in

Hochmooren (Braem, 2002).

Wie auch Sarracenia, hat Cephalotus zwei unterschiedliche Wachstumsphasen. Vom Spatsommer
bis zum frithen Herbst werden ganzrandige Laubblitter und einige Niederblitter gebildet. Ab
dem Spitherbst werden die Krugblitter geformt (Braem, 2002) (Abbildung 48).

Diese Kesselfallenpflanze wurde in einem Aquarium, das mit einer Glasplatte bedeckt wurde, um
hohe Luftfeuchtigkeit zu erreichen, in der Abteilung fur Zellphysiologie und Wissenschaftlichen

Film kultiviert. Bluten (Abbildung 49) werden tiblicherweise nur in einem Caldarium gebildet.

4.1.5 Sonstige Kesselfallenpflanzen

Im Anfangsstadium dieser Arbeit wurden einige Kesselfallenpflanzen zum Teil mikroskopisch
sowie mikrobiologisch getestet, die im spateren Verlauf zu weiteren Untersuchungen nicht mehr
herangezogen wurden, da dies sonst den Rahmen einer Diplomarbeit bei weitem tbertreffen
wurde.

Weil jedoch bereits einige Daten erhoben wurden, werden diese in Form dieser Diplomarbeit

auch veroffentlicht.
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4.1.5.1 Heliamphora nutans

Heliamphora nutans wurde 1840 von George Bentham als erste Art ihrer Gattung wissenschaftlich
beschrieben. Doch bereits zwei Jahre zuvor wurde sie von Schomburgk auf Roraima, den die

Indianer Ru-Ru-Ima, ,,stets fruchtbare Mutter der Gewasser®, nennen, entdeckt (George, 1988).

Abbildung 50: Heliamphora nutans Abbildung  51:  Blite  von

im  Glashaus des Botanischen Heliamphora nutans. Die

Gartens von Lyon, Frankreich. tulpenihnliche Blutenkrone besteht
aus vier bis sechs weilen
Kelchblittern, die sich mit der Zeit
zartrosa firben. Glashauskultur der
Universitit Wien.

Heliamphora nutans (Abbildung 50) kommt auf den Tafelbergen Venezuelas vor, den Tepuis

Roraima und Tramen (www.wistuba.com).

Die Schlauchblitter werden bis zu 15 cm lang, die Blitten befinden sich auf einem langen Stingel

(Abbildung 51).

Da die Pflanze sehr feuchtes Klima zum Uberleben benétigt, ging sie im Caldarium der
Gewichshduser der Universitit, wo eine relative Luftfeuchte von 70% herrscht, nach einigen
Wochen zugrunde.

Deshalb konnten aufler den mikrobiellen Untersuchungen keine weiteren Versuche gemacht

werden.
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4.1.5.2 Nepenthes xcoccinea

Nepenthes xcoccinea ist eine Hybride aus Nepenthes (rafflesiana X ampullaria) und Nepenthes mirabilis. Sie
ist also aus drei stidostasiatischen Arten entstanden. Die Fallen sind, im Gegensatz zu Nepenthes
Xuventrata viel grofler (Abbildung 52, Abbildung 53) und beinhalten dadurch auch meist mehr

Kannenflissigkeit, was fir mikrobiologische Untersuchungen sehr hilfreich ist.

Abbildung 52: Nepenthes x coccoinea. Abbildung 53: Geschlossene Falle

Glashauskultur ~ der  Universitit von Nepenthes Xcoccinea.

Wien. Glashauskultur  der  Universitit
Wien.

4.2 Freilandversuche

Sarracenia purpurea ist seit mehr als 30 Jahren in Mooren in Irland (Kertland, 1968; Foss und
O'Connel, 1984) und Schweden (Almborn, 1983) cingebiirgert. Da sich diese Pflanze in den
letzten Jahren auch in anderen europdischen Lindern verbreitet (siche 5.1.1), sollte untersucht
werden, inwiefern sich Sarracenia in Osterreich ,,wohl fiihlt“. AuBerdem konnten so die

Glashauskulturen mit Pflanzen aus dem Freiland verglichen werden.

4.2.1 Versuchsstandorte

Als Versuchsstandorte wurden zwei Moorstandorte im Waldviertel, Niederosterreich, gewihlt, an
denen bereits in friheren Diplomarbeiten dieser Abteilung gearbeitet wurde (Adlassnig, 2003;
Pranjic, 2004; Adlassnig e/ al., 2005a; Pranjic ef al., in press). Die Flora der Region wird von
Steiner (1982) und Ricek (1982) im Detail beschrieben.
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Abbildung 54: Standort ,,Gemeindeau”, Gemeinde Abbildung 55: Standort ,,Schwarzes Moos“, Gemeinde
Heidenreichstein. Brand.

4.2.1.1 Die ,,Gemeindeau“, Gemeinde Heidenreichstein

Das Moor ,,Gemeindeau liegt im siidostlichen Bereich der Gemeinde Heidenreichstein. Seine
Position im O6sterreichischen Bundesmeldenetz betrigt 6910-6212-1bc. Im Osterreichischen

Moorschutzkatalog trigt dieser Standort die Nummer 69100302 (Steiner, 1992).
Es handelt sich um ein sauer-mesotrophes Verlandungsmoor (Steiner, 1992).

Nach dem 2. Weltkrieg wurde ein Grofiteil des Moores entwissert und aufgeforstet. Dank der
Agrargemeinschaft Heidenreichstein wurde die Zerstérung in den 1970-er Jahren gestoppt.
Heute ist ein Viertel der chemaligen Ausdehnung in einem annihernd naturlichen Zustand
erhalten (Abbildung 54). Seit 1989 ist das Moor als Naturpark unter Naturschutz gestellt, seit
2001 ist es ein Natura 2000-Gebiet.

Im Jahr 2005 wurde die Gemeindeau als ,,Naturpark des Jahres* ausgezeichnet (Adlassnig ez al.,
2005a).

In der Gemeindeau wurden zwei Sarracenia purpurea- und vier Sarracenia flava-Pflanzen ausgesetzt.
Die GPS-Daten, aufgenommen mit einem Garmin Gecko 101 lauten: N 48°51.263° EO
15°08.737" Hohe 593 m (Genauigkeit + 8 m).

Die Pflanzen wurden im April 2004 auf einer offenen Moorfliche zwischen Sphagnum-Moos,
Eriophorum, V accinium und Drosera in Torf eingesetzt und im Juli 2005 wieder entfernt. Um eine
unbeabsichtigte Vermehrung durch das Rhizom der Sarracenien zu verhindern, wurden alle

Pflanzen in einem Tontopf ausgesetzt und vor der Blite wieder aus dem Moor entfernt.
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4.2.1.2 Das ,,Schwarze Moos“, Gemeinde Brand

Das ,,Schwatrze Moos* befindet sich auf dem Gebiet der Gemeinde Brand unmittelbar an der

tschechischen Grenze. Im dsterreichischen Bundesmeldenetz hat es die Position 6909-5014-1ab.

Im Gegensatz zur ,,Gemeindeau handelt sich hierbei um ein sauer-mesotrophes Regenmoor

(Steiner, 1992).

Urspriinglich bedeckte das Moor eine Fliche von wungefihr 54 ha, was aus den
Entwisserungsgriben, die die Fliche durchziehen, geschlossen werden kann (Pranjic ez /). Heute
sind von der ehemaligen Moorfliche lediglich zwei Reste erhalten, die sich um aufgelassene

Torfstiche gruppieren (Abbildung 55).

Der westliche, kleinere Teil (etwas 0,2 ha) besteht aus einem einzigen Torfstich. Er bildete auch
friher die natirliche Grenze des Moores. Der 6stliche Moorteil (etwa 0,5 ha) beinhaltet sieben
groBBere Torfstiche sowie eine Anzahl von Griben. Zwischen den Torfstichen dominiert

Moorvegetation, die jedoch durch ein Aufkommen von Gehdlzen bedroht wird.

Der Rest des urspriinglichen Moores ist durch Entwisserungsmal3nahmen trocken gelegt und mit
Fichten (Picea abies) aufgeforstet worden. Die Artenzusammensetzung weist auf einen typischen
bodensauren Fichtenforst mit Pleurogium schrebers, Leucobryum glancum, Pteridium aquilinum und

Vaccinium myrtillus im Unterwuchs hin (Pranjic e al., in press).

Im Schwarzen Moos wurden zunichst an einem Standort im 6stlichen Moorteil, wie auch in der
Gemeindeau, zwei Sarracenia purpurea- und vier Sarracenia flava-Pflanzen ausgesetzt. Da jedoch
beim ersten Besuch des Standortes nach einem Monat dieser beinahe zur Ginze zerstort worden
war, mussten die Pflanzen an einen neuen Standort umgesetzt werden, wo sie in Folge besser
gedichen und Versuche durchgefihrt werden konnten. Dieser Standort befand sich auf einem
schmalen Streifen auf Sphagnum fallax zwischen einem Entwisserungsgraben und einem
Fichtenforst ebenfalls im 6stlichen Moorteil.

Die genauen GPS-Daten des ersten Standortes lauten: N48°52.348” EO 14°58.835” Hohe 514 m
(Genauigkeit £ 8 m), die des zweiten Standortes: N 48°52.345> EO 14°58.743” Hohe 510 m

(Genauigkeit = 8 m).

Eine unerwiinschte Ausbreitung wurde durch die gleichen Sicherheitsmaf3nahmen wie in der

Gemeindeau verhindert.
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An beiden Standorten im Waldviertel wurden die Sarracenia-Pflanzen in der Vegetationsperiode

von April 2004 bis August 2005 an folgenden Tagen untersucht (Tabelle 1):

Tabelle 1: Auflistung der Untersuchungstage im Waldviertel

Datum des Aussetztages:

17.04.2004 (Schwarzes Moos)
18.04.2004 (Gemeindeau)

1. Untersuchung:

22.05.2004 (Schwarzes Moos)
23.05.2004 (Gemeindeau)

2. Untersuchung:

03.07.2004 (Schwarzes Moos)
04.07.2004 (Gemeindeau)

3. Untersuchung:

27.08.2004 (Schwarzes Moos)
26.08.2004 (Gemeindeau)

4. Untersuchung:

16.10.2004 (Schwarzes Moos)
17.10.2004 (Gemeindeau)

5. Untersuchung:

28.04.2005 (Gemeindeau)
29.04.2005 (Schwarzes Moos)

6. Untersuchung:

10.07.2005 (Schwarzes Moos)
10.07.2005 (Gemeindeau)

Datum des Entfernens

der Pflanzen:

05.08.2005 (Schwarzes Moos)
05.08.2005 (Gemeindeau)

Die Sarracenia flava- sowie auch die Sarracenia purpurea-Pflanzen wurden hinsichtlich folgender

Kiriterien untersucht:

1. Wachstum, das heif3t, Zahl und Gro3e der gebildeten Fallen,

2. Fangaktivitit,
3. Beutespektrum,
4. Mikroflora.

Das Wachstum wurde durch Abmessen der Fallen vom Ansatz bis zur Deckelspitze eruiert.

Die Fangaktivitit wurde durch Zihlen der Beute festgestellt.
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Die Bestimmung des Beutespektrums erfolgte nach Harde (2000), Chinery (1993) und Schaefer
(2000).

Beziiglich der Mikroflora wurde der Fokus auf die Bakterien gelegt. Es wurden zwei Arten von
Agar (PC-Agar von Merck und Pilz-Agar von KIMMIG) verwendet. Fir eine detaillierte
Zusammensetzung siche Kapitel 4.5.2. Die isolierten Bakterienstimme wurden im Anschluss auf
Proteaseaktivitit (fir Details siche 4.5.6.2), Ureaseaktivitit (fiir Details siche 4.5.6.4) sowie
Sulfidabspaltung (fiir Details siehe 4.5.6.6) untersucht.

Um die Zahl der kultivierbaren Keime der Kannenflussigkeiten vergleichen zu kénnen, wurden
bei jeder Untersuchung auch die Luftkeimzahlen mittels PC-Agar bestimmt. Dafiir wurden
Nihrboéden neben den Sarracenia-Pflanzen fir 30 Sek., 1 Min., 2 Min. und 4 Min. exponiert.
Indem ecine Sinkgeschwindigkeit von Bakterien in der Luft mit 100 um" angenommen wurde
(Mandrolli, 1998), wurden die Keimzahlen in m” berechnet. AuBerdem wurde die Keimzahl

benachbarter Torfstiche bestimmt.

Auf diese Weise sollte geklirt werden, ob es in den Fallen, wie auch am Naturstandort in
Amerika, symbiotische Lebensgemeinschaften gibt und ob diese den Verdauungsprozess

unterstutzen.

4.3 Morphologische Untersuchungen

4.3.1 Rasterelektronenmikroskopie

Im Rasterelektronenmikroskop (REM) wird die Oberfliche eines Priparates mit einem scharf
gebiindelten Elektronenstrahl zeilenweise abgetastet. Die Elektronen, die aus dem Priparat
austreten, werden aufgefangen und zu einem Bild verarbeitet. Das endgtltige Bild gibt die
Oberfliche mit groBer Detailtreue und Schirfentiefe wieder (Gunning und Steer, 1990).

Die Speicherung der Daten erfolgt heute digital am Computer. Die Auflosung liegt bei einigen

Nanometern.
Die rasterelektronischen Bilder wurden auf dem Institut fur Ultrastruktur und Palynologie,

Universitit Wien, gemacht. Das zur Verfiigung stehende Gerit war ein ECM (Jeol JSM 35cF) —

Rasterelektronenmikroskop.
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Da man im REM keine Lebendobjekte betrachten kann, ist eine aufwendige Priparation

erforderlich:

1. Fixierung
a. Entliftung der Schnitte in NaH,PO -Putfer (27 mOsmol; pH 7,2)
b. Fixierung der Schnitte fiir 2"in 2,5% Glutaraldehyd, gepuffert
c. Dreimaliges Waschen mit Puffer
d. Dreimaliges Waschen mit a.dest.
e. Entwisserung mittels 2,2-Dimethoxypropan (DMP) + 2 Tropfen 25% HCl
2. Kiritisch-Punkt-Trocknung
3. Goldbedampfung
4. Untersuchung im REM

4.3.2 Lichtmikroskopie

»Im konventionellen Lichtmikroskop (LM) formen die Muster und Farben, die durch die
Absorption von Licht im Objekt entstehen, vergroBerte Bilder, die viele grundlegende

Eigenschaften von Zellen zeigen.“ (Gunning und Steer, 1996)

Um die einzelnen Zonen der Kesselfallenpflanzen im Detail betrachten zu kénnen, wurden die
verschiedenen Arten im Auflicht-Stereomikroskop Nikon SMZ-U mit einer VergroB3erung von

0,75x — 7,5x betrachtet.

Zur Untersuchung der Zellen der ecinzelnen Zonen im Detail wurde ein Nikon Labophot
Labormikroskop mit den Objektiven 10x, 20x, 40x und 63x (Ol, Planapo) verwendet. Dieses
Mikroskop besitzt auch Fluoreszenzwiirfel zur UV-, Blau- und Griin-Anregung.

Die Dokumentation der Arbeiten am Stereomikroskop und dem Hellfeldmikroskop erfolgten mit
einer Nikon Coolpix 4500-Digitalkamera. Am Hellfeldmikroskop wurde der Rotstich der
Halogenlampe durch Abdeckung der Feldblende mit einem Blaufilter abgeschwicht.

Die Untersuchungen der Bakterien und Protozoen der Kannenflissigkeiten wurden mittels eines
groB3en Forschungsmikroskops (Reichert-Univar) durchgefithrt. Dabei kamen auler dem Hellfeld
auch Differenzieller Interferenzkontrast, Polarisationsmikroskopie sowie Phasen- und

Anoptralkontrast zur Anwendung.
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Die Dokumentation der mikroskopischen Bilder am Univar erfolgte mittels der eingebauten
Kamera auf Agfa Scala 200 Schwarzweil3-Diapositivfilmen, da hier besonderer Wert auf hochste

Auflésung gelegt wurde.

4.3.3 Cytochemie

4.3.3.1 Starkenachweis

Stirke kann mit Hilfe der Lugol'schen Losung (Iodkaliumiodid, 2T KI, 1T I,, 300T H,O) in

Zellen sichtbar gemacht werden.

Da oft Glutaraldehyd-fixiertes Material und auch Fixierung mit Pfeiffers Gemisch keine

brauchbaren Ergebnisse liefern (Adlassnig, 2003), wurde das Material zuvor Carnoy C fixiert.

Bei einer Carnoy C-Fixierung wird der Schnitt bis zu 24" in einer Mischung von 1 Teil Essigsiure
(80%) und 6 Teilen Ethanol (100%) fixiert (Braune ez a/, 1982). Die Auswaschung erfolgt mit
Ethanol (96%) tber zehn Minuten unter viermaligem Wechsel. Danach wird das Material tber

mehrere Schritte (Ethanol 80%, 60%, 30%, je zehn Minuten) wieder in Wasser tiberfiihrt.

Die Beobachtung erfolgt ohne Auswaschen in der Firbelosung. Stirkekoérner erscheinen

blauschwarz (Gerlach, 1977).

4.3.3.2 Proteinoplastennachweis

Eiweille und phenolische Verbindungen kénnen durch Anwendung der Biuretproteinreaktion
nach Molisch (1916) nachgewiesen werden. Das Material muss daftir fixiert werden, in unserem

Fall verwendeten wir eine Formaldehyd- oder Carnoy C-Fixierung.
Bei einer Formaldehyd-Fixierung wird der Schnitt bis zu 24" mit gepuffertem Formaldehyd
fixiert. Die Auswaschung erfolgt mit NaH,PO,-Puffer. Danach kann der Schnitt in a.dest.

uberfiihrt werden.

Fir die anschlieBende Biuret-Probe werden die Schnitte in eine 5% CuSO,-Losung eingelegt.

Nach einigen Stunden werden diese mit a.dest. ausgewaschen und in 10% Kalilauge tibertragen.
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Nach mehreren Stunden kann der Schnitt nach vorheriger Auswaschung im mikroskopischen

Hellfeld betrachtet werden. Die Proteinoplasten erscheinen mehr oder weniger violett.

4.3.3.3 Kernfarbung

Im lebenden Zustand ist der Kern von Zellen oft nur im Differenziellen Interferenzkontrast
sichtbar und auch dann manchmal nur sehr undeutlich zu erkennen. Sein Nachweis gelingt mit
groBBerer Eindeutigkeit an Zellen, die mit Formaldehyd fixiert und mit DAPI (5uM, gepuffert)

gefirbt werden. Bei Anregung mit ultraviolettem Licht zeigt er blaue Fluoreszenz.

4.3.3.4 Nachweis saurer Kompartimente

Saure Kompartimente einer Zelle, etwa Lysosomen, konnen mit Neutralrot visualisiert werden.
Hierftr werden die Schnitte in eine Mischung von 1 Teil Neutralrot-Stammlésung und 3 Teilen
a.dest. eingelegt. Nach einer Einwirkzeit von ungefihr 30 Min. koénnen die Schnitte im

Hellfeldmikroskop betrachtet werden.

4.3.3.5 Gerbstoffnachweis

Der Gerbstoffnachweis in Zellen erfolgte mittels 10 % Fe(NO;); nach vorheriger Carnoy C-
Fixierung. Die Beobachtung erfolgt ohne Auswaschen mikroskopisch im Hellfeld. Die
Gerbstoffe erscheinen griinlich oder blaulich (Gerlach, 1977).

4.4 Aufnahmeversuche

Die Verfolgung von Aufnahmeprozessen der Drisen der Kesselfallenpflanzen erfolgte im
Confocal ILaser Scanning Microscope (CLSM) mittels Fluoreszenzfarbstoffen und eines
fluoreszenzfarbstoff-gekoppelten Proteins.

Anhand dieser Methode kann allerdings nur die Aufnahme mittels Endocytose, nicht jedoch

mittels Jonenkanilen nachgewiesen werden.

4.4.1 Farbstoffe

FITC-BSA
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Bei FITC-BSA handelt es sich um ein Rinder-Protein (Bovine Serum Albumin, BSA), das an
cinen Fluoreszenzfarbstoff (Fluorescein-Iso-Thio-Cyanat, FITC) gekoppelt ist. Das BSA dient
zur Simulation von Proteinen, die durch enzymatische Aufspaltung von Beuteorganismen

entstehen konnen.

Schnitte aus den verschiedenen Zonen der einzelnen Kesselfallenpflanzen wurden jeweils 3" 6",
9" und 12" lang in eine 0,1% FITC-BSA-L6sung eingelegt.

Vor dem Mikroskopieren wurden die Schnitte mit a.dest. gewaschen, um tberschussigen
Farbstoff zu entfernen.

Die Anregung erfolgte bei 488 nm, die Emission wurde bei einer Wellenlinge von 500 — 540 nm

gemessen.

FM-4
FM-4 ist ein lipophiler Farbstoff, der sich an der Plasmamembran von Pflanzenzellen anreichert,

aber nicht von sich aus ins Zytoplasma eindringt.

5uM FM-4 wurde mit 0,1% tryptischem Casein-Pepton vermischt angeboten um die Aufnahme
zu stimulieren. Als Kontrolle wurde nur FM-4 angeboten, um zu sehen, ob eine stindige

Endocytose stattfindet.

Wie auch bei FITC-BSA wurden die Schnitte jeweils 3" 6" 9" und 12" lang in eine 0,1% FM-4-
Losung eingelegt.
Die Anregung erfolgte bei 514 nm, die Emission wurde bei einer Wellenlinge von 620 — 660 nm

gemessen.

Lucifer Yellow CH (LYCH)
LYCH ist ein wasserlosliches Molekiil (Chemische Formel: C;H,N,O,S,Li,) mit zwel negativ
geladenen Sulfonsiduregruppen. Diese Figenschaften sollen sicherstellen, dass das Molekdl nicht

passiv durch Membranen hindurch diffundieren kann.

LYCH gilt als sehr zuverlissiger Endocytose-Marker (Roszak und Rambour, 1997). Es liegt bei

ciner Aufnahme in die Zelle im Cytoplasma im Inneren der Endocytose-Vesikel vor.

Die Schnitte der einzelnen Zonen der Kesselfallenpflanzen wurden 3" 6", 9" und 12" lang in eine

10uM LYCH-L6sung eingelegt.
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Die Untersuchung im CLSM erfolgte bei einer Anregung von 458 nm, die Emission wurde bei

einer Wellenlinge von 490 - 550 nm gemessen.

4.4.2 Konfokalmikroskopie

Die Auswertung der Aufnahmeversuche erfolgte mit einem CLSM von Leica, Leica DMIRE 2

und dem Bildbearbeitungscomputer CTRMIC von Leica Microsystems.

Im Gegensatz zur konventionellen Lichtmikroskopie, wo nicht in der Fokusebene befindliche
Objekte das Bild beeintrichtigen koénnen, sind bei der konfokalen laser-scanning Methode
optische Schnitte durch das Priparat méoglich.

