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Bau und Entwicklung landbewohnender
Utricularia-Arten

J. Brugger und R. Rutishauser

Institut fiir Systematische Botanik der Universitit Zirich, ZollikerstraBe 107, CH-8008 Zirich,
Schweiz

Manuskript angenommen am 31. August 1989

Abstract

Brugger, J., and Rutishauser, R. (1989). Architecture and development of non-aquatic
species of Utricularia. Bot. Helv. 99: 91-146.

The extraordinary developmental morphology of seven species of Utricularia (Len-
tibulariaceae) is described. Scanning electron microscope studies were performed on the
terrestrial species U. bisquamata, U. livida, U. sandersonii, and the epiphytic species
U. alpina, U. humboldtii, U. longifolia, U. reniformis. Each species is characterized by its
own developmental pattern, showing variation only within certain limits. The view that
in Utricularia each primordium can develop into any kind of organ is only partly
accurate. There are still some developmental and positional constraints in Utricularia,
although these are greatly relaxed and deviate considerably from the construction rules
valid for most other flowering plants. In the species studied, we still might designate the
various vegetative subunits as “leaf”, “stem” (or ‘“stolon’’), and “bladder”. However,
the classical position criterium for the distinction between stems and leaves does not
apply. Except for U. alpina and U. humboldtii, the dorsal rosettes (short branches) are
“subtended” by a leaf inserted more distally on the mother stolon. The lateral stolons of
the four epiphytic species arise from the mother stolon without any subtending leaves.
The appendages within the rosettes may approximate a decussate or spiral pattern. The
rosette subunits (leaves and stolons) are interchangeable to some degree, depending on
the species and the rosette position. Occasionally a leaf tip may continue its growth, thus
developing into a stolon, or a stolon may become determinate and flat, thus forming a
terminal leaf. Inflorescences usually arise from the center of a rosette. In the inflores-
cences Utricularias always return to the cormophytic branching pattern with bracts
along the stem and normally positioned, axillary flowers. The common belief that
Utricularias do not have any roots should be questioned because of the following fact:
The stolons of U. longifolia and the terrestrial species studied strongly resemble the
adventitious roots of Pinguicula (e.g., P. moranensis) which are regularly devoid of root
caps. The developmental changes required for the evolution of Utricularias from Pingui-
cula-like ancestors might include homeosis (e.g., translocation of shoot characters to the
roots) and/or amalgamation (hybridization) of the developmental programs of typical
leaves, stems, and roots.
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1. Einleitung

Utricularia ist mit 214 Arten (Taylor, brieflich) die vielgestaltigste Gattung der Fami-
lie Lentibulariaceae. Von den Bliiten abgesehen schien bislang der Besitz von Fangblasen
die einzige Gemeinsamkeit aller Arten zu sein.

,.Die Gattung Utricularia gehért in morphologischer und biologischer Beziehung zu
den interessantesten Pflanzen‘ (Velenovsky 1905). Utricularien sind Organismen, die von
den Konstruktionsprinzipien abweichen, die wir fiir Bliitenpflanzen als selbstverstind-
liche Norm betrachten (Goebel 1904, Arber 1920). Noch immer ist man sich uneinig, was
bei diesen merkwiirdigen Pflanzen als ,,Wurzel, ,,SproBachse und ,,Blatt* zu bezeich-
nen ist. Zudem ist die auBergewohnliche Entwicklung des Vegetationskérpers nur unvoll-
stindig bekannt.

Einige Baumerkmale der Utricularien lassen sich vermutlich als Anpassungen an den
Standort erkldren. Dies trifft insbesondere fiir die submers lebenden Wasserutricularien
mit ihren annédhernd horizontal flutenden Sprossen und fein zerteilten Blittern zu (Rutis-
hauser & Sattler 1989). In der vorliegenden Arbeit wenden wir uns aber der anderen
Gruppe, den Landutricularien zu. Dazu gehdren neben den rein terrestrischen Utricula-
rien auch solche Arten, die als Epiphyten im Moos der Baumrinden oder in den Wasser-
zisternen vom Bromelien leben kdnnen. Vereinfacht werden diese potentiell epiphyti-
schen Arten als Epiphyten bezeichnet (Slack 1980/81, Pietropaolo & Pietropaolo 1986).

Vorgestellt werden die epiphytischen Arten U. alpina, U. longifolia, U. reniformis und
U. humboldtii, sowie die terrestrischen Arten U. sandersonii, U. livida und U. bisquamata.
Jede Art ist durch ihre eigenen, speziellen Entwicklungsmuster und Positionsregeln
gekennzeichnet. Variation ist nur innerhalb gewisser Grenzen méglich. Goebels Ansicht
(1891a), daB bei Utricularia aus jedem Primordium ein beliebiges Organ auswachsen
konne, trifft daher nur teilweise zu.

Fur die sieben untersuchten Arten werden zur Bezeichnung der einzelnen Organe die
rein deskriptiven Begriffe , Auslaufer*, , Blatt®, ,Fangblase* und ,,Rosette* benutzt.
Das klassische Positionskriterium, mit dessen Hilfe sich Blitter eindeutig von SproBach-
sen (Ausldufern) unterscheiden lassen, versagt jedoch. Bei U. alpina und U. humboldtii
entstehen die Rosetten (dorsalen Seitentriebe) nicht in den Achseln von Tragblittern,
und auch bei allen andern untersuchten Arten vermiBt man solche an Stellen, wo ein
Auslaufer als Seitentrieb an einem anderen Auslidufer entspringt. Man kann sogar dar-
liber streiten, ob die herkdmmliche Meinung, daBl Wurzeln in der Gattung Utricularia
fehlen, wirklich stimmt. Die groBe Ahnlichkeit zwischen den Ausliaufern von Utricularia
und den Adventivwurzeln von Pinguicula (ebenfalls Lentibulariaceae) 1iBt auch die
Deutung zu, daB Utricularia-Ausldufer modifizierte Wurzeln sind, welche die Fihigkeit
haben, Blitter zu produzieren. Nach Clos (1882) konnen die Ausliufer auch als Interme-
didrformen zwischen SproBachsen und Wurzeln betrachtet werden.

2, Material und Methoden

Deas fiir diese Studie benétigte Pflanzenmaterial wurde entweder auf der ,,Sonnentaufarm* ! bei
Bern (BE) oder am Botanischen Garten Ziirich (ZH) angezogen und kultiviert. Die Samen stammen
ebenfalls von der Sonnentaufarm (BE) oder wurden iiber den internationalen Samentausch (ST)
bezogen.

v

!, Sonnentaufarm*‘, Kultur fleischfressender Pflanzen, L. Biitschi, Kirchgasse 11, 3033 Wohlen bei
Bern
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Die Nomenklatur der terrestrischen Arten richtet sich nach Taylor (1964) und Schlauer (1986).
Die Namen der epiphytischen Arten wurden mit verschiedenster Literatur iiberpriift (z. B. Taylor
1967, 1986).

Utricularia alpina Jacq. (Zentral- und nordliches Stidamerika): Adulte Pflanzen BE und ZH, Samen
BE und ST.

Utricularia longifolia Gardn. (Brasilien): Adulte Pflanzen BE und ZH.

Utricularia reniformis St. Hil. (Brasilien): Adulte Pflanzen BE und ZH, Samen BE.

Utricularia humboldtii Schomb. (Venezuela, Guayana-Hochland): Adulte Pflanzen BE, Samen BE.

Utricularia sandersonii Oliv. (Sudafrika): Adulte Pflanzen ZH.

Utricularia livida E. Mey. (Siid- und Ostafrika, Madagaskar, Mexiko): Adulte Pflanzen ZH.

Utricularia bisquamata Schrank. (Siidafrika, Madagaskar): Adulte Pflanzen gezogen aus Samen von
BE und ST.

Pinguicula moranensis H.B. K.: Adulte Pflanzen ZH.

Fixiert und konserviert wurde alles Material mit FAA (Formalin-}ithanol-Eisessig-Gemisch).
Die Mikrotomschnitte wurden nach der iiblichen Paraplastmethode angefertigt. Fiir die Rasterelek-
tronenmikroskopie (REM) wurden die in FAA fixierten Pflanzenteile entwéssert, critical-point-ge-
trocknet und mit Gold/Palladium beschichtet (sputtering).

Pflanzen, die stark mit Sekret {iberzogen waren, wurden vor der Fixation bei 40°C und unter
stindigem Riihren wihrend 6 bis 8 Stunden mit einem polyphosphatasehaltigen Waschmittel (z. B.
.»Ariel*) behandelt, anschlieBend mit destilliertem Wasser gespiilt und schrittweise in 70% Athanol
Uberfiihrt.

Erklirung der wichtigsten, in dieser Arbeit verwendeten Begriffe:

Ausldufer: Zylindrisches, langgestrecktes Organ, das bei terrestrischen und epiphytischen Utricula-
rien das Substrat durchdringt. Es wird unterschieden zwischen dicken und diinnen Ausliufern.
Die dicken Ausldufer (=A) tragen als Anhangsorgane diinne Auslidufer und R-Rosetten, die
dinnen Ausldufer (=a) weitere diinne Ausldufer, Fangblasen und je nach Verzweigungsgrad
r-Rosetten. Bei den terrestrischen Arten und bei U. longifolia kommen als Anhangsorgane der
dinnen Ausldufer auch b-Blitter vor.

Synonym: Stolon.

Blati: Bei terrestrischen und epiphytischen Utricularia-Arten griines, abgeflachtes, meist ungeteiltes,
lanzettliches, elliptisches, zungen-, spatel- oder nierenférmiges Organ, welches das Substrat
uberragt. Es wird unterschieden zwischen B-Blittern und b-Blittern, falls bei einer Art verschie-
den groBe Bldtter auftreten, die eine deutlich unterschiedliche Stellung im Pflanzenk&rper
innehaben. B-Blitter kommen auf der Dorsalseite von dicken Auslidufern oder als Organe von
R-Rosetten vor, b-Blittern auf der Dorsalseite von diinnen Ausldufern erster Ordnung (=a;)
oder als Organe von r-Rosetten.

PositionsmiBig ausgezeichnet sind die Tragblitter, in deren distaler oder proximaler Achsel ein
Seitensprol3 entspringt.

Fangblase: Hohles, rundliches, kurz gesticltes Organ, das dem Fangen kleiner Tiere dient.

Rosette: Dorsaler, gestauchter Seitentrieb eines Ausldufers. Bei epiphytischen Arten wird unter-
schieden zwischen R-Rosetten und r-Rosetten. Die R-Rosetten stehen auf einem dicken Ausldu-
fer, bilden B-Blitter und A-Ausldufer aus und kdénnen zu einer Infloreszenz auswachsen. Die
r-Rosetten stehen auf einem diinnen Ausldufer erster Ordnung (=a,) und bilden entweder nur
diinne Ausldufer oder solche und b-Blitter. Sie wachsen nicht zu einer Infloreszenz aus.

An der Basis der Infloreszenzen terrestrischer Arten findet man spezielle r*-Rosetten, die in der
Regel nur aus Ausldufern bestehen.
Synonym: Kurztrieb.
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Verzweigung: Es wird unterschieden zwischen normal-axilliren und invers-axilliren Verzweigungen.
Bei der normal-axilldren Verzweigung tritt ein Seitensprof3 (Rosette) in der distalen Achsel eines
Blattes auf. Solche Verzweigungen findet man bei Utricularien meist nur innerhalb der Inflores-
zenzen. Bei der invers-axilliren Verzweigung steht ein Seitensprol3 (Rosette) in der proximalen
Achsel eines Tragblattes, d.h. in der Blattachsel, die von der Spitze der Abstammungsachse
abgewandt ist. Im Vergleich zur normal-axilliren Verzweigung der meisten Blitenpflanzen sind
die Positionen fiir Achselsprofl und Tragblatt vertauscht. Die Rosetten vieler Landutricularien
sind invers-axillire Verzweigungen.

3. Beobachtungen

3.1. Utricularia alpina

. U. alpina war eine der ersten tropischen Arten, die man mit Erfolg ziichten konnte.
Uber ihre Anatomie teilten Schenck (1887), Hovelaque (1888) und in rudimentirer Weise
auch Kamienski (1895) und Metcalfe & Chalk (1950) etwas mit. Einige wenige Angaben
zu den Stellungsverhdltnissen machte Goebel (1891a). Er flihrte auBerdem Regenera-
tionsversuche an Blittern durch (Goebel 1904). Die Entwicklung der Fangblasen wird
beschrieben in Rutishauser et al. (1990). Siebert (1912) und Taylor (1976) befaBten sich
mit den Bliiten dieser Art, und Jérémie (1987) schreibt, daBB U. alpina autogam sei. Ihre
Bliiten werden nicht von Insekten besucht. '

3.1.1. Aufbau im vegetativen Bereich

Bei U. alpina treten im Frithling zwischen den Stdben der Hangekorbe an verschiede-
nen Stellen Blatter hervor. In der Regel stehen 2 oder 3 Blatter in einer R-Rosette
beisammen. Diese geht aus bleichen, stolonartigen Trieben (=A-Ausldufern) hervor’
(Abb. 1, 60). Man findet an den R-Rosetten neben den Bldttern auch weitere A-Ausldu-
fer, die ihrerseits auf der Dorsalseite R-Rosetten ausgliedern kénnen und so zu einer
relativen Hauptachse werden. Auf diese Weise bilden viele, scheinbar isolierte Indivi-
duen, die teilweise iiber 30 cm weit auseinander liegen, ein zusammenhingendes Ganzes
(Schenck 1887). Die vegetative Vermehrung ist bei U. alpina, wie bei den meisten Utricu-
larien, sehr ausgiebig.

Neben den dicken A-Ausldufern gibt es noch diinnere, fadenférmige, ebenfalls aus-
lauferartige Triebe (=a-Ausldufer). Sie entspringen an den Flanken der A-Ausliufer
und kdnnen, im Gegensatz zu diesen, direkt Fangblasen tragen (Abb. 1, 60, 64). Meist
verzweigen sie sich mit a-Ausldufern zweiter bis vierter Ordnung (=a;;—a,y) aber noch
weiter und bilden ein dichtes, wurzeldhnliches Netz. Auf der Dorsalseite der a;-Ausldufer
findet man hie und da eine rosettenartige Verzweigung (Abb. 1, 64). Solche r-Rosetten
bestehen nur aus weiteren a-Ausldufern. Blétter treten in r-Rosetten keine auf.

U. alpina ist mit Ausnahme der meristematischen Gewebe tiberall mit kugeligen
Driisenhaaren bedeckt, die ein zdhes, schleimiges Sekret absondern (Abb.2-4, 7-9,
11-16). AuBerdem ist allen Organen gemeinsam, daB sie mit stark zur Oberseite hin
gerollten Spitzen wachsen (Abb. 2, 4, 6, 8, 9, 11).
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Abb. 1. Stellungsverhiltnisse bei Utricularia alpina. Die dicken Ausldufer (A) tragen auf der Dor-

salseite R-Rosetten mit Blittern (B) und weiteren A-Ausldufern und an den Flanken diinne Ausldu-

fer erster Ordnung (a,). Diese konnen ihrerseits auf der Dorsalseite r-Rosetten und an den Flanken

ay-Ausliufer und Fangblasen (F) ausbilden. ay, a;, =diinne Ausldufer dritter und vierter Ordnung,

Kn=Speicherknolle, Bg=Blattgelenk. — =Wachstumsrichtung der relativen Hauptachse (vgl.
Abb. 10, 60, 64).

3.1.1.1. Blatter

Die Blitter von U. alpina stehen aufrecht und sind auf beiden Seiten kriftig grin. Sie
variieren in GréB8e und Form, mit einer Linge von 6-23 cm und einer Breite von
1,5—3 cm. Die Blattspreite ist elliptisch oder lanzettlich. Im basalen Teil verschmalert sie
sich allméhlich in einen kurzen, diinnen Blattstiel. Letzterer zeigt bei einigen Bléttern
etwa in der Mitte eine leichte Verdickung (Abb. 1). Dieses ,,Gelenk** dient wohl dazu, die
Blitter in eine giinstige Stellung zum Licht zu bringen.
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Abb. 2-3. Utricularia alpina. — 2, Langsschnitt durch die stark gerollte Spitze eines dicken Ausliu-

fers (A), mit einem Rosetteninitialstadium (R) auf der Dorsalseite [90 x ]. — 3, Querschnitt durch

einen dicken Ausldufer [100 x ]. Ep = Epidermis mit vereinzelten Driisenhaaren (Dh), Ri = Rinde mit

groBen, parenchymatischen Zellen, Zz = Zentralzylinder mit zerstreuter Anordnung der Phloem-
(Ph) und Xylemelemente (Xy).
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Fangblasen treten an den Blittern nie auf; manchmal jedoch kleine Hocker, die sich
nicht weiter differenzieren (Abb. 4). Sie befinden sich auf der Blattunterseite oder an den
Blattkanten. :

Am Anfang ihrer Entwicklung sind die Blétter von U. alpina farnartig eingerollt
(Abb. 4, 13, 14). Sie sind gekennzeichnet durch ein langandauerndes Apikalwachstum
(Goebel 1889b). Die Spitze von vermeintlich ausgewachsenen Bldttern ist oft noch
schwach gebogen. Solche Blitter konnen nach Goebel (1889b) auslduferartig weiter-
wachsen. Ahnliches trat bei den Pflanzen am Botanischen Garten Ziirich bisher weder
spontan auf noch konnte es durch Experimente, wie sie Merl (1915) mit U. longifolia
durchfiihrte, induziert werden. An der Spitze junger Bldtter wird aber oft ein Adventiv-
sproB3 gebildet, wenn diese von der Pflanze abgetrennt und in feuchter Luft auf Moos
gelegt werden (Abb. 5). Die Organe des abgebildeten Adventivsprosses stehen in einer
Spirale mit einem Divergenzwinkel um 144°, was abgesehen von den Auslaufern A, und
A, auch fir die Organe der R-Rosetten zutrifft (vgl. Abb. 13, 15).