Das Besondere des CLSM liegt darin, dass ein Laser als Lichtquelle genutzt wird. AuBlerdem
besitzt es ein Pinhole, eine spaltférmige Offnung, deren Durchmesser verstellbar ist. Mittels
dieses Pinholes wird nur jenes Licht zum Detektor durchgelassen, welches aus der Fokusebene
stammt. Das bedeutet, dass Signale aus den driber- und darunter liegenden Ebenen nicht erfasst
werden.

Weiterfithrend koénnen aufeinander folgende optische Schnitte aus unterschiedlichen Ebenen
mittels digitaler Bildverarbeitung am Computer zusammengefithrt werden. Somit werden
dreidimensionale Rekonstruktionen von Geweben ermoglicht.

Die Speicherung der Bilder erfolgt digital am Computer.

Fir eine ausfihrliche Diskussion der Anwendung des Konfokalmikroskops in der Biologie

vergleiche (Hibbs, 2004).

4.5 Mikrobiologische Untersuchungen

4.5.1 Algen und Protozoen

Zur Identifizierung der Algen und Protozoen in den Kannenflissigkeiten der verschiedenen
Arten wurde jeweils ein Tropfen der Flissigkeit mit einer Glaspipette entnommen und im
Reichert-Univar Forschungsmikroskop untersucht. Die Organismen wurden nach Streble (2002),
Linne von Berg (2004), Prescott (1978), Klotter (1970), Matthes (1966), Grospietsch (1965)

bestimmt.
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Da es sich zum Grof3teil um Einzeller wie Amében, Ciliaten und Flagellaten handelt, war dieses
groBe Forschungsmikroskop in der Untersuchung unerldsslich, da es im Vergleich zu
herkémmlichen Labormikroskopen eine detailgenauere und schirfere Auflésung besitzt.

AuBler dem Hellfeld kamen auch Differenzieller Interferenzkontrast, Polarisationsmikroskopie

sowie Phasen- und Anoptralkontrast zur Anwendung.

4.5.2 Verwendete Nahrboden

Bakterien konnen zwar in den Kannenflissigkeiten beobachtet werden, fur die nihere

Untersuchung miissen sie aber kultiviert werden.

Um die hiufigsten und reprisentativsten chemoheterotrophen Bakterien in einem Sample zu
finden, ist es am besten, Verdiinnungen der Samples zu machen und diese dann auf Plate-Count-

Agar (PC-Agar) auszustreichen (Lindquist, 1975).

Zur Kultivierung von Bakterien aus den Kannenflissigkeiten wurden mit sterilem Wasser
Verdunnungen von 1:100, 1:1.000 und 1: 10.000 gemacht. Danach wurden je 100 ul auf einer

sterilen Agarplatte von Merck ausgestrichen.

PC-Agar von Merck (pH 7,0 + 0,2 bei 25°C):
5,0 g/ 1 Pepton aus Casein

2,5 g/ 1 Hefeextrakt

1,0 g/ 1 D(+)-Glukose

14 g/ 1 Agar-Agar

1000 ml a.dest.
Da Pilze auf ecinem sauren und ndhrstoffreichen Agar besser wachsen als auf dem
herkommlichen PC-Agar, wurde die Kannenflissigkeit auch auf einem Pilz-Agar nach KIMMIG

ausgestrichen.

Pilz-Agar nach KIMMIG: (pH 6)
15,0 g/ 1 Standard II Nihrbouillon

5,0 g/ 1 Pepton aus Fleisch
10,0 g/ 1 D(+)-Glukose

5,0 g/ 1 Natriumchlorid
15,0 g/ 1 Agar-Agar
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5,0 ml Glycerin
1000 ml a.dest.

Alle Nahrboden und Medien wurden in einem Wasserdampf-Hochdruckautoklaven des Instituts

fir 30 Minuten bei 121°C und 1 atm Uberdruck sterilisiert.

4.5.3 Keimzahlbestimmung

Die Keimzahlbestimmung erfolgte nach 78" durch Auszihlen der Bakterienkolonien. Durch
Multiplikation mit der Verdinnung und der ausgestrichenen Menge erhilt man somit die
ungefihre Zahl der kultivierbaren Keime (CU = cultivatable units) in einem ml
Kannenflissigkeit. Im Unterschied zum mikroskopischen Auszahlen der Bakterien werden hier

nur lebende Zellen erfasst.

4.5.4 Isolierung

Um die einzelnen Bakterienstimme auf ihre physiologischen Eigenschaften niher untersuchen zu
konnen, wurden die unterschiedlichen Bakterienkolonien in der Sterilbank auf einzelne
Petrischalen tberimpft und weiterkultiviert.

Falls die Bakterienstimme im Univar aufgrund ihrer morphologischen Erscheinungen nicht als
»rein® definiert werden konnten, wurden so lange Verdiinnungsreihen durchgefithrt, bis die

einzelnen Bakterien im Mikroskop gleich aussahen.

4.5.5 Sukzessionsversuche

Da  Sarracenia  purpurea ihre erbeuteten Insekten nicht durch Verdauungsenzyme abbaut
(Dudderidge, 1984), wird angenommen, dass ihre Kannenfauna dies bewerkstelligt (Heard, 1994)

und die gelosten Nihrstoffe danach von der Pflanze aufgenommen werden kénnen.

Im Rahmen der Sukzessionsversuche sollte untersucht werden, welchen Einfluss Beute auf den
pH, die O,-Konzentration, die Kannenflora und -fauna sowie die Bakterienzahl in Sarracenia
purpurea hat und auBerdem, wie sich diese Parameter zueinander verhalten. Sarracenia purpurea
wurde als Testpflanze ausgewihlt, weil hier eine besonders artenreiche Flora und Fauna zu finden

ist.
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Zu diesem Zweck wurden acht verschiedene junge Fallen von Sarvacenia purpurea, welche vor den
Versuchen noch keine Beute gefangen hatten, mit jeweils einer Stubenfliege (Musca domestica)
gefittert. Die Fliege wurde zuvor im Wasserdampf-Hochdruckautoklaven sterilisiert. Als
Kontrolle dienten vier nicht gefiitterte Fallen.

Um zu verhindern, dass weitere Insekten in die Fallen gelangen koénnten, wurde tber die

Pflanzen ein Fliegennetzgitter gespannt.

Im Verlauf der nichsten zehn Tage wurde tiglich
1. der pH der Kannenfliissigkeit mittels pH-Indikatorstibchen® von Merck
2. die O,-Sittingung’ der Kannenfliissigkeit mittels O,-Elektrode (YSI Monitor 53, Oxygen
Monitor)
3. die Raumtemperatur

gemessen.

Aullerdem wurde jeden zweiten Tag
1. Kannenflissigkeit auf PC-Agar ausgestrichen (Verdinnungen 1:1.000; 1:10.000;
1:100.000)
2. Kannenflissigkeit im Univar-Forschungsmikroskop hinsichtlich Kannenflora und -fauna
untersucht.
Da Sarracenia purpurea selbst keine Kannenflissigkeit produziert (Kingsolver, 1979), wurde jeder
Falle pro Tag 1 ml steriles Wasser zugefiigt, um Regen zu simulieren, der am natiirlichen Standort

taglich fallen wiirde und um die Verdunstung auszugleichen.

4.5.6 Physiologische Versuche

Diese Versuche sollen einen Finblick in die physiologischen Leistungen der Kannenflora geben.

4.5.6.1 Amylasenachweis

Lloyd (1942) beschreibt Amylasebildner aus Cephalotus follicularis. Aus dem Grund sollten die

isolierten Bakterienstimme auf Amylasetitigkeit getestet werden.

2 Mit den pH-Indikatorstibchen (Nr. 1.09584.0001) von Merck kénnen von schwach gepufferten Lésungen pH-
Werte zwischen 2.0 und 9.0 gemessen werden. Durch Eintauchen in die Lésung kommt es nach 1 — 10 Min. zu einer
Farbverinderung der Stibchen, die auf einer Skala verglichen werden kann.

3 Die Oz-Konzentration wurde anschlieBend nach Ochme (1983) berechnet.
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Der Nachweis zum Stirkeabbau der isolierten Bakterienstimme wurde nach Anleitung des
Amylasetests von Schroéder (1977) durchgefihrt.

Die Bakterienkolonien werden auf dem PC-Agar, dem man 2% losliche Stirke zufiigt, zwei
Wochen hochgezogen. Die Platten werden anschlieBend 24" im Wirmeschrank bei 37°C
umgedreht angetrocknet.

Zum Nachweis des Stirkeabbaus bedeckt man die Testplatten mit Lugol’scher Losung
(Iodkaliumiodid). Dort, wo die Bakterien durch abgeschiedene Amylase die Stirke im Nahrboden
abgebaut haben, kommt es zu keiner Stirkereaktion (Abbildung 56). Es bildet sich ein heller Hof
auf der sonst blauen Testplatte. Bei Amylase-negativen Bakterien geht die Blaufarbung bis an die

Bakterienkolonie heran (Abbildung 57).

Abbildung 56: Bei Amylase- Abbildung 57: Amylase-negative
positiven Bakterien bildet sich nach  Bakterien zeigen keinen hellen Hof
Zugabe der Lugol'schen Lésung ein - um die Kolonie, da keine Amylase

heller Hof um die Kolonie. von den Bakterien abgeschieden
wurde und keine Stirke abgebaut
wurde.

4.5.6.2 Proteasenachweis

Die auf dem PC-Agar gewachsenen Bakterienkolonien wurden auf ihre Proteaseaktivitit hin
untersucht, um potentielle mikrobielle Partner fir die einzelnen Kesselfallenpflanzen bei der

Verdauung von tierischem Material zu detektieren.

Fir den Nachweis wurde ein Nihrboden verwendet, der statt mit Agar mit 10% Gelatine

verfestigt und in Eprouvetten gefiillt wurde.

Gelatinemedium  nach  Migula 5 g Pepton

(1903) 2,5 g Hefeextrakt
1 ¢ D(+)-Glukose
100 g Gelatine
1000 ml a.dest.
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Das Medium wurde durch fraktionierte Sterilisation an aufeinander folgenden Tagen ohne

Uberdruck im strémenden Dampf keimfrei gemacht (Schroder, 1977).

Nach Zusatz der Kannenfliissigkeit kann nach 48" Proteaseaktivitit festgestellt werden. Jene
Kolonien, die in der Lage sind, Gelatine abzubauen, fihren zu einer Verflussigung des

Nihrbodens (Abbildung 58), der nicht-proteasebildenden Bakterien fest bleibt (Abbildung 59).

Abbildung 58: Positiver Nachweis ~Abbildung 59: Kein Nachweis von

von Proteaseaktivitit. Das Proteaseaktivitat. Das Bakterium
Nihrmedium wird von Bakterium  wachst auf dem Nahrboden.
verflissigt.

4.5.6.3 Saurebildung

Von manchen Karnivoren Kesselfallenpflanzen, zum Beispiel Nepenthes, ist bekannt, dass sie die
Kannenflissigkeit ansiauern (Morrissey, 1960; Loésch, 1990; An e al, 2001). Bei anderen
Kannenpflanzen, wie zum Beispiel Heliamphora oder Sarracenia, ist eine Siurebildung nicht
nachgewiesen.

Da die meisten Verdauungsenzyme ihr Optimum im Sauren haben, stellt sich die Frage, ob es vor
allem in diesen Kesselfallenpflanzen Bakterien gibt, die der Pflanze helfen, die Kannenflissigkeit

anzusauern.

Um die Sdurebildung der isolierten Bakterienstimme feststellen zu kénnen, wurde der Saure-
Basen-Indikator =~ Bromthymolblau  verwendet. = Bromthymolblau, oder auch  3,3-
Dibromthymolsulfonphthalein genannt, schldgt bei pH 6 von gelb nach grin und bei pH 7,5
nach blau um (Abbildung 60).
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Bromthymolblau

o 1 2 3 4 5 6 7T 8 9 10 1M 12 13 14

Abbildung 60: Quelle: http://acl6.uni-paderborn.de/lehrveranstaltungen/_aac/prakt/ind_9.html

In sterile Eprouvetten mit steriler Fliege (Musca domestica) wurden je 10 ml Bromthymolblau-
Loésung durch einen Sterilfilter eingebracht. Um eine sattgrine Bromthymolblau-Lésung zu
erhalten, wurde Bromthymolblau in folgenden Teilen gemischt: 1 Teil Bromthymolblau, 14 Teile
Leitungswasser, 100 Teile a.dest.

Die Fliege wurde deshalb zugesetzt, weil eine Ansiuerung von der Art des Nidhrbodens abhingt.

Es sollten so moglichst natiirliche Verhaltnisse nachgeahmt werden.

Schon nach wenigen Tagen kann bei sdurebildenden Bakterien ein Farbumschlag der Lésung von

griin nach gelb festgestellt werden (Abbildung 61, Abbildung 62).

L 4
Abbildung 61: Eprouvette mit Abbildung 62: Eprouvette mit
sdurebildenden Bakterien in Bakterien, die keine Sdure bilden
Bromthymolblau-Lésung. Die kénnen. Die  Bromthymolblau-

Losung schligt nach einigen Tagen Losung bleibt griin oder schligt
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von grin nach gelb um. etwas ins Blaue um.

4.5.6.4 Ureasenachweis

Urease, auch Harnstoff-Amidohydrolase genannt, ist ein Enzym, das Harnstoff in Kohlendioxid

und Ammoniak spaltet (Abbildung 63).

NH; _NH,
0=C, ~ + H,0 — 0=¢ = +NH
NH, OH
Harnstoff Carbamidsaure

spontan

002+m

Abbildung 63: Abbau des Harnstoffs durch Urease zu
Ammoniak. Quelle: http://dc2.uni-bielefeld.de/ dc2/
tip/urease.htm

Genau genommen hydrolysiert die Urease also den Harnstoff nur zum Teil: Es bildet sich primar
Carbamidsiure, die spontan zerfillt.

Mit einer Molmasse von 545.000 g/mol ist das Ureasemolekiil auBergewdhnlich groB3. Es besteht
aus sechs identischen Untereinheiten mit jeweils 840 Aminosduren und einer Molmasse von
90.800 g/mol. (Quelle: http://dc2.uni-bielefeld.de/dc2/tip/urease.htm)

Harnstoff konnte in den Fallen von Insektenlarven, Milben etc. gebildet und von Bakterien

abgebaut werden.

Die Ureaseproduktion von Bakterien wurde auf folgende Weise nachgewiesen (Schroder, 1977):
Einem sterilen Nihrmedium werden Harnstoff sowie Bromthymolblau als Indikator durch
Sterilfiltration zugefiigt. Die Kontrollen enthalten keinen Harnstoff.

Bildet ein Bakterienstamm Urease, kommt es im Harnstoffmedium zu einem pH-Anstieg

aufgrund des gebildeten Ammoniaks, der sich in einem Farbumschlag des Mediums ausdriickt

(Abbildung 64).
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N “AFE )
Eﬁ s\GMAwm A
sl

c5916
CAT. NO. C-Say; ¢

Abbildung 64:
Eprouvette 1 (griin):
Kontrollmedium ohne Harnstoff

ohne Bakterien

Eprouvette 2 (gelb):
Kontrollmedium ohne Harnstoff
mit Bakterien. Durch den
Stoffwechsel der Bakterien wurde
das Medium angeséuert.

Eprouvette 3 (blau):
Harnstoffmedium mit Bakterien,
die  Harnstoff  aufgrund  der
gebildeten Urease spalten kénnen.
Es kommt zu einem Anstieg des pH
aufgrund des gebildeten Ammoniaks
und zu einer Verfirbung des
Bromthymolblau nach blau.

Urease ist ein wichtiges Enzym fur den Stickstoffkreislauf. Der gewonnene Ammoniak kann
durch Mikroorganismen wiederum iiber Nitrit zu Nitrat nitrifiziert werden, das schlussendlich die

Pflanze als Nahrstoff aufnehmen kann.

4.5.6.5 Chitinasenachweis

Lindquist (1975) untersuchte die Bakterienfauna von Sarracenia purpurea und identifizierte
Bakterien, die Chitin spalten kénnen.

Da solche Bakterien als Symbionten der karnivoren Pflanzen angesehen werden kénnen, sollte
dieses Phinomen auch an den isolierten Bakterienstimmen der Kesselfallenpflanzen untersucht

werden.

Basalmedium nach
Lindquist K,HPO, 10¢g
(= Layer 1):
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NH,CI 10¢g
MgSO, x 7 H,O 05¢g
NaCl 05¢g
CaCl, x 2 H,0O 0,1¢g
FeCl, x 6 H,0* 0,001 g
Agar 15¢
a.dest. 1000 ml

Chitinmedium nach Basalmedium + 2% Chitin

Lindquist

(= Layer 2):

Die Platten werden in zwei Lagen gegossen: Die 1. Lage (= Bottom Layer) besteht aus 15 ml
Basalmedium, die dariiber liegende LLage (= Top Layer) besteht aus 5 ml Basalmedium mit 0,5 ml
Chitinsuspension gemischt. Das Chitin macht den Top Layer semi-opak. Bilden nun Bakterien
Chitinase, wird das Chitin in diesem ILayer zersetzt und es kommt der untere, transparente

Bottom Layer zum Durchschein.

4.5.6.6 Sulfidabspaltung

Manche Bakterien sind in der Lage, Sulfid (H,S) aus schwefelhaltigen Aminoséduren abzuspalten.
Weiters wird Sulfid von vielen Bakterien, manchen Pilzen und sogar spontan (durch
Luftsauerstoff) zu Sulfat oxidiert. Die meisten Pflanzen kénnen nur Sulfat aufnehmen (Denffer ez
al., 1983).

In Lebewesen kommen zwei schwefelhaltige Aminosduren vor, Cystein und Methionin. Cystein

liegt meist als Cystin vor, wo zwei Cystein-Molekile iiber eine Disulfidbriicke verbunden sind.

Ob die isolierten Bakterienstimme Sulfid aus Cystin abspalten kénnen, wurde mittels eines
Cystineisenzitratagars festgestellt (Schroder, 1977). Dabei wurde einem herkémmlichen PC-Agar

von Merck 0,1% L-Cystin sowie 0,1% FEisenzitrat zugefigt.

Kann das Bakterium das Sulfid aus dem Cystin abspalten, bildet dieses mit dem Eisen einen

schwarzen Niederschlag (Fe,S,).

4 Statt FeCly x 6 H,O wurde FeSO4 x 7 H,O verwendet.
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Cystin + H,0 — H,S (Sulfid) + NH, + C,H,0, + CH,0,

3H,S + 2 Fe’ — Fe,S,| + 6 H"

Abbildung 65: Positive Reaktion:
Das Bakterium konnte das Sulfid
aus dem Cystin abspalten. Durch

das Eisenzitrat im Nahrboden
kommt es nach vier Tagen zu einer
Ausfillung von Eisensulfat.
(Sarracenia flava B)

Derselbe Versuch wurde

nachzuweisen.

Abbildung 66: Positive Reaktion:
Sulfidabspaltung aus Cystin
(Sarracenia purpurea 1 SM)

auch mit Methionin durchgefihrt,

66

Abbildung 67: Keine Reaktion des
Bakteriums  auf dem  Cystin-
eisenzitratmedium, da es das Sulfid
aus der Aminosiure nicht abspalten
kann.

um Methionase-Bildung
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5 Ergebnisse

5.1 Freilandversuche

5.1.1 Verbreitung von Sarracenia in Europa

Sarracenia-Arten sind im Vergleich zu anderen karnivoren Kesselfallenpflanzen leicht zu
kultivieren (Baffray ez al., 1989; Carow und First, 1990; Slack, 2000; Braem, 2002). Da sie den
Winter ohne Probleme im Freien Ubetleben, werden mittlerweile schon viele Pflanzen in West-
und Mitteleuropa im hauseigenen Garten gezogen. Um die europdische Flora mit weiteren
karnivoren Pflanzen zu ,bereichern®, setzten einige Liebhaber Sarracenia in manchen Mooren

Europas aus.

Uber Sarracenia-Standorte in Europa ist jedoch auBer von Kertland (1968) und Almborn (1983)
wenig bekannt. Deshalb soll im Folgenden ein Uberblick iiber Sarracenia-Auswilderungen gegeben
werden (Daten nach Adlassnig, unveréffentlichte Daten), der durch personliche Kontakte mit

Organisationen und fithrenden Botanikern in Europa entstanden ist.

In Irland wurde Sarracenia purpurea bereits 1906 eingebiirgert. Obwohl sie an natiirlichen
Standorten in Nordamerika ein schwacher Konkurrent ist, nimmt sie in irischen Mooren oft 50%
bis 100% der Vegetation ein (Kertland, 1968). In Schweden ist Sarracenia seit den 1980er Jahren
zu finden (Almborn, 1983).

In Frankreich gibt es Aussiedelungen in Haute Savoie und L’étang du Grand Lemps
(Aeschimann et al, 2004), wo Sarracenia flava und Sarracenia purpurea unter wissenschaftlicher
Kontrolle ausgesetzt wurden. Sarracenia purpurea wichst dort hervorragend und vermehrt sich
asexuell. Die Bestinde von Sarracenia flava sind noch zu klein um korrekte wissenschaftliche

Aussagen machen zu kénnen.
In Deutschland gibt es Standorte von Sarracenia purpurea in Bayern (Franken (Marabini, 1994) und

Bayrischer Wald (Fursch, 2001)), Sachsen (Teufelsmoor in Wittichenau seit den 1970er Jahren
(John und Schnabel, 2005)), Brandenburg (seit 1964) und Lausitz (Bergel, 1991). Im Erzgebirge
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gibt es einen Sarracenia purpurea-Standort auf 700 m Seehohe, wo es erst 15 Jahre nach der

Einbiirgerung zur ersten Bliite kam.

Auch in der Schweiz sind Standorte von Sarracenia flava und Sarracenia purpurea bekannt (Waadt
Provinz, Ritliwald, Vevey, Etang de Gruere, Weil am Rhein).
Sarracenia purpurea wurde von manchen Autoren hier bereits als invasiv bezeichnet (Jeanmonod,

2001).

In der Tschechischen Republik wurde einige Male versucht, Sarracenia purpurea in die Flora
einzubringen. Sie wurde jedoch von Naturschutzorganen wieder entfernt. Der einzige Standort,
der zurzeit bekannt ist, ist der Trijezerni slat im Sumava Nationalpark. Hier kommt Sarracenia

purpurea ssp. purpurea, die resistentere der beiden Sarracenia purpurea-Unterarten, vor.

Trotz grundlicher Nachforschungen gibt es fiir eine Auswilderung von Sarracenia in Polen,
Weillrussland, Estland, Lettland, Litauen, Ungarn, Ruminien, Moldavien, Ukraine und Russland
keinen Nachweis. Auch in den Niederlanden, Belgien und Luxemburg kommt Sarracenia nicht
vor, was moglicherweise mit dem hohen Luftstickstoffgehalt zu tun haben koénnte, auf den

Sarracenia sehr empfindlich ist.

In Osterreich gibt es eine Pflanze von Sarracenia flava im Ibner Moos (Salzburg), weitere im
Kleckermoos (Niederosterreich) sowie Griinen See (Steiermark). Seit 1980 ist auch ein Standort
im Hochschwab bekannt. Es konnten bisher keine invasiven Tendenzen von Sarracenia in

Osterreich festgestellt werden.