3.1.1.2. Die A-Auslaufer

Die dicken Auslédufer sind rhizomartige, chlorophyllose Striange, die jedoch ergriinen,
sobald sie ans Licht stoBen. Sie sind 0,5-2,5 mm breit, konnen aber zu Speicherknollen
mit Gber 1 cm Durchmesser anschwellen (Abb. 1). Diese haben ganz verschiedene For-
men. Es gibt eiformige, kugelige und spindelformige Knollen. Sie dienen mehr der
Wasser- als der Nihrstoffspeicherung und helfen der Art, Trockenzeiten zu tiberstehen
(Siebert 1912, Juniper et al. 1989).

Im Querschnitt durch einen A-Auslidufer erkennt man, dal3 die Leitbiindel bei U. al-
pina, wie bei Utricularia ganz allgemein, beziiglich der Anordnung des Phloems und
Xylems ein eigentiimliches Muster zeigen, das stark von demjenigen typischer Dikotyle-
donen abweicht (Abb. 3). Die Phloem- und Xylemelemente vereinigen sich nicht zu
kollateralen Einzelbiindeln, sondern verlaufen unabhidngig im Zentralzylinder, durch
Parenchymzellen voneinander getrennt. Ein Kambium tritt nirgends in der ganzen
Pflanze auf (Schenck 1887).

A-Ausldufer sind beziiglich Durchmesser nicht immer klar von a-Stolonen erster
Ordnung (a,;) zu unterscheiden. Als sicheres Unterscheidungskriterium lassen wir die
Position gelten: A-Ausldufer entspringen stets an einer Kurztriebachse (Rosette) oder
paarweise, schief dorsal an einer relativen Hauptachse, um damit die Bildung einer
R-Rosette einzuleiten. a;-Ausldufer inserieren lateral und einzeln an einem A-Stolon und
zeigen keine nachfolgende Rosettenbildung (Abb. 1, 60, 64).

3.1.1.3. Die a-Ausliaufer

Die diinnen Ausliufer sind zarte Triebe, die bei einem Durchmesser von weniger als
1 mm eine Linge von mehreren cm erreichen konnen. Héufig bleiben sie aber relativ kurz
(um 3 c¢cm). Sie scheinen in ihrem Wachstum, im Gegensatz zu den A-Ausldufern, be-
schriankt. Die a-Ausldufer entsprechen aber trotzdem in vielem den A-Stolonen. Sie
wachsen ebenfalls mit gerollter, unbehaarter Spitze (Abb. 9) und haben ein dhnliches
Querschnittsbild. Allerdings ist der Zentralzylinder im Vergleich zur Rinde stark redu-
ziert. Oft enthélt er nur noch ein einzelnes Xylemelement, ein paar Siebrohren und einige
wenige Parenchymzellen.

Die a-Ausldufer erster Ordnung (a,) zeigen eine distiche Anordnung mit unregelmafi-
gen Abstdnden zwischen den einzelnen a,-Stolonen (Abb. 1). Sie entstehen ohne Bezug
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B

Abb. 4-9. Utricularia alpina. — 4, Gerollte Spitze eines 2 cm langen Blattes. H=Hocker auf der
Blattunterseite [55x]. — 5, AdventivsproB an der Spitze eines jungen Blattes. Die Organe des
Adventivsprosses stehen in einer Spirale: A, A,=ecrste Ausldufer, B, =erstes Blatt, A, =weiterer
Auslaufer, Hy, H, =zusétzliche Primordien [7,5x]. — 6, Junge Fangblase mit angeschwollenem
Ende. Ansatzweise erkennt man bereits die beiden Antennen (At) [135 x ]. — 7, Ausgewachsene Blase
mit zwei unverzweigten, zuriickgeschlagenen Antennen (At) [72 x ]. — 8, Junges, gekriimmtes Sta-
dium eines diinnen Ausliufers (a) mit einem flankenstindigen Primordium (H) [270 x ]. — 9, Alteres
Stadium eines a-Ausldufers mit disticher Anordnung der flankenstdndigen Auswiichse (H) und
gerollter Spitze [195 x ].
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Abb. 10. Entwicklung der drei Rosettentypen von Utricularia alpina. Jede Figur (10/1-XIV) zeigt
eine Aufsicht auf ein Entwicklungsstadium (je rechts die eingerollte Spitze des rosettenbildenden
A-Ausldufers). Die arabische Zahl in jeder Figur unten links gibt die Anzahl beobachteter Rosetten
mit dem entsprechenden Muster an (Gesamtzahl der untersuchten Rosetten: 160). Die Rosettenent-
wicklung verlduft in Pfeilrichtung. B = Blatt, A = Ausliufer, H = Primordium (Entwicklungsschick-
sal noch nicht erkennbar). Index (hinter B, A oder H)=Numerierung der Organe nach der wahr-

scheinlichen Anlegungsreihenfolge, wobei 1 und 2, sowie 3 und 4 vertauscht werden kénnen.
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Abb. 11-16. Utricularia alpina. — 11, Junges Rosettenstadium mit zwei schief-dorsalen, groBen
Primordien (H; und H,) und einem vertieften, meristematischen Feld mit drei weiteren Hockern
(H;-Hj). Die Anlagen H; und H, bilden mit H, und H, ein zur Spitze der relativen Hauptachse
gerichtetes, gleichseitiges Trapez [60 x ]. — 12, Das Primordium H  entsteht deutlich vor H. Es liegt
auf der Basislinie des durch H, —H, begrenzten Trapezes (Strichellinie) [125 x ]. — 13, Rosette vom
Typ AAAA mit einem Blatt (B) in Position 6 und einem Ausldufer (A) in Position 5.
— = Wachstumsrichtung der relativen Hauptachse [18 x ]. — 14, Die Rosette vom Typ AABA unter-
scheidet sich von derjenigen der Abb. 13 durch das Vorhandensein eines Blattes (B) in Position 3
oder 4. Der Ausldufer A, ist abgebrochen [36 x ]. — 15, Die Blitter (B), Ausldufer (A) und Primor-
dien (H) stehen in einer Spirale am Rosettenknoten. Der Winkel zwischen einem Organ und dem
nichsten betrdgt ca. 144°. A| und A, schlieen den Rosettenknoten in ihrer Mitte ein. Sie gehdren
nicht zu dieser Spirale [66 x ]. — 16, Die Bliiten werden in den distalen Achseln der ebenfalls spiralig
stehenden Brakteen (T) angelegt. S=Schuppe, V = Brakteole, K = Kelchblatt [65 x ].

>

zu einem Tragblatt oder einer Schuppe und kénnen, ebenfalls in flankenstindiger, zwei-
zeiliger Anordnung, weitere Ausldufer (a;) oder bereits Fangblasen hervorbringen
(Abb. 1). An den a-Ausldufern dritter und vierter Ordnung findet man fast nur noch
Fangblasen.

3.1.1.4. Die Fangblasen

Die ausgewachsene Fangblase ist ungefihr 1 mm grof3, kurz gestielt und mit Driisen-
haaren besetzt (Abb. 7). Der Mund liegt basal. Er wird von der vorgezogenen Oberlippe
verdeckt. Letztere trigt seitlich je eine unverzweigte, zuriickgeschlagene Antenne, die
etwa halb so lang ist wie die Blase selbst (Taylor 1976).

Fangblasen und a-Ausldufer héherer Ordnung (a;;—a;y) kénnen einander von der
Stellung her beliebig ersetzen (Abb. 1). Am Anfang ihrer Entwicklung kann man noch
nicht zwischen einem Fangblasenprimordium und einem Auslduferprimordium unter-
scheiden. Es ist ein kleiner Hocker vorhanden, der sich streckt und dorsalwiérts ein-
krimmt. Wird aus ihm eine Fangblase, so schwillt er an der Spitze an (Abb. 6). Das
auBerste Ende wird flach und bald darauf werden zwei Hornchen gebildet, die spiiter zu
Antennen auswachsen. Entwickelt sich aus dem Primordium aber ein a-Ausliufer, so
entsteht nah der Spitze ein kleiner Buckel (Abb. 8). Dieser wird gréBer und es werden
weitere seitliche Organe gebildet (Abb. 9). Die Spitze des a-Ausldufers bleibt immer
schmal.

3.1.1.5. Die R-Rosetten

Die R-Rosetten von U. alpina treten in Abstdnden von (1,5-)2—6(—8) cm auf. Sie
zeigen ein Verzweigungsmuster, das fiir Dikotyledonen sehr ungewohnlich ist. Es ent-
steht nicht ein Seitentrieb in der Achsel eines Tragblattes, sondern es werden zwei
Primordien (H, und H,) gleichzeitig auf der Dorsalseite eines A-Ausldufers gebildet, das
eine Primordium leicht rechts, das andere links der Medianebene. Sie werden sehr friih,
noch in der gerollten Spitze der relativen Hauptachse angelegt (Abb. 2), wachsen und
beginnen sich einzukriimmen. Zwischen ihnen, leicht zur Spitze der relativen Hauptachse
verschoben, entwickeln sich zwei weitere Primordien (H, und H, in Abb. 11). Sie liegen
wieder nebeneinander, etwas nidher an der Medianebene der Abstammungsachse als H,
und H,, so daB sie mit diesen ein gleichseitiges Trapez bilden (Abb. 12). Oft ist einer der
beiden Hocker H 3 und H,, deutlich starker entwickelt als der andere. Die beiden Anlagen
befinden sich am Rande eines vertieften, meristematischen Feldes, das oft von einem
Haarkranz umgeben wird (Abb. 11, 12).
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Wenn die ersten vier Rosettenorgane noch recht klein sind, werden bereits die Primor-
dien H; und Hg angelegt. Der Hocker H s entsteht meistens deutlich frither als Hy. Er
liegt auf der Basislinie des durch die Organe H, —H, definierten Trapezes, in der Mitte
zwischen H, und H, (Abb. 12). Das Primordium H, wird zwischen H, und H, gebildet
und ist einem dieser beiden Hocker etwas gendhert.
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Aus den Primordien H, und H, entwickeln sich stets A-Ausldufer (A, und A,). Die
Hocker H,—H, wachsen je nach Rosette zu Blittern oder ebenfalls zu A-Ausldufern aus.
Das Rosettenzentrum wolbt sich zwischen A, und A, zu einer Kurztriebachse auf, die
in der Folge als ,,Rosettenknoten® bezeichnet wird.

Aufgrund der Positionen und des Entwicklungsschicksals der Hocker H; und H,
lassen sich bei U. alpina drei Typen von R-Rosetten unterscheiden. Diese sollen anhand
der Abb. 10/I-XIV besprochen werden. Die Héiufigkeiten, mit denen die einzelnen
Rosettentypen gefunden wurden, sind ebenfalls in Abb. 10 angegeben.

Rosettentyp AAAA: Rosetten mit vier Auslaufern (A) als erste Auswiichse (Abb. 10/II).
Aus jedem der vier Primordien H, —H, entwickelt sich ein A-Ausldufer. A; und A,
stehen rechtwinklig von der relativen Hauptachse ab, A; und A, weisen schrig nach
vorne. Bei der Mehrzahl der Rosetten dieses Verzweigungstyps entstehen aus den
Anlagen H und Hg je ein Blatt und ein Auslaufer (Abb. 10/VII-X). Dabei geht das
erste Rosettenblatt bei 22 von 25 Rosetten aus dem kleineren, vorderen Primordium
H, hervor (Abb. 10/IX-X; Abb. 13). Da nie eine AAAA-Rosette mit je einem Blatt
an den Positionen 5 und 6 beobachtet werden konnte, darf angenommen werden, daf3
sich der Hocker Hy in Abb. 10/X zu einem Ausldufer entwickeln wird. — Nur bei 4
von 29 AAAA-Rosetten mit 6 Organen wurden alle 6 Rosettenauswiichse zu Auslédu-
fern (Abb. 10/VII).

Rosettentyp AABA: Rosetten mit drei Ausldufern und einem Blatt als erste Auswiichse

(Abb. 10/IV). Das erste Blatt entsteht entweder aus H; oder aus H,, der dritte
Ausldufer entsprechend aus H, bzw. H,. Die Ausldufer wachsen im Substrat stets
nach unten oder horizontal, das Blatt senkrecht nach oben.
Auch bei diesem Rosettentyp entwickeln sich aus den Primordien H und H bevor-
zugt ein Ausldufer und ein Blatt (Abb. 10/XI-XIV). Letzteres wurde bei 6 von 10
Rosetten aus dem hinteren, groBeren Primordium (Hs) gebildet (Abb. 10/XI, XII).
Bei den restlichen 4 Rosetten ging das Blatt aus H¢ und der Ausldufer aus H hervor
(Abb. 14). - AABA-Rosetten mit je einem Ausldufer an den Positionen 5 und 6 oder
je einem Blatt an diesen Stellen traten nicht auf.

Rosettentyp AABB: Rosetten mit zwei Ausldufern und zwei Bldttern als erste Auswiichse
(Abb. 10/VI). Aus H, und H, entwickelt sich je ein Ausldufer, aus H; und H, je ein
Blatt. Altere Stadien dieses Rosettentyps konnten nicht beobachtet werden.

Insgesamt wurden 160 Rosetten untersucht. Es traten 35 AAAA-, 20 AABA- und 4
AABB-Kurztriebe auf. AuBlerdem gab es 11 Rosetten mit drei Auslidufern und einem
groBen Hocker (Abb. 10/I11) und deren 13 mit A,, A,, einem Blatt und einem Hocker
(Abb. 10/V). In beiden Fillen kann man nicht entscheiden, welcher Rosettentyp daraus
entstehen wird, da sich Blatt- und Auslduferprimordien erst unterscheiden, wenn sie eine
gewisse GrofBe erreicht haben.

Die weitere Entwicklung der Rosetten erfolgt bei allen drei Typen in dhnlicher Weise.
In der Knotenmitte, an der Grenze zwischen Meristemfeld und Haarkranz, werden
weitere HOcker angelegt. Das Primordium Hg entsteht ungefdhr iiber dem Organ der
Position 3, H, Giber Organ 4 und H, , iiber Organ 5 (Abb. 15). Die Blatter und A-Ausldu-
fer der Rosetten von U. alpina werden demzufolge in einer Spirale mit anndhernd 2/5
Divergenz am Rosettenknoten gebildet. Allerdings miissen die Ausldufer A; und A,
dabei auBer acht gelassen werden.

Man gewinnt den Eindruck, daB sich Ausldufer und Blitter am Rosettenknoten belie-
big ersetzen kOnnen, da an fast jeder Position sowohl ein Blatt als auch ein Ausldufer
entstehen kann. Es gelten aber doch gewisse Regeln:
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— Die Rosetten von U. alpina sind Verzweigungen ohne Tragblatt.

— Aus den ersten beiden Rosettenprimordien H; und H, entwickeln sich immer zwei
Auslaufer. Sie haben eine besondere Stellung, ganz unten am Rosettenknoten, an der
Grenze zwischen diesem und der relativen Hauptachse.

— Deas erste Blatt einer Rosette geht bevorzugt aus einem der vorderen Hocker hervor:
aus H, oder H, bei den Typen AABA und AABB und aus H, beim Typ AAAA.

3.1.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

Nach der Bildung von 6—9 Rosettenorganen kann der Kurztrieb in eine (10-)22-28
(—35) cm lange Infloreszenzachse tibergehen (Taylor 1976). Diese hat einen Durchmesser
um 2 mm und zeigt im Querschnitt das typische ,,Utricularia-Muster*‘ mit zerstreuter
Anordnung der Phloem- und Xylemelemente (Schenck 1887). Im unteren Drittel trigt
die Infloreszenzachse meistens 2 Schuppen mit je einem achselstindigen Hocker oder
einer verkiimmerten Knospe, im oberen Teil 47 spiralig gestellte Bliiten in einer locke-
ren Traube. Die Bliiten sind 3,5-4,5 cm groB3 und hiangend. U. alpina bliiht in Kultur von
Anfang Mai bis Ende Juli.