5.1.2 Allgemeine Beobachtungen

Alle Sarracenia-Pflanzen haben den Winter im Freien mehr oder weniger gut Gbetlebt, obwohl zu
bemerken ist, dass die Pflanzen in der Gemeindeau nach dem Winter frither und auch mehr

Kannen bildeten als die im Schwarzen Moos.

68



Ergebnisse

Abbildung 68: Sarracenia flava am 05.08.2005, eineinhalb  Abbildung 69:  Sarracenia  purpurea am  05.08.2005,
Jahre nach der Auspflanzung im Freiland. eineinhalb Jahre nach der Auspflanzung im Freiland.

Sarracenia flava wuchs besser als Sarracenia purpurea, sie produzierte insgesamt um ein vielfaches
mehr Kannen. Verglichen mit den Glashauskulturen kann jedoch bemerkt werden, dass die

Glashauspflanzen lingere Fallen produzierten (Abbildung 70).

Fallenlangen der Sarracenia-Pflanzen im Vergleich

Lange [cm]
S
o

5,0

Glashaus

0,0
Freiland Glashaus Freiland |

S. purpurea S. flava

Abbildung 70: Graphik der Fallenlingen von Sarracenia purpurea- und Sarracenia flava-Kannen im Glashaus
verglichen mit denen aus dem Freiland.

Weiters produzierte nur eine Pflanze von Sarracenia flava in der Gemeindeau eine Infloreszenz

nach einem Jahr. Sarracenia purpurea produzierte keine Bliten.

Die Pflanzen in der Gemeindeau gediehen besser als die im Schwarzen Moos, wo der erste

Standort nach einem Monat durch Schwarzwild zerstort wurde (Abbildung 71, Abbildung 72).
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Da der Boden von den Wildschweinen stark durchwiihlt wurde, 16sten sich die Tépfe aus dem
Boden. Die Pflanzen an sich wurden nicht gefressen. Deshalb wurden sie an einem anderen

Standort im Schwarzen Moos wieder ausgesetzt. Diese Pflanzen entwickelten sich in folge nicht

so gut wie die Pflanzen aus der Gemeindeau.

Abbildung 71: Standort 1 im ,,Schwarzen Moos®, Brand, Abbildung 72: Zerstorter Standort 1 im ,,Schwarzen
am Tag der Auspflanzung der Sarracenien. (17.04.2004) Moos®“, Brand, ein Monat nach der Auspflanzung.
(22.05.2004)

Im Laufe der Vegetationsperiode konnten immer wieder FraBspuren an beiden Sarracenia-
Pflanzen an beiden Standorten festgestellt werden (Abbildung 73, Abbildung 74). Aber vor allem
im Schwarzen Moos, wo der Standort gleich an einen Fichtenwald grenzte, wurden hiufig

abgebissene Sarracenia flava-Fallen und Phyllodien vorgefunden.

Abbildung 73: Abgebissene  Abbildung 74: Abgebissene
Sarracenia purpurea-Falle (siehe Pfeil)  Sarracenia flava-Fallen und Phyllodien
(28.08.2004) (siche Pfeile) (28.08.2004)
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5.1.3 Fangaktivitat & Beutespektrum

Sowohl die Fallen von Sarracenia purpurea als auch die von Sarracenia flava waren im Beutefang
erfolgreich (Abbildung 75), jedoch in sehr unterschiedlichem Ausmal. In Saracenia purpurea
wurden viel weniger Insekten vorgefunden als in Saracenia flava, die manchmal sogar so viele
Insekten fing, dass ein Teil der Kanne aufgrund des Nihrstoffiiberschusses abfaulte (Abbildung
76) und sich darauf ein Pilz bildete (Abbildung 77, Abbildung 78).

Abbildung 75: Junge Saracenia Abbildung 76: Ausgewachsene
flava-Falle, die bereits erfolgreich  Sarracenia flava-Falle, die aufgrund
Insekten gefangen hat. (26.08.2004)  des  Nahrstoffiiberschusses  der

erbeuteten Insekten im oberen

Bereich abgefault ist. (27.08.2004)

Abbildung  77:  Saracenia  flava-Falle, die durch Abbildung 78: Pilz auf dem abgefaulten Bereich einer
Uberfiitterung  teilweise abgestorben ist. An den Saracenia flava-Falle. (Stereomikroskop, 6x VergréBerung)
nekrotischen Stellen wichst ein Pilz.

Manche Fallen von Sarracenia flava wiesen kleine Locher auf (Abbildung 80), was auf ein

Entkommen der Beute, offensichtlich Kifer oder Wespen, hinweist.
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Abbildung 79: Stark zersetzte Beute in einer Sarracenia  Abbildung 80: Loch in Sarracenia flava-Falle. (27.08.2004)
Sflava-Falle. (27.08.2004)

Die meisten Insekten, die in den Fallen vorgefunden wurden, waren mehr oder weniger stark
zersetzt (Abbildung 79). Nur in den oberen Bereichen von Sarracenia flava war die Beute meist gut
erhalten (Abbildung 81), bzw. sogar manchmal noch am Leben. Die Beute von Sarracenia purpurea
war dagegen meist stark degradiert, was auf das Vorhandensein der Kannenflissigkeit

zurickzufihren ist.

- g e
R e s B

Abbildung 81: Coccinelliden und Brachyceren im Abbildung 82: Lebende Maden im untersten Bereich
obersten Bereich einer Sarracenia flava-Falle. einer Sarracenia flava-Falle.
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Viele Insekten konnten deshalb nicht bis zur Art bestimmt werden. Eine Auflistung aller
vorgefundenen Beutetiere findet sich in systematischer Ordnung in Tabelle 2.

Allgemein kann gesagt werden, dass Sarracenia flava sowohl fliegende als auch kriechende
Insekten, d.h. Ameisen, anlockte, wogegen die Fallen von Sarracenia purpurea lediglich Ameisen
und Culiciden beinhalteten.

Neben den Insekten konnten meist auch grofle Mengen an Detritus in den Fallen gefunden
werden.

In manchen Fallen von Sarracenia flava wurden Fliegenmaden gefunden (Abbildung 82), die hier

zwischen und von der toten Beute der Falle leben. In Sarracenia purpurea wurden lebende Milben

(Abbildung 91) gefunden.

Tabelle 2: Auflistung der Beutetiere der ausgesetzten Sarracenia-Pflanzen

APTERYGOTA

Collembola Unbest. Collembole aus der Fam. der Isotomidae | Sarracenia purpurea

(Abbildung 83)

PTERYGOTA, Hemimetabola

Hemiptera Carpocoris sp. (Pentatomidace) Sarracenia flava
(Abbildung 84)
Lygus pratensis (Miridae) (Abbildung 85) Sarracenia flava
Nabis sp. (Nabidae) (Abbildung 806) Sarracenia flava

PTERYGOTA, Holometabola

Diptera Unbest. Nematoceren aus der Fam. der Culicidae Sarracenia flava
Sarracenia purpurea

Unbest. Muscidae Sarracenia flava

Unbest. Sciophilinae (Mycetophilidae) Sarracenia flava

Unbest. Chironomidae Sarracenia flava

Unbest. Simuliidae Sarracenia flava

Episyrphus sp. (Syrphidae) Sarracenia flava
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(Cheilosiini) Pelecocera (Syrphidae) Sarracenia flava
Unbest. Conopidae aus der Gatt. Myopinae | Sarracenia flava
(Abbildung 87)
Unbest. Dipteren-Maden (Abbildung 82, Abbildung | Sarracenia flava
92)

Hymenoptera | Formica sp. L. (Formicidae) Sarracenia flava

Sarracenia purpurea
Unbest. Formicidae (Abbildung 89) Sarracenia flava
Sarracenia purpurea

Unbest. Baraconidae Sarracenia flava
Vespa crabro (Vespidae) (Abbildung 88) Sarracenia flava

Coleoptera Lampyris noctiluca (Lampyridae) Sarracenia flava
Necrophorus vespilloides (Silphidae) Sarracenia flava
Propylaea guatnordecimpunctata (Coccinellidae) Sarracenia flava
Coccinella septempunctata (Coccinellidae) Sarracenia flava
Adonia variegata (Coccinellidae) Sarracenia flava
Abnistosticta novemdecimpunctata (Coccinellidae) Sarracenia flava
Adalia decempunctata (Coccinellidae) Sarracenia flava
Unbest. Buprestidae Sarracenia flava
Mordellistena brevicanda (Mordellidae) Sarracenia flava
Apion sp. (Apionidae) Sarracenia flava
Necrophorus vespilloides (Silphidae) Sarracenia flava
Typhaca stercorea (Mycetophagidae) Sarracenia flava
Cytilus sp. (Byrrhidae) Sarracenia flava
Oedemera virescens (Oedemeridae) Sarracenia flava
Gastroidea polygoni (Chrysomelidae) Sarracenia flava
Phytodecta sp. (Chrysomelidae) Sarracenia flava

Im Folgenden sind einige, mehr oder weniger zersetzte Insekten aus den Sarracenia-Pflanzen

photographisch dargestellt.
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Abbildung 83: Unbestimmter Collembole aus der Fam. Abbildung 84: Cuarpocoris sp. (Pentatomidae). Beute aus
Isotomidae. Beute aus Sarracenia purpurea. Sarracenia flava.

Abbildung 85: Lygus pratensis (Miridae). Beute aus Abbildung 86: Nabis sp. (Nabidac). Beute aus Sarvacenia
Sarracenia flava. Slava.

Abbildung 87: Unbestimmte Conopidaec aus der Gatt. Abbildung 88: 1epa crabro (Vespidae). Beute aus
Myopinae. Beute aus Sarracenia flava. Sarracenia flava.
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Abbildung  89: Unbestimmter Formicidae von Abbildung 90: Oedemera virescens (Oedemeridae). Beute
Hyphengeflecht umgeben. Beute aus Sarracenia purpurea. aus Sarracenia flava.

Auller den lebenden Maden in Sarracenia flava wurden in der Kannenflissigkeit von Sarracenia
purpurea lebende Milben (Abbildung 91) gefunden, die beide ohne Muhe an der Kannenwand

herumklettern konnten.

Abbildung 91: Unbestimmte Acari (Arachnida). Beute Abbildung 92: Unbestimmte Maden. Beute, Parasiten
aus Sarracenia purpurea. oder Symbionten aus Sarracenia flava?

5.1.4 Mikroflora und —fauna

Wie auch an Naturstandorten in Nordamerika beherbergten die ausgesetzten Sarracenia-Ptlanzen
im Waldviertel eine groBe Zahl an Mikroorganismen. Bei unseren Untersuchungen wurde der

Fokus auf die Bakterien in der Kannenfliissigkeit gelegt.

In Sarracenia purpurea konnten starke Schwankungen in der Menge der Kannenflissigkeit im Laufe
cines Jahr verzeichnet werden. Wihrend sich in niederschlagsarmen Perioden in den Kannen
lediglich ein bis zwei Tropfen Flissigkeit unter der Beute sammeln, sind die Kannen bei

Regenfillen tibervoll.
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Sarracenia flava enthilt keine Flussigkeit. Selbst im regenreichen Waldviertel schiitzt der Deckel
das Falleninnere so gut, dass sich nur in extrem niederschlagsreichen Perioden Wasser in den

Fallen sammelt. Es konnte jedoch nie mehr als 100 ul Kannenfliissigkeit vorgefunden werden.

Da die Zahl der kultivierbaren Keime nur in Fallen mit Kannenflissigkeit bestimmt werden
kann, gibt es von Sarracenia flava nur wenige Werte. Die Anzahl der kultivierbaren Keime betrug
bei Sarracenia flava im Mittel 2,4 x 10° CU’s / ml, bei Sarracenia purpurea 2,2 x 10° CU’s / ml. Die
Ergebnisse der physiologischen Versuche mit den isolierten Bakterienstimmen sind in Tabelle 3

zu finden.

Tabelle 3: Metabolische Leistungen der aus Sarracenia im Freiland isolierten Bakterien.

SapuF SM) | Sapn.GSM) | SapuHEM) | SapsrISM) | Sapr.K(GA)
Amylasenachweis - + + - —
Proteasenachweis + — + — +
Saurebildung + - + — —
Sulfidabspaltung — + + + _
Harnstoffspaltung - - - - +

Die Untersuchungen der Luftkeimzahlen zeigten, dass es in der Luft viele Pilzsporen gibt.
Das Ausstreichen der Kannenfliissigkeiten auf den Pilz-Agar zeigte jedoch, dass sich hier bei
weitem nicht mehr so viele Pilze sammeln, obwohl die Beute manchmal von Pilzhyphen

umsponnen ist.

Die Luft enthilt im Durchschnitt 3,2 x 10* CU’s / m’, die Torfstiche enthalten typischerweise

2,6 x10° CU’s / ml.
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5.2 Morphologische Untersuchungen

5.2.1 Nepenthes xventrata

5.2.1.1 Struktur der Fallen

Aufgrund der Struktur und Funktion der verschiedenen Zellen kann eine Nepenthes-Falle

folgendermal3en einteilt werden (Abbildung 24, Abbildung 93):

» Zone 1 (Anlockzone)
= Zone 2 (Gleitzone)
» Zone 3 (Ubergangszone)

*  Zone 4 (Verdauungszone)

Abbildung 93: Nepenthes-Falle im Querschnitt:
Zone 1: Anlockzone (Deckel und Nektarkragen)
Zone 2: Gleit- oder Wachszone

Zone 3: Ubergangszone

Zone 4: Verdauungszone
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Der Deckel und der Kannenrand bilden die Zone 1, die Anlockzone. Auf dem Deckel befinden
sich Unmengen von Nektardrisen (Abbildung 94, Abbildung 98, Abbildung 105), die die
Insekten zur Falle locken sollen. Die Nektardrisen sind in der Epidermis eingesenkt (Abbildung
106). Der Kannenrand, auch Nektarkragen oder Peristom genannt, sitzt wie der obere Teil eines
» 1“’s auf der Kanne (Abbildung 93). Durch eine dicke Kutikula und die furchige Oberfliche ist
er sehr stabil. Im Rasterelektronenmikroskop kommt seine besondere Mikrostruktur zutage
(Abbildung 107, Abbildung 108). Die Struktur des Kannerandes wird also durch ziegeldachartige,
sich Giberlappende Epidermiszellen, die eine Art Treppensystem hin zur Kannenéffnung bilden
(Abbildung 109, Abbildung 110), aufgebaut. Zwischen den auslaufenden Furchen, die wie Klauen
aussehen (Abbildung 95), befinden sich auch Nektarien.

Die Zone 2 wird auch Gleitzone genannt, da ihre Epidermis von einer fein strukturierten,
flockigen Wachsschicht tiberzogen ist (Abbildung 99). Sie erscheint meistens weil3 (Abbildung 93,
Abbildung 95) oder zumindest heller als die Verdauungszone. Die Wachse fluoreszieren bei UV-
Anregung (Abbildung 100). Auf dieser Wachsschicht finden Insektenbeine keinen Halt und
koénnen sogar brechen (Abbildung 97), da die Wachsflocken (Abbildung 114) sehr leicht abfallen.
Die kipferlartigen Wachshocker (Abbildung 111, Abbildung 112, Abbildung 113) sind
umgewandelte Stomata-Schlie3zellen, die mit ihrer Konkavseite nach unten hin orientiert sind
(Abbildung 110). Auch sie férdern das Herabrutschen der Insekten in die Kanne. Einerseits
konnen diese Wachshocker als sprungschanzenartige Verstirkung der Gleitbahn ins
Kanneninnerste angesehen werden und andererseits als zusitzliche reusenartige Sperren beim

Versuch der Insekten, die Kannenwand empor zu klettern.

An die Wachszone schlieBt sich die Ubergangszone, Zone 3 (Abbildung 96, Abbildung 115), an.
Hier befinden sich keine besonderen Strukturen. Diese Zone ist nur durch eine sehr glatte
Epidermis charakterisiert (Abbildung 117, Abbildung 118). Im oberen Bereich der
Ubergangszone gibt es noch vereinzelte Wachshocker (Abbildung 116) und im unteren Bereich
bereits wenige Verdauungsdrisen. Besonders auffillig sind hier die vielen Kiristalle, die in den

Zellen eingelagert sind (Abbildung 101, Abbildung 102).

Den untersten Bereich der Kanne bildet die Verdauungszone, Zone 4. Hier befinden sich die
Verdauungsdriisen (Abbildung 103, Abbildung 119), die einerseits Enzyme sezernieren und
andererseits die gelosten Nihrstoffe aufnehmen. Wie auch die Wachshocker in der rutschigen
Gleitzone, verhindert die Konstruktion der Verdauungsdriisen ebenfalls ein Entkommen der

Beute. Die ,Haube“ aus Epidermiszellen (Abbildung 120, Abbildung 121), die die
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Verdauungsdriise etwas tberlappt, konnte die Insekten daran hindern, sie als Stiitze und Halt zu
verwenden, gleichzeitig werden die Drusenzellen vor einer Schidigung durch Insektenbeine
geschiitzt.

Die Zellwinde der Driisen sind briunlich gefirbt, fluoreszieren bei UV-Anregung (Abbildung

104) und lassen wenig vom Protoplasma erkennen.

Stereomikroskop

Im Stereomikroskop sind bereits viele Strukturen der Nepenthes-Falle deutlich erkennbar.
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Abbildung 94: Kannenrand und
Deckelunterseite. Die Nektardriisen
am Deckel sind gut zu sehen. Der
Kannenrand ist als sehr glatte
Struktur zu erkennen.

Ameise in der
Die Beine der

Abbildung 97:
Verdauungszone.
Ameise sind durch die Struktur in

der Wachszone abgebrochen (siche
Pfeile).

Abbildung 95: Kannenrand und
darunter liegende Wachszone.
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Abbildung 96: (a) Wachszone, (b)
Ubergangszone, (c) Verdauungszone
Die Kannen von Nepenthes Xventrata
sind aufgrund ihres Elternteils
Nepenthes wventricosa oft stark rétlich
gefirbt.
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Hellfeldmikroskop

Im Folgenden sollen einige besondere Details aus dem Hellfeldmikroskop abgebildet werden.

Abbildung 98: Nektardriise des Deckels. Die Zellwinde
sind stark verdickt, was eventuell auf eine Verholzung
hinweist. Markierung ~ 30 um

L
> :

BT L Nomd 75
Abbildung  99: Wachszone im  Bereich der Abbildung 100: Wachszone im  Bereich  der

Ubergangszone im Hellfeld. Das Wachs ist als dunkle Ubergangszone bei UV-Anregung. Die Wachshocker
Struktur zu erkennen. Markierung ~ 80 um fluoreszieren stark blau. Markierung ~ 80 um

Abbildung 101: Ubergangszone (Zone 3). Hier sind in Abbildung 102: Kristalle der Ubergangszone (Zone 3) in
den Zellen vermehrt Kristalle eingelagert. Markierung ~  polarisiertem Licht. Markierung ~ 80 um
80 um
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Abbildung  103: Verdauungsdrise im  Hellfeld. Abbildung 104: Verdauungsdriise bei UV-Anregung. Die
Markierung ~ 80 um Zellwinde der Driise fluoreszieren stark blau, die der
Epidermiszellen nicht so stark. Markierung ~ 80 um

Rasterelektronenmikroskop
Im Folgenden sollen die Strukturen der einzelnen Zonen der Nepenthes-Falle mithilfe

rasterelektronischer Photos besser veranschaulicht werden.

Zone 1a: Anlockzone (Deckel)

Abbildung 105: Die Unterseite des Deckels zeigt viele Abbildung 106: Nektardrise auf der Unterseite des

willkiitlich verstreute Nektardrisen. Deckels im Detail. Die Drise ist in der Epidermis
cingesenkt. In der rechten oberen Ecke befindet sich eine
Spaltéffnung,.
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Zone 1b: Anlockzone (Rand)

Abbildung 107: Der Kannenrand der Falle ist durch eine  Abbildung 108: Die Mikrostruktur des Kannenrandes im
besondere  Mikrostruktur ~ mit  feinen  Rippen Detail.
charakterisiert.

Abbildung 109: Die Mikrostruktur des Kannenrandes Abbildung 110: FEine starke VergroBerung der

bildet eine Art Treppensystem hin zur Kannenmiindung. ~ Mikrostruktur des Kannenrandes zeigt radiale Leisten von
ubereinander liegenden, ziegeldachartigen
Epidermiszellen, welche eine Serie von Treppen hin zur
Fallenoffnung bilden.
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Zone 2: Wachszone

Abbildung 111: Die Oberfliche der Zone 2 ist durch eine  Abbildung 112: Die Wachshécker der Gleitzone sind mit
Wachsschicht und viele Wachshocker charakterisiert. ihrer Konkavseite nach unten ins Falleninnere hin

orientiert.

1 T 1. T

Abbildung 113: Wachshocker der Gleitzone im Detail. Es ~ Abbildung 114: Wachsschicht der Gleitzone im Detail.
ist gut erkennbar, dass dies eine umgewandelte Stomata- Die einzelnen Wachsflocken sind gut zu erkennen.

SchlieBzelle ist.
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Zone 3: Ubergangszone

Abbildung 115: Die Ubergangszone (Zone 3) befindet Abbildung 116: FEin stirkere VergréBerung der
sich zwischen der Wachszone und der Verdauungszone. Wachszone hin zur Ubergangszone zeigt, dass sich hier
schon weniger Wachshécker befinden.

Abbildung 117: Die Epidermis der Ubergangszone weist  Abbildung 118: Auch im niheren Detail sind auf der

keine besonderen Strukturen auf. Epidermis  der Ubergangszone keine  besonderen
Strukturen zu sehen. Die weilen Flecken sind
Verunreinigungen.
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Zone 4: Verdauungszone

Abbildung 119: In der Verdauungszone (Zone 4)

befinden sich auf 1 mm? ungefihr
Verdauungsdrisen.

Abbildung 121: Verdauungsdriise im Detail.

5.2.1.2 Cytochemie

5.2.1.2.1 Starkenachweis

8 bis

10
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Abbildung 120: In der Verdauungszone (Zone 4)
befinden sich auf 1 mm? Fliche ungefihr 8 bis 10
Verdauungsdriisen. Die Epidermis wolbt sich schiitzend
iber die Driisen.

Der Nachweis von Stirke mittels Lugol scher Losung zeigte Stirke lediglich in den Stomata-
SchlieBzellen des Deckels (Abbildung 122, Abbildung 123). In allen anderen Zonen war keine

Stiarke nachweisbar.
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Abbildung 122: Deckelinnenseite der Nepenthes-Kanne. Abbildung 123: Deckelinnenseite der Nepenthes-Kanne im
Nachweis von Stirke in zwei Stomata-SchlieBzellen (Roter  Detail. Die Stirke in den Stomata-SchlieBzellen ist gut zu
Pfeil). Markierung ~ 80 um schen. Markierung ~ 80 um

5.2.1.2.2 Proteinoplastennachweis

Nach einer Carnoy C-Fixierung mit anschlieBender Biuretproteinreaktion nach Molisch (1916)
konnten weder in den Driisen, noch in den Epidermiszellen der einzelnen Zonen Proteinoplasten

nachgewiesen werden.