Was die Infloreszenzen betrifft, folgen alle untersuchten Utricularia-Arten Regeln,
wie sie fiir typische Dikotyledonen gelten. Die einzelne Bliite entspringt stets in der
distalen Achsel eines schuppenartigen Tragblattes (Abb. 16). Auch Vorblitter (Brakteo-
len) sind vorhanden. Sie stehen an der Basis des Bliitenstiels, zu beiden Seiten des etwas
groBeren Tragblatts und bilden mit diesem eine scheinbar dreiteilige Braktee (Abb. 1€).

Die Bliitenknospen werden bei U. alpina von zwei median gestellten, blaBgriinen,
2-3 cm groBen Kelchblittern geschiitzt. Die meist weiBe Krone ist, wie bei allen Utricu-
larien, sympetal und ausgeprigt zweilippig. Sie endet in einem Sporn, der bei U. alpina
etwa so lang ist wie die Unterlippe und parallel zu dieser verlduft. Die Oberlippe ist
einfach, mit breit abgerundeter Spitze. Der Eingang zum Schlund wird durch den stark
vorgewOlbten, eigelben Gaumen der Unterlippe verschlossen (vgl. farbige Abbildung in
Pietropaolo & Pietropaolo 1986).

3.2. Utricularia longifolia

Die Anatomie dieser Art wurde von Merl (1915) und eingehender von Troll & Dietz
(1954) untersucht. Die beiden letztgenannten Autoren machten auch morphologische
Beobachtungen, die teilweise von den hier vorliegenden Resultaten abweichen. Goebel
(1889Db, 1891 a) stellte fest, daB3 ein Ausldufer sich abflachen und als Blatt weiterwachsen
kann und umgekehrt. Die Fangblasen werden beschrieben von Lloyd (1931) und Juniper
et al. (1989). Farbige Abbildungen der Bliiten finden sich bei Pietropaolo & Pietropaolo
(1986).

3.2.1. Aufbau im vegetativen Bereich
3.2.1.1. Die Blatter

U. longifolia hat auf den ersten Blick groBe Ahnlichkeit mit U. alpina. Sie besitzt
(6-)12-30 cm lange, schmale Blitter, die sich allmihlich in einen kurzen Blattstiel
verengen. Neben diesen groBen, lanzettlichen, aufrechten B-Blittern treten noch kleine,
zarte b-Blitter auf. Letztere werden 2—4(—8) cm lang, liegen oftmals dem Substrat auf,
haben im Verhiltnis eine viel breitere, verkehrt eiférmige Blattspreite und sind in den
meisten Fillen sitzend oder nur sehr kurz gestielt. Alle photosynthetisch aktiven Organe
gehen aus chlorophyllosen, stolonartigen Trieben hervor (Abb. 17). Dabei stehen die
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Abb. 17. Stellungsverhaltnisse bei Utricularia longifolia. Die groBen Rosetten (R) werden von

dicken Ausldufern (A) und B-Blittern gebildet. Es sind invers-axillire Verzweigungen auf der

Dorsalseite einer relativen Hauptachse. Die a-Ausldufer inserieren ohne bestimmte Regeln an

derselben. Sie tragen r-Rosetten, b-Blitter, Fangblasen (F) und weitere Ausldufer (a;). — = Wachs-
tumsrichtung der relativen Hauptachse (vgl. Abb. 61, 65).

B-Blatter bevorzugt auf der Dorsalseite der dicken Auslidufer (=A), in Rosetten
(Abb. 61). Die b-Blatter kommen haufig an den diinnen Ausldufern (=a) vor, seltener
ebenfalls an den dicken Stolonen. Sie inserieren ohne bestimmte Regeln an den Flanken
oder auf der Oberseite der Triebe (Abb. 65). Manchmal sind die b-Blatter Teil einer
r-Rosette, in anderen Fillen nicht. Es treten Uberginge zwischen den beiden Blatttypen
auf, so daB} eine klare Trennung in zwei Kategorien nicht immer moglich ist.

Die beiden Blatttypen unterscheiden sich in ihrer Entwicklung. Bei den b-Blattern
entsteht aus einem buckligen Primordium ein lidngliches Organ, das sich am Ende ab-
flacht und dann einfach immer groBer wird. Bei den Bliattern vom B-Typ rollt sich die
Spitze zur Oberseite hin ein. Wie bei U. alpina bleibt das B-Blatt in der Apikalregion noch
gekriimmt, wenn es schon mehrere cm lang ist (vgl. Abb. 4).

Die Bldtter von U. longifolia konnen an ihrer Spitze als Ausldufer weiterwachsen.
Dies kann spontan auftreten (Goebel 1891 a), aber auch experimentell induziert werden
(Merl 1915). Schneidet man noch junge, ca. 3 cm lange B-Blatter am Rosettenknoten ab
und legt sie in eine Petrischale mit frischem Wasser, so beginnt sich bei etwa jedem vierten
Blatt die Spitze zu verldngern. Sie wichst zu einem Stolon aus. Gleichzeitig wird auf der
Blattoberseite, kurz vor der Verschmdlerung, ein Adventivsprof3 gebildet (Abb. 18).

3.2.1.2. Die Auslaufer

Im Gegensatz zu den Auslaufern von U. alpina kriechen diejenigen von U. longifolia
mit ungeschiitzter, ungerollter Spitze im Moos oder in modernder Rinde (Abb. 17, 19,
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75, 76). Die dicken Stolonen (=A) erreichen einen Durchmesser von 1-2mm und
rschwellen an keiner Stelle zu Speicherknollen an. Sie sind nur mit wenigen Drilsenhaaren
*besetzt. Das Querschnittsbild eines A-Ausldufers von U. longifolia (Abb. 77) entspricht
‘jenem eines A-Ausldufers von U. alpina (Abb. 3).

Jeder A-Auslaufer von U. longifolia kann auf seiner Dorsalseite R-Rosetten hervor-
bringen, die aus weiteren A-Ausldufern und B-Bldttern bestehen. Daneben bilden die
dicken Triebe als Sprossungen a;-Ausldufer. Diese stehen in recht unregelméBiger Anord-
nung. Zwar kommen sie bevorzugt in den Flankenregionen vor, doch sind sie nie genau
zweizeilig alternierend, wie es Troll & Dietz (1954) beschreiben und wie es fur die
Stolonen von U. alpina zutrifft (Abb. 17, 60, 61).

Der Durchmesser der diinnen Ausldufer erster Ordnung (=a,) betrdgt maximal
1,5 mm, ist jedoch stets geringer als derjenige des sie tragenden A-Ausldufers. Die Aus-
laufer hoherer Ordnung (a;—a;y) sind oft nicht einmal 1 mm dick.

Die Seitenorgane der a;-Stolonen zeigen noch deutlicher eine unregelméfBige Anord-
nung. Als seitliche Sprossungen kommen weitere diinne Ausliufer, b-Blitter, r-Rosetten,
Fangblasen und selten B-Blitter in Frage. An den a-Stolonen hdéherer Ordnung findet
man nur noch Fangblasen, weitere a-Ausldufer und ausnahmsweise ein b-Blatt (Abb. 17,
65).

Die diinnen Ausldufer kénnen an ihrem Ende plotzlich abflachen und zu Blittern
werden. Man erkennt solche ,,Blétter daran, daB an ihrem Stiel (=Stolon) Fangblasen

auftreten, was bei den typischen Blittern von U. longifolia sonst nicht der Fall ist (Goebel
1891 a).

3.2.1.3. Die Fangblasen

Die Fangblasen von U. longifolia sind etwa 1 mm gro und mit Driisenhaaren verse-
hen. Der Mund liegt basal. Er wird von der vorgezogenen Oberlippe geschiitzt, die sich
in zwei Antennen gabelt. Letztere sind seitlich zuriickgeschlagen und tragen weitere
Anhéngsel (Abb. 20; Juniper et al. 1989).

Die Entwicklung der Fangblasen von U. longifolia verlduft dhnlich derjenigen von
U. alpina.

3.2.1.4. Die R-Rosetten

R-Rosetten werden in groBBen Abstidnden (oft iiber 10 cm auseinander) auf der Dor-
salseite von dicken Ausldufern, seltener von a-Stolonen gebildet. Im Gegensatz zu den
Rosetten von U. alpina tritt bei denjenigen von U. longifolia stets ein Tragblatt vom
B-Typ auf. Die Rosette wird invers-axilliar gebildet, d. h. in der Blattachsel, die der Spitze
der relativen Hauptachse entfernter liegt (Abb. 17).

Bei U. longifolia kommt nur ein Rosettentyp vor. Zuerst wird auf der Dorsalseite der
Abstammungsachse immer ein Tragblattprimordium (B,) gebildet. Es ist mit der Blatt-
oberseite etwa zur Basis der Abstammungsachse hin orientiert und kriimmt sich auch
nach hinten ein.

Als nichstes wird die Ansatzstelle des Tragblatts wulstartig verbreitert; der Rosetten-
knoten entsteht. An diesem wird rechts und links je ein Hocker (H, und Hj) sichtbar
(Abb. 21). Aus beiden Primordien wird ein Ausldufer, wobei A, meist etwas frither als
A5 auswichst und sich kriftiger entwickelt (Abb. 21).

Der Rosettenknoten ist bei U. longifolia kahl und man kann auch kein vertieftes,
meristematisches Feld erkennen. Die folgenden Hocker H, und Hs werden so am Kno-
ten angelegt, dall H, auf die Riickseite zu liegen kommt und H, oben, in die Mitte
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Abb. 18-23. Utricularia longifolia. — 18, B-Blatt, das an seiner Spitze ausliuferartig weitergewach-
sen ist und auf der Oberseite einen AdventivsproB gebildet hat. B=Blatt, A= Ausliufer,
H=Primordium [25 x ]. - 19, Fingerformige, ungerollte Spitzes eines a,-Ausliufers. Die Primordien
(H) werden rund um den ganzen Stolon ausgegliedert [270 x ]. — 20, Ausgewachsene Fangblase mit
mehreren Haaren an den Antennen [60 x ]. — 21, Junges Rosettenstadium mit zwei Hockern (H,,
H;) vor dem Tragblatt (B,), die spéter zu Ausldufern auswachsen (A,, A;). — =Wachstums-
richtung der relativen Hauptachse [33 x]. — 22, 23, Die Primordien H, und H werden vorn und
hinten am Rosettenknoten angelegt. H, wéchst zuerst aus und wird zu einem Blatt (B,), Hj
entwickelt sich zu einem Ausldufer (Aj). a,=flankenstidndiger Ausldufer [33 x, 30 x].
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(Abb. 22). H, entwickelt sich fast immer zu einem zweiten Blatt (B,), H5 zu einem
Ausldufer (A5) (Abb. 23). Nur bei 3 von 21 untersuchten Rosetten mit fiinf oder mehr
Organen wurde sowohl aus H, als auch aus H; ein Auslédufer.

Die weiteren Rosettenorgane werden, wie schon die Primordien H,/H; oder H,/H;
anndhernd paarweise, oben am Rosettenknoten angelegt. Verbindet man die Rosetten-
organe nach ihrer Entstehungsreihenfolge, so erhilt man in einzelnen Fillen wohl eine
Schraubenlinie, aber niemals eine so regelmiBige Spirale wie bei U. alpina (Abb. 15). Bei
U. longifolia lassen sich je zwei Organe, die sich gegentiberstehen und etwa auf demselben
Niveau am Rosettenknoten inserieren, als Paar auffassen. Es ist aber kein exakt dekus-
siertes Stellungsmuster, da der Winkel zwischen einem Organpaar und dem nichsten nur
selten genau 90° betrigt.

3.2.1.5. Die r-Rosetten

r-Rosetten sind ebenfalls invers-axillire Verzweigungen. Das Tragblatt ist in diesem
Fall klein, zart und sitzend. Die Entwicklung erfolgt bei vielen r-Rosetten gleich wie bei
den R-Rosetten. Sie unterscheiden sich von letzteren nur dadurch, daB sie auf a,-Auslau-
fern auftreten und b-Blitter und a-Ausldufer anstelle von B-Blittern und A-Ausldufern
ausgliedern (Abb. 17). Seltener findet man r-Rosetten, deren Hocker regellos an ganz
verschiedenen Stellen entspringen.

Die r-Rosetten konnen sehr nah beisammen (1-2 cm) oder in groBeren Abstinden
voneinander (> 8 cm) auftreten.

3.2.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

Da die in Ziirich kultivierten Pflanzen von U. longifolia und U. reniformis bisher nicht
blithten, konnen iiber die reproduktive Phase dieser beiden Arten keine Aussagen ge-
macht werden (vgl. aber Hooker 1913, Taylor 1980, Pietropaolo & Pietropaolo 1986).

3.3. Utricularia reniformis

Uber U. reniformis liegen bereits einige Arbeiten vor. Goebel (1891 a) duBerte sich als
erster zu den Stellungsverhiltnissen, allerdings ohne auf die Rosetten niher einzugehen.
Eine grobe Beschreibung der Pflanze, mit Angaben iiber die Anatomie und einer Abbil-
dung gab Luetzelburg (1910). Auch Merl (1915) teilte einiges Uiber die Anatomie sowie
iiber Regenerationsversuche mit. Eine Zeichnung eines Fangblasenldngsschnitts ist bei
Lloyd (1931) zu finden. Ganze Pflanzen sind abgebildet bei Hooker (1896) und bei Taylor
(1980).

3.3.1. Aufbau im vegetativen Bereich
3.3.1.1. Die Blitter

U. reniformis bildet sehr kriiftige Pflanzen, die ihre derben, nierenférmigen Blattsprei-
ten auf einem langen, aufrechten, griinen oder braunroten Stiel tragen. Die Blattoberseite
ist von einem satten, mittleren Griin, die Unterseite mit einer weiBen Wachsschicht
liberzogen. Die horizontale Ausrichtung der Spreite, wie auch die unterschiedliche Far-
bung weisen auf die Bifazialitit der Blitter hin. Ihre GroBe ist einerseits vom Kultursub-
strat abhingig, anderseits soll U. reniformis sehr stark variieren und in verschiedenen
Formen (einer groBen und einer kleinen) vorkommen (Merl 1915). Die B-Blitter haben
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Abb. 24. Stellungsverhéltnisse bei Utricularia reniformis. Der dicke Ausldufer (A) triagt dorsal eine

invers-axillire R-Rosette mit B-Bldttern und A-Auslidufern und seitlich diinne Ausldufer erster

Ordnung (a;). Diese z. T. mit r-Rosetten (mit b-Bldttern und a-Ausliufern) auf der Dorsalseite und

aj-Ausldufern an den Flanken. ay, a;y =diinne Ausldufer dritter und vierter Ordnung. — =-Wachs-
tumsrichtung der relativen Hauptachse (vgl. Abb. 25, 62, 66).

Spreiten von (2-) 4-14 cm Durchmesser und Blattstiele von (2,5-) 4—35 cm Léinge
(Taylor 1980).

Neben diesen B-Blittern, die alle auf der Dorsalseite der A-Ausldufer inseriert sind,
gibt es noch kleinere, zarte, hellgriine b-Blitter, die man als Tragorgane von r-Rosetten
auf der Dorsalseite von a-Ausldufern oder als Kurztriebblitter innerhalb der r-Rosetten
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findet (Abb. 24). Die b-Blitter werden nur 3,5-6 (—10) cm lang, mit einem Spreiten-
durchmesser von 1-1,5 cm.

Die Entwicklung der B- und b-Blitter erfolgt in dhnlicher Weise: Ein Primordium
wiichst zunéchst senkrecht empor, rollt sich dann aber bald ein. Wenig spiter wird an der
Spitze ein Wulst sichtbar, und kurze Zeit danach erkennt man bereits die gefaltete,
nierenférmige Blattspreite (Abb. 24, 26). Diese entfaltet sich erst, wenn der Stiel schon
mehrere cm tiber das Substrat hinaus gewachsen ist.

3.3.1.2. Die Auslaufer

Die dicken Ausliufer (=A) von U. reniformis sind chlorophyllos, dicht mit sekretab-
sondernden Driisenhaaren besetzt und wachsen mit stark schneckenférmig eingerollten
Spitzen im Moos oder Torf (Abb. 24). Ihr Durchmesser schwankt auf kurzen Strecken
ganz betrichtlich, nimlich zwischen (2—) 4—10 (-13) mm. Am kleinsten ist er oft unmit-
telbar hinter einer R-Rosette oder kurz vor der Spitze. Obwohl keine eigentlichen Spei-
cherknollen ausgebildet werden, liegt die Vermutung nahe, daB die A-Ausldufer von
U. reniformis wasserspeichernde Funktion haben. Solche Stolonen zeigen eine dhnliche
Anordnung der Organe wie die A-Ausldufer von U. alpina: Auf der Dorsalseite entwik-
keln sich in Abstinden um 4 cm die R-Rosetten, an den Flanken inserieren die diinnen
ar-Ausldufer in meist alternierender Stellung (Abb. 24, 62).