5.2.1.2.3 Kernfarbung

Die Kernfirbung mit dem Fluoreszenzfarbstoff DAPI ergab folgende Resultate:

Am Deckel (Zone 1) konnten viele kleine Kerne sichtbar gemacht werden, so wie auch in der
Wachszone (Zone 2). Dort waren die Kerne aufgrund der groen Vakuole abgeflacht.

Die Kerne der Verdauungsdriisen (Zone 4) dagegen waren im Verhiltnis zur Zelle sehr grof3.
(Abbildung 124). Hier sind die Kerne auch viel unregelmifliger, nicht so rund wie in den

Epidermiszellen zwischen den Verdauungsdrisen (Abbildung 125).

Abbildung 124: Die Kerne in den Verdauungsdrisen Abbildung 125: Die Kerne der Epidermiszellen sind im
sind im Verhidltnis zur gesamten Zelle sehr groB. Verhiltnis zur gesamten Zelle sehr klein, ihre Form ist
Markierung ~ 40 um kugelrund. Markierung: ~ 20 um
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5.2.1.2.4 Nachweis saurer Kompartimente

Bei Nepenthes xventrata konnten in den Verdauungsdriisenzellen der Zone 4 durch Firbung mit
Acridinorange sehr grof3e Vakuolen sichtbar gemacht werden. Saure Vesikel sind direkt an den

Vakuolen angelagert.

5.2.2 Sarracenia purpurea

5.2.2.1 Struktur der Fallen

Die Falle von Sarracenia purpurea ist im Gegensatz zu anderen Sarracenia-Arten kurz, gestaucht und
sehr breit (Abbildung 126, Abbildung 127, Abbildung 28). Auflen ist sie von unzihligen
Nektardriisen besetzt (Tabelle 4) und durch kurze Haare (Abbildung 129, Abbildung 130,
Abbildung 131) fahlt sich ihre Oberfliche rau an.

Das Innere der Falle hat eine deutliche Zonierung (Abbildung 127, fir eine schematische
Zonierung sieche Abbildung 30), die aufgrund der Struktur sowie Funktionen der Zellen zustande

kommt.

* Zone 1: Anlockzone (Deckel)

»  Zone 2: Anlockzone (Nektarkragen und Hals)
»  Zone 3: Gleit- und Zurtickhaltezone

* Zone 4: Aufnahmezone

= Zone 5: Aufnahmezone
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Abbildung 126: Sarracenia purpurea-Falle in Vorderansicht.  Abbildung 127: Zonierung der Sarracenia purpurea-Falle in
Die Falle ist sehr gestaucht und breit. Der stark behaarte — Seitenansicht.
,»Deckel” bedeckt die grofle Kannenmiindung nicht.

Ein besonderes Charakteristikum der Sarracenia purpurea-Falle ist, dass der Deckel (Zone 1) die
Kannenmiindung nicht tberdacht, sondern lediglich als Erweiterung der Falle angesehen werden
kann. Er stellt eine Anlockzone dar, da hier viele Nektardrisen (Tabelle 4) zu finden sind.
Aullerdem ist er mit einigen Millimeter langen, gebogenen Haaren besetzt, die zur
Kanneno6ffnung hin zeigen und so die Insekten auf der Suche nach Nektar in diese Richtung

lenken.

Die Zone 2 (Nektarkragen und Hals) ist sowohl als Anlock- als auch als Gleitzone zu betrachten.
Die kurzen Haare (Abbildung 132), die auf der Epidermis sitzen, férdern das Hineingleiten der
Insekten in die Kanne. Die Drusen in dieser Zone (Abbildung 133) sezernieren Nektar, der

manchmal durch Trépfchenbildung sichtbar wird.

In der Zone 3 finden sich auch unzihlige Driisen (Abbildung 138, Tabelle 4). Die Zellwinde der
Epidermis sind sehr dickwandig und wellig (Abbildung 134, Abbildung 136, Abbildung 137). Die

Zellschicht unter der Epidermis weist viele Interzellularen auf (Abbildung 135).
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Wie auch bei den anderen Zonen ist der Ubergang zwischen Zone 3 und Zone 4 relativ abrupt

(Abbildung 139, Abbildung 140).

In Zone 4 konnten keine Driisen beobachtet werden. Das Charakteristikum dieser Zone sind
sehr lange, dinne Haare und eine porése Cuticula (Abbildung 141, Abbildung 142). Die
Zellwinde der Epidermis sind sehr dick, was als Schutzmechanismus gegen wehrhafte Insekten

gesehen werden kann.

Die Zone 5 ist ein sehr kleiner Bereich unter der Zone 4, wo sich weder Haare noch Drisen

befinden. Auch hier sind die Zellwinde der Epidermiszellen sehr dick.
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Abbildung 128: Zone 5 (rotes Rechteck) einer Sarracenia
purpurea-Falle im Stereomikroskop (x 0,75). Hier sind
weder Driisen noch Haare zu finden.

Hellfeldmikroskop

Da das Innere der Sarracenia purpurea-Falle im Stereomikroskop keine besonderen Unterschiede
zwischen den Zonen feststellen lisst, sollen im Folgenden nur Bilder aus dem Hellfeldmikroskop
abgebildet werden.

Im Anschluss daran soll in Tabelle 4 eine Gegentiberstellung der verschiedenen Driisen gegeben

werden.
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Abbildung 129: AuBenseite der Abbildung 130: AuBlenseite der Abbildung 131: Auflenseite der
Kanne im Hellfeld. Markierung ~ 90 Kanne bei UV-Anregung. Die Kanne bei Blau-Anregung. Die

pum Epidermiszellwinde, sowie die Haare, Drisen und Stomata
Haare, Drisen und Stomata fluoreszieren griin, die
fluoreszieren stark blau. Markierung Chloroplasten in  den  Zellen
~ 90 pm (Epidermiszellen  und  darunter
liegende Zellschichten) rot.
Markierung ~ 90 um

Abbildung 132: Haare in Zone 2 bei UV-Anregung. Die  Abbildung 133: Epidermiszellen und drei Nektardriisen
Epidermis der Zone 2 ist mit unzidhligen kurzen Haaren in Zone 2 bei UV-Anregung. Markierung ~ 90 pm
iberdeckt, die das Hineingleiten der Insekten in die Falle

férdern. Markierung ~ 90 pm

Abbildung 134: Epidermiszellen der Zone 3 Abbildung 135: Zellschicht unter der Epidermis der
(Driisenzone) im Hellfeld. Die Zellwidnde sind stark Zone 3 (Drisenzone) im Hellfeld. Zwischen den Zellen
verdickt und besitzen zahllose Tipfel. Markierung ~ 30  gibt es eine Menge Interzellularen. Markierung ~ 30 um
pm
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der
Die

Zone 3
Zellwinde

Abbildung  136:  Epidermiszellen
(Driisenzone)  bei  UV-Anregung.
fluoreszieren blau. Markierung ~ 30 pm

Abbildung 138: Ubergang von Zone 3 (Driisenzone) zu
Zone 4 (Aufnahmezone). In Zone 3 sind viele Driisen zu
finden (schwarze Pfeile) wogegen in Zone 4 nur am
Ubergang Driisen schen sind (weie Pfeile).
Markierung ~ 90 um

zu

Abbildung  137: Epidermiszellen der Zone 3
(Drisenzone) bei  Blau-Anregung. Die Zellwinde
fluoreszieren griin, die Chloroplasten rot. Markierung ~ 30
pm

Abbildung 139: Ubergang von Zone 3 (Driisenzone) zu
Zone 4 (Aufnahmezone) in stirkerer VergréBerung,
Hellfeld. Die Zellen von Zone 3 muten wie Puzzleteile an,
die Zellen von Zone 4 sind mehr oder weniger rechteckig.
Markierung ~ 90 um
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Abbildung 140: Ubergang von Zone 3 (Driisenzone) zu
Zone 4 (Aufnahmezone) in stirkerer VergroB3erung, UV-
Anregung. Die Zellen von Zone 3 muten wie Puzzleteile
an, die Zellen von Zone 4 sind mehr oder weniger
rechteckig. Markierung ~ 90 um
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Abbildung 141: Zone 4 (Aufnahmezone) im Hellfeld. Die
Epidermiszellen haben eine stark verdickte, pordse
Zellwand. In dieser Zone finden sich sehr lange Haare.
Das Protoplasma der Haare ist abgestorben. Markierung ~
90 um

Abbildung 142: Zone 4 (Aufnahmezone) bei Blau-
Anregung. Die Epidermiszellen sowie die Haare
fluoreszieren griin, die Chloroplasten rot. Markierung ~ 90
pm

Tabelle 4: Gegeniiberstellung der Driisen von Sarracenia purpurea. Die Markierung ist in jedem Bild ~ 40 pm lang.

UV-Anregung

Zone Hellfeld

Zone 1
(Deckel aul3en)

Zone 1
(Deckel innen)

Zone 2 Ein Hellfeldbild der Drisen ist
(Nektarkragen aufgrund der dicht stehenden Haare

und Hals) sehr unscharf.
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Zone 3

(Drusenzone)

Flugelleiste

Kanne auflen

5.2.2.2 Cytochemie

5.2.2.2.1 Starkenachweis

Amyloplasten konnten durch Firbung mit Lugol'scher Losung in allen Zonen der Sarracenia

purpurea-Falle nachgewiesen werden.

In der Zone 1 (Deckel innen und Deckel auflen) konnte Stirke einerseits in den Schlief3zellen der
Spaltéffnungen nachgewiesen werden und andererseits auch in der Epidermis sowie vor allem in
grof3er Menge in der 1. Zellschicht unter der Epidermis.

In der Zone 2 (Hals) war Stirke in der 1. Zellschicht unter der Epidermis. Die Amyloplasten
befanden sich meist in der Nihe des Zellkernes.

Die Zone 3 beherbergte in der Epidermis keine Amyloplasten. In der 1. Zellschicht darunter
konnten wenige, das heiflt, in manchen Zellen héchstens zwei Amyloplasten festgestellt werden.
Daftr enthielten die Zellen der 2. Zellschicht unter der Epidermis reichlich Stirke.

Die meiste Stirke konnte in der Zone 4, der so genannten Aufnahmezone festgestellt werden.
Hier gab es im Vergleich zu den Zellen in den anderen Zonen viel groBere Amyloplasten
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(Abbildung 144) wiederum in der 2. Zellschicht unter der Epidermis, die sogar durch die
Epidermis durchleuchteten (Abbildung 143).
Auch in der Zone 5 waren dieselben ,,Riesen-Amyloplasten® wie in Zone 4, auch in der 2.

Zellschicht unter der Epidermis zu sehen.

In den Driisen der verschiedenen Zonen konnte keine Stirke nachgewiesen werden.

Abbildung 143: Epidermiszellen der Zone 4 im Hellfeld Abbildung 144: In der 2. Zellschicht unter der Epidermis
in Lugol’scher Loésung nach Carnoy C-Fixierung. Die sind nach Carnoy C-Fixierung in Lugol scher Lésung die
Amyloplasten aus der Zellschicht unter der Epidermis , Riesen-Amyloplasten® violett gefirbt. Markierung ~ 30
leuchten violett durch. Durch die Carnoy C-Fixierung sind ~ um

die Kerne der Epidermiszellen sichtbar gemacht worden.

In der Epidermis selbst fehlen Amyloplasten. Markierung

~ 30 pm

5.2.2.2.2 Proteinoplastennachweis

Bei  Sarracenia  purpurea  konnten  mittels Carnoy C-Fixierung und anschlieBender
Biuretproteinreaktion nach Molisch (1916) Proteinoplasten in allen Zonen festgestellt werden.
Die Zone 3 enthielt verhiltnismiflig mehr Proteinoplasten als die Zonen 1 und 2. Die Zellen von

Zone 4 waren vollkommen braun gefirbt.

5.2.2.2.3 Kernfarbung
Mittels DAPI-Firbung bzw. Carnoy C-Fixierung konnten die Kerne der Zellen aus den

verschiedenen Zonen sichtbar gemacht werden.

In der Zone 1 wie auch in der Zone 2 waren relativ kleine Zellkerne, die sich meist in der
Peripherie befanden.

Die Kerne in den Zellen der Zone 3 dagegen waren vierfach so grof3 (Abbildung 145).

Einen noch groBeren Zellkern, vor allem verglichen mit der Gesamtzellgro3e, besal3en jedoch die

Zellen in den Zonen 4 und 5 (Abbildung 140).
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Abbildung 145: Kerne der Zone 3 nach Carnoy C- Abbildung 146: Kerne der Zone 4 nach DAPI-Firbung
Fixierung, Hellfeld. Markierung ~ 30 um bei UV-Anregung. Markierung ~ 30 pm

5.2.3 Sarracenia flava

5.2.3.1 Struktur der Fallen

zone 1

zone 2

zone 3

zone 4

wing

b= A

Abbildung 147: Schematische Gliederung einer Sarracenia  Abbildung 148: Blite von Sarracenia flava.
flava-Falle. Aus Slack, 2000.

Obwohl eine Sarracenia flava-Falle vom AuBeren her sehr unterschiedlich zu einer Sarvacenia

purpurea-Falle zu sein scheint, sind sowohl ihre innere Struktur als auch die Zellen- und
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Driisentypen dieselben. Deshalb soll in diesem Kapitel lediglich auf den Habitus von Sarracenia
flava eingegangen werden. Fir nihere mikroskopische Abbildungen von Zellen und Drisen siche

Kapitel 5.2.2.1.

Die Sarracenia flava-Falle ist ein lang gezogener Schlauch, dessen Deckel im Gegensatz zu
Sarracenia purpurea die Kannenmundung bedeckt. Dies ist der einzige gravierende Unterschied,
den es zwischen diesen beiden Arten gibt.

Die Zonierung in Sarracenia flava deckt sich mit der von Sarracenia purpurea, obwohl natiirlich
aufgrund der viel groBeren Kannenlinge von Sarracenia flava die Zonen auch linger gezogen sind.

Die Strukturen, zum Beispiel Haare, Epidermiszellen und Drisen, sind jedoch dieselben.

5.2.3.2 Cytochemie

5.2.3.2.1 Stiarkenachweis

Der Stirkenachweis mittels Lugol scher Losung ergab Amyloplasten sowohl in den Stomata-
SchlieBzellen des Deckels (innen und auflen) als auch in den Stomata-SchlieBzellen der
Fallenauflenwand und hier auch in der Zellschicht unter der Epidermis.

In den restlichen Zonen konnte, wie bei Sarracenia purpurea, reichlich Stirke nachgewiesen

werden.

5.2.3.2.2 Proteinoplastennachweis
Bei Sarracenia flava konnten mittels Biuretproteinreaktion nach Molisch (1916) in keiner Zone
Proteinoplasten nachgewiesen werden.

Die Zellen von Sarracenia flava enthalten also generell weniger Speicherstoffe.

5.2.3.2.3 Kernfarbung

Die Kernfirbung mittels DAPI fithrte zu denselben Resultaten wie bei Sarracenia purpurea. Die
Kerne am Deckel sind im Gegensatz zu den Kernen aus den anderen Zonen um ein Vielfaches
kleiner. Die Kerne der Zone 4 und 5 sind die gréB3ten, auch im Verhiltnis zur Grole der Zelle
(Abbildung 149).

Die Kerne der Zellen der Aullenwand sind auch so grof3 wie die der Zone 4 und 5 (Abbildung

150), jedoch ist das Verhiltnis zur Gesamtzelle anders, diese Zellen sind grof3er.

98



Ergebnisse

Abbildung 149: Kerne der Zone 4 bei UV-Anregung Abbildung 150: Die Kerne der Zellen von der
Markierung ~ 30 um AuBenseite der Kanne bei UV-Anregung. Markierung ~
30 um

5.2.3.2.4 Gerbstoffnachweis

Gerbstoffe konnten mittels 10 % Fe(NO;); nach vorheriger Carnoy C-Fixierung nur in den

Epidermiszellen der Zone 4 nachgewiesen werden (Abbildung 151).
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Abbildung 151: Positiver Nachweis von Gerbstoffen in
der Zone 4 mittels Fe(NOs)s-Firbung, Hellfeld.
Markierung ~ 30 um

5.2.4 Cephalotus follicularis

5.2.4.1 Struktur der Fallen

Aufgrund der Struktur und Funktion der verschiedenen Zellen kann eine Cephalotus-Falle

folgendermaBen eingeteilt werden (Abbildung 152, fiir eine schematische Ubersicht siehe

Abbildung 39):
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* Zone 1: Anlockzone (Deckel)

* Zone 2: Anlockzone (Peristom)
®  Zone 3: Gleitzone (Kragen)

* Zone 4: Driisenzone

® Zone 5: Verdauungszone (“gland patch®)

Abbildung 152: Cephalotns-Falle im Querschnitt:
Zone 1: Deckeloberseite (a), Deckelunterseite (b). Die weilen Bereiche sollen den Insekten Fenster vertiuschen.
Zone 2: Peristom

Zone 3: Kragen
Zone 4: Glatte Driisenzone
Zone 5: Die nierenférmige Verdauungszone (“gland patch®) mit Verdauungsdriisen (siche Pfeil) ist dunkelrot gefirbt.

Die Fallen von Cephalotus sind zwischen 3 und 5 cm lang. Die Mundung der Falle ist im
Gegensatz zu den anderen Kesselfallenpflanzen oval. Deshalb wurde die Falle von Lloyd (1942)
als ,,slipper with the heel turned over to form a lid“, also als einen Pantoffel mit dem Absatz zu

einem Deckel umgebogen, beschrieben.

Die Zone 1 wird lediglich vom Deckel gebildet, der im Gegensatz zu den anderen
Kesselfallenpflanzen sehr grof3 ist und das Kanneninnere sehr effizient schitzt, da er nur wenige
Millimeter von der Kannenmiindung absteht (Abbildung 155). Das Besondere am Deckel sind
die weillen Bereiche, die den Insekten Fluchtmdéglichkeiten vortiuschen (Abbildung 153,
Abbildung 154). In den roten Bereichen sind die Vakuolen der Epidermiszellen durch
Anthocyane gefirbt (Abbildung 159).
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Die Auflenseite des Deckels ist mit vielen langen Haaren versehen (Abbildung 155). Hier sind
auch viele Spaltéftnungen zu finden, die an der Innenseite des Deckels fehlen.

Nektardriisen finden sich sowohl auf der Aullen- als auch Innenseite des Deckels.

Sehr auffillig auf der Deckelinnenseite ist der Bereich mit den rot gefirbten Zellen. Hier
befinden sich besonders viele Drisen, die schon im Stereomikroskop sichtbar werden
(Abbildung 154). Auch in den grinen und weilen Bereichen des Deckels finden sich
Nektardriisen, jedoch in nicht so reichlicher Zahl (Abbildung 159, Abbildung 160, Abbildung
161).

Die gesamte Deckelinnenseite ist mit dachziegelartigen Haaren tberzogen (Abbildung 161).

Die Kannenmiindung ist von einem stark gerippten Rand, dem Peristom (Zone 2) umgeben
(Abbildung 155, Abbildung 156). Die Rippen sind viel stirker und grober ausgebildet als bei
Nepenthes — sie muten wie grofle Zihne oder Klauen an. Die treppenartige Feinstruktur von
Nepenthes fehlt hier. Wie bei Nepenthes ist auch der Kannenrand von Cephalotus mit Nektardriisen

besetzt.

In der Falle schlie3t sich an den Kannenrand eine Gleitzone (Zone 3), der so genannte Kragen,
an (WeiBler Pfeil in Abbildung 152). Seine Oberfliche ist mit vielen sehr feinen, kurzen, ins

Kanneninnere zeigenden Haaren bedeckt (Abbildung 163, Abbildung 164).

Das Kanneninnere wird zum Grofiteil von der Zone 4 gebildet. Hier befinden sich auf einer sehr
glatten Epidermis zur Zone 5 hin immer mehr Driisen, die vom Aussehen her eine
Zwischenstellung zwischen den groflen Driisen in Zone 5 und den kleinen Drisen in den

anderen Zonen darstellen. Fir eine Gegentiberstellung siche Tabelle 5.

Die Zone 5 ist die eigentliche Verdauungszone. Sie wird in der Literatur hiufig als “gland patch®
bezeichnet, da sich hier auf engstem Raum Unmengen an Driisen befinden. Die Epidermis ist in
dieser Zone durch anthocyanhaltige Vakuolen intensiv rot gefirbt (Abbildung 165, Abbildung
167).

Einerseits sind dies die grolen Verdauungsdriisen, die auch mit freiem Auge als weil3e Punkte in
purpurrotem Hintergrund erkennbar sind (Roter Pfeil in Abbildung 152). Im Stereomikroskop
sind sie als dicke weilliche Erhebungen erkennbar (Abbildung 157). Die Driisen sind dhnlich wie
bei Nepenthes in die Epidermis eingesenkt. Die Zellwinde sind in der Art eines

Armpalisadenparenchyms extrem unregelmifig verdickt und ragen sogar stellenweise weit ins
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Zellinnere (Abbildung 158). Im Protoplasma sind zahlreiche runde Vesikel zu erfassen, die sich
stets in lebhafter Bewegung befinden.

Die zweite Drisenart wird erst im Stereomikroskop sichtbar (Abbildung 157). Im
Hellfeldmikroskop sehen diese Driisen auf den ersten Blick aus wie grofle Spaltoffnungen
(Abbildung 165, Abbildung 166, Abbildung 167), jedoch sind in den Zellen keine Chloroplasten
vorhanden. Die Literatur bestitigt die Annahme, dass es sich um Drisen handelt (Juniper e# a/,

1989).

Stereomikroskop

Im Stereomikroskop sind bereits einige Zellstrukturen der Cephalotus-Falle sehr gut erkennbar.

]

Abbildung 153: Aussicht eines gefangenen Insekts von Abbildung 154: Innenseite des Deckels einer Cephalotus-
unten auf die Kannendffnung blickend. Die weilen Kanne. Im roten Bereich befinden sich viele Drisen, die
Bereiche am Deckel tduschen offene Stellen vor. Die im griinen Bereich weniger werden und im weilen Bereich
klauenartigen Zihne des Kannenrandes zeigen bedrohlich  (,,Fenster”) nur mehr vereinzelt vorkommen. Markierung
in das Kanneninnere. ~ 500 pm

Abbildung 155: Seitenansicht einer Cephalotus-Kanne. Der  Abbildung 156: Peristom im Rasterelektronenmikroskop.
Deckel hebt sich nur wenige mm vom stark gerippten Markierung ~ 500 pm
Peristom ab.
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P

Abbildung 157: Verdauungszone “gland patch® im Abbildung 158: Zellen der Verdauungsdrisen. Auffillig
Stereomikroskop. Die groflen mulitzelluliren  sind die stark verdickten Zellwidnde. Markierung ~ 10 um
Verdauungsdriisen sind von vielen kleineren Drisen

umgeben (weille Punkte im hellroten Bereich).

Hellfeldmikroskop

Im Folgenden sollen ecinige besondere Strukturen der verschiedenen Zonen im

Hellfeldmikroskop dargestellt werden. Danach soll eine Auflistung der Driisen von Cephalotus

einen Uberblick tiber deren unterschiedliches Aussehen geben.

Abbildung 159: Zone 1, Abbildung 160: Zone 1,
Deckelinnenseite. Auf diesem Photo
wurde in die 2. Zellschicht
fokussiert. Im weilen Bereich

werden sehr grofie Zellen sichtbar.

, Abbildung 161: Zone 1,
Deckelinnenseite: Bei UV-Anregung
sind lediglich die Driisen sowie die
Haare, die auf der Epidermis sitzen,

sichtbar.

Deckelinnenseite: Im roten Bereich
sind Drisen zu sehen, der weille
Bereich ist Teil eines ,Fensters®.
Markierung ~ 440 um

- ¥t

Abbildung 162: Zone 3, Kragen:
Die Epidermiszellen sind im
Vergleich zu den Epidermiszellen in
anderen Zonen riesig. Markierung ~
75 um

Abbildung 163: Zone 3, Kragen:
Fokussierung in die dariiberliegende
Ebene. Die dichten ziegelartigen
Haare werden sichtbar. Markierung
~ 75 um
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Abbildung 164: Zone 3, Kragen:

Bei UV-Anregung fluoreszieren
lediglich ~ die  dachziegelartigen
Haare. Markierung ~ 75 um
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Abbildung 165: Zone 5, “gland Abbildung 166: Zone 5, “gland Abbildung 167: Zone 5, “gland

patch®: Stomata-dhnliche Drisen im  patch®:  Stomata-ihnliche Driisen patch®:  Stomata-dhnliche Driisen

Hellfeld (WeiBle Pfeile). Markierung bei UV-Anregung. Markierung ~ 75 bei Grin-Anregung. Die Drisen

~ 75 um pm fluoreszieren nicht so stark, dafiir
aber die Vakuolen in den
Nachbarzellen, die im Hellfeld rosa
bis violett gefirbt sind. Markierung
~ 75 um

Tabelle 5: Gegentiberstellung der Driisen von Cephalotus follicularis. Die Markierung ist in jedem Bild ~ 40 um lang.
Zone Helifeld UV-Anregung

Zone 5
“gland patch®

Zone 5
“gland patch®

Zone 4
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Zone 1

(Deckel innen) e 4 | C
, ,\,

Zone 1
(Deckel aufen)

Kanne auflen

5.2.4.2 Cytochemie

5.2.4.2.1 Starkenachweis

In Zone 1 (Deckel) wurde nur auf der Aullenseite Stirke gefunden. Hier waren Amyloplasten in

den Schlie3zellen der Stomata zu sehen.

In den Zellen des Kragens (Zone 3) konnte keine Stirke nachgewiesen werden.

Die Zone 4 (Driisenzone) beherbergte kleine Amyloplasten in der Zellschicht unter der

Epidermis. Zum Kannenrand hin, wo weniger Drisen sind, war keine Stirke nachzuweisen.
Die meiste Stirke konnte in der Zone 5, der Verdauungszone, untersucht werden. Hier waren

Starkekorner zahlreich in der Epidermis lokalisiert. In den Verdauungsdriisenzellen konnten nur

vereinzelt Starkkorner beobachtet werden.
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5.2.4.2.2 Proteinoplastennachweis

In keiner Zone von Cephalotus follicularis konnten nach einer Carnoy C-Fixierung mit

anschlieBender Biuretproteinreaktion nach Molisch (1916) Proteinoplasten nachgewiesen werden.

5.2.4.2.3 Kernfarbung
Die Kernfirbung mittels DAPI erwies sich bei Cephalotus follicularis als nicht leicht, da der Grofteil

der Zellen eine ausgepriagte Zellwand besitzt. So konnten, zum Beispiel, in den
Verdauungsdriisenzellen (Zone 5), die eine stark verdickte Zellwand besitzen (Tabelle 5), auch

nach sehr langer Einwirkzeit keine Kerne gesehen werden.

In allen anderen Zellen der verschiedenen Zonen wiesen die Kerne eine mittlere Grof3e auf und
befanden sich immer in der Peripherie der Zellen (Abbildung 170). Lediglich die Kerne der
Epidermis in Zone 3 sind im Verhaltnis zur Zelle viel gro3er (Abbildung 168, Abbildung 169).

Abbildung 168: Zone 3 (Kragen): In den Epidermiszellen  Abbildung 169: Zone 3 (Kragen). In der Zellschicht

sind die Kerne im Verhiltnis zur gesamten Zelle sechr unter der Epidermis sind die Kerne genauso grof3 wie in

grof3. Markierung ~ 30 um der Epidermis, jedoch sind sie hier verhiltnismiBig zur
Zelle viel kleiner. Markierung ~ 30 um

Abbildung 170: Zone 4 (Driisenzone). In der Epidermis
der der Driisenzone sind die Kerne genauso grof3 wie in
den anderen Zellen. Markierung ~ 30 um
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5.3 Aufnahmeversuche

5.3.1 Nepenthes xventrata

Bei Nepenthes xventrata konnte nach 6" eine Aufnahme von FITC-BSA in die Driisenzellen in der
Zone 4 beobachtet werden (Abbildung 171).

Auch FM-4 wurde, wenn es gemeinsam mit 0,1% Pepton angeboten wurde, nach 4" in die
Driisenzellen mittels Endocytose aufgenommen (Abbildung 172).

Bei den FM-4-Kontrollen ohne Pepton firbte sich lediglich die Zellwand (Abbildung 173).

T A

Abbildung 171: Aufnahme von Abbildung 172: Aufnahme von Abbildung 173: FM-4-Kontrollen

FITC-BSA in die Driisenzellen von FM-4 + Pepton in die Driisenzellen  (ohne Pepton): Bei den

Nepenthes in Zone 4. Markierung ~  von Nepenthes in Zone 4. Markierung  Driisenzellen von Nepenthes

12 um ~ 8 um fluoresziert lediglich die Zellwand.
Markierung ~ 15 pm

5.3.2 Sarracenia purpurea

Eine Beobachtung von fluoreszierenden Endocytosevesikeln in Sarracenia purpurea erwies sich als
unmoglich, da viele Vesikel bei Anregung von selbst fluoreszieren. Vor allem in den
Epidermiszellen in Zone 4 (laut Literatur Aufnahmezone) gibt es eine starke Autofluoreszenz
von so vielen Vesikeln, so dass eine Unterscheidung zwischen aufgenommenen und schon

vorher da gewesenen Vesikeln unméglich ist.

5.3.3 Sarracenia flava

In Sarracenia flava zeigte sich dasselbe Bild wie in Sarracenia purpurea — sowohl die Driisenzellen

(Abbildung 174), als auch die Epidermiszellen in Zone 4 (laut Literatur Aufnahmezone)
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(Abbildung 175) besitzen eine Menge autofluoreszierender Vesikel, die von aufgenommenen

Endocytosevesikeln nicht unterscheidbar wiren.

Abbildung 174: Drise in Zone 3 ohne Abbildung 175: Epidermiszellen der Zone 4
Fluoreszenzfarbstoffzugabe bei einer Anregung ohne Fluoreszenzfarbstoffzugabe bei einer
von 488 nm (FITC-Anregung). Markierung ~ Anregung von 488 nm (FITC-Anregung).
50 wm Markierung ~ 50 pm

5.3.4 Cephalotus follicularis

Bei Cephalotus follicularis konnte trotz vielfacher Variation der Versuchsbedingungen keine
Proteinaufnahme durch Endocytose nachgewiesen werden. Es wurde sowohl 0,1%, 0,2% als
auch 10% FITC-BSA angeboten, aber in keinem Fall konnten Vesikel festgestellt werden.
Ebenso wurde die Zeit, in der die Schnitte in die Fluoreszenzfarbstoffe gelegt wurden, auf 24"

bzw. 36" verlingert, aber leider ohne positives Ergebnis.

5.4 Mikrobiologische Untersuchungen

5.4.1 Algen und Protozoen

Die mikroskopische Untersuchung der Kannenflissigkeiten der einzelnen Testpﬂanzen5 ergab

folgende Zusammensetzung hinsichtlich Prokaryoten, Pilzen, Algen und Protozoen:

5 Da die Saracenia flava-Pflanzen aus dem Glashaus keine Kannenflissigkeit besaBlen, konnte diese nicht
mikroskopisch untersucht werden.
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Tabelle 6: Zusammenstellung der Organismen, die in der Fallenflissigkeit von Nepenthes xventrata, Sarracenia purpurea
und Cephalotus follicnlaris vorkommen.

Nepenthes xventrata

Sarracenia purpurea

Ceph. follicularis

Prokaryota Bakterien Bakterien Bakterien
(Abbildung 176)
Spirillen — —
Pilze Hefe Hefe —
(Abbildung 177)
Filament6se Pilze Filamentose Pilze (selten) Filamento6se Pilze
(Abbildung 176)
— Pilzsporen —
Algen — — Ankistrodesmus sp.
(Abbildung 180)
Chlorella sp.
Protozoen — Ciliaten Flagellaten (selten)
(Abbildung 178)

»  Vorticella sp.

*  Euplotes sp.

= [ itonotus sp.

= Bryophyllum sp.
®  Plagiopyla sp.

»  Stlonychia sp.
= Frontonia sp.

*  Glaucoma sp.

= Saprophilus sp.
*  Heliazoa sp.

*  Halteria sp.

»  Pleuronema sp.
Flagellaten

*  Bodo sp.

»  Peranema sp.
»  Cercomonas sp.
»  Oikomonas sp.

»  Phyllomitus undulans
Amoben
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*  Mayorella sp.
(Abbildung 179)

» Astramoeba sp.

»  Pelomyxa sp.

*  Dactylospherium sp.
" Metachaos sp.

Mehrzellige Acaria Acaria
Organismen Rotatoria Moos-Protonema
(Abbildung 181)

Im Folgenden werden einige Organismen der Kannenflissigkeiten von Nepenthes Xventrata,

Sarracenia purpurea und Cephalotus follicularis anhand mikroskopischer Photos dargestellt.

Abbildung 176: Typische Mikroflora von Nepenthes Abbildung 177: Hefezellen in der Kannenflissigkeit von
xventrata, bestehend aus Pilzhyphen und daran heftenden  Nepenthes xventrata. Photo von W. Adlassnig Markierung ~
Bakterien. Photo von W. Adlassnig Markierung ~ 25 um 25 um

Abbildung 178: Unbestimmter, schr hiufiger Ciliat in Abbildung 179: Mayorella sp. aus Sarracenia purpurea im
Sarracenia purpurea, Hellfeld. Markierung ~ 25 um Hellfeld. Markierung ~ 50 pm
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/a

Abbildung  180:  _Ankistrodesmus  sp.  in  der Abbildung 181: Aquatische Milbe zwischen Filamenten
Kannenflissigkeit von Cephalotus follicularis. Photo von W.  von Moos-Protonemata in Cephalotus follicularis. Photo von
Adlassnig. Markierung ~ 30 pm W. Adlassnig. Markierung ~ 100 pm

5.4.2 Keimzahlbestimmung

Die Zahl der kultivierbaren Keime (CU’s) kann in den einzelnen Fallen innerhalb einer Art sehr

vatiieren.

Trotzdem kann im Allgemeinen gesagt werden, dass in Sarvacenia flava die grofite Zahl an

Bakterien gefunden werden konnte, gefolgt von Cephalotus follicularis und Sarracenia purpurea

(Abbildung 182).

Zahl der kultivierbaren Keime (CU’s)

1,00E+09
[
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S. purpurea  S. flava H. nutans C. N. ventrata

follicularis

Abbildung 182: Vergleich der kultivierbaren Keime pro ml Kannenflissigkeit der
einzelnen Versuchs-Kesselfallenpflanzen.

Hefe wurde in Nepenthes Xventrata, Sarracenia flava und selten auch in Sarracenia purpurea und

Heliamphora nutans getunden. Manchmal konnten Asci beobachtet werden.
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Filamentose Pilze konnten in groBer Zahl in Nepenthes xventrata nachgewiesen werden (Abbildung
183). In Heliamphora nutans und Cephalotus follicularis wurden nur wenige frei schwimmende
Pilzhyphen gefunden, meist hillten sie die Beutetiere ein (Abbildung 184). In Sarracenia purpurea
konnten ebenfalls nur selten Pilzhyphen gesehen werden, jedoch waren oft nicht-ausgekeimte

Pilzsporen in der Kanneflussigkeit vorhanden.

g

Bl
Abbildung 183: Ameisen von Pilzhyphen umgeben in Abbildung 184: Beute umgeben von Pilzhyphen und
Nepenthes xventrata. Markierung ~ 500 um Bakterien in Cephalotus follicularis. Photo von W. Adlassnig.

Markierung ~ 100 um

In allen Pflanzen wuchsen die Pilze in der Kannenflissigkeit untergetaucht. Ein Hochklettern der
Pilze entlang der Fallenwand konnte nicht beobachtet werden. In keinem Fall bildeten die Pilze

Sporangien.

5.4.3 Mikrobielle Sukzession in Kesselfallenpflanzen

Im Rahmen der Sukzessionsversuche sollte untersucht werden, welchen Einfluss Beute auf
1. die Bakterienzahl
2. die O,-Konzentration,
3. die Kannenflora und -fauna,
4. den pH-Wert,
der Kannenflussigkeit in Sarracenia purpurea hat und aullerdem wie sich diese Parameter

zueinander verhalten.
Entwicklung der kultivierbaren Keime

Nachdem am Tag Null die Beute (stetrile Musca domestica) in die einzelnen Versuchsfallen

cingebracht wird (die Kontrollfallen erhielten keine Fliege), erhoht sich die Anzahl der

112



Ergebnisse

kultivierbaren Keime (CU’s) in den Versuchsfallen innerhalb der ersten zwei Tage um das
zwanzigfache, auf bis zu knapp 4.10" CU’s pro ml.

In den meisten Versuchsfallen sinkt die Beute im Laufe der ersten Tage zu Boden. Dies korreliert
mit einer Verringerung der Zahl der kultivierbaren Keime, welche sich einige Tage spater wieder
auf einem hoheren Level stabilisiert.

Bei der Keimzahlbestimmung werden auch versporte Bakterien erfasst, sodass die Zahl der

aktiven Keime am Ende etwas geringer ist als in der Graphik (Abbildung 185) ersichtlich ist.

Entwicklung der kultivierbaren Keime (CU’s)

2,0E+07
1,5E+07 /\

1,0E+07 | —8—1_Versuch

Beute geht unter

CU's/ml

—&—_Kontrolle
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0,0E+00 T T T T T

Zeit [t]

Abbildung 185: Die Zahl der kultivierbaren Keime steigt bei den Versuchsfallen in den
ersten 2 Tagen rasant an, fillt in Folge wieder stark ab und stabilisiert sich nach einigen
Tagen auf einem etwas héheren Niveau als zu Beginn.

Die Zahl der kultivierbaren Keime der Kontrollfallen ohne Fliege dndert sich wihrend der
gesamten Versuchsreihe nicht signifikant.

Entwicklung der O,-Konzentration
Die O,-Konzentration der Kannenfliissigkeit verringert sich bis zu Tag 2 und erreichte ihr
Anfangsniveau nach acht weiteren Tagen. Somit korreliert das Minimum an O,-Konzentration

mit einem Maximum an kultivierbaren Keimen.
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Entwicklung der O2 - Konzentration in der Kannenfliissigkeit
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Abbildung 186: Die O»-Konzentration der Kannenflissigkeit fallt in den ersten beiden
Tagen und erreicht ihr vorheriges Level nach weiteren acht Tagen.
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Entwicklung der Kannenflora und -fauna

In Sarracenia purpurea gibt es eine Vielzahl von Protozoen, die in der Kannenflissigkeit iiberleben
kénnen. In den Kontrollfallen finden sich zum Grofiteil dieselben Protozoen wie in den
Versuchsfallen, jedoch in viel geringerer Zahl. [orticellen, das sind bakterienfressende Ciliaten,
konnten in den Kontrollfallen nicht nachgewiesen werden. Ridertiere kommen in den
Kontrollfallen ebenfalls nur sehr selten vor. Wenn die Beute nach einigen Tagen zerfillt,

sammeln sich die Protozoen um ihre Bestandteile herum.

Zwei Tage nach Beginn der Versuchsreihe kann ein Massensterben von Protozoen und
Rotatorien in den Versuchsfallen festgestellt werden. Dies steht offensichtlich mit der

signifikanten Verringerung der O,-Konzentration in der Fallenflissigkeit in Zusammenhang.
Eine Woche nach der Fitterung reproduziert sich Iorticella massenhatft.

Am Ende des Experimentes versporen viele Bakterien. Dies kann jedoch nur in den
Versuchsfallen beobachtet werden. Offensichtlich sind die Nihrstoffe der Fliege jetzt
aufgebraucht und die Kannenfliissigkeit mit Stoffwechselprodukten belastet.

In der folgenden Tabelle sind die in den Versuchs-, sowie Kontrollfallen bestimmten
Organismen in systematischer Reihenfolge aufgelistet (Tabelle 7). Fir eine detaillierte Auflistung

der Protozoen und sonstigen Organismen im Verlauf der Versuchsreihe siche Anhang I11.

Tabelle 7: Systematische Auflistung der Kannenflora und —fauna des Sukzessionsversuches bei Sarracenia purpurea

Stamm: BAKTERIOPHYTA
Bakterien (Abbildung 194), Spirillen

Stamm: CHRYSOPHYTA

Oikomonas sp.

Stamm: EUGLENOPHYTA
Peranema sp. (Abbildung 193)

Stamm: MYCOPHYTA

unbestimmte Pilzsporen, Pilzhyphen, Hefe, A/ternaria alternata

Stamm: PROTOZOA
Klasse: ZOOMASTIGIA

Phyllonitus undulans, Bodo sp., Cercomonas sp.
Klasse: RHIZOPODA
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Pelomyxa sp., Astramoeba sp., Metachaos sp. (Abbildung 192), Mayorella sp.,
Dactylospherium sp.

Klasse: ACTINOPODA

unbestimmte Heliazoa

Klasse: CILIATA

Vorticella sp. (Abbildung 189, Abbildung 190), Euplotes sp. (Abbildung 191),
Litonotus sp., Bryophyllum sp., Plagiopyla sp., Stylonychia sp.,

Frontonia sp., Glancoma sp., Saprophilus sp., Halteria sp., Plenronema sp.,
mehrere unbestimmte Arten (Abbildung 187)

Stamm: NEMATHELMINTHES
Klasse ROTATORIA
unbestimmte Arten (Abbildung 187, Abbildung 188)

Nachfolgend soll durch einige Photos ein kleiner Einblick in das Leben in einer Sarracenia

purpurea-Kannenflussigkeit gegeben werden.

Abbildung 187: Typisches Bild der Fauna eciner Abbildung 188: Ridertierchen im Interferenzkontrast.
Kannenflissigkeit von Sarracenia purpurea im Hellfeld. Um  Markierung ~ 25 um
Detritus sammeln sich vor allem Ridertierchen und

Ciliaten. Markierung ~ 200 um
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Abbildung 189: Glockentierchen orticella sp. mit Stiel im  Abbildung 190: Vorticellaschwirmer im  Detritus
Detritus festgesetzt, Hellfeld. Markierung ~ 50 pm schwimmend, Interferenzkontrast. Markierung ~ 100 pm

Abbildung 191: Ciliat Euplotes sp., Hellfeld. Markierung ~  Abbildung 192: Amébe Metachaos sp., Interferenzkontrast.
50 wm Markierung ~ 25 um

Abbildung 193: Flagellat Peranema sp. und unbekannter Abbildung 194: Bakterium mit terminaler Spore,
Ciliat, Hellfeld. Markierung ~ 50 wm Phasenkontrast. Markierung ~ 10 pm

Entwicklung des pH
Die Entwicklung des pH zeigt im Verlauf des Experimentes weder eine signifikante Anderung,

noch einen Unterschied zwischen Versuchs- und Kontrollfallen.
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pH-Entwicklung
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Abbildung 195: Der pH-Wert der Kannenflissigkeit der Versuchsfallen dndert sich
wihrend der gesamten Versuchsreihe nicht signifikant. Der Unterschied zu dem der
Kontrollfallen ist zu vernachldssigen.

5.4.4 Isolierte Bakterienstamme

Die auf den Nihragarplatten entstandenen Bakterienkolonien haben ein charakteristisches
Aussehen (Kolonienmorphologie), wodurch sie sich mit freiem Auge voneinander unterscheiden
lassen.

Unter den verschiedenen Bakterienstimmen wurden alle Zell- und Kolonieformen gefunden. Die
Beurteilung und Beschreibung der Bakterienkolonien erfolgte nach einer Einteilung von Schréder
(1977) und ist im Anhang I zu finden. Photos der einzelnen Bakterienstimme sind im Anhang II

dargestellt.

5.4.5 Physiologische Versuche

Die Ergebnisse der physiologischen Versuche, die mit den isolierten Bakterienstimmen
durchgefithrt wurden, sind in den beiden nachfolgenden Tabellen (Tabelle 8, Tabelle 9)

dargestellt. Die Buchstaben
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Tabelle 8: Physiologische Versuche I. Die GroBbuchstaben neben dem Artnamen benennen verschiedene
Bakterienstimme. Die mit ,,g* gekennzeichneten Stimme wurden aus geschlossenen Fallen isoliert, mit GA und SM
gekennzeichnete stammen aus Freilandstandorten.

Bakterienstamm

Amylasenachweis

Proteasenachweis

Sdurebildung

Nepenthes xventrata C

+

Nepenthes xventrata D

+

Nepenthes xventrata E

Nepenthes xventrata F

Nepenthes xcoccinea Ag

Nepenthes xcoccinea Cg

Sarracenia purpurea A

Sarracenia purpurea B

Sarracenia purpurea C

Sarracenia purpurea D

Sarracenia purpurea E

Sarracenia purpurea ¥ (SM)

Sarracenia purpurea G (SM)

Sarracenia purpurea H (SM)

Sarracenia purpurea 1 (SM)

Sarracenia purpurea K (GA)

Sarracenia flava B

Sarracenia flava C

Cephalotus follicularis B

Cephalotus follicularis C

Cephalotus follicularis Dg

Cephalotus follicularis Fg

Cephalotus follicularis Gg

Heliamphora nutans A

Heliamphora nutans C
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Tabelle 9: Physiologische Versuche II. Die GroBbuchstaben neben dem Artnamen benennen verschiedene
Bakterienstimme. Die mit ,,g* gekennzeichneten Stimme wurden aus geschlossenen Fallen isoliert, mit GA und SM
gekennzeichnete stammen aus Freilandstandorten.