Bei keiner anderen untersuchten Art ist der Unterschied zwischen den dicken und den
diinnen Ausliufern so augenfillig wie bei U. reniformis. Die a-Stolonen erreichen maxi-
mal nur einen Durchmesser von 2 mm. Ansonsten verhalten sie sich gleich wie die
A-Ausliufer, indem sie mit stark gerollter Spitze wachsen und flankensténdig alternie-
rend weitere diinne Auslidufer oder Fangblasen tragen (Abb. 24, 66). Die a-Stolonen
bilden ein wurzelihnliches Netz, da sie sich bis zu Ausldufern vierter Ordnung (ay)
verzweigen konnen.

3.3.1.3. Die Fangblasen

Die Fangblasen haben einen Lingsdurchmesser um 1 mm. Sie treten nur an den
Flanken der diinnen Auslidufer auf, und zwar umso hiufiger, je héherer Ordnung diese
sind. Die Blasenoberfliche ist von kopfchenférmigen Schleimhaaren bedeckt. Die ausge-

wachsenen Fangblasen sehen denen von U. alpina zum Verwechseln #dhnlich (vgl.
Abb. 7).

3.3.1.4. Die R-Rosetten

U. reniformis verhilt sich beziiglich der Ausldufer und Fangblasen dhnlich wie U. al-
pina. Bei den R-Rosetten findet man dagegen etliche Gemeinsamkeiten mit U. longifolia.
Als erstes Entwicklungsstadium einer R-Rosette tritt immer eine Blattanlage (B,) auf
(Abb. 26). Sie entsteht auf der Dorsalseite eines A-Ausldufer, unmittelbar hinter der
eingerollten Spitze. Wie bei U. longifolia wird der Kurztrieb als invers-axillare Verzwei-
gung, hinter dem Tragblatt (B, ) gebildet. Er ist meistens stark einer Flanke zugewandt
(Abb. 24, 25/1-X1V).

Das junge Tragblatt ist stark gekriimmt und beriihrt nicht selten mit seiner Spitze
wieder die relative Hauptachse. Die Primordien H,-H, werden unter diesem Bogen
angelegt und bleiben wihrend-langer Zeit, vom Blatt geschiitzt, verborgen. H, und H,
befinden sich rechts und links vor dem Blatt (Abb. 26). Der Hocker H, bildet mit ihnen
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-Rosettentypen von Utricularia reniformis. Erklirun-

. wobei aber nur die Indices 2 und 3 vertauscht werden konnen.

Abb. 25. Schema der Entwicklung der drei R

gen und Abkiirzungen wie in Abb. 10
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ein Dreieck (Abb. 25/11). Dabei kann er gegen das Tragblatt oder mehr zur Basis der
relativen Hauptachse hin verschoben sein.

Das Tragblatt (B, ) setzt mit breiter Basis am A-Auslédufer an. Es erfihrt in der Folge
meistens einen enormen Entwicklungsschub, so dafB es bis zu 12 cm lang wird, wihrend
die Hocker an seiner Basis kaum wachsen. Weniger hidufig bleibt das Tragblatt in seiner
Entwicklung zurlick und die achselstindigen Hocker werden groBer.

Bei U. reniformis wird keine knotige Verdickung gebildet. Die Rosettenorgane inse-
rieren fast alle an der relativen Hauptachse. Dabei variiert die Ansatzstelle der Primor-
dien H, ff von einer Rosette zur andern relativ stark. AuBerdem ist die Anlegungsreihen-
folge und die anschlieBende Forderungsreihenfolge der Primordien oft sehr verschieden.
Es hingt von der einzelnen Rosette ab, ob ein Organ an einer bestimmten Position gut
entwickelt ist, mit breiter Basis inseriert und somit die andern Organe zur Seite dringt,
oder ob es nur schwiichlich ist und wenig Ansatzfliche benoétigt. Dies alles fiihrt dazu,
daB die einzelnen Rosetten bei U. reniformis extrem verschieden aussehen konnen. Trotz-
dem lassen sich gewisse Tendenzen feststellen, wie sie im Schema der Abb. 25/1-XIV
festgehalten sind. Insgesamt wurden 65 junge und éltere Rosetten untersucht. Die alteren
Entwicklungsstadien lassen sich in drei Gruppen einteilen:

1. Rosettentyp: Bei 19 der 34 untersuchten ilteren Rosettenstadien wurde ein zweites

Blatt (B,) gefunden, das unmittelbar hinter dem Tragblatt (B, ) steht. Es liegt in
derselben Ebene zur relativen Hauptachse wie dieses und ist ebenfalls zu deren Ut-
sprung hin eingerollt (Abb. 25/II1, V, VII-1X). Es wurden sogar Rosetten mit einem
dritten Blatt (B,) in derselben Ebene gefunden, das wieder nach hinten eingerollt war
(Abb. 25/IX). Dies besagt, daB das Rosettenzentrum bei U. reniformis nicht unmittel-
bar hinter dem Tragblatt (B, ) liegt wie bei U. longifolia, sondern dal} es immer mehr
nach hinten verschoben wird. Die Organe werden in einem Streifen angelegt.
Beim 1. Rosettentyp entsteht an der Basis des zweiten Blattes (B, ), manchmal auch im
unteren Teil an diesem selbst oder zu B, hin verschoben, je ein Ausldufer (A, und A;)
auf der rechten und auf der linken Seite (Abb. 25/VI, VIII, IX). Dieses Muster wieder-
holt sich beim dritten Blatt (Bs), indem seitlich davon je ein Hocker (Hg und H;) zu
finden ist (Abb. 25/1X).

2. Rosettentyp: Bei 4 weiteren Rosetten standen das erste und das zweite Rosettenblatt
auch in einer Ebene hintereinander. Das zweite Blatt (B,) ist bei diesem Rosettentyp
jedoch nach vorne, zur Spitze der relativen Hauptachse hin eingerollt. Rechts und links
des Tragblattes entwickelt sich je ein Ausliufer (A, und A;). Alle weiteren Primordien
entstehen im Rosettenzentrum, das von B,, A,, A; und B, abgegrenzt wird (Abb. 25/
X, XI).

3. Rosettentyp: Bei 8 der 34 untersuchten ilteren Rosettenstadien stand das zweite Blatt
neben dem Tragblatt. Es hat sich aus einem der seitlichen Primordien H, oder H;
entwickelt und ist nach hinten eingerollt (Abb. 25/XII). Aus dem andern seitlichen
Hocker wird entweder ein A-Auslidufer oder abermals ein Blatt (Abb. 25/XIII, XIV).
In den Fillen, wo dem Blatt B, ein Ausldufer (A5) gegeniibersteht, wichst das Primor-
dium H, zu einem weiteren Blatt (B,) aus, das zur Spitze der relativen Hauptachse
gekriimmt ist. Dadurch wird, wie beim 2. Rosettentyp, ein Rosettenzentrum abge-
grenzt, in dem alle weiteren Organe angelegt werden (Abb. 25/XIII).

3.3.1.5. Die r-Rosetten

Bei U. reniformis treten auffallend viele r-Rosetten auf. Fast jeder lidngere, gut ent-
wickelte und reich verzweigte a,-Ausldufer trigt auf seiner Dorsalseite einen Kurztrieb.
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Abb. 26-27. Rosetten von Utricularia reniformis. — 26, J unges R-Rosettenstadium mit zwei Pri-

mordien (H, und H;) vor einem stark gekriimmten Tragblatt (B, ) mit wulstartiger Spreite [65 x ].

— 27, Junges Stadium einer r-Rosette. Aus dem groBen Hécker (a,) in Tragblattposition wird ein
a-Ausldufer, da er flankenstindig kleine Buckel trigt (Pfeile). H,, H;=Primordien [120 x ].

Abb. 28. Stellungsverhéltnisse bei Utricularia humboldtii. Der dicke Ausliufer (A) trdgt auf der

Dorsalseite eine R-Rosette mit zwei schief-dorsalen, diinnen Stolonen (a; und a,), einem Blatt (B)

und einem jungen, dicken Ausliufer (A). An den diinnen, flankenstdndigen a,-Trieben findet man

r-Rosetten, Fangblasen (F) und a;-Ausldufer. Letztere teilweise mit Haarausldufern {(By): By

a;y =diinne Ausldufer dritter und vierter Ordnung, — = Wachstumsrichtung der relativen Haupt-
achse (vgl. Abb. 63, 67).
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Wie bei U. longifolia herrscht im Aufbau der r-Rosetten eine noch gréBere Variabilitiit
als bei den R-Rosetten. Es wird anschlieBend nur der hiufigste Fall besprochen.

Als erstes Entwicklungsstadium treten oft drei Hocker auf, die in einem Dreieck
zueinander stehen, das schrig auf dem a;-Stolon sitzt (Abb. 27). Der groBte Hocker (H, )
kommt aber dennoch zur Spitze des a-Ausliufers hin zu liegen. Aus ihm kann ein b-Blatt
oder ein a-Ausldufer entstehen. Es wurden je 7 r-Rosetten mit einem Blatt bzw. einem
Auslaufer in ,, Tragblattposition* gefunden. Ihrer Stellung entsprechend werden diese
Organe als ,, Tragblatt™ bzw. als ,,tragender Auslidufer bezeichnet (Abb. 27).

Betrachtet man etwas &ltere r-Rosettenstadien, so tritt neben dem Tragorgan je ein
ausgewachsenes Organ auf der rechten und auf der linken Seite auf. In den meisten Fillen
steht ein Blatt einem Ausldufer gegeniiber. Die beiden nichsten Organe (oft wiederum
ein Ausldufer und ein Blatt) werden in einer Ebene angelegt, die in einem Winkel von
etwas mehr als 90° zur Ebene der Organe b, —a, liegt. Auch die weiteren Organe werden
paarweise gebildet und stehen sich zu zweien ungefahr gegeniiber. Da der Winkel von
einem Paar zum néchsten aber nie exakt 90° betriigt, liegt nur ein annihernd dekussiertes
Stellungsmuster vor. Im Unterschied zu den meisten R-Rosetten von U. reniformis,
gehen die Organe der r-Rosetten sternformig von einer deutlich gestreckten Kurztrieb-
achse weg (Abb. 62, 66).

3.4. Utricularia humboldtii

Uber die Morphologie von U. humboldtii ist erst wenig bekannt. Farbige Abbildun-
gen der Pflanze (inkl. Fangblasen) findet man bei van Houtte (1858) und Rutishauser
et al. (1990). Ubersichtsskizzen liefern Goebel (1891a) und Slack (1980/81).

3.4.1. Aufbau im vegetativen Bereich
3.4.1.1. Die Blitter

U. humboldtii hat derbe, aufrechte Blitter. Sie konnen bis zu 32 cm lang werden,
wovon maximal 7,5 cm auf die spatelférmige bis verkehrt-herzformige Spreite entfallen.
Im Unterschied zu den Blattspreiten von U. reniformis sind diejenigen von U. humboldtii
stets senkrecht gestellt. Trotzdem kann man auch bei letzteren rein duBBerlich gut zwi-
schen der dunkelgriinen, wachsigen Oberseite und der weiBlichen, ebenfalls wachsigen
Unterseite unterscheiden. Mikrotomschnitte zeigen eine deutlich bifaziale Spreite mit
einem 2-3 Zellschichten umfassenden Palisadenparenchym und einem lockeren
Schwammparenchym mit groBen Interzellularrdumen (Abb. 33).

Bei U. humboldtii tritt nur dieser Blatttyp auf. Die Blitter entstehen entweder aus
einem Hocker auf der Dorsalseite eines A-Ausliufers oder als Auswuchs an einem
Rosettenknoten (Abb. 28, 30, 31, 63). Die junge Blattanlage streckt sich am Anfang ihrer
Entwicklung stark, so daB daraus ein Organ von bis zu 18 cm Lénge hervorgeht, welches
an der Spitze eingerollt ist und eine winzige, 16ffelartige Blattspreite aufweist. Spater
entfaltet sich die Spreite und der Stiel wird gerade. Auf dessen Unterseite findet man
hdufig warzenartige Hocker, aber niemals eine Fangblase.

3.4.1.2. Die Ausldufer

U. humboldtii weist vier verschiedene Stolonsorten auf. Die dicken Ausliufer (=A)
haben einen Durchmesser von 1,23 mm und verhalten sich dhnlich wie die A-Ausldufer
von U. alpina oder U. reniformis. Thre Spitzen sind stark dorsalwirts gekriimmt
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Abb. 29-33. Utricularia humboldtii. — 29, Unverzweigter, stark mit Driisenhaaren besetzter Haar-
ausldufer (a,) mit gerader Spitze [72 x ]. — 30, Stark gerollte Spitze eines A-Ausldufers. Neben dem
schief-dorsalen Ausldufer a, und leicht nach vorne verschoben ist ein Doppelprimordium (H;/H,)
entstanden. a,=flankenstindige, diinne Ausliufer [70 x]. — 31, Alteres Roscttenstadium mit Aus-
ldufer a,, Blatt B,, Stolon A, und zwei Primordien (H4 und Hy), die schief am Knoten gebildet
wurden und stark auf die eine Seite verschoben sind. — = Wachstumsrichtung der relativen Haupt-
achse [15 % ]. — 32, Querschnitt durch einen dicken Ausldufer. Ep = Epidermis, Sk =subepidermale
Sklerenchymzellschicht, Ri=Rinde mit Lakunen (La), Zz=Zentralzylinder mit Xylemelementen
(Xy) in den duBeren Schichten, sowie Phloem (Ph) auBen und innen [60 x ]. — 33, Querschnitt durch
die deutlich difaziale Spreite eines ausgewachsenen Blattes. Os = Blattoberseite, Us = Blattunterseite,
Pp = Palisadenparenchym, Sp = Schwammparenchym, Sk = Sklerenchym als Scheide um den Seiten-
nerv (Sn) und unter den Epidermen (Ep) [60 x].
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(Abb. 30), und an den Flanken tragen sie a,-Auslidufer in meist regelmiBig alternierender
Stellung (Abb. 28). Die dicken Stolonen entspringen immer an einem R-Kurztrieb und
wachsen entweder als chlorophyllose Stringe in der Erde oder zwischen den Blittern von
Bromelien der Gattung Brocchinia durch. Im zweiten Fall sind sie so lange griin, als Licht
zu ihnen vordringt. Die A-Ausldufer sind mit kugeligen Driisenhaaren bedeckt.

Einen Spezialfall der dicken Ausldufer stellen die 2—3 mm dicken Luftsprosse (=L)
dar, die ebenfalls an einem R-Kurztrieb entspringen, aber bogenformig weit Uiber das
Substrat hinausragen. Sie dienen dem Auffinden neuer Wasserstellen in den Bromelien-
blattachseln. Im Gegensatz zu den A-Auslidufern sind die Luftsprosse kahl, oft braunrot
gefiarbt und tragen tiber mehrere cm keinerlei Seitenorgane. Sie beginnen sich erst reich-
lich zu verzweigen, wenn sic auf geeignetes Substrat stoBen. Die Luftsprosse weisen im
Querschnitt unter der Epidermis wie auch im Zentralzylinder mehrere Zellschichten
Sklerenchym auf. Bei den A-Ausldufern sind nur gerade die Winde der subepidermalen
Zellschicht und einiger Zellen im Zentralzylinder verdickt (Abb. 32). In noch stirkerem
Malbe als bei U. reniformis treten bei U. humboldtii Lakunen auf.

Wie bei den bisher beschriebenen Arten kommen auch bei U. humboldtii diinne
Auslédufer erster bis vierter Ordnung (=a;—a;y) vor (Abb. 28). Sie haben einen Durch-
messer von 0,3-1 mm. Die kréftigsten a-Stolonen inserieren als erste Organe einer
Rosette schief dorsal an einem A-Ausldufer (Abb. 28, 30, 31, 63). PositionsmiBig ent-
sprechen sie den Ausldufern A, und A, von U. alpina (Abb. 60). An den Flanken der
A-Ausldufer findet man die schwicheren a-Triebe. An ihnen inserieren, wiederum late-
ral, weitere a-Ausldufer oder Fangblasen. Alle diinnen Ausldufer sind mit Driisenhaaren
versehen. Thre Spitzen sind am Anfang stark gerollt, strecken sich aber im Laufe der
Entwicklung, bis sie nur noch leicht nach oben gebogen sind. Die diinnen Stolonen erster
Ordnung konnen dorsal r-Rosetten mit weiteren a-Ausliufern, aber ohne Blitter, her-
vorbringen (Abb. 28, 67).