Bakterienstamm

Sulfidabspaltung

Harnstoffspaltung

Nepenthes xventrata C

+

Nepenthes xventrata D

+

Nepenthes xventrata E

Nepenthes xventrata F

Nepenthes xcoccinea Ag

Nepenthes xcoccinea Cg

Sarracenia purpurea A

Sarracenia purpurea B

Sarracenia purpurea C

Sarracenia purpurea D

Sarracenia purpurea E

Sarracenia purpurea ¥ (SM)

Sarracenia purpurea G (SM)

Sarracenia purpurea H (SM)

Sarracenia purpurea 1 (SM)

Sarracenia purpurea K (GA)

Sarracenia flava B

Sarracenia flava C

Cephalotus follicularis B

Cephalotus follicularis C

Cephalotus follicularis Dg

Cephalotus follicularis Fg

Cephalotus follicularis Gg

Heliamphora nutans A

Heliamphora nutans C

Es wurden keine Bakterien gefunden, die Chitinase prodzieren

spalten konnen.
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Wenn man Bakterien, die Sulfid abspalten konnen, sowie Urease, Protease oder Sidure bilden, als

Symbionten der Kesselfallenpflanzen betrachtet, ergibt sich folgendes Bild symbiotischer bzw.

nicht-symbiotischer Bakterien der einzelnen Kesselfallenpflanzen:

Tabelle 10: Zusammenstellung symbiotischer Bakterien der einzelnen Kesselfallenpflanzen.

Abbauvon | Abbauvon | Abbauvon Produktion Symbionten
Proteinen Cystin Harnstoff von Siure insgesamt

Nepenthes

0/ 4 0/ 4 2/ 4 2/ 4 2/ 4
Xventrata
Nepenthes
X coccinea 0/2 0/2 0/2 0/ 2 0/2
(geschlossen)
Sarracenia

5/ 10 3/ 10 3/ 10 5/ 10 10/ 10
purpurea
Sarracenia

1/2 1/2 1/2 0/2 2/2
flava
Cephalotus

1/5 0/5 0/5 0/5 1/5
Sollicularis
Heliamphora

0/2 0/2 1/2 0/2 1/ 2
nutans
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6 Diskussion

Im Rahmen dieser Diplomarbeit wurden Untersuchungen zur Cytomorphologie, Cytochemie,
Physiologie und Mikrobiologie von Kesselfallenpflanzen durchgefiihrt. Die Ergebnisse zeigen,
dass die verschiedenen Kesselfallenpflanzen zwar den gleichen Fangmechanismus nutzen, sich

aber sonst in vielen Bereichen deutlich unterscheiden.

6.1 Sarracenia im Freiland

Sarracenia-Arten sind im Gegensatz zu anderen karnivoren Kesselfallenpflanzen leicht zu

kultivieren (Baffray e al., 1989; Carow und Furst, 1990; Slack, 2000; Braem, 2002).

Es kommt nicht selten vor, dass Pflanzen, die dem Menschen gefallen, auch im Freiland
ausgesetzt werden. Aus diesem Grund ist Sarracenia in vielen europiischen Lindern bereits als
Neophyt zu finden (Kertland, 1968; Almborn, 1983). Die Gattung gedeiht in Mitteleuropa gut;

invasive Tendenzen zeigt sie nur in Irland (Kertland, 1968) oder der Schweiz (Jeanmonod, 2001).

In Osterreich sind durch personliche Kontakte Standorte im Ibner Moos (Salzburg), Griinen See
(Steiermark) und Kleckermoos (Niederdsterreich) bekannt. Die Pflanzen sind jedoch so klein und

unscheinbar, dass sie bei Besuch dieser Moore nicht aufgefunden werden konnten.

Im Rahmen dieser Diplomarbeit sollte einerseits untersucht werden, wie gut Sarracenia in einem
relativ  kontinentalen Moor im Waldviertel gedeiht. Andererseits sollten durch den
Freilandstandort Vergleiche mit den Glashauskulturen hinsichtlich Mikrobiologie und Fallenflora
ermobglicht werden. Obwohl eine umfangreiche Literatur tber die Fallenflora bei Sarracenia
purpurea am Naturstandort in Nordamerika existiert (Hegner, 1926; Addicott, 1974; Dudley, 1984;
Rojo-Herguedas und Olmo, 1999; Butler ez a/, 2005) und viele mehr), gibt es noch keine
Untersuchungen zur Fallenflora und —fauna der Pflanzen in europiischen Mooren (Juniper ¢ al.,

1989).

Sarracenia flava, wie auch Sarracenia purpurea tiberlebten den Winter im Freien mehr oder weniger
gut. Dies ist nicht besonders erstaunlich, da zumindest Saracenia purpurea in ihrem natirlichen
Verbreitungsgebiet bis in den hohen Norden von Amerika vorkommt bzw. in vielen Mooren
Europas schon eingebiirgert ist und in Deutschland auf einer Seehche von iiber 1000 m wichst

(Kertland 1968; Almborn 1983; persénliche Kontakte).
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Wihrend sie in Irland zu einem 6kologischen Problem wird — hier bildet Sarracenia bereits oft
50% bis 100% der Vegetation — ist sie in anderen Lindern, wie zum Beispiel Osterreich oder der
Tschechischen Republik nur duBlerst selten anzutreffen. Deshalb sind hier auch noch keine

invasiven Tendenzen bemerkbar. Auch im Waldviertel war keine Vermehrung zu beobachten.

Interessanterweise wird meist Sarracenia purpurea ausgewildert, obwohl unsere Ergebnisse zeigten,
dass Sarracenia flava nicht minder gut in europiischem Klima gedeiht, im Waldviertel offenbar
sogar besser. Die Pflanzen von Sarracenia flava waren vitaler, sie bildeten mehr Fallen aus als die
von Sarracenia purpurea. Ein Exemplar von Sarracenia flava brachte sogar schon nach einem Jahr im
Freiland eine Infloreszenz hervor, Sarracenia purpurea dagegen nicht. Trotzdem sind europiische

Populationen von S. flava bis jetzt nur aus Frankreich bekannt (pers. Mitteilung Flisek).

Bei beiden Sarracenia-Arten konnte keine Produktion von Kannenflissigkeit nachgewiesen
werden. Bei Sarracenia flava gibt es flissigkeitsgefilllte Fallen nur bei starken Niederschligen, da
bei schwachen Regenfillen der Deckel das Kanneninnere gut schiitzt.

Die Fallen von Sarracenia purpurea waren in trockenen Zeiten ebenfalls nicht mit Wasser geftllt.
Kingsolver (1981) gibt an, dass ein Grof3teil der Sarracenia purpurea-Kannen nur ein bis drei Mal
pro Saison austrocknet, kleinere Fallen jedoch bis zu acht Mal trocken fallen kénnen. Verglichen
mit Glashauskulturen oder Freilandpflanzen in Nordamerika kénnen die Sarracenia purpurea-Fallen
aus dem Waldviertel als ,kleine Fallen® bezeichnet werden. Sie enthielten an den
Untersuchungstagen meist keine Kannenflissigkeit. Bei Regenfillen sammelte sich natiirlich sehr

viel Flussigkeit, da der ,,Deckel von Sarracenia purpurea die Fallenoffnung nicht bedeckt.

Beide Sarracenia-Pflanzen waren im Beutefang, der sich lediglich aus Insekten zusammensetzte,
erfolgreich, jedoch in unterschiedlichem Ausmall. Wihrend Sarracenia flava oft so viele Insekten
fing, dass ein Teil der Fallen aufgrund des Nihrstoffuberschusses abfaulte, konnte in Sarracenia
purpurea meist nur wenig Beute gefunden werden. Insgesamt konnten in Sarracenia flava 32, in

Sarracenia purpurea 7 Insektenarten als Beute nachgewiesen werden.

Das Beutespektrum unterscheidet sich zu dem an Naturstandorten in Amerika deutlich:

Sarracenia purpurea ernihrt sich an Naturstandorten in Nordamerika von Ameisen, Kifern,
Spinnen und Nacktschnecken, wobei artspezifische Unterschiede in verschiedenen Mooren
auftreten konnen (Heard, 1998; Newell und Nastase, 1998). Butler (2005) stellte in einem Moor

in Massachusetts Molchlarven (Nozophthalnius viridescens viridescens) als haufige Beute fest.
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Im Waldviertel wurden zumeist nur Ameisen und Culiciden gefangen, was mit der geringen
Menge an Kannenflissigkeit in den Fallen zusammenhingt.

Slack (2000) schreibt, dass der Fangerfolg bei Sarracenia purpurea mit der Menge der
Kannenflissigkeit korreliert. Da die Fallen sehr breit und kurz sind, kénnen die Tiere, wenn sie
nicht in der Kannenflissigkeit ertrinken, mehr oder weniger gut wieder hinausklettern. Ein
geringer Fangerfolg bei Sarracenia purpurea kann auch daran liegen, dass nur kleine Fallen gebildet
werden, da der Fangerfolg mit der Fallengréf3e korreliert (Cresswell, 1992).

Der geringe Fangerfolg, den wir bei Sarracenia purpurea beobachteten, bestitigt diese Hypothesen.

Sarracenia flava fing sowohl fliegende Insekten, darunter hauptsichlich Kifer, Wanzen und
Dipteren, wie auch massenhaft Ameisen. Einige Fallen von Sarracenia flava enthielten Locher,
meist auf halber Hohe der Kanne, was auf ein Entkommen der Beute hinweist. Von Wespen ist
bekannt, dass sie aus Saracenia flava-Fallen entkommen (http://www.drosophyllum.com), da sie
sich durch die Kannenwand mit ihren scharfen Mundwerkzeugen durchbeilen kénnen. Weil
jedoch auch viele Kifer in den Fallen gefunden wurden, ist denkbar, dass sich vielleicht auch
diese aus den Kannen durch Hinausbeilen befreien koénnen. Mehrfach wurden Aasfresser
gefunden. Der Geruch der verwesenden Beute wirkt offenbar als zusitzlicher

Anlockmechanismus.

Der Fangerfolg bei Sarracenia flava ist somit nicht vom Vorhandensein einer Kannenflissigkeit
abhingig. Der Grund daftr ist die Schmalheit der Falle, gekoppelt mit Haaren, die im Gegensatz

zu Sarracenia purpurea auch als Reusenfalle wirken.

Eine interessante Tatsache ist, dass weder in Sarracenia flava noch in Sarracenia purpurea Spinnen
gefunden wurden, obwohl es in beiden Mooren massenhaft Dolomedes fimbriatus sowie diverse
Wolfs- und Krabbenspinnen, Zebraspinnen und Kreuzspinnen gibt. Offenbar entkommen sie

mit Hilfe eines Sicherungsfadens.

An eingebtrgerten Populationen in der Schweiz konnten Spinnen beobachtet werden, die
angelockte Insekten vom Kannenrand sozusagen ,,abfischen® (Hartmeyer, 1996). Im Waldviertel
wurden keine solchen Spinnen gefunden, dafiir aber andere Kommensalen, wie etwa lebende
Maden in vielen Fallen von Saracenia flava. Es konnten jedoch keine Anzeichen von
Schidigungen der Falle beobachtet werden. Die Maden, die sich meist im untersten Bereich der
Fallen befanden, fralen die tote Beute, den Detritus. Somit kann gesagt werden, dass sie keine

Parasiten fiur Sarvacenia flava darstellen, sonder eher als Symbionten angesehen werden missen,
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die beim Zersetzten der Beute helfen. Der Stickstoff aus den Proteinen der Beute wird von den
Larven als Harnstoff ausgeschieden, der von ureasebildenden Bakterien zu resorbierbarem
Ammonium abgebaut wird. Anders als im Glashaus kommen solche Bakterien im Freiland in
Sarracenia flava sehr wohl vor (Adlassnig, unveroffentlichte Daten). Unklar ist noch, ob die
Milben, die in der Kannenflissigkeit von Sarracenia purpurea getunden wurden, dieselbe Funktion
erfillen. In Laborversuchen konnten in Cephalotus follicularis-Fallen ebenfalls Milben, die sich von

zersetzender Beute ernahren, beobachtet werden (Adlassnig, unveroffentlichte Daten).

Die Zusammensetzung der Mikroflora in Kesselfallenpflanzen hingt teilweise von der Umwelt
ab (Mayer e al, 2005). Die Bakterien sammeln sich jedoch nicht nur passiv an, sondern
vermehrten sich in den Fallen sehr stark, was ein Vergleich mit den Luftkeimzahlen zeigt. Bei
einer Fallen6ffnung von 5 cm’ misste die Falle 138 Tage exponiert sein, um eine vergleichbare
Menge an Keimen aufzufangen (Berechnung nach (Mandrolli, 1998). Auch im Moorwasser ist
der Keimgehalt um das hundert- bis zehntausendfache fache geringer. Es konnten jedoch keine
Pilze nachgewiesen werden, obwohl sich viele Pilzsporen in der Luft befinden. Auch aus
Laberversuchen ist ersichtlich, dass Pilze nur in alten, oft schon halb abgestorbenen Fallen
wachsen. Moglicherweise ist die Pflanze in der Lage, das Wachstum von Pilzen in der

Kannenflissigkeit aktiv zu unterdriicken.

Die Bakterienstimme aus den Kannenflissigkeiten, die isoliert und weiterkultiviert wurden,
zeigten eine Beteiligung am Verdauungsprozess der Beute. Obwohl wahrscheinlich nicht
dieselben Bakterien wie in Nordamerika zu finden sind®, konnte doch gezeigt werden, dass sie
Proteasen, Ureasen und Saure bilden sowie Cystin spalten.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass durch die Untersuchungen im Waldviertel gezeigt

werden konnte, dass

1. Sarracenia in Ssterreichschem Klima gut gedeiht.
sich Sarracenia flava vegetativ vermehrt und Bliten produziert.

Sarracenia im Insektenfang sehr erfolgreich ist.

> N

Sarracenia eine Vielzahl von Symbionten in ihren Fallen beherbergt, die die Zersetzung

und Verdauung der Beute unterstiitzen.

¢ Die geographische Verbreitung pflanzenassoziierter Bakterien ist noch vollig unbekannt. Erste Untersuchungen an
Torfmoosen (Berg, unverdffentlichte Daten) weisen darauf hin, dass Populationen der gleichen Pflanzenarten auch
dann mit denselben Bakterien assoziiert sind, wenn sie mehrere tausend Kilometer voneinander entfernt wachsen.
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Besonders bemerkenswert ist, dass sich in einem Zeitraum von wenigen Monaten eine Pflanze,
Fliegenmaden und Bakterien, die aus vollig unterschiedlichen Lebensriumen stammen, zu

symbiotischen Beziechungen zusammenfinden.

6.2 Morphologie der verschiedenen Kesselfallen

Kesselfallenpflanzen sind weltweit verbreitet und haben sich fiinf Mal unabhingig voneinander
entwickelt (Lloyd, 1942; Pietropaolo und Pietropaolo, 1986). Dass trotzdem phylogenetisch
verschiedene Familien sehr édhnliche Strukturen des Anlockens, Fangens, Festhaltens und
Verdauens ausbilden, ist auf eine konvergente Evolution zurtckzuftihren (Adams und Smith,

1977).

Die drei in dieser Arbeit untersuchten karnivoren Kesselfallenpflanzenfamilien Nepenthaceae,
Sarraceniaceae und Cephalotaceae gehoren drei verschiedenen Ordnungen an: den Nepenthales,
Sarraceniales und Saxifragales (Mabberley, 2000). Es ist daher auszuschlieBen, dass bereits der
gemeinsame Vorfahr karnivor war. Trotzdem sind deren grundlegende morphologische
Strukturen (makro- als auch mikroskopisch) fir die Funktionen des Anlockens, Fangens und

Verdauens sehr dhnlich (Tabelle 11).
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Tabelle 11: Gegeniiberstellung funktioneller Charakteristika der drei Kesselfallengattungen Nepenthes, Sarracenia und
Cephalotus.

Gattung Funktionelle Strukturen
Fangen & Verdauen & .
Anlocken Uberlaufschutz
Festhalten Aufnehmen
Deckel oder
Nepenthes Driisen Wachs Driisen
fehlend
Drisen Haare Deckel oder
Sarracenia Porose Cuticula
UV-Male Glatte Oberflache fehlend
Kragen
Cephalotus Driisen Glatte Oberfliche Driisen Deckel
Fenster

Die in dieser Arbeit untersuchten Kesselfallenpflanzen besitzen somit alle einen oder mehrere
morphologisch unterschiedlich gekennzeichnete Bereiche in der Falle, die

1. der Anlockung

2. dem Hineingleiten (Fangen und Festhalten)

3. der Verdauung und der Aufnahme

dienen.

Strukturell, funktionell und morphologisch kann man vier Charakteristika feststellen, die allen
Kesselfallenpflanzen gemeinsam sind:
1. Nektarien am Deckel und auf der Kannenauflenwand sollen Beute anlocken.
2. Unmittelbar nach der Kannenmiindung befindet sich ein glatter Bereich, der ein
Entkommen verhindert.
3. Die Verdauung und Nihrstoffaufnahme findet im untersten Teil der Kanne statt.

4. Ein mehr oder weniger ausgeprigter Deckel.

Deckel

Der Deckel ist bei den in dieser Arbeit untersuchten Pflanzen sehr unterschiedlich ausgeprigt.
Wihrend er bei Nepenthes xventrata nicht ganz die GréBe der Kannenoffnung erreicht, ist, im
Gegensatz, der Deckel von Cephalotus follicularis sehr gro3 — er bedeckt die gesamte

Kanneno6ffnung.
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Unter Laien gibt es die weit verbreitete Annahme, dass der Deckel von Nepenthes dem
VerschlieBen der Kanne dient. Doch er stellt lediglich eine Art ,,Regenschirm® dar, der die Kanne
vor dem Uberlaufen und Ausschwemmen der Nihrstoffe schiitzen soll. Denn wenn der Deckel
nach einem Fang immer geschlossen werden wiirde, wiirde sich die Fangkapazitit erheblich
verringern. Viel mehr besitzt der Deckel Schaufunktion und Lockeigenschaften, da sich hier viele
Nektardriisen befinden (Juniper ez al, 1989). Bei einigen Arten wie Nepenthes ampullaria oder
Nepenthes dubia kann der Deckel auch reduziert sein (Clarke ez 4/, 2001).

Juniper (1989) vermutet bei Cephalotus follicularis, dass sich der Deckel in Abhidngigkeit der
Luftfeuchtigkeit bewegen kann. Diese Annahme konnte durch eigene Beobachtungen nicht

bestitigt werden.

Der Deckel der zwei Sarracenia-Arten konnte nicht verschiedener ausgebildet sein: Sarracenia flava
besitzt, wie Nepenthes, einen mittelgroBen Deckel, der die Kanne vor groBen Regenmengen
schiitzt. Sarracenia purpurea dagegen besitzt einen grolen Deckel, der sich jedoch nicht schiitzend
tber die Kannenmiindung wolbt, sondern von dieser absteht — er dient lediglich dem Anlocken
von Insekten. Bei Sarracenia purpurea ist es wichtig, dass der Deckel nicht vor Regenzufuhr
schiitzt, da die Kanne an sich dafiir gebaut ist, Regen zu sammeln (Kingsolver, 1981). Ohne
Flussigkeit in der Falle konnte ein Grofteil der Beute rasch wieder entkommen, da die Trichter
von Sarracenia purpurea kurz und breit sind. Andere Sarracenia-Arten, die UGberhaupt kein
Regenwasser auffangen konnen (Slack, 2000: Sarracenia psittacina und Sarracenia minor) zeigen daher

deutliche Uberginge zum Reusenfallentyp.

Bei Heliamphora ist der Deckel beinahe vollig reduziert. An der Kannenmiindung befindet sich, je
nach Art, lediglich ein mehr oder weniger kleines Anhingsel. Um ein Ausschwemmen der
Nihrstoffe zu verhindern, besitzen diese Fallen ein Uberlaufventil, ein kleines Loch in der Nihe
der Kannenoffnung.

Aus diesem Grund wurde hdufig angenommen, dass Helamphora eine Stammform der
Sarraceniaceen sei. Das Gegenteil ist jedoch der Fall: Neueste paliontologische Forschungen (Li
et al., 2004) belegen, dass die urspriinglichsten Sarraceniaceen eher Sarracenia purpurea ihnelten.
Eigene Beobachtungen zeigten, dass junge Fallen von Heliamphora nutans noch einen Deckel

bilden, der bei alten Pflanzen fehlt. Die Fallen wurden somit erst sekundar vereinfacht.

Bei Brocchinia, Catopsis und Paepalanthus fehlt ein Deckel ganz. Das Vorhandensein eines Deckels
ist somit fiir die Funktion einer Kesselfallenpflanze nicht essentiell.

Nektarien

128



Diskussion

Bei den Deckeln der Kesselfallenpflanzen liegt die grundlegende Funktion also nicht im Schutz
der Falle an sich, sondern vielmehr im Anlocken. Deshalb befinden sich hier bei den
Kesselfallenpflanzen der verschiedenen Gattungen Saftmale und Nektarien.

Bei Sarracenia flava wird oft so viel Nektar ausgeschieden, dass es zu einer Tropfchenbildung am
Deckel und Nektarkragen kommt. Am Kannenrand und auf der KannenauBlenseite sitzen
ebenfalls Nektardriisen. Die Gattung Sarracenza ist die einzige, bei der Nektarien auch innerhalb
der Falle vorkommen. Diese befinden sich dann knapp unterhalb der Kannenmiindung in der

Zone 3.

Nepenthes besitzt sehr groBe Nektarien mit vielen dickwandigen Zellen (Abbildung 196). Sie
befinden sich am Deckel sowie auf der KannenauBlenseite. Die beiden Sarracenia-Arten und
Cephalotus haben dagegen kleinere Nektarien, die einander sehr édhneln (Abbildung 198,
Abbildung 199).

Cephalotus besitzt, wie Nepenthes, Nektarien am Deckel und auf der AuBlenseite der Kanne, hier
besonders auf den so genannten drei Stegen, die zur Kannenmundung fithren. Diese Strukturen

sollen Insekten wie olfaktorisches Trottoire hin zur Kannenoffnung lenken (Abbildung 197).

Abbildung 196: Multizellulire Nektardriise von Nepenthes
xventrata. Markierung 80 um

Abbildung 197: Hauptsteg der
Cephalotus-Falle, der die Insekten
auch olfaktorisch zur
Kannenmiindung leitet.
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Abbildung 198: Necktardrise von Sarracenia purpurea. Abbildung 199: Nektardrise von Cephalotus follicularis.
Markierung ~ 40 um Markierung ~ 40 um

Bei Heliamphora befinden sich Nektarien hauptsichlich am Deckel, aber auch auf der

Kannenwandaul3enseite.

Kannenrand

Der Kannenrand ist bei allen drei untersuchten Arten prinzipiell ahnlich, bei Nepenthes jedoch mit
Abstand am kompliziertesten gebaut — er hat bei dieser Gattung sowohl Anlock-, Gleit- als auch
Stolperfunktion. Bohn (2004) gibt an, dass der Kannenrand von Nepenthes fir Insekten, im
Besonderen Ameisen, erst rutschig wird, wenn er durch hohe Luftfeuchtigkeit nass wird. Die
Feinstruktur der Oberfliche des Peristoms fithrt niamlich lediglich zu einer gegengleichen
Reibung der Klauen, ein zusidtzlicher Wasserfilm dagegen macht auch ein Anheften der
Adhisivpolster unméglich und somit stirzen Ameisen schnell ins Kanneninnere. Dies ist ein

moglicher Grund dafiir, dass Nepenthes hauptsichlich in nebelverhangenen Gebieten vorkommt.