An den a;-Auslidufern und ap-Ausldufern entwickeln sich neben Fangblasen und
Ausldufern ndchsthoherer Ordnung vereinzelt diinne, in der Regel unverzweigte Aus-
wiichse mit gerader oder nur sehr schwach gebogener Spitze (Abb. 28, 29). Solche dicht
mit Driisenhaaren besetzten Organe werden als Haarausliufer (=a,;) bezeichnet. Ahn-
liche Organe fand Goebel (1891 a; Fig. 19) z. B. als Seitendste an den diinnen Ausldufern
(,,Rhizoiden*) von U. uliginosa (Syn.: U. affinis).

3.4.1.3. Die Fangblasen

Die Fangblasen von U. humboldtii sind kurz gestielt, haben einen basalen Mund und
eine vorgezogene Oberlippe mit zwei diinnen, unverzweigten Antennen. Sie sehen denen
von U. alpina oder U. reniformis sehr dhnlich. Fangblasen, die sich in der Erde befinden,
sind 1-2 mm grof, solche in den Wasseransammlungen von Bromelien konnen bis zu
10 mm lang werden. Letztere haben an der Oberlippe hdufig nur noch zwei kurze Stum-
mel oder sind vollig antennenlos (Rutishauser et al. 1990).

3.4.1.4. Die R-Rosetten

R-Rosetten findet man auch bei U. humboldtii nur auf der Dorsalseite von dicken
Ausldufern (=A), in Abstinden von 5-8 (—11) cm. Die Entwicklung einer neuen Ro-
sette beginnt, dhnlich wie bei U. alpina, mit der Ausgliederung von 1-2 Hockern, die
leicht rechts und links der Medianebene der relativen Hauptachse stehen und sich zur
Mitte biegen. Aus diesen Primordien gehen 1-2 Stolonen (a, und ev. a,) hervor, die



116 J. Brugger und R. Rutishauser

Abb. 34-35. Stellungsverhdltnisse. 34, Utricularia sandersonii: Auf der Dorsalseite der Ausldufer
(a) entspringen Blidtter (b) in regelmédBigen Abstinden und an den Flanken Fangblasen (F) in
alternierender Stellung. In den Achseln einiger Blitter findet man Rosetten (r) als invers-axilldre
Verzweigungen, die zu einer Infloreszenz (I) auswachsen konnen. S=Schuppe. — = Wachstums-
richtung der relativen Hauptachse (selber ein a-Stolon). — 35, Utricularia livida: Ausschnitt eines
ar-Ausldufers. Auf dessen Dorsalseite stehen in einer Zeile abwechselnd Blétter (b) und Ausldufer
zweiter Ordnung (a;;) und an den Flanken Fangblasen in disticher Anordnung. — = Wachstums-
richtung des a;-Stolons.

spater den Rosettenknoten in ihrer Mitte einschlieBen. Zwischen den Ausldufern a; und
a, bzw. neben a, und leicht zur Spitze des A-Ausldufers verschoben, entsteht ein Doppel-
primordium (H;/H,), das meistens recht schief auf der Abstammungsachse steht
(Abb. 30). Aus dem hinteren, groBeren Hockerteil H 4 entwickelt sich bei jeder R-Rosette
von U. humboldtii das erste Blatt (B;), aus dem vorderen Abschnitt der Rosettenknoten
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mit einem Auslduferprimordium (H,). Zusitzlich schwillt die Abstammungsachse zwi-
schen a, und a, stark an.

Im Gegensatz zum ersten Rosettenblatt aller tibrigen untersuchten Arten richtet das
Blatt B; von U. humboldtii seine Oberseite etwa zur Spitze der Abstammungsachse hin
aus. Es steht aber héufig schief, im Extremfall bis zu 90° verdreht, auf der relativen
Hauptachse. Zwar ist es nicht das erste Organ der Rosette, nimmt aber doch etwa die
Stellung ein, die einem Tragblatt einer normal-axilliren Verzweigung entspricht.

Erst wenn das Blatt B, eine Linge von mehreren cm erreicht hat, werden rechts und
links am Rosettenknoten zwei weitere Primordien (Hs und H,) angelegt (Abb. 31), und
der Hocker H, wéchst zu einem Ausldufer (A,) aus. Das groBere der beiden Primordien
H; und Hy entwickelt sich fast immer zu einem zweiten Blatt (B oder By), das kleinere
zu einem A-Auslaufer oder ganz selten zu einem Luftsprof.

Die folgenden Hocker H, und Hg werden wieder als Paar, ungefidhr im rechten
Winkel zu Bs— A angelegt. Aus einem dieser beiden Hocker geht hidufig die Infloreszenz-
achse hervor, die das Wachstum des Kurztriebes abschlieBt (Abb. 63).

3.4.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

U. humboldtii triagt ihre blauviolett gefidrbten Bliiten zu 4 -6 in einer etwa 8 cm langen
Traube am Ende einer 50—70 cm langen, aufrechten, griinen oder braunroten Inflores-
zenzachse. Diese weist einen Durchmesser von 2,5—-4 mm auf und ist mit viel Skleren-
chym verstdrkt. Die Bliiten werden 3—4 (-5) cm groB. Ihre Unterlippe besteht aus einer
dreizipfligen Schiirze und einem kugelig aufgewolbten Gaumen mit einem auffallenden,
weilen Fleck und zwei eigelben, leistenartigen Saftmalen. Unter der Bliitenregion findet
man am Infloreszenzschaft 69 braunrote Schuppen. Diese stehen zweizeilig am in sich
verdrehten Bliitenstandsstengel, gehen aber gegen den Bliitenbereich hin in eine 2/5-Spi-
rale uiber.

3.5. Utricularia sandersonii

Im Unterschied zu den meisten (potentiell) epiphytischen Utricularien findet man in
der Literatur nur wenige Angaben tiber die rein terrestrischen Arten. Skizzen von U. san-
dersonii sowie Kurzbeschreibungen dieser Art sind bei Stapf (1904, 1905) und in der
monographischen Bearbeitung von Taylor (1964) vorhanden. Auf Photographien blii-
hender Pflanzen trifft man bei Slack (1980/81).

3.5.1. Aufbau im vegetativen Bereich

U. sandersonii ist eine der kleinen, zierlichen Arten, die erst auffallen, wenn sie zur
Bliite gelangen. Der vegetative Bau ist gegeniiber den epiphytischen Utricularien stark
vereinfacht, indem U. sandersonii nur iiber je einen Typ Blitter (=b), Ausldufer (=a)
und Rosetten (=r) verfiigt (Abb. 34).

3.5.1.1. Die Blatter

Die hellgriinen Blétter stehen in einer Reihe auf der Dorsalseite der Ausldufer (Aus-
lauferblitter) oder sind als sogenannte Rosettenblitter am Rosettenknoten inseriert
(Abb. 34). Sie variieren in Grofe und Form. Erstere sind in der Regel sitzend, 0,5—-1 cm
lang und 3—4 mm breit, mit einer verkehrt eiférmigen Blattspreite, letztere gestielt, bis
zu 2 cm lang, mit einer spatelférmigen Spreite. Blitter mit einer GroBe von 3—6 cm,
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Abb. 36. Schema der Entwicklung der Rosetten von Utricularia sandersonii. 1-XV =Figuren-

bezeichnung, Zahl unten links = Anzahl beobachtete Rosetten mit dem entsprechenden Muster,

a= Ausldufer, b=Blatt, H=Primordium, Index = Numericrung der Organe nach der wahrscheinli-

chen Anlegungsreihenfolge, wobei Stellung 2 und 3 gleichwertig sind und ebenso die Positionen 4

und 5 der Fig. X und XIV, sowie die Positionen 6 und 7 der Fig. VII und XV. (Fiir weitere
Erkldrungen siehe Abb. 10.)
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wie es Slack (1980/81) beschreibt, traten bei den in Ziirich kultivierten Pflanzen nicht
auf.

Die Auslduferblitter sind schief-aufrecht oder dem Substrat fast aufliegend und
stechen mit der Unterseite zur Spitze der Abstammungsachse (Abb. 40). Manche von
ihnen bilden in der proximalen Achsel eine Rosette aus.

Im Unterschied zu den Blittern der epiphytischen Arten tragen diejenigen der terrest-
rischen Utricularien auf der Unterseite meist 16 Fangblasen (Abb. 34). Diese entsprin-
gen an der Mittelrippe oder einem gut entwickelten Seitennerv und sind nur im unteren
Teil der Spreite und am Blattstiel gut entwickelt. In seltenen Fillen findet man Blétter,
die anstelle einer Fangblase ein weiteres kleines Blatt oder sogar eine Rosette ausgebildet
haben.

Die Blitter von U. sandersonii sind zu keinem Zeitpunkt ihrer Entwicklung eingerollt.
Ein halbkugelférmiges Primordium wiichst in die Linge, flacht sich an der Spitze rasch
ab und wird in der Folge einfach immer gréBer (Abb. 40).

3.5.1.2. Die Ausliufer

Die Ausldufer entspringen an der Basis einer Rosette oder im unteren Teil an einem
Infloreszenzschaft (Abb. 34, 41-44). Es sind feine, fadenformige Triebe, die bei einem
Durchmesser von weniger als 1 mm bis zu 9 cm lang werden. Sie wachsen mit unge-
schiitzter, gerader Spitze (Abb. 37), wie die Stolonen von U. longifolia (Abb. 75).

An den Flanken tragen sie in Abstinden von 1—2 mm Fangblasen in disticher Anord-
nung, aber niemals Ausldufer nidchsthoherer Ordnung, wie es bei den epiphytischen
Arten die Regel ist. Auf der Dorsalseite entspringen die Blitter in Abstinden um 5 mm
(Abb. 34, 68).

Das Querschnittsbild durch einen Auslidufer von U. sandersonii entspricht jenem
durch einen Stolon erster oder zweiter Ordnung einer epiphytischen Art. Der Zentralzy-
linder besteht nur aus 1-2 Xylemelementen, einer Phloemgruppe und ein paar wenigen
Parenchymzellen.

3.5.1.3. Die Fangblasen

Die ausgewachsenen Fangblasen sind lidnglich-eiformig, 1-1,5 mm groB und kurz
gestielt (Taylor 1964). Die Mundoéffnung liegt terminal, dem Stiel schief gegeniiber. Die
Ober- und Unterlippe ist je mit 6—8 Reihen papillenartiger Driisenhaare versehen, die
den Falleneingang als Reuse erscheinen lassen (Abb. 39).

Die jungen Fangblasenanlagen sind lidnglich und an ihrem Ende keulenférmig ange-
schwollen (Abb. 38). Da die Primordien sich nicht kriimmen, erkennt man die Mund6ff-
nung als seitlichen Schlitz.

3.5.1.4. Die Rosetten

Die Rosetten von U. sandersonii sind invers-axillire Verzweigungen, die in Abstinden
von 1-6 (—8) cm auf der Dorsalseite der Ausldufer entstehen. Sie zeigen viele verschie-
dene Stellungsmuster. 38 der untersuchten 50 Kurztriebe folgen aber doch einem der
Entwicklungspfade, wie sie in Abb. 36/1-XV zusammengestellt sind.

Als erstes Entwicklungsstadium einer neuen Rosette entsteht in der proximalen Ach-
sel eines Auslduferblattes eine knotige Verdickung (Abb. 40), aus der anschlieBend meist
zwel Primordien (H, und H,) hervorgehen. Diese stehen rechts und links vor dem
Tragblatt und entwickeln sich zu zwei Ausldufern (Abb. 36/1—111) oder zu einem Ausliu-
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Abb. 37-42. Utricularia sandersonii. — 37, Gerade Spitze eines Ausliufers. Dh=Driisenhaar
[360 x ]. — 38, Junges Fangblasenstadium mit keulig angeschwollenem Ende und seitlicher, schlitz-
formiger Mundéffnung [170 x . — 39, Ausgewachsene Blase mit mehreren Reihen papillenartiger
Driisenhaare auf der Ober- und Unterlippe [65 x ]. — 40, In der proximalen Achsel einer Blattanlage
(b, ) ist eine knotige Verdickung (r) zu erkennen. — = Wachstumsrichtung der relativen Hauptachse
(a) [130 x ]. — 41, Rosettenstadium mit Tragblatt (b,), einem Blatt (b,) auf der linken und einem
Ausldufer (a;) mit superponiertem Hocker (H,) auf der rechten Seite am Rosettenknoten. Hs,
H, = weitere Hocker, F = Fangblasenstiel [70 x ]. — 42, Rosette im Ubergang zur Infloreszenz. Die
Organe stehen annihernd dekussiert am Rosettenknoten. b= Blatt, a= Ausldufer, F =Fangblase,
I = Infloreszenz, Numerierung der Organe nach der vermutlichen Entstehungsreihenfolge [30 x].
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fer und einem Blatt (Abb. 36/I—1I). Dabei wird die knotige Verdickung zwischen ihnen

groBer, und in deren Mitte werden weitere Hocker angelegt (Abb. 41).

Handelt es sich bei den Organen der Positionen 2 und 3 um zwei Auslaufer (Abb. 36/
III), so gibt es drei Moglichkeiten, was die Stellung der néchstfolgenden Auswiichse
betrifft (Abb. 36/VIII-XI):

1. Oftmals liegen die Primordien H, und H superponiert iiber den Organen 2 und 3. Aus
thnen werden in der Regel zwei Blatter (b und by in Abb. 36/X).

2. Manchmal wird nur einer der beiden seitlichen Hécker ausgebildet. Auch in diesem
Fall entwickelt er sich bevorzugt zu einem Blatt (b, in Abb. 36/IX), seltener zu einem
Auslédufer (a, in Abb. 36/VIII).

3. Héufig entstehen die Primordien H, und H, nicht iiber den Organen 2 und 3, sondern
anndhernd dekussiert dazu. Der Hocker H, wird hinten am Rosettenknoten, dem
Tragblatt ungefahr gegeniiber ausgegliedert, H; vorne am Knoten, iiber b;. Aus
beiden Anlagen wichst meist je ein Stolon (a, und as) aus (Abb. 36/XI, 42).

Bei den Rosetten des 1. und 2. Typs entwickeln sich die nichsten Primordien an
denselben Stellen wie die Hocker H, und H, beim dritten Typ (Abb. 36/XI1-XIV).

Die folgenden Organe werden wieder als Paar gebildet, liegen einander gegeniiber
und ungefdhr iiber den Organen der Positionen 2 und 3. Nach Ausgliederung von 6—8
Seitenorganen wichst der Kurztrieb in der Regel zum Infloreszenzschaft aus (Abb. 42).

Handelt es sich bei den Organen der Positionen 2 und 3 um einen Ausldufer und ein
Blatt (Abb. 36/II), so gibt es nur noch 2 Mdglichkeiten der weiteren Entwicklung, da nie
ein Organ superponiert iiber einem Rosettenblatt entsteht (Abb. 36/I1-VII). Ansonsten
entsprechen die Entwicklungswege der Abb. 36/I1-IV — VI und II-V —VII aber denje-
nigen, die oben beschrieben wurden.

3.5.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

U. sandersonii blitht das ganze Jahr, im Friihling allerdings etwas intensiver als in den
iibrigen Jahreszeiten. Der Infloreszenzschaft wird 4—9 (—17) cm lang. Er bildet in regel-
méBigen Abstinden zundchst 1-4 Schuppen aus, und in den oberen % tragt er 2—-6
Brakteen mit je einer axilliren Bliite (Abb. 34, 47).

Wenn die Infloreszenzachse noch recht klein ist, entstehen in den Achseln der ober-
sten beiden Rosettenorgane (meist Ausldufer) 2—3 Hocker (Abb. 42, 43). Diese entwik-
keln sich in der Regel wiederum zu Ausldufern, wobei die beiden duBeren rechts und links
des tragenden Stolons (a,) ins Substrat hinein wachsen und der dritte nach oben. Im
Laufe der weiteren Entwicklung werden zwischen letzterem und dem tragenden Stolon
viele weitere Hocker gebildet, aus denen wieder Ausldufer und in Ausnahmeféllen Blétter
hervorgehen (Abb. 44). Aus der Mitte einer solchen r*-Rosette kann spéter ein zweiter
Bliitenstandsschaft auswachsen.

In den Achseln der Schuppen unter der Bliitenregion findet man meistens ebenfalls
2—3 Hocker. Die Primordien in den unteren Schuppen werden zu Ausldufern mit be-
grenztem Wachstum und ohne Seitenorgane, wihrend diejenigen in den Achseln der
oberen Schuppen keine weitere Differenzierung erfahren (Abb. 45, 46).

Ahnliches wurde von Goebel (1891 a) fiir U. caerulea beobachtet, wo der Achsel einer
Schuppe zwei Ausldufer entspringen oder wo unterhalb der Bliitenregion statt einem
Tragblatt ein Ausldufer und anstelle von Vorblittern zwei weitere Stolonen entstehen
kénnen.

U. sandersonii zeigt erst im Bliitenbereich normal-axillire Verzweigungen mit Trag-
blattern, indem blihende Seitentriebe den distalen Brakteenachseln entspringen
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Abb. 43-48. Utricularia sandersonii. — 43, Junges Stadium einer r*-Rosette in der distalen Achsel
cines Ausldufers (a,), an der Basis der Infloreszenzachse (I). a,, a,=junge Ausldufer, H,=Pri-
mordium, — = Wachstumsrichtung der Infloreszenzachse [130 x ]. — 44, Altere r*-Rosette mit meh-
reren, unverzweigten Ausldufern (a, —a;). Ubrige Abkiirzungen wie in Abb. 43 [70 x ]. — 45, Etwas
weiter oben an der Infloreszenzachse findet man Schuppen (S) mit axilliren Ausldufern (a,, a,)
und einem Primordium (H;) [145 x ]. — 46, Unmittelbar vor der Bliitenregion trifft man auf Schup-
pen (S) mit axilliren Héckern (H), die sich nicht weiter differenzieren [145 x ]. — 47, Drei verschie-
den groBe Bliitenknospen in den Achseln von Brakteen (T), am Ende der Infloreszenzachse.
V =Brakteole, K =Kelchblatt [40 x ]. — 48, Androecium und Gynoecium einer Bliite in Seitenan-
sicht. Ov=_0var, Na=zweilappige Narbe mit Papillen auf dem gréBeren Narbenlappen, Fi= Fila-
ment, An= Anthere [50 x ].
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(Abb. 47). Das meist weiBle Perianth wird bei Stapf (1904, 1905) und bei Taylor (1964)
genau beschrieben. Das Gynoecium und die Stamina haben die fiir Lentibulariaceae
typische Form und Anordnung. Abb. 48 zeigt diese Teile einer Bliite in der § Bliihphase.
Der Pollen wird freigesetzt, wihrend der groBe, mit Papillen besetzte Narbenlappen noch
nach hinten geklappt ist und vom kleineren Lappen abgedeckt wird. Die U. sandersonii-
Pflanzen in Kultur zeigen fast nie Samenansatz.

3.6. Utricularia livida

Angaben liber diese terrestrische Art findet man bei Stapf (1904, 1905) und bei Taylor
(1964). Junge und ausgewachsene Fangblasen sind bei Rutishauser et al. (1990) abgebil-
det.

3.6.1. Aufbau im vegetativen Bereich
3.6.1.1. Die Blatter

U. livida sieht in ihren vegetativen Teilen U. sandersonii recht dhnlich. Uber dem
Substrat erkennt man kleine, hellgriine, lanzettliche oder zungenférmige Blittchen von
1-2(-3,5) cm Linge und 1-4 mm Breite (Taylor 1964). Sie kénnen kurz oder lang
gestielt sein und tragen im chlorophyllosen, unteren Teil 1 -5 Fangblasen und in Ausnah-
mefillen eine ganze Rosette (Taylor 1964). Letzteres ist insbesondere dann zu beobach-
ten, wenn das Blatt an der Basis verletzt ist.

Die Blatter sind Organe einer Rosette oder entspringen in Abstdnden von etwa 1 cm
der Dorsalseite der a;-Stolonen (Abb. 35). Wie bei U. sandersonii kehren die Ausldufer-
blitter ihre Unterseite der Spitze der Abstammungsachse zu. Einige tragen in ihren
proximalen Achseln Rosetten.

Die Entwicklung der Blitter von U. flivida erfolgt ahnlich wie bei den Blattern von
U. sandersonii, doch wichst das Primordium sehr stark in die Linge, nachdem es sich am
Ende nur leicht abgeflacht hat (Abb. 49). Man kann solche Blitter in einem mittleren
Entwicklungsstadium nur schwer von Ausldufern unterscheiden. Ein sicheres Blattmerk-
mal ist zu diesem Zeitpunkt nur die Wachstumsrichtung nach oben, wahrend zukiinftige
Ausldufer (ay;) sich nach unten kriimmen (Abb. 35).

3.6.1.2. Die Auslaufer

Bei U. livida sind die Stellungsverhiltnisse etwas komplizierter als bei U. sandersonil,
indem zwischen Ausldufern erster Ordnung (=a;) und Auslidufern zweiter Ordnung
(=ay;) unterschieden werden muf}. Die a-Stolonen entspringen stets einem Rosettenkno-
ten oder der Basis eines Infloreszenzschaftes (Abb. 51). Sie tragen auf der Dorsalseite
meist abwechselnd ein Blatt und einen a;-Ausldufer, seltener erscheinen zwei Blatter
direkt hintereinander (Abb. 35). Die Stolonen zweiter Ordnung wachsen, im Unterschied
zu den Blittern, vertikal ins Substrat hinein (Abb. 50). Sie bilden auf der Dorsalseite
keinerlei Organe aus. An den Flanken treten, wie bei den a-Stolonen, Fangblasen in
alternierender Stellung auf.

Beide Stolonordnungen sind nur wenig behaart und wachsen mit ungerollter Spitze
(Abb. 50). Die horizontal kriechenden a,-Ausldufer kdnnen iiber 5cm lang werden,
wahrend die a;;-Stolonen nur 1-2 (—3) cm messen.
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Abb. 49-51. Utricularia livida. — 49, Blattanlage in einem mittleren Entwicklungsstadium. Die
Spitze ist nur leicht abgeflacht, so daB man das Blatt (b) kaum von einem a,-Ausliufer unterschei-
den kann [65 x ]. - 50, Junger a,-Auslaufer auf der Dorsalseite eines a,-Stolons entspringend [120 x ].
— 51, Rosettenstadium mit abgerissenem Tragblatt (b, ), einem Ausldufer (a,) auf der linken und
einem superponierten Organpaar (das Blatt b, tiber dem Ausliufer a,) auf der rechten Seite am
Rosettenknoten. a5, ag=weitere Ausldufer, H,=Primordium, — = Wachstumsrichtung der rela-
tiven Hauptachse (a;) [60 x ].

Abb. 52-54. Utricularia bisquamata. — 52, Ausschnitt eines a,-Ausldufers mit einem Blatt (b) auf

der Dorsalseite. Die Fangblasen (F) entspringen auf der Unterseite und an den Flanken des Blatt-

stiels, sowie seitlich am a,-Stolon [17 x ]. - 53, Rosette mit Tragblatt (b, ) und anndhernd dekussierter

Stellung der Ausldufer a,/a; und a,/as. Ho=Primordium, — = Wachstumsrichtung der relativen

Hauptachse (a;) [80 x ]. — 54, In der untersten Schuppe (S) am Infloreszenzschaft (I,) entspringen
ein Ausléufer (a) und eine zweite Bliitenstandsanlage (I,) [65 x ].
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3.6.1.3. Die Fangblasen

Die Fangblasen von U. livida sehen denen von U. sandersonii sehr dhnlich und ent-
wickeln sich auch gleich wie diese (vgl. Abb. 38 und 39, Rutishauser et al. 1990).

3.6.1.4. Die Rosetten

Die Rosetten von U. livida sind invers-axilldre Verzweigungen, die in Abstdnden von
1-4cm auftreten (Abb. 51). Verglichen mit den Rosetten von U. sandersonii zeigen
diejenigen von U. livida beziglich der Stellung und Ersetzbarkeit der Organe eine etwas
geringere Variabilitit. Trotzdem gelten weitgehend dieselben Regeln, ndmlich:

— Aus den Primordien H, und H; entwickeln sich bevorzugt zwei Ausliufer (a, und a;),
seltener ein Ausldufer (a,) und ein Blatt (a,), aber nie zwei Blitter.

— Diejenigen Hocker, die iiber dem Tragblatt (b;) oder hinten am Rosettenknoten
stehen, wachsen zu Ausldufern aus.

— Oft stehen sich zwei Organe am Rosettenknoten als Paar gegeniiber (Abb. 51).

— Das annidhernd dekussierte Stellungsmuster wird in vielen Féllen verwischt, indem
anstelle eines Blattes oder eines Auslidufers gleich zwei superponierte Organe (immer
ein Blatt iiber einem Ausldufer) auftreten (Abb. 51: b, liber a,).

— Nach Ausgliederung von 68 Rosettenorganen wichst die Kurztriebachse zum Inflo-
reszenzschaft aus.

— Speziell fiir U. livida gilt: Es entwickelt sich nie je ein Blatt superponiert liber a, und
liber a,, wie bei U. sandersonii (Abb. 36/X, XIV).

3.6.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

U. livida bliiht in Kultur von Anfang April bis August. Die Rosettenblitter gehen in
dieser Zeit groBtenteils zugrunde. Nach Taylor (1964) konnen die Infloreszenzen von
U. livida 80 cm hoch werden und bis zu 50 Bliiten aufweisen. Bei den in Ziirich kultivier-
ten Pflanzen ist der aufrechte Bliitenstandsschaft bei einem Durchmesser von maximal
1 mm hochstens 20 cm lang und triigt 2—8 Bliiten. Unterhalb der Bliitenregion findet
man, wie bei U. sandersonii, 2—5 Schuppen. In den Achseln der untersten Schuppen
entwickeln sich mehrere Ausldufer, in denen weiter oben meistens 3 Hocker. Die Achsel
der obersten Schuppe vor der Bliitenregion ist leer. An der Basis der Infloreszenzachse
werden in den distalen Achseln der obersten Rosettenorgane (meistens Auslaufer) 2-3
r*-Tochterrosetten mit vielen Auslidufern ausgebildet (dhnlich U. sandersonii: Abb. 43—
46).

Beschreibungen und Abbildungen der lila bis dunkelviolett gefdrbten Bliten von
U. livida sind bei Stapf (1904, 1905) und bei Taylor (1964) vorhanden.

3.7. Utricularia bisquamata

Skizzen und Kurzbeschreibungen dieser Art findet man unter der Bezeichnung U. ca-
pensis Spreng. bei Stapf (1904, 1905) und bei Taylor (1964). Der Bau der Fangblase und
deren Funktionsweise wurde von Lloyd (1930, 1931) eingehend studiert.

3.7.1. Aufbau im vegetativen Bereich

3.7.1.1. Die Blitter
U. bisquamata ist die kleinste und feinste der hier untersuchten Arten. Thre schmalen,
linealen Blittchen sind 1—1,5 cm lang und ca. 1 mm breit. Sie sind lang gestielt und
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tragen im unteren, chlorophyllosen Teil 4—6 Blasen (Abb. 52). Der Ubergang von der
Blattspreite zum Blattstiel ist flieBend.

Wie bei U. sandersonii und U. livida treten Blitter als Organe von Rosetten auf oder
stehen auf der Dorsalseite von a-Stolonen (Abb. 70). Die Ausliuferblitter sind unge-
rollt, stehen mit der Unterseite zur Spitze der Abstammungsachse und sind am Anfang
ihrer Entwicklung nur schwer von a,-Stolonen zu unterscheiden.

3.7.1.2. Die Ausliaufer

U. bisquamata zeigt wie U. livida zwei Auslduferordnungen (vgl. Abb. 35). Beide
Stolonordnungen wachsen mit ungerollter Spitze und tragen an den Flanken Fangblasen
in dichter, alternierender Anordnung. Die a;-Stolonen entspringen jeweils an einem
Rosettenknoten oder im unteren Teil einer Infloreszenzachse und kénnen Langen von
uber 5 cm erreichen. Die a,-Ausliufer sind 0,5-3 cm lang, tragen auBer den Fangblasen
keinerlei Seitenorgane und inserieren in regelmiBigen Abstinden von 3—4 mm, abwech-
selnd mit den Bléttern, auf der Dorsalseite der a,-Stolonen.

3.7.1.3. Die Fangblasen

Die Fangblasen von U. bisquamata dhneln denen von U. sandersonii und U. livida. Sie
sind ca. 1 mm groB, kurz gestielt und tragen auf der Ober- und Unterlippe mehrere
Reihen Driisenhaare (Abb. 52). Die Unterlippe ist bei den Blasen von U. bisquamata, im

Unterschied zu denen der andern beiden terrestrischen Arten, kaum vorgezogen (Taylor
1964).

3.7.1.4. Die Rosetten

Bei U. bisquamata treten nur selten Rosetten auf. Man findet an den a;-Stolonen liber
mehrere cm keinen Kurztrieb. Die wenigen Rosetten, die untersucht werden konnten,
zeigen dhnliche Tendenzen wie die Rosetten von U. sandersonii und U. livida:

— Es sind invers-axillire Verzweigungen in den proximalen Achseln von Ausliuferblit-
tern und in Ausnahmefillen von a,-Stolonen.

— Aus den Hockern H, und H, die rechts und links am Rosettenknoten auftreten, gehen
entweder zwei Ausldufer (Abb. 53) oder ein Ausldufer und ein Blatt hervor.

— Die Primordien H, und H; treten vorne und hinten am Rosettenknoten auf. Daraus
entwickeln sich wieder zwei Ausldufer (Abb. 53) oder je ein Ausliufer und ein Blatt.

— Es liegt kein exakt dekussiertes Stellungsmuster vor, da die Primordien H, und H, je
nach Rosette an verschiedenen Orten entstehen. Oft sitzen sie schrig zu allen vorherge-
henden Organen oben am Knoten.

— Rosetten mit einem Blatt superponiert iiber einem Ausliufer wurden bei U. bisqua-
mata, im Unterschied zu U. sandersonii (z.B. Abb. 36/IX—-X) und U. livida, nicht
gefunden.

3.7.2. Aufbau im reproduktiven Bereich

Die Bliten von U. bisquamata sind nur 4—6 mm groB und stehen zu 1—6 in einer
lockeren Traube in der oberen Hélfte der 4—10 cm langen, aufrechten Infloreszenzachse.
In deren unterem Teil trifft man auf 1-3 Schuppen und an der Basis findet man meistens
zwel r*-Tochterrosetten in den distalen Achseln von Ausliufern. Die r*-Rosetten beste-
hen bei U. bisquamata nur aus wenigen Stolonen und gehen eher selten in eine zweite
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Infloreszenzachse iiber. Eine solche entsteht aber hidufig in der Achsel der untersten
Schuppe, 2—5 mm iiber dem letzten Organ des r-Kurztriebs (Abb. 54). Oft wird am Rand
der Schuppe ein unverzweigter Ausldufer gebildet, der schrig nach unten wichst. Dane-
ben entwickelt sich der zweite Bliitenstandsschaft. Manchmal treten sogar drei Inflores-
zenzen aneinander auf.

Die oft blaB lila und gelb gefirbten Bliiten von U. bisquamata sind bei Stapf (1904,
1905) und bei Taylor (1964) abgebildet und beschrieben. Die Friichte sind diinnwandige,
kugelige Kapseln von 1-1,5 mm Durchmesser. Sie enthalten viele dunkelrote Samen, die
regelméBig in groBer Zahl auskeimen.

3.8. Samen und Keimung

Uber Samen und Keimpflanzen von Utricularien findet man Angaben bei Kamienski
(1877, 1895), Goebel (1889 a, 1891 b, 1932/33), Merz (1897), Velenovsky (1905), Luetzel-
burg (1910), Merl (1915, 1925) und Lloyd (1937).

Von U. sandersonii und U. livida waren weder Samen noch Keimpflanzen erhéltlich.
Die Pflanzen in Kultur sind steril, obwohl sie jeweils reich blihen.

Die Urticularien lassen sich beziiglich der Samen und Keimlinge in zwei Gruppen
einteilen:

Die eine Gruppe verfligt iiber langgestreckte, spindelférmige oder rundliche Samen
mit einer diinnen Samenschale und einem bleichen, undifferenzierten Embryo. Dieser
Typ wird reprisentiert durch die Arten U. alpina, U. longifolia und U. bisquamata. Im
Laufe der Entwicklung werden am einen Embryonalpol zwei Hocker sichtbar, von denen
der eine rasch groBer wird und die Samenschale sprengt. Er ergriint und wichst zu einem
zarten, meist zungenférmigen Blatt (b,) aus. Aus dem zweiten Primordium geht bei
+ U. alpina eine langgestielte Fangblase (F,) und bei U. longifolia und U. bisquamata ein
erster Auslaufer (a,) hervor (Abb. 55, 56). Lloyd (1937) bezeichnet diese beiden ersten
Organe von U. bisquamata als ,,cotyledonoids*. Er kann sich offenbar nicht dazu durch-
ringen, sie Kotyledonen zu nennen, da es sich nicht um zwei Blatter handelt. Bei U. alpina
und U. bisquamata entsteht zwischen den beiden ersten Organen der Keimlingsrosette
eine Fangblase (F; in Abb. 55, 56) und unmittelbar daneben der Vegetationspunkt der
Keimlingsrosette, der zur Kurztriebachse auswéichst und rundum mehrere Organe aus-
gliedert (bei U. alpina Fangblasen, Ausldufer und Blitter, bei U. bisquamata nur Auslau-
fer und Bliitter: Abb. 57), bevor er in einer Infloreszenz endet. Auf der Dorsalseite der
Ausldufer konnen Tochterrosetten ausgebildet werden.

Zur anderen Gruppe gehodren die Samen von U. reniformis und U. humboldtii, die
keine Samenruhe haben und deren Embryonen schon innerhalb der hdutigen Samen-
schale weit entwickelt und mit einer Anzahl griiner Primérblétter versehen sind. Bei
U. reniformis sind es Blattchen mit lanzettlicher Spreite, bei U. humboldtii fidige Organe,
die sich in der Hélfte in drei nadelartig auslaufende Arme aufspalten (Abb. 58). Die Pri-
mirblitter sind spiralig gestellt und schlieBen den Vegetationspunkt in ihrer Mitte ein.

Bei U. reniformis erscheinen an der Keimlingsachse als erste Organe hiufig zwel
Fangblasen und dann der erste Ausldufer (Goebel 1891b). Dieser bringt zuerst nur
Fangblasen, dann auch blasentragende, diinne Stolonen hervor und entwickelt schlieB3-
lich ein reich verzweigtes, wurzelihnliches Netz. An der Keimlingsachse werden nun
nierenférmige Blitter und weitere Ausldufer ausgegliedert.

Bei U. humboldtii entwickeln sich an der stark gestreckten Keimlingsachse nacheinan-
der ein primirblattihnliches Organ, eine Fangblase und danach jeweils 23 Bldttchen
mit einer flichigeren Spreite abwechselnd mit einer weiteren Fangblase. Die lappigen



Abb. 55-59. Keimpflanzen. — 55, Keimling von Utricularia alpina mit einem Blatt (b,), einer
langgestielten Fangblase (F,) und einem Primordium (H;). Ss=Samenschale. — 56—57, Junge und
dltere Keimpflanze von U. bisquamata: 56, Als erste Organe erscheinen ein Blatt (b,) und ein
Ausléufer (a,). Dazwischen wird die Fangblase F, gebildet. 57, In der Folge werden weitere Blitter
(b,) und Ausléufer (as,a) produziert, bevor das Rosettenzentrum mit dem Vegetationspunkt (VP)
in eine Infloreszenz iibergeht. — 5859, Keimlinge von U. humboldtii: 58, Embryo nach der Entfal-
tung der dreiteiligen, nadelartig auslaufenden Primirblitter (Pb). VP =kugeliger Vegetationspunkt,
der von einer Schuppe (S) geschiitzt wird. 59, Keimlingsstadium mit mehreren Fangblasen (F) und
lappigen Bldttchen (b) mit einfacher oder gabelig verzweigter Spreite. a, = Auslaufer der Keimlings-
rosette; Numerierung der Organe nach der wahrscheinlichen Entstehungsreihenfolge.
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Blittchen konnen einfach, gabelig verzweigt oder dreiteilig sein und an den Blattkanten
Fangblasen aufweisen (Abb. 59). Nachdem an der Keimlingsachse 13—-26 Organe vor-
handen sind, werden in der Regel 2 Ausldufer und daraufhin langgestielte Bldtter mit
spatelformiger Spreite produziert. Die Keimpflanze erstarkt zusehends, bildet auf der
Dorsalseite der Ausldufer Tochterrosetten aus und wachst nach Ausgliederung von
mehreren Bldttern und Ausldufern zu einer Infloreszenz aus.

4. Diskussion

4.1. Vergleich der untersuchten Arten

Lassen sich Utricularien beziiglich ihres vegetativen Bauplanes auf einen Grundtyp
zurlickfithren? Fiir die in der vorliegenden Arbeit untersuchten Arten kann diese Frage
bejaht werden, wenn man nur den Grobaufbau betrachtet (vgl. Tab. 1, Abb. 60—70). Bei
allen untersuchten Utricularien gibt es im Substrat kriechende Ausldufer, die sich mehr
oder weniger stark verzweigen und ein unterirdisches Netz mit Fangblasen bilden. Au-
Berdem bringen die Ausldufer Rosetten mit weiteren Stolonen und Blattern hervor. Die
Blatter sind jeweils flache, griine Organe, die sich iiber das Substrat erheben. Das Roset-
tenzentrum kann zu einer Infloreszenz auswachsen.

Analysiert man den Gesamtaufbau jedoch etwas genauer, so erkennt man, dal sich
die (potentiell) epiphytischen und die (rein) terrestrischen Urticularia-Arten durch eine
Reihe vegetativer Merkmale voneinander abgrenzen lassen (Tab. 1):

— Die epiphytischen Arten (U. alpina, U. longifolia, U. reniformis, U. humboldtii) zeich-
nen sich gegeniiber den terrestrischen Arten (U. sandersonii, U. livida, U. bisquamata)
durch absolut groBere Blitter und Bliitenstinde aus.

— Nur die epiphytischen Utricularia-Arten haben dicke Ausldufer (A), die an den Flan-
ken diinne Ausldufer (a) bilden kénnen. Bei den terrestrischen Arten gibt es nur einen
Ausldufertyp (a).

— Die Auslduferspitzen der epiphytischen Arten U. alpina, U. reniformis und U. hum-
boldtii sind dorsalwirts eingerollt, diejenigen der terrestrischen Arten und von U. lon-
gifolia sind gerade.

— Die untersuchten terrestrischen Arten verfiigen entlang ihrer Ausldufer iiber Blitter,
die nicht mit einer Rosette assoziiert sind. Bei den epiphytischen Arten treten die
groBen Blitter nur im Zusammenhang mit Rosetten auf.

— Fangblasen an Bldttern kommen nur bei den terrestrischen Arten vor.

Die epiphytischen Arten: Kamienski (1895) stellt die vier von uns untersuchten epi-
phytischen Arten in die Sektion Orchidioides. Taylor (1986) betrachtet nur U. alpina und
U. longifolia als enger verwandt (Sektion Orchidioides). U. reniformis und U. humboldtii
verweist er wegen der anders gestalteten Samen und Keimlinge in die nahestehende
Sektion Iperua (vgl. Kapitel 3.8.). Aufgrund der nachfolgend aufgefiihrten Merkmale
scheinen jedoch U. alpina und U. humboldtii enger miteinander verwandt. Die beiden
Arten bilden zusammen mit U. reniformis eine Gruppe, die sich von U. longifolia abgren-
zen laBt (vgl. Tab. 1, Abb. 60-67):

— Beziiglich des Rosettenaufbaus bildet U. alpina mit U. humboldtii und U. reniformis
mit U. longifolia je eine Einheit. Beim ersten Artenpaar werden als erste Rosettenor-
gane meistens zwei Ausldufer gebildet, beim zweiten entstehen die Rosetten etwa in
den proximalen Achseln von Tragblattern.
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Abb. 60-71. Zweig- und Blattstellung bei Utricularia. Schematische Querschnitte durch die relati-
ven Hauptachsen mit Rosetten, sowie durch die diinnen Ausldufer erster Ordnung (a;) der unter-
suchten epiphytischen Arten, ebenfalls mit Rosetten. A =dicker Ausldufer, a=diinner Auslédufer,
(a)=diinner Ausliufer, der nicht immer vorhanden ist, B=groBes Blatt, b=kleines Blatt, B,,
b,=Tragblatt (a, = Ausldufer anstelle eines Tragblatts), AB, ab=Primordium, aus dem ein Ausldu-
fer (A, a) oder ein Blatt (B, b) auswachsen kann, F =Fangblase, aF =Primordium, aus dem eine
Fangblase oder ein dunner Ausldufer auswachsen kann, I=Infloreszenz, R, r= Rosettenknoten.
Sicht: von der Spitze der relativen Hauptachse bzw. des diinnen Ausldufers zur Basis. ') manchmal
b, anstelle von B, oder umgekehrt, ) manchmal b anstelle von F oder a, °) in derselben Zeile wie b,
erscheinen regelmiBig auch a-Ausldufer (ohne Achseltrieb), #) a=Kurztriebe (Krallensprosse an I,
,.Luftsprosse’ auf Dorsalseite von A).

— U. longifolia ist die einzige untersuchte epiphytische Art mit ungerollten Auslduferspit-
zen.

— Nur bei U. longifolia inserieren a;-Ausldufer rund um den ganzen A-Stolon.

— Nur bei U. longifolia konnen Blitter diinne Ausldufer in ihrer Position ersetzen.

— U. longifolia hat als einzige der hier untersuchten epiphytischen Arten Fangblasen mit
verzweigten Antennen (Abb. 20).
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U. longifolia weicht in einigen Merkmalen von den anderen epiphytischen Arten ab
und hat gleichzeitig mehrere Merkmale mit den terrestrischen Arten gemeinsam. Viel-
leicht ist dies ein Hinweis darauf, daB U. longifolia eine ,terrestrische Art ist, die
gelegentlich auf Biume klettert. Nach Juniper et al. (1989) kommt U. longifolia mehr-
heitlich an sumpfigen Standorten auf dem Boden vor und wird eher selten als Epiphyt
auf Bdumen angetroffen.

Nach Benzing (1986) unterscheiden sich epiphytische und terrestrische Utricularien
nur geringfiigig. Als Grund wird angegeben, daB die beiden Gruppen oft unter denselben
Bedingungen leben: alle Arten sind hygromorph und in feuchtem Humus, Moosmatten
oder Bromelienzisternen verankert. Nach Benzing begiinstigen moosbedeckte Felsen und
Abhinge dhnliche Arten.

Die Unterschiede zwischen den rein terrestrischen und den potentiell epiphytischen
Arten konnen eventuell dadurch erklirt werden, daB3 die epiphytischen Utricularien im
Kampf um das Licht groBere, kriftigere Blitter entwickelt haben, die dementsprechend
dickeren Stolonen entspringen. Die dicken Ausliufer haben den Vorteil, daB sic Wasser
speichern konnen. Die Speicherknollen von U. alpina und die angeschwollenen Stolonen
von U. reniformis sind spezielle Anpassungen an die zeitweise austrocknenden Standorte
auf Biumen und felsigen Abhédngen (Juniper et al. 1989).

In der Anatomie gleichen sich terrestrische und epiphytische Utricularia-Arten stark.
Sie zeigen ein vom normalen Verhalten der Bliitenpflanzen recht abweichendes Muster,
indem man in Querschnitten durch ein beliebiges Organ von Utricularia weder ein
typisches SproBachsen- noch ein typisches Blatt- oder Wurzelbild vorfindet. Alle Organe
von Utricularia weisen einen Zentralzylinder mit zerstreuter Anordnung der Xylem- und
Phloemelemente auf. Der Gehalt an Sklerenchym und/oder Aerenchym hingt von der
Beanspruchung, Lebensweise und vom Durchmesser des betreffenden Organs ab.

Das hier untersuchte Material von U. longifolia scheint nicht identisch zu sein mit
dem von Troll & Dietz (1954) studierten. Ihre U. longifolia-Pflanzen wachsen mit dorsal-
wirts gekriimmten Auslduferspitzen und tragen an den A-Stolonen seitliche Ausldufer
erster Ordnung (a,) alternierend, genau an den Flanken. Durch Vergleiche mit unverof-
fentlichten Angaben und Skizzen von Taylor kann ausgeschlossen werden, daB unser
Material falsch bestimmt ist. Ob U. longifolia so stark variieren kann, oder ob Troll &
Dietz eine andere Art analysiert haben, muB3 an dieser Stelle offen bleiben.

Die terrestrischen Arten: Die drei untersuchten terrestrischen Arten gehdren zur Sek-
tion Calpidisca (Taylor 1986). Sie werden nach Taylor (1964) aufgrund von Bliitenmerk-
malen und Fangblasenstrukturen unterschieden, nach Stapf (1904, 1905) nur nach der
Blutenform und BliitengrdBe. Bezieht man den vegetativen Aufbau mit ein, so findet man
die enge Verwandtschaft bestitigt, denn es gibt nur wenige Unterschiede zwischen den
drei Arten (vgl. Tab. 1, Abb. 68-70):

— Die Auswiichse am Infloreszenzschaft sind bei U. sandersonii und U. livida dieselben;
bei U. bisquamata kann ein zweiter Bliitenstand in der Achsel der untersten Schuppe
entstehen.

— Bei U. sandersonii und U. livida treten am Rosettenknoten superponierte Organe (im-
mer ein Blatt iiber einem Ausldufer) auf, was fiir U. bisquamata nicht beobachtet
wurde.

— U. livida und U. bisquamata stimmen beziiglich der Stellung der Anhangsorgane ent-
lang eines Hauptausldufers (a;) tiberein, indem auf der Dorsalseite Blitter und Ausldu-
fer zweiter Ordnung (a,;) miteinander abwechseln. Bei U. sandersonii entspringen ent-
lang der Dorsalseite der a;-Stolonen fast nur Blitter. a,-Ausliufer fehlen weitgehend.
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4.2. Stellungs- und Verzweigungsmuster bei Landutricularien

Bei den Vegetationsorganen der Utricularien streiten sich die Botaniker bis heute
dartiber, was SproB3, Blatt oder gar Wurzel zu nennen ist. Der Einfachheit halber tiber-
nehmen wir in diesem Kapitel die von den meisten Botaniker (z. B. Goebel 1889b,
Kamienski 1895, Arber 1920, Metcalfe & Chalk 1950) vertretene Ansicht, daf3 die Utri-
cularien generell keine Wurzeln besitzen.

4.2.1. Die Keimlinge

Unsere Untersuchungen an vier Landutricularien (U. alpina, U. reniformis, U. hum-
boldtii und U. bisquamata) bestitigen Goebels (1891 a) Ansicht, wonach Blitter, Ausldu-
fer und Fangblasen an der Keimlingsachse positionsidquivalent und bei geeigneter Wahl
der Homologiekriterien somit morphologisch gleichwertig sind. Die Meinung, dal3 bei
Utricularia zwei Keimblitter auftreten, wird dagegen durch die vorliegende Studie nicht
bestdtigt. Als erste Organe erscheinen entweder mehrere, gleich aussehende Primérbléatter
oder nur ein Blatt und etwas spiter eine Fangblase oder ein Auslidufer.

Da die Entwicklung nur an einem Pol des Embryos erfolgt und dort Blitter und
Ausldufer gebildet werden, muB} es sich um den SproBpol handeln. Der Wurzelpol bleibt
bei allen untersuchten Utricularia-Arten inaktiv. Dies im Gegensatz zu Pinguicula, wo
eine Primédrwurzel zwar austreibt, dann aber friih abstirbt (Haccius & Hartl-Baude
1956).

4.2.2. Stellungs- und Verzweigungsmuster entlang der Ausldufer
und innerhalb der Rosetten

Goebel (1891 a) hat einmal zusammengefalit, daB bei Utricularia aus jedem Primor-
dium ein Ausldufer, ein Blatt oder eine Blase werden konne. Diese Verallgemeinerung (in
der vorliegenden Arbeit als ,,Goebels Utricularia-Regel** bezeichnet) scheint aufgrund
unserer Untersuchungen nicht ganz zuzutreffen. Der Pflanzenkorper von Utricularia
zeigt trotz groBer Freiheiten gegeniiber dem klassischen Kormusschema (vgl. Rutishau-
ser & Sattler 1985) art- oder sektionsspezifische Entwicklungsmuster innerhalb des Vege-
tationskorpers. Schematisch vereinfacht ergeben sich fiir die sieben untersuchten landle-
benden Arten Stellungsmuster, wie sie in den Schemata der Abbildungen 60-70
festgehalten sind. Ergénzend findet sich ein Schema, das fiir einige aquatische Arten der
Sektion Utricularia (Taylor 1986) zutrifft, so z. B. fiir U. australis und U. vulgaris (Goebel
1891 a, 1891 b, Troll & Dietz 1954, Rutishauser & Sattler 1989). Diese aquatischen Arten
sind unter der zusammenfassenden Bezeichnung U. vulgaris-Gruppe aufgefiihrt
(Abb. 71).

Die relativen Hauptachsen aller untersuchten Arten weisen beziiglich der Stellung der
Seitenorgane eine gewisse Dorsiventralitdt auf. Auf der Ventralseite werden (mit Aus-
nahme vereinzelter Ausldufer bei U. longifolia) keinerlei Organe ausgebildet, wihrend die
Dorsalseite morphogenetisch sehr aktiv ist. Bei U. alpina, U. reniformis, U. humboldtii
und der U. vulgaris-Gruppe duBert sich der dorsiventrale Bau auch darin, daB die Einrol-
lung der Auslduferspitzen zur Dorsalseite hin erfolgt.