Gleit- und Zuriickhaltemechanismen
Bei den verschiedenen Kesselfallenpflanzen finden sich unterschiedliche Strukturen zum
Hineingleiten in den unteren Teil der Kanne sowie besondere Zuriickhaltemechanismen, die ein

Entkommen der Beute verhindern sollen.

Wachs findet sich nur bei Nepenthes. Doch diese Struktur alleine ist fir manche Insekten noch
kein Hindernis zu entflichen. Erst wenn die spitzen Wachsflockchen abbrockeln, ist dieser
Zurtckhaltemechanismus vollkommen (Riedel ¢ @/, 2003; Gaume ef al, 2004). Von anderen
Kesselfallenpflanzen ist ein solcher Riickhaltemechanismus nur von Brocchinia bekannt

(Adlassnig, unveroffentlichte Daten).

Bei Sarracenia wird ein Entkommen durch mehr oder weniger lange Haare verhindert sowie durch
eine spiegelglatte Oberfliche, den so genannten ,Hals“. Dasselbe gilt fur Heliamphora und
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Darlingtonia  (Slack, 2000); Adlassnig unveroffentlichte Daten). In der ganzen Familie

Sarraceniaceae ist somit ein Ubergang zum Reusenfallentyp festzustellen.

Cephalotus besitzt eine Einbuchtung unter der Kannenmiindung, die wie ein Kragen aussieht, weil
sie tber die Epidermis des Inneren der Kanne gewdlbt ist. Dieser Kragen ist ebenfalls mit sehr

spitzen, kurzen Haaren besetzt.

Driisen zur Verdauung und Nihrstoffaufnahme

Driisen zur Verdauung und Nihrstoffaufnahme besitzen Nepenthes (Abbildung 201) und
Cephalotus (Abbildung 202) — keine Driisen zur Nihrstoffaufnahme dagegen Sarracenia. Bei
Sarracenia und Heliamphora werden die Nihrstoffe iiber die Epidermis aufgenommen, welche im
unteren Bereich der Kanne eine pordse Cuticula haben (Abbildung 200). Farbstoffe, wie zum
Beispiel Methylenblau, kénnen die Zellen ungehindert passieren (Lloyd, 1942; Juniper ez al,
1989).

Abbildung 200: Cuticularpore (siche Pfeil) bei
Heliamphora nutans (Sarraceniaceae). Foto W. Adlassnig
und M. Peroutka. Markierung ~ 1 um

Bei Nepenthes haben die Drisen eine solche pordse Cuticula (Luttge, 1966; Owen e al., 1999).
Owen (1999) sagt, dass die Nepenthes-Driisen aus einer einzigen Meristemoid-Zelle in der

Epidermis entstehen.
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Abbildung 201: Verdauungsdriise von Nepenthes xventrata.  Abbildung  202:  Verdauungsdriise von  Cephalotus
Markierung ~ 80 pm Jollicularis. Markierung ~ 55 pm

Die Verdauungsdriisen von Nepenthes und Cephalotus sind sich sehr dhnlich:

1. Sie sind kurz gestielt, vielzellig und pilzférmig.

2. Sie sind mehr oder weniger in die Epidermis eingesenkt. Dies ist vielmehr als Schutz
gegen Beschidigung denn als Kletterhilfe fiir Beute zu sehen.

3. Die Zellwinde sind stark verdickt, aber nicht verholzt. Ahnliche Wandstrukturen finden

sich bei Genlisea (Plachno und Jankun, 2004).

Doch trotz der gleichen Strukturen haben diese Drisen offenbar unterschiedliche Funktion: Im
Fall von Nepenthes gibt es Endocytose, wogegen bei Cephalotus follicularis keine Endocytose

festgestellt werden kann.

Cytochemie
Die ecinzelnen Zonen der Kesselfallenpflanzen wurden hinsichtlich —Stirke- und
Proteinoplastenvorkommen in den Zellen cytochemisch untersucht. Weiters wurde mittels DAPI

der Kern der Zellen gefirbt und verglichen.

Stirke
Bei Nepenthes konnte Stirke nur in den SchlieBzellen der Spaltoffnungen am Deckel auflen

festgestellt werden.

Bei Cephalotus follicularis konnte Stirke in den SchlieBzellen der Spaltéffnungen, als auch in der
Driisenzone und Verdauungszone festgestellt werden. Wihrend die Driisenzone nur wenig
Stirke enthielt, waren in der Verdauungszone Amyloplasten sogar in den Verdauungsdrisen zu

erkennen.
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Sehr viel Stirke dagegen konnte bei Sarmacenia getunden werden. Hier befanden sich
Amyloplasten in jeder Zone — besonders reichlich in den Zonen 4 und 5, wo laut Hepburn (1927)

und Plummer (1964) die Nihrstoffaufnahme stattfindet.

Kesselfallenpflanzen weichen somit hdufig von der typischen Situation der GefiB3pflanzen ab

(Denffer et al., 1983), wo Stirke in der Epidermis auf die Stomata beschrinkt ist.

Proteinoplasten

Proteinoplasten, die mittels Biuretproteinreaktion nach Molisch (1916) untersucht wurden,
konnten lediglich in Sarracenia testgestellt werden. Bei Nepenthes xventrata und Cephalotus follicularis
konnten keine Proteinoplasten sichtbar gemacht werden, obwohl Kister (1935) bei Nepenthes
spindelférmige Proteinoplasten beobachten konnte. Selbst bei gut gefiitterten Pflanzen wird der

Stickstoff hier offenbar nicht gleich in Proteinoplasten im Fallenbereich gespeichert.

Gerbstoffe

Gerbstoffe in den Zellen konnten nur bei Sarracenia flava nachgewiesen werden. Dies ist auch die
einzige Pflanze, die sich gegen Parasiten schiitzen muss, da bei Uberfiitterung hiufig Pilzbefall
festgestellt werden konnte. Die Gerbstoffe waren nur im unteren Teil der Falle zu finden, also in

der unmittelbaren Nachbarschaft der verwesenden Beute.

Kerne

Die DAPI-Firbung der Kerne der verschiedenen Zonen der Kesselfallenpflanzen ergab ein
interessantes Ergebnis:

Die Kerne in den Verdauungsdriisenzellen bei Nepenthes sind im Vergleich zur Zelle sehr grof3,
wie auch die Kerne in der Epidermis der Aufnahmezone bei Sarracenia purpurea und Sarracenia
flava. Dies weist auf eine starke Aktivitit der Zellen hin. Die Kerne in den Verdauungsdriisen von
Cephalotus follicularis konnten nicht nachgewiesen werden, da die Zellwinde sehr dick sind und der
Fluoreszenzfarbstoff die Zelle nicht passieren konnte. Doch in Zone 4, wo sich bei Cephalotus
Sfollicularis Kleinere Verdauungsdrisen befinden als im ,,gland patch®, sind die Kerne ebenfalls

groBer als in den restlichen Zonen.

Am Deckel waren die Kerne der Zellen bei allen Pflanzen sehr klein.

Die Kerne sind somit in jenen Zonen besonders grof3, deren Zellen sehr aktiv sind.
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Zusammenfassend kann gesagt werden, dass die untersuchten Kesselfallenpflanzen dhnliche
Strukturen zum Anlocken, Festhalten und Verdauen von Insekten besitzen, obwohl sie
unterschiedlichen Ordnungen angehéren und sich unabhingig voneinander entwickelt haben.

Wihrend die einen eine Wachsschicht besitzen, die das Entkommen von Insekten unmdoglich
machen soll (Nepenthes, Brocchinia, Catopsis), sind bei den anderen (Sarracenia, Cephalotus,
Heliamphora) abwirtsgerichtete Haare eine raffinierte Losung, die Flucht der Beute zu verhindern.
Die Aufnahme der in der Kannenflissigkeit gelésten Nihrstoffe wird entweder durch Driisen
(Nepenthes, Cephalotus, Heliamphora, Brocchinia, Catopsis) oder von der Epidermis selbst, der eine

porose Cuticula aufgelagert ist, gewahrleistet (Sarracenia).

6.3 Nahrstoffaufnahme in Kesselfallen?

Bauer (1998), Adlassnig & Peroutka (unvertffentlichte Daten) zeigten in einer Reihe von
Versuchen, dass Endocytose, anders als bislang vermutet (Juniper ez al., 1989), eine Schliisselrolle
in der Nihrstoffaufnahme karnivorer Pflanzen spielt. Endocytose tritt nicht nur in
verschiedenen, nicht miteinander verwandten Gruppen mit unterschiedlichen Fallentypen auf,

sondern ist auch bei einigen primitiven protokarnivoren Arten zu finden (z.B. Potentilla sp.).

Die Versuche zur Nihrstoffaufnahme bei Kesselfallenpflanzen, die im Rahmen dieser Arbeit
mittels Fluoreszenzfarbstoffen (teils gekoppelt mit Proteinen) am konfokalen ILaser-Scan-
Mikroskop durchgefithrt wurden, zeigen, dass auch Nepenthes zu der Gruppe gehort, die
Nihrstoffe Giber Endocytose aufnehmen. Die Aufnahme findet nicht stindig statt, sondern nur,
wenn BSA oder Pepton im Medium vorhanden sind. Die Endocytose dient also tatsichlich
primiér der Nihrstoffaufnahme und ist nicht Nebenetfekt zellulirer Ausscheidungsprozesse, wie
etwa in Wurzelhaaren (Volgger, 2004).

Die Aufnahme von FITC-BSA und Pepton zeigt, dass ganze Proteine oder grof3e
Proteinbruchstiicke aufgenommen werden. Ein Abbau der Beute bis zu einzelnen Aminosiuren
ist also tberflissig und kann durch die Enzyme von Nepenthes auch gar nicht bewerkstelligt
werden (Frazier, 2000). Verdauungs- und Aufnahmemechanismen sind also hochgradig

aufeinander abgestimmt.

Durch Endocytose werden nicht nur Proteine, sondern auch Kannenflissigkeit in die Zelle
aufgenommen. Somit kénnen tber Endocytose auch anorganische Ionen wie Nitrat, Kalium etc.
absorbiert werden, obwohl sie wahrscheinlich die Endocytose selbst nicht auslésen (Adlassnig &

Peroutka, unveroffentlichte Daten). Ebenso kénnte es aber fiir Ionen eigene Aufnahmekanile im
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Plasmalemma geben. Panessa (1976) wies in Nepenthes die Aufnahme von Uransalzen nach. Dies

sind zwar auch Ionen, die Pflanze kommt aber normalerweise damit nie in Kontakt.

Auf jeden Fall kann es sich bei der Endocytose nicht um den einzigen Aufnahmemechanismus
handeln, da bei Sarracenia flava, Sarracenia purpurea und Cephalotus follicularis im Rahmen dieser

Arbeit keine Endocytose mittels Fluoreszenzfarbstoffen festgestellt werden konnte.

Vor allem Cephalotus follicularis nimmt unter verschiedener Variation der Versuchsbedingungen

keine Proteine auf. Es stellen sich deshalb folgende Fragen:

1. Findet nur unter Kulturbedingungen keine Aufnahme statt?

2. Werden Proteine schon vor der Aufnahme, also extrazellulir, vollstindig verdaut?

3. Werden andere Nihrstoffe als Stickstoff aus der Beute aufgenommen? Schulze et al.
(1997) zeigten, dass lediglich 30% des aufgenommenen Stickstoffes in Cephalotus aus der
Beute stammen.

4. War die Temperatur der Versuchsbedingungen zu niedrig? Riedl (1980) weist darauf hin,
dass bei Cephalotus am Naturstandort die Verdauungsrate bei Temperaturen zwischen
25°C und 35°C am besten ist, darunter wird sie langsamer und erreicht einen Stillstand
bei 15°C. Dies konnte ein Hinweis darauf sein, warum im australischen Winter keine

Fallen, sondern nur Laubblitter gebildet werden.

Steinhauser et al. (2005) konnten durch radioaktives “KNO, zeigen, dass bei Cephalotus follicularis
sehr wohl eine Aufnahme stattfindet. Die maximale Kaliumaufnahme konnte bei der niedrigsten
Kaliumdosierung (70 ug K*, dies entspricht einer kleinen Fliege) nach 70" mit rund 92% des
zugefiigten K nachgewiesen werden. Hohere Kaliumgaben kénnen nur bis zu einer gewissen
Sittigung aufgenommen werden. Danach werden die Driisenzellen der Pflanze irreversibel
geschadigt. Ebenso werden Eisen und Mangan aus der Kannenflissigkeit aufgenommen

(Steinhauser e al., in press).

Dies fthrt zu dem Schluss, dass Cephalotus follicularis auf jeden Fall Nihrstoffe durch Ionenkanile
aufnehmen kann. Da in Mooren alle metallischen Nihrstoffe in geringer und daher limitierender
Konzentration vorkommen (Naucke, 1990; Adamec, 2000), konnte dies eine sehr nutzliche
Taktik sein. Auch Stickstoffverbindungen konnten in Form von anorganischen Ionen

aufgenommen werden.
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Auch bei Sarracenia purpurea und Heliamphora nutans konnte von Steinhauser et al. (Steinhauser ez
al., in press) eine Aufnahme von K" festgestellt werden.

Die eigenen Aufnahmeversuche mittels Fluoreszenzfarbstoffen (teils gekoppelt mit Proteinen)
konnten nicht ausgewertet werden, da in Sarracenia purpurea- und Sarracenia flava-Zellen sehr viele
Vesikel eine starke Autofluoreszenz aufweisen. Aus diesem Grund war es unmodglich zu

entscheiden, welche Vesikel endocytotisch aufgenommen und welche bereits vorhanden waren.

Bei Sarracenia konnte jedoch in den mikrobiologischen Versuchen eine grof3e Zahl symbiotischer
Bakterien nachgewiesen werden. Durch die Titigkeit der Fallenorganismen wurde jede Beute
friher oder spiter zu anorganischen Ionen abgebaut werden, die spiter tber Kanile
aufgenommen werden kénnten. Die Aufnahme von ganzen Proteinen mittels Endocytose

ertibrigt sich damit.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass bei allen Kesselfallenpflanzen Nahrstoffe
aufgenommen werden. Der Weg der Aufnahme ist jedoch nicht bei allen gleich: Nepenthes nimmt
Nihrstoffe tber Endocytose auf und kann somit auch grofle Proteinbruchsticke in die Zellen
transportieren. Die Aufnahme bei Cepbalotus und Sarracenia erfolgt auf jeden Fall iber
Ionenkanile, wogegen bei Sarracenia mittels Fluoreszenzfarbstoffen nicht gesagt werden kann, ob

auch eine endocytotische Aufnahme stattfindet.

6.4 Biotop Kesselfalle

Die Blitter der karnivoren Kesselfallenpflanzen sind zu einer Kanne bzw. Grube umgebildet.
Dadurch, dass diese Pflanzen hauptsichlich in niederschlagsreichen Gebieten verbreitet sind und
teilweise auch selbst Flussigkeit sezernieren (Juniper ez al, 1989), bildet sich innerhalb kurzester
Zeit ein Phytotelm in den Fallen. Es handelt sich hierbei um aufgestaute Wasserreservoirs, wo
sich nicht nur Mikroorganismen ansiedeln, sondern manchmal auch groBere Tiere leben
(Kitching, 2000). So spezialisieren sich etwa bestimmte Krabben (Carrow et al, 1997) oder
Frosche (Hua und Kuizheng, 2004) auf den Lebensraum ,,Kesselfallenpflanze®.

Ein Vergleich mit den wenigen Daten aus der Literatur (Oye, 1921; Hegner, 1926; Kingsolver,
1981; Bledzki und Ellison, 1998) zeigt, dass die Flora und Fauna von Kesselfallenpflanzen am
natlrlichen Standort sowie der Kulturen aus dem Glashaus, die in dieser Arbeit untersucht

wurden, sehr dhnlich zusammengesetzt ist.
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In Nepenthes Xventrata konnte eine artenarme, aber sehr typische Mikrofauna beobachtet
werden. Auller Bakterien, Spirillen, Hefen und wenigen Pilzen sind in dieser Kannenflissigkeit
keine anderen (hoheren) Organismen zu finden. Dies ist vergleichbar mit den Daten von Oye
(1921) und Pant et al. (1977), die in Nepenthes-Kannen am Naturstandort auch lediglich wenige
Amoben, Algen und Ascomyceten nachweisen konnten. Pilze wuchsen in den
Kannenflissigkeiten zwar sehr gut, haben aber anscheinend nicht viel davon, weil sie

untergetaucht Sporangien bilden.

In Nepenthes ampullaria konnte Adlassnig (unverdffentlichte Daten) eine groBe Zahl an
filamentosen Pilzen, Euglena und viele Griinalgen nachweisen. Diese Pflanze, die nach Moran
(2003) nicht karni-, sondern detrivor ist, sezerniert anscheinend eine nicht so aggressive
Flussigkeit wie Nepenthes Xventrata. Somit kann angenommen werden, dass nicht alle Nepenthes-

Arten eine gleich aggressive Kannenfliissigkeit produzieren.

Betreffend der Mikroflora von Sarracemia paurpurea, gibt es bereits einige Daten aus der
Literatur. Hegner (1926) konnte in Sarracenia purpurea-Fallen am Naturstandort in Maine viele
Protozoen, darunter Cercomonas sp., Bodo sp. und viele Ciliaten nachweisen. Andere Protozoen, wie

Paramecinm, die in die Kannenflussigkeit eingebracht wurden, pflanzten sich gut fort.

Unsere Untersuchungen an den Sarracenia purpurea-Fallen aus dem Glashaus bestitigen die
Ergebnisse von Hegner (1926) und Plummer (1963), obwohl die Pflanzen in voéllig anderer
Umgebung wuchsen. Den GrofBiteil der Kannenflissigkeitsbewohner stellen Protozoen dar,
darunter vor allem Bodo sp., Pelomyxa sp., Metamoeba sp., Euplotes sp., Peranema sp., Litonotus sp. und
Vorticella sp. Die Ubereinstimmungen mit den Freilandbeobachtungen reichten bis zum
Gattungsniveau. Die am hiufigsten auftretende Gruppe unter den Protozoen sind Ciliaten. Wie
am Naturstandort {B edzki, 1998 #380}, gibt es auch in den Fallen aus dem Glashaus

mehrzellige Organismen, wie zum Beispiel Rotatoria.

AuBerdem konnten in den Glashauskulturen noch eine Reihe von Bakterien, Hefen und selten
Pilze gefunden werden. Auch im Freiland dominieren die Hefen weit iiber die hyphenbildenden
Pilze (Lindquist, 1975). Algen fehlten in unseren Glashausversuchen wie auch in den
Aufzihlungen von Hegner (1926), konnten jedoch in eingebiirgerten Populationen in

Deutschland in groBer Arten- und Individuenzahl gefunden werden (Gebithr ez a/, 2005).
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Die Keimzahlen aus den Glashauspflanzen liegen ebenfalls mit 10° bis 10’ CU’s / ml in der
gleichen GréBenordnung wie im Freiland (Lindquist, 1975).

Die Sarracenia flava-Fallen aus dem Glashaus enthielten keine Kannenfliissigkeit. Es konnten
jedoch Milben, die ohne Probleme durch das Gewirr von Haaren kletterten, beobachtet werden.
Weiters waren Maden in vielen Sarracenia flava-Fallen am Freilandstandort im Waldviertel zu
finden, die sich von der Beute der Pflanze ernihrten. Wenn Kannenflussigkeit vorhanden war,
enthielt sie extrem viele Bakterien.

Von Organismen, die am Naturstandort in Sarracenia flava symbiotisch leben, gibt es in der

Literatur bislang keine Daten.

Auch tber die Mikroflora von Cephalotus follicularis an Naturstandorten gibt es auller von
Lloyd (1942) keine Untersuchungen.

In den Fallen von Glashauskulturen konnten im Rahmen dieser Arbeit lediglich Bakterien, Pilze,
selten Flagellaten (Bodo sp.) und vor allem Algen (Chlorella sp., Ankistrodesmus sp.) nachgewiesen
werden. AuBlerdem konnten auch lebende Milben und Moos-Protonemata gefunden werden.
Bemerkenswert ist, dass im Glashaus wie am Naturstandort (Lloyd, 1942) amylasebildende
Bakterien auftreten, und zwar wesentlich meht als in allen anderen untersuchten Arten. Die
Beute enthilt keine Stirke, die Herkunft und Funktion dieser Bakterien bleibt also ritselhaft. In
der Epidermis von Cephalotus wurde allerdings Stirke in groBer Menge beobachtet. Eine
Moglichkeit wire, dass sie frei wird, wenn Zellen infolge Uberfiitterung absterben (Steinhauser e#

al., in press), und dann von den Bakterien abgebaut wird.

Die Kannenfauna zeigt also gravierende Unterschiede zwischen den einzelnen
Kesselfallenpflanzen, aber grof3e Ahnlichkeit zwischen Pflanzen aus dem Glashaus und solchen

vom Naturstandort.

Aufgrund der Ergebnisse kann festgestellt werden, dass die Pflanzen fihig sind, die Flora und
Fauna ihrer Fallen durch ein bestimmtes chemisches Milieu der Kannenfliissigkeit zu bestimmen.
Trotzdem ist zu bedenken, dass jede Falle ein individuelles Okosystem von Mikroorganismen
beherbergt. Es wurden bei einer Art zwar stets Mitglieder derselben GroBgruppe (Algen, Ciliaten
etc.) gefunden, aber trotzdem gibt es in jeder Falle eine andere Artenzusammensetzung. Auch die

Zahl der kultivierbaren Keime variiert von Falle zu Falle abhingig von der Futterung sehr stark.
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Die Ergebnisse fiihren somit zur Annahme, dass zwei funktionelle Gruppen von
Kesselfallenpflanzen existieren. Die erste Gruppe produziert mittels eigener Enzyme eine
besonders aggressive Kannenflissigkeit, in der nur wenige Organismen iberleben kénnen.
Bakterien mit symbiontischer Funktion sind hier sehr selten.

Zu dieser Gruppe, in deren Kannenflussigkeit vermutlich aufgrund der Verdauungsenzyme und
des hohen Siuregehaltes nur Bakterien und Pilze Gberleben konnen, zahlt Nepenthes xventrata und
Nepenthes xcoccinea. Andere Untersuchungen (Adlassnig & Peroutka, unveroffentlichte Daten)
ordnen dieser Gruppe auch Nepenthes chelsonii und Brocchinia reducta zu.

Die zweite Gruppe besitzt eine weniger aggressive Flissigkeit, in der viele verschiedene
Organismen, angefangen von Protozoen bis zu hoéheren Tieren, leben und sich vermehren
konnen. Ein hoher Anteil der kannenbewohnenden Bakterien hat symbiontische Funktion.
Indem sie sich in der Falle von der Beute ernihren, setzen sie anorganische Ionen frei, die von
der Pflanze als Nihrstoffe aufgenommen werden.