Bei allen untersuchten Utricularien werden an den Flanken der relativen Hauptach-
sen oder mehr der Dorsalseite gendhert Auswiichse gebildet. Bei den epiphytischen Arten
handelt es sich dabei um diinne Ausldufer, bei den terrestrischen Arten um Fangblasen
und bei der aquatischen U. vulgaris-Gruppe um Blitter (Abb. 60—-63, 68—71).
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Die Blattausgliederung erfolgt bei den Landutricularien auf der Dorsalseite der Aus-
laufer und innerhalb der Rosetten, die ebenfalls dorsal gebildet werden. An einem
Rosettenknoten scheinen zumindest die oberen Primordien nicht von Anfang an determi-
niert zu sein, ein Blatt oder einen Ausléufer zu liefern. Aus dem Rosettenzentrum kénnen
sich bei den terrestrischen und epiphytischen Arten Bliitenstinde entwickeln. Bei vielen
aquatischen Utricularien ist die Infloreszenz gegen eine Flanke hin verschoben, und eine
eigentliche Rosette fehlt bei den meisten aquatischen Arten (Abb. 71, Goebel 1891 a,
Sattler & Rutishauser, unveréffentlicht).

So ungewdhnlich der Autbau des Pflanzenkérpers von Utricularia auch ist, es gelten
doch gewisse Regeln. Man kann fiir bestimmte Hocker mit groBer Wahrscheinlichkeit
voraussagen, welches Organ daraus hervorgehen wird. Es beruht demzufolge nicht ganz
auf Zufall, ob an einer bestimmten Stelle ein Ausliufer, ein Blatt oder eine Fangblase
gebildet wird.

Erwihnt werden sollen die Fille, wo Goebels Utricularia-Regel in etwas einge-
schrinkter Form zutrifft:

— Innerhalb der Rosetten der hier untersuchten Arten kénnen sich, abgesehen von den
ersten Auswiichsen, Ausldufer und Blitter annidhernd beliebig ersetzen. Dies bedeutet,
daB aus einem rosettenbiirtigen Primordium ein Ausldufer oder ein Blatt entstehen
kann, weshalb es fiir jede Art zahlreiche Muster in der Ausgliederung der Kurztriebe
gibt (vgl. Abb. 10, 25, 36). Erstaunlich ist dabei, daB gewisse Rosettentypen gehiuft
auftreten, wihrend andere, theoretisch denkbare Muster nicht verwirklicht sind. So
werden z. B. bei U. alpina als erste Auswiichse nie zwei Blitter, wohl aber zwei Ausldu-
fer gebildet.

— Bei den epiphytischen Arten konnen an den Flanken der diinnen Ausliufer (a;, a; und
ay) Fangblasen oder weitere diinne Auslidufer auftreten (Abb. 64—67). Fangblasen
kommen umso hiufiger vor, je hdher die Verzweigungsordnung der Ausldufer ist. An
den Seiten der dicken Ausldufer (A) entstehen fast nie direkt Fangblasen (Abb. 60—
63). Die Fihigkeit zur Blasenproduktion ist wahrscheinlich mit dem Durchmesser der
Triebe (Durchmesser der Vegetationspunkte) gekoppelt. Die dicken Stolonen mit iiber
1 mm Durchmesser kommen dafiir nicht in Frage, wihrend die a-Ausldufer, entspre-
chend ihrer Dicke, von a;—a;, immer mehr Blasen zu bilden vermdgen. Dies wiirde
auch erkldren, weshalb bereits die relativen Hauptachsen der terrestrischen Arten an
ihren Flanken Blasen tragen.

— In Flankenposition kdnnen an den a;-Stolonen von U. longifolia anstelle von a,-Aus-
ldufern oder Fangblasen auch b-Blitter auftreten (Abb. 65).

— Bei U. reniformis konnen r-Rosetten auf den a;-Auslédufern in der proximalen Achsel
von Tragblittern oder von tragenden Ausldufern erscheinen (Abb. 27, 66).

4.2.3. Stellungsregeln von der Rosette bis zur Bliitenregion

Utricularien zeigen im vegetativen Bau ungewohnte Stellungsmuster, wie sie fiir
andere Dikotyledonen nicht oder kaum bekannt sind. Die Tragblitter von Rosetten
kehren ihre Unterseite stets der Spitze des sie tragenden Stolons zu und die Rosetten
selbst sind invers-axilldre Verzweigungen (vgl. Kap. 2). Im Ubergang von der Rosette in
die Bliitenregion erfolgt aber eine Riickkehr zu den gewohnten Dikotyledonenverhiltnis-
sen. Bei den terrestrischen Utricularien (z.B. U. sandersonii) ist besonders schon zu
sehen, dal3 dieser Wechsel allmihlich geschieht:

1. Schritt: Wéhrend die Rosetten auf der Abstammungsachse noch alle in einer Gerad-
zeile hintereinander entstehen (bei U. sandersonii je aus der proximalen Achsel eines
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Tragblattes), treten innerhalb der Rosetten anndhernd dekussierte (z. B. U. sandersonii,
Abb. 42) oder spiralige (z.B. U. alpina, Abb. 15) Muster auf.

2. Schritt: Riickkehr zur normal-axilliren Verzweigung mit Rosettenbildung aus der
distalen Achsel eines Tragorgans. Die r*-Rosetten an der Basis der Infloreszenzachsen
von U. sandersonii sind Verzweigungen in der distalen Achsel eines Ausldufers
(Abb. 43, 44).

3. Schritt: Die Tragblattfunktion wird von einem Schuppenblatt iibernommen, die axillé-
ren Auswiichse sind aber noch auslduferartig (Abb. 45).

4. Schritt: Das Auswachsen der Hoécker in den Achseln der oberen Schuppen wird
unterdriickt (Abb. 46).

5. Schritt: Im Bliitenbereich ist dann der Wechsel zum gewohnten Verzweigungsmuster
der Bliitenpflanzen endlich vollzogen: Der distalen Achsel eines Schuppenblattes
(Braktee) entspringt ein Seitenzweig mit zwei schuppenartigen Vorblittern (Brakteo-
len) und einer Bliite (Abb. 47).

4.3. Morphologische Interpretation des Utricularia-Pflanzenkorpers: Drei Ansdtze

4.3.1. Deskriptiver Ansatz

Die deskriptive Betrachtungsweise dient insbesondere dem Systematiker, der bei
Utricularia fiir die Artbeschreibung die Begriffe Blatt und SproBachse zwar braucht,
damit aber keine Aussagen macht liber die Homologisierbarkeit der Utricularia-Organe
mit den Kormusgrundorganen Blatt, SproBachse und Wurzel.

Dieser Ansatz wurde von vielen Botanikern benutzt (z. B. Schenck 1887, Kamienski
1895, Stapf 1904, 1905, Luetzelburg 1910, Merl 1915, Taylor 1964, Casper 1974, Slack
1980/81). Der Verstindlichkeit halber wurde er auch in den bisherigen Kapiteln unserer
Publikation verwendet. Bei den Landutricularien werden flache, griine Gebilde als ,, Blét-
ter* bezeichnet, wihrend ,,Ausldufer* (,,Stolonen*) zylindrische, langgestreckte Organe
sind, welche meist das Substrat durchdringen. Die morphologische Streitfrage, ob bei
Utricularia die Ausldufer umgewandelte Blitter oder die Blitter Ausldufer sind, bleibt
beim deskriptiven Ansatz unbeantwortet.

4.3.2. Klassischer Ansatz

Beim klassischen Ansatz geht man von der Annahme aus, daB3 bei Bliitenpflanzen die
drei Kormusgrundorgane Blatt, SproBachse und Wurzel stets sauber unterschieden wer-
den konnen (wobei die Wurzeln fehlen kdénnen; so z. B. bei Utricularia). Alle Auswiichse
bei Bliitenpflanzen lassen sich nach dem klassischen Ansatz mit einem der drei Grundor-
gane homologisieren. Ubergangsformen zwischen den drei Organkategorien werden
nicht akzeptiert. Metamorphosen sind nur innerhalb einer Organkategorie moglich.

Dieser Ansatz wurde bisher von den wenigen Botanikern benutzt, die es sich zutrau-
ten, Aussagen iiber die morphologische Natur der Utricularia-Organe zu machen (z. B.
Goebel 1891 a, Troll & Dietz 1954).

Da das Positionskriterium (insbesondere die Stellung der Organe in der Rosette) bei
dieser Interpretation stark gewichtet wird, ist man sich dariiber einig, dal3 bei Utricularia
blattartige und ausliuferartige Strukturen homologe Organe sein miissen. Dies wird
auch dadurch bestitigt, daB sich Rosettenauswiichse nach einer Periode ausliduferartigen
Wachstums zu Blittern umwandeln konnen (Schimper 1882, Goebel 1891a). Dazu
kommt die erstmals von Goebel (1889b) gemachte Beobachtung, dal die Blitter von
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U. longifolia in der Lage sind, ihr Spitzenwachstum wieder aufzunehmen und ausldufer-
artig weiter zu wachsen (vgl. Abb. 18).

Da Ubergangsformen beim klassischen Ansatz nur innerhalb eines Organtyps akzep-
tiert werden und das Vorhandensein von Wurzeln in der Gattung Utricularia kategorisch
verneint wird, gibt es nur drei Moglichkeiten der Interpretation des Utricularia-Pflanzen-
korpers:

a) Utricularien bestehen aus Ausléiufern und Bldttern. Hovelaque (1888) sowie Troll &
Dietz (1954) betrachten den Pflanzenkorper von U. vulgaris als ein aus Blittern und
Ausliufern bestehendes Gebilde. Diese Ansicht mag fiir viele aquatische Arten einiger-
maBen zutreffen, gerédt fur Landutricularien aber rasch ins Wanken. Es kommen Uber-
gangsformen zwischen den Organkategorien Blatt und SproBachse vor, die willkiirlich
einer der beiden Kategorien zugeordnet werden miissen. AuBerdem sind Blitter und
Ausldufer am Rosettenknoten positionsdquivalent, womit das sonst so wichtige Lagekri-
terium plotzlich nicht mehr brauchbar ist.

b) Bei Utricularien gibt es nur Ausliufer ( = Sprofachsen). Dieser Meinung sind fir
gewisse epiphytische Utricularien Troll & Dietz (1954). Sie unterscheiden bleiche, krypto-
phile, auslduferartige Organe von griinen, photophilen, phyllomorphen Organen. Be-
trachtet man die auslduferartigen Organe als SproBachsen, so erscheinen die ,,Blétter*
aufgrund der von Troll und Dietz bevorzugten Homologiekriterien (Lage, spezielle Qua-
litdt) als blattartig verbreiterte SproBachsen, als Phyllokladien. Nach den beiden Autoren
vermdgen die Ausldufer ,,bei ihrer latenten Blattnatur, die sie zugunsten achsenartiger
Entwicklung sozusagen voriibergehend aufgegeben haben, zur Blattform zuriickzukeh-
ren. Nur geschieht dies unvollstindig, so daB sich bei ihnen phyllomorphe Merkmale mit
SproBcharakteren verbinden. Sie sind gleichsam in zweiter Linie Blitter; von den Ausldu-
fern her gesehen miissen sie als Phyllokladien angesprochen werden* (Troll & Dietz
1954: 186).

Die Entscheidung, daB Blitter abgeflachte Ausldufer seien, wird vor allem von histo-
logischen Befunden abhiingig gemacht. Nach Troll & Dietz verlduft das Spitzenwachs-
tum der Blitter von U. longifolia sproBartig, indem der Scheitel eine Differenzierung in
zwei Tunikaschichten und den Korpus aufweist. Demzufolge kann kein typisch blattarti-
ges, subepidermales Wachstum erfolgen.

Fiir die Interpretation, daB Bliatter umgewandelte Ausldufer sind, spricht ferner, dal3
die Bliitter der epiphytischen Arten Adventivsprosse und die Bldtter der terrestrischen
Arten Fangblasen, manchmal ganze Rosetten und bei U. caerulea nach Goebel (1891 a)
sogar regelméBig Auslidufer ausbilden konnen (vgl. Tab. 2).

c) Bei Utricularien gibt es nur Blitter. Dieser Ansicht sind, zumindest fiir die epiphy-
tischen Arten, Hovelaque (1888) und Goebel (1891a). Hovelaque schreibt U. alpina
zweierlei Blitter zu: oberirdische, ungeteilte und unterirdische, farblose, reich verzweigte.
Letztere werden gedeutet als reduzierte Blitter, bei denen nur noch die Nerven erhalten
geblieben sind, denen aber ein unbegrenztes Wachstum zukommt. Goebel (1891a)
kommt nach dem Studium mehrerer epiphytischer Arten zum SchluB3, dal3 der Vegeta-
tionskdrper der Utricularien ein einheitliches, reich differenziertes Blatt sei. Die einzelnen
Teile dieses GroBblattes miissen als reich gegliederte Strukturen angesehen werden, die
entsprechend ihrer Funktion extremste Verdnderungen erfahren haben. Die Rosetten
wiren in Bezug auf den ganzen Vegetationskorper als epiphylle Adventivsprosse zu
bezeichnen, die mit den epiphyllen Sprossen von Tolmiea menziesii oder den wurzellosen
SproBknospen von Begonia phyllomaniaca vergleichbar sind (vgl. Napp-Zinn 1988).

Fiir die Interpretation, daB der Vegetationskorper von Utricularia, von den Inflores-
zenzen abgesehen, nur aus Blittern besteht, spricht unter anderem die klare Dorsiventra-
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litdt der Ausldufer beziiglich Auswachsen von weiteren Organen (vgl. Abb. 60-70,
Tab. 2).

Auch bei dieser Interpretation darf nicht tibersehen werden, daB3 die zu Ausldufern
umgestalteten Blétter einige Eigenschaften haben, die im klassischen Ansatz sonst ty-
pisch fiir SproBachsen sind (vgl. Tab. 2). Als Beispiele seien das unbegrenzte Wachstum
und die Fahigkeit zu (invers-) axillirer Verzweigung genannt.

4.3.3. Dynamischer Ansatz (Kontinuumsansatz)

Die von Goebel (1891a) bzw. Troll & Dietz (1954) gegebenen Deutungen des Pflan-
zenkorpers von Utricularia basieren auf dem Axiom, daf3 Blitter und Ausliufer scharf
getrennte Organkategorien sind. Die Homologie (oder zumindest Positionsdquivalenz)
von Blittern und Ausldufern, die bei Utricularia die Regel ist, stellt unter dieser An-
nahme einen Ausnahmefall unter den Bliitenpflanzen dar (vgl. Gliick 1906).

Mit beiden Interpretationen kénnen nicht alle typischen Merkmale von Utricularien
in Einklang gebracht werden. Troll & Dietz miissen eingestehen, daB3 den Phyllokladien
extreme Blattnatur zukommt. Dasselbe gilt bei Goebel in umgekehrter Weise fiir die
., Blitter* von Utricularia.

Im Gegensatz zum klassischen Ansatz erlaubt nun der dynamische Ansatz die bei
Utricularia beobachteten Intermedidrformen zwischen Organkategorien auch als solche
zu akzeptieren (vgl. Tab. 2). Damit muBl das fir den klassischen Ansatz so wichtige
Lagekriterium relativiert werden.

Der dynamische Ansatz ist nicht neu. Schon Gliick (1906) hat bei den aquatischen
Arten Intermedidrformen zwischen SproBachsen und Blittern akzeptiert.

Wie kommen Intermediirformen zwischen Organkategorien zustande? Ubergangs-
formen sind erkldrbar durch folgende zwei entwicklungsbiologische Mechanismen, die
einander gegenseitig nicht ausschlieBen:

a) Homdoosis: Ein Organ mit einer bestimmten Form und Funktion wird an einer
,.falschen Stelle* ausgebildet, d.h. an einem Ort, wo normalerweise ein anderes Organ
steht (Juniper et al. 1989). Der Begriff Homoosis kann nach Sattler (1988) aber auch
weiter gefalit werden: Ein Teil eines Organismus sieht, bedingt durch endogene und/oder
exogene Faktoren, plotzlich einem andern, nicht positionsidquivalenten Teil recht dhn-
lich. Beniitzt man diese zweite, offene Definition, so lassen sich die bei Utricularia
auftretenden Intermedidrformen als Fille von Homdosis verstehen.

b) Vermischung ( Hybridisierung) von Entwicklungsprogrammen. Dadurch werden die
Auslaufer von Utricularia mit ,,SproBnatur® und zugleich ,,Blattnatur® plotzlich erklar-
bar. Die Vermischung (Konvergenz versus Divergenz) der Entwicklungsprogramme
»Auslaufer und ,,Blatt* ist bei aquatischen Utricularia-Arten unterschiedlich stark
ausgeprigt (Rutishauser & Sattler 1989). Bei U. macrorhiza und andern Arten der U. vul-
garis-Gruppe sind Bldtter und Wassersprosse (Ausldufer) relativ verschieden gebaut,
wahrend bei U. purpurea die Blitter als Wassersprosse mit vorzeitigem Entwicklungsstop
in Erscheinung treten, als ,,partial-shoots* im Sinne