In diese zweite Gruppe fallen die in dieser Arbeit untersuchten Kesselfallenpflanzen Sarracenia
purpurea, Sarracenia flava, Heliamphora nutans sowie moglicherweise Cephalotus follicularis. Die
Produktion von Verdauungsenzymen ist im Gegensatz zur ersten Gruppe durchwegs zweifelhaft

(Juniper et al., 1989).

6.5 Symbionten oder Parasiten?

Im Rahmen dieser Arbeit konnten aus den Kannenflissigkeiten der verschiedenen Arten eine
mehr oder weniger grole Zahl an Mikroorganismen (Protozoen und Bakterien) isoliert werden.
Doch das Vorhandensein in der Falle allein sagt nichts tber eine mdgliche Bedeutung als
symbiotische Partner bei der Verdauung der Beute aus. Deshalb wurden Versuche zum Einfluss
von Beute auf verschiedene Parameter der Kannenflussigkeit (Keimzahl, Kannenflora, pH und
O,-Konzentration) bei  Sarvacenia  purpurea  gemacht. Weiters wurden die isolierten
Bakterienstimme hinsichtlich physiologischer FEigenschaften getestet, um so mogliche

Symbionten zu detektieren.

Nepenthes produziert proteolytische Enzyme (Amagase, 1972; Jentsch, 1972; Juniper ef al., 1989),
wogegen eine Enzymproduktion bei Sarracenia, Cephalotus und Heliamphora nicht nachgewiesen ist.
Wir testeten daher die Hypothese, dass Nepenthes weniger auf Symbionten angewiesen ist als die

anderen Arten und sie daher auch in geringerer Zahl beherbergt.
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In Nepenthes ist die Fallenflora aufgrund der stark sauren, aggressiven Fallenfliissigkeit sehr
spatlich ausgebildet. Dies zeigten sowohl frithe mikroskopische Untersuchungen von Oye (1921)
und Pant (1977) als auch eigene. Die Kannenbewohner verfiigen kaum tiber physiologische
Fahigkeiten, die ihrem Wirt niitzlich sein kénnten. Es ist allerdings nicht zu erkennen, dass der
Pflanze durch ihre Bewohner Schaden entstiinde. Es scheint sich somit um Kommensalen zu

handeln, deren Vorhandensein fiir die Pflanze gleichgiiltig ist.

In den Fallen von Sarracenia kann eine Reihe von Organismen tberleben. Die Spanne reicht
von Bakterien tiber Protozoen bis hin zu mehrzelligen Organismen, wie Radertierchen.

Indem all diese Mikroorganismen selbst von der Beute leben, produzieren sie anorganische
Ionen, welche von der Fallenepidermis absorbiert werden (Hepburn e @/, 1920; Plummer und
Jackson, 1963; Plummer und Kethley, 1964). In diesem Fall kann von Symbiose zwischen Pflanze
und einzelnen Mikroorganismen gesprochen werden — die Pflanze stellt den Lebensraum und die
Nahrung zur Verfigung und die Mikroorganismen im Gegenzug die aus der Nahrung (Beute)

gewonnenen Nahrstoffe.

So sollte im Rahmen von Sukzessionsversuchen bei Sarracenia purpurea untersucht werden,
welchen Einfluss Beute auf die Keimzahl, die Kannenflora und —fauna sowie den pH und die O,-
Konzentration in der Kannenfliissigkeit hat.

Fallen, die mit einer sterilen Fliege gefiittert wurden, wurden mit Kontrollfallen ohne Fliegen
verglichen. Beziiglich Keimzahl und O,-Sittigung kann festgestellt werden, dass eine Korrelation
dieser beiden Parameter nur in den ersten zwei Tagen nach der Fitterung existiert. In dieser Zeit
sinkt die O,-Konzentration in der Kannenflissigkeit rapide, im Gegensatz dazu steigt die
Bakterienzahl um das zwanzigfache. Es stellten sich allerdings nie anaerobe Bedingungen ein.
Dies unterstitzt die Hypothese von Juniper (1989), der vermutet, dass die Pflanze fahig ist, die
O,-Konzentration mdéglichst hoch zu halten. Die Erwartung anaerober Bedingungen nach dem
Fangen einer Beute von Lindquist (1975) trifft also nur zum Teil zu.

Am Tiefpunkt der O,-Konzentration kann ein Massensterben von Protozoen und Ridertieren
beobachtet werden. Dies schidigt deren Populationen aber nicht nachhaltig, nach einer Woche
finden sich wieder nur mehr lebende Organismen in der Kannenfliissigkeit.

Am Ende des Experimentes nach zehn Tagen versporen viele Bakterien. Da dies nur in
Versuchsfallen beobachtet werden kann, wird angenommen, dass die Nihrstoffe der Fliege nun

aufgebraucht und die Kannenfliissigkeit mit Stoffwechselprodukten belastet ist.
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Die Grofie Zahl an Ciliaten und Rédertieren in den Fallen bekriftigt die Aussagen von Heard
(1994) und B edzki (1998) — aus ihren Versuchen ist bekannt, dass sich Ridertiere von Bakterien
und teilweise organischem Material erndhren. Sie stechen am Ende der ,,Verarbeitungskette®, die
die Beute von Sarracenia purpurea dekompostiert. Da sie signifikante Mengen an Stickstoff (mehr
als 70% als NH,—N) und Phosphor (PO,~P) exkretieren (B edzki, 1998), kann angenommen

werden, dass sie in einem groB3en Mal3 zum Nahrstoffbudget von Sarracenia purpurea beitragen.

Auch die Anderungen im pH wihrend der Verdauung wurden bei einigen Sarracenia-Arten
untersucht. Wihrend die eigenen Untersuchungen keine signifikante Anderung der pH-
Konzentration wihrend einer Fitterung zeigten, fanden mikrobiologische Studien tber Sarracenia
flava von Plummer (1963), dass die Verdauung von Insekten (auler Ameisen) einen alkalischen
pH nach sich zieht. Dies wird durch ureaseproduzierende Bakterien erreicht. Die Riickkehr zu
niedrigerem pH wurde nie untersucht, jedoch zeigten Hepburn et al. (1927) anhand von
verschiedenen Kesselfallenpflanzen, dass es nach Zugabe von sauren oder alkalischen Losungen
zur Kannenfliissigkeit nach einigen Tagen zu einer Verringerung bis zum urspriinglichen pH
kommt. Es wird vermutet, dass die Pflanze den pH selbst reguliert. Diese pH-Wert-Anderung

konnte durch unsere eigenen Untersuchungen bestitigt werden.

In der Cephalotus-Kannenflissigkeit konnten nur wenige Flagellaten, Algen, Moos-Protonema und
Milben gefunden werden. Eine Rolle als symbiotische Partner der Pflanze ist fraglich. Algen und

Moose kénnten sogar als Parasiten der Kannenflissigkeit Nihrstoffe entziehen.

Bakterielle Symbionten?

Hepburn (1927) isolierte bereits Anfang des 20. Jahrhunderts einige wenige Bakterienstimme mit
proteolytischer Aktivitit aus Kesselfallenpflanzen. Seine Methoden wurden spiter von Lindquist
(1975), der eine Vielzahl von Selektivnihrboden fiir seine Untersuchungen heranzog, hinterfragt.
Lindquist konnte schlieBlich aus Sarracenia purpurea auller zahlreichen Proteasebildnern auch
Bakterien detektieren, die Chitin spalten und Milchsdure produzieren. Aullerdem fand er
photosynthetische Purpurbakterien, denen aber keine Funktion im Verdauungsprozess
zugeordnet werden kann.

Prankevicius (1991)wies bakterielle Denitrogenase in der Kannenfliissigkeit nach, was darauf
hinweist, dass die Bakterien auch ohne Beute der Pflanze Stickstoff, in dem Fall aus der Luft, zur
Verfugung stellen kénnen. Die Fallen tragen also auch zur Erndhrung der Pflanze bei, wenn sie

nichts fangen, sondern nur Lebensraum zur Verfiigung stellen.

141



Diskussion

Aufgrund der reichlichen Literatur zum Thema ,,Mikrobielle Symbionten in Sarracenia purpurea’
wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit Bakterienstimme aus den Kannenflussigkeiten der
verschiedenen Kesselfallenpflanzen isoliert und hinsichtlich  folgender physiologischer
Eigenschaften getestet: Protease- und Chitinaseaktivitit, Sdurebildung sowie Sulfidabspaltung. All
jene Bakterien, die eine dieser Figenschaften erfillen, kénnen als Symbionten der

entsprechenden Kesselfallenpflanze angesehen werden.

Die  Ergebnisse  zeigen  grofle  Unterschiede — zwischen  den  verschiedenen
Kesselfallenpflanzengattungen. Die Anteile der Symbionten an allen isolierten Bakterienstimmen

sind in Abbildung 203 dargestellt.

Nepenthes Sarracenia Cephalotus

1
1

M keine
Symbionten

O Symbionten 2 2

9

Abbildung 203: Anteile der Symbionten in Nepenthes xventrata, Sarracenia purpurea und Cephalotus follicularis.

Jeder der zehn isolierten Bakterienstimme aus Sarracenia parpurea bzw. beide isolierten
Stimme aus Sarracenia flava erfillen mindestens eine physiologische Figenschaft, die der

Pflanze nutzen kann.

Bei Cephalotus follicularis, wo eine Enzymproduktion noch zweifelhaft ist (Juniper ez al., 1989),
konnte lediglich ein Bakterienstamm Protease bilden. Vor einer niheren Untersuchung der

Mikroflora von Cephalotus wire es wohl vordringlich festzustellen, ob die Pflanze selbst Enzyme

bildet.

Bei Nepenthes, die selbst Enzyme produziert (Amagase, 1972; Juniper ez a/., 1989), konnten nicht
so viele bakterielle symbiotische Partner detektiert werden. So konnten bei Nepenthes xventrata nur
zwei von vier Bakterienstimmen Harnstoff spalten bzw. Sdure produzieren. Dies bekriftigt die
Annahme von Frazier (2000), dass doch auch Bakterien am Zersetzungsprozess teilhaben, wenn

auch nur in untergeordneter Rolle.

142



Diskussion

Viele Proteasen und Phosphatasen arbeiten nur in einer sauren Umgebung. An (2001) fand
heraus, dass die Fallenepidermis von Nepenthes alata H'-lonen produziert. Damit war die
Regulation des pH-Wertes in Kesselfallenpflanzen aber noch nicht zufrieden stellend geklart.

Die meisten Autoren, die tber Verdauungsenzyme in Kesselfallenpflanzen arbeiteten
(zusammengefasst von Frazier, 2000 und Lloyd, 1942) setzten der Kannenflussigkeit
Desinfektionsmittel zu, um jeden mikrobiellen Einfluss auszuschalten. Sie fanden zumeist eine
schwach saure und schwach verdauungsaktive Kannenflissigkeit, deren Verdauungsaktivitit sich
jedoch durch Ansduern stark steigern lieB. Wenn man nicht annehmen will, dass die
Verdauungsenzyme der Pflanze an unphysiologische Verhiltnisse angepasst sind, kann man nur
annehmen, dass die Sdure, welche in diesen Experimenten fehlte, normalerweise von Bakterien
gebildet wird. Solche Bakterien konnten nun von uns in den meisten Kesselfallen gefunden

werden.

Aus Nepenthes konnte, zum Beispiel, eine saure Protease (Nepenthesin) extrahiert werden
(Athauda 1998), die jedoch Aminosauren nur innerhalb des Stranges in kleinere Stiicke teilt, also
cine Endopeptidase darstellt.

Littge (1964) konnte zeigen, dass eine Exopeptidase (Leucin-Amino-Peptidase) erst in offenen
Fallen vorkommt und daher wohl von Mikroorganismen stammt.

Dies wirde bedeuten, dass die Verdauung der Beute bei Nepenthes sowohl von endogenen
Enzymen als auch von pflanzenfremden Peptidasen, die durch Kontamination eingebracht

werden, gewihrleistet wird.

Chitinspaltende Bakterien, wie sie Lindquist (1975) bereits bestimmte, konnten tiberhaupt nicht
nachgewiesen werden, da das vorhandene Chitin vermutlich in einer zu groben Form angeboten

wurde.

Somit kann zusammenfassend gesagt werden, dass in jeder der untersuchten Kesselfallenpflanzen
mindestens ein Bakterienstamm vorkommt, der der Pflanze in irgendeiner Weise beim Verdauen
der Beute hilft.

Bei Pflanzen, die eigene Enzyme zur Zersetzung der Beute bilden (Nepenthes), ist die
Bakterienflora nicht so reich wie in den Kannenflissigkeiten der anderen Pflanzen (Sarracenia,

Cephalotus, Heliamphora). Die Zahl der symbiotischen Bakterien ist in Sarracenia am groBten.

Da mit der Dilution-Frequency-Technik von Lindquist (1975) nur kultivierbare Bakterien aus den

Kannenflissigkeiten isoliert werden kénnen, und auch nicht alle méglichen Stoffwechselwege
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untersucht wurden, kann angenommen werden, dass sich in den Flussigkeiten noch mehr

symbiotische Partner befinden, die die Verdauung der Beute in irgendeiner Weise unterstiitzen.
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7 Ausblick

Die Morphologie, Nihrstoffaufnahme und Mikrobiologie der Kesselfallenpflanzen konnte in der
vorliegenden Arbeit nur in einigen Aspekten erfasst werden. Es ist jedoch bereits zu erkennen,
dass es sich bei der Verdauung und Nihrstoffaufnahme von Kesselfallenpflanzen um ein sehr
komplexes System handelt, an dem nicht nur die Pflanze an sich beteiligt ist, sondern auch viele

andere Komponenten mitspielen.

Besonders wire von Interesse, die Nihrstoffaufnahme mittels Endocytose auch bei den
restlichen Gattungen der karnivoren Kesselfallenpflanzen (Heliamphora, Brocchinia, Catopsis,
Paepalanthus und Darlingtonia) zu testen, um eine Uberblick tiber die Aufnahmemechanismen bei
dieser Fallengruppe zu gewinnen. Bei all jenen Arten, die keine Endocytose zeigen, sollten die
nihrstoffaufnehmenden lonenkanile identifiziert werden. Auch das weitere Schicksal der
Nihrstoffe aus der Beute und ihr Einfluss auf Wachstum, Bliten- und Samenbildung sind noch

unbekannt.

Auch die Fallenflora und die Bakterien im Besonderen verdienen sicher eine weitere intensive
Bearbeitung. Da in dieser Arbeit hauptsichlich nur mit Glashauskulturen gearbeitet wurde, sollte
die Mikrofauna der verschiedenen Kesselfallenpflanzen vergleichend auch im Freiland untersucht
werden. Aullerdem konnten die Methoden der klassischen Mikrobiologie durch moderne
Fluorescence-In-Situ-Hybridisation-Techniken ergianzt werden.

Vor allem eine Untersuchung der Fallenflora von Sarracenia an verschiedenen Standorten in
Europa konnte einen interessanten Vergleich zwischen Invasoren und Pflanzen von natiirlichen
Standorten in Nordamerika ermdglichen.

Heliamphora nutans wurde in der vorliegenden Arbeit nur in geringem Zeitausmal3 untersucht,
trotzdem konnten schon Symbionten in der Kannenflissigkeit gefunden werden. Es wire daher
von groflem Interesse eine genauere Untersuchung am Naturstandort in Venezuela zu
unternehmen, vor allem deshalb, weil von Studnicka (2003) bekannt ist, dass in den Fallen von

Heliamphora sogar eine hohere Pflanze, namlich Ufricularia, ihren Lebensraum gefunden hat.

In dieser Arbeit konnten einige symbiotische Bakterien von Kesselfallenpflanzen detektiert
werden. Eine Untersuchung auf weitere physiologische Figenschaften der Bakterien, wie zum
Beispiel Nitratbildner, Sulfatbildner oder Phosphatasebildner kénnte zu einem besseren

Verstindnis der Stoffkreisliufe in Kesselfallenpflanzen beitragen.
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Weiters ist die physiologische Rolle von Pilzen, Algen und Protozoen noch véllig ungeklirt. Zu

ithrer Sukzession gibt es bereits erste Daten aus unseren Untersuchungen und von (Gebitihr e/ a/,

2005), die aber recht widerspriichlich sind.

Eine nihere Untersuchung und ein umfangreiches Screening verschiedener Kesselfallenpflanzen
auf Mikroorganismen konnten nicht nur dazu beitragen, mogliche Symbionten aufzusptren,

sondern auch die physiologische Rolle der eukaryoten Fallenbewohner aufzuklaren.
Generell sind Kesselfallenpflanzen hervorragende Modellsysteme der Okologie. Prozesse wie

Einwanderung oder Sukzession, die in anderen Okosystemen manchmal Jahrhunderte brauchen,

spielen sich hier auf kleinstem Raum und innerhalb weniger Tage ab.
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Tabelle 12: Kolonienmorphologie der isolierten Bakterienstimme

Anhang |

Name Kolonieform | Koloniefarbe | Profil Rand Oberfliche | Konsistenz

Nep.ventr.C | rund dunkelbeige | erhaben glatt stumpf brockelig

Nep.ventrD | rund hellbeige erhaben glatt glinzend butterartig

Nep.ventr.E | rund gelb erhaben glatt glinzend schleimig

Nep.ventr¥ | rund mittelbeige konvex glatt glinzend butterartig

Nep.coce. Ag | unregelmillig | gelb knopfformig | glatt glinzend schleimig

Nep.coce.Cg | rund hellbeige erhaben glatt glinzend schleimig

Sa.pu. A rund hellbeige konvex glatt glinzend schleimig
wellen-

Sa.pn.B unregelmalig | beige-gelb knopfformig glinzend schleimig
formig

Sa.pu.C unregelmalig | mittelbeige knopfformig | glatt glinzend butterartig

Sa.pn.D unregelmalig | gelb erhaben glatt stumpf knorpelig

SapuE unregelmalBig | mittelbeige erhaben glatt stumpf knorpelig

Sa.pu.F(SM) | unregelmiBig | gelb erhaben glatt stumpf knorpelig
wellen-

Sa.pu.G(SM) | unregelmiBig | hellbeige erhaben glinzend schleimig
formig

Sapu.H(SM) | unregelmilBig | hellbeige erhaben glatt glinzend schleimig
wellen-

SapuI(SM) | rund hellbeige konvex stumpf knorpelig
formig

Sa.pnK(GA) | rund rosa erhaben glatt glinzend knorpelig
wimper-

SaflB rund hellbeige erhaben glinzend schleimig
formig

Safl.C rund hellbeige erhaben glatt glinzend butterartig

Cefo.B rund beige nabelférmig | glatt stumpf schleimig

Ce.fo.C unregelmalig | hellbeige halbkugelig | glatt glinzend butterartig
wellen-

Ce.fo.Dg wurzelformig | rot knopfférmig stumpf brockelig
formig

Ce.fo.Fg rund hellbeige knopfformig | glatt krimelig butterartig

Cefo.Gg rund hellbeige erhaben glatt glinzend schleimig

He.nu. A rund hellbeige halbkugelig | glatt glinzend schleimig

He.nu.C unregelmalBig | weil3-gelb knopfformig | glatt glinzend schleimig
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Die nachfolgenden Photos der Bakterienstimme der einzelnen Kesselfallenpflanzen entstanden

im Nikon Univar-Mikroskop mit einem 100x (Ol) Plan-Apo Objektiv.

Abbildung  206:  Nepenthes — xventrata ~ E im  Abbildung 207: Nepenthes xventrata E im Phasenkontrast
Interferenzkontrast nach Tuschefirbung. Die Gallerthiille der Bakterien wird
durch dieses Verfahren sichtbar gemacht.
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Abblldung 208: Nepentbe: Xpentrata F i 1rn Phasenkontrast
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Abbildung 213: Sarracenia purpurea C im Phasenkontrast Abbildung 214: Sarracenia purpurea D im Phasenkontrast
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Abbildung 217:
Phasenkontrast

Abbildung  219:
Anoptralkontrast

Sarracenia  purpurea

Sarracenia

purpurea

G
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Abbildung  216:  Saracenia  purpurea F  (SM) im
Phasenkontrast
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Abbildung  220:  Sarracenia  purpurea K (GA) im
Phasenkontrast
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Abbildung 222: Cephalotus follicularis B im Differentiellen Abbildung  223:  Cephalotus  follienlaris ~ Fg  im
Interferenzkontrast Phasenkontrast
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Abbildung 224: Cephalotus follicularis Fg im Dunkelfeld Abbildung  225: im
Phasenkontrast
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Abbildung 228: Heliamphora nutans B im Dunkelfeld Abbildung 229: Heliamphora nutans C im Phasenkontrast
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Tabelle 13: Mikrobielle Sukzession in Kesselfallenpflanzen: Detaillierte Auflistung der Protozoen und hoéheren
Organismen hinsichtlich Hiufigkeit in Versuchsfallen (VF) und Kontrollfallen (KF) an bestimmten Tagen (T).

Versuchsfalle | Kontrollfallen | Haufigkeit

n

Phyllomitus undulans 4 Nur am T 0.
AmTO

Bodo sp. v vereinzelt, ab
Tag 8 hiufig.

Cercomonas sp. 4 Nur am T 0.
Nuram T 2

Flagellata

Oikomonas sp. v

vereinzelt.

Pelomyxa sp. 4 Ab T 8 hiufig.
Astramoeba sp. v Ab T 8 hiufig.
AmT Ound T 4

Metachaos sp. v

vereinzelt.

Wahrend des

gesamten

Rhizopoda

Mayorella sp. 4 Versuches

vereinzelt bis

Protozoa

haufig.

Dactylospherium sp. v Nur am T 4.
Wihrend des

_ . gesamten
Unbestimmte Heliazoa v v
Versuches
selten.

Ab T 2 selten,

massenhafte
Vorticella sp. v
Vermehrung ab
T 6.

Inden VFab T

Ciliata

0 konstant sehr

Euplotes sp. v v
4 ? héufig, in den

KF vereinzelt.




Litonotus sp.

Anhang Il

Inden VFab T
0 vereinzelt, ab
T 6 hdufiger. In
den KF nur

vereinzelt.

Bryophyllum sp.

Nur am T 2.

Plagiopyla sp.

Am T 4 in allen
VF hiufig.

Stylonychia sp.

Nuram T 2 in
einer VF.

Frontonia sp.

In einer VFab T

2 vereinzelt.

Glancoma sp.

Nur am T 8 in
einer VF

vereinzelt.

Saprophilus sp.

Nuram T 8 in
einer KF.

Halteria sp.

AmTOund T 2
hiufig, danach

erst wieder am T

10.

Plenronema sp.

Nuram T 0 in
einer VF

Peranema sp.

Vereinzelt am T

0, T 4 und T 10.

Nemanthelmintes

Rotatoria

Unbestimmte Radertiere

154

Inden VFam T
0 sehr haufig, ab
T 2 hiufig, aber
z.T. enzystiert.
Ab T 10 wieder
sehr haufig und
nicht enzystiert.
In den KF nur
sehr selten und

sehr vereinzelt.
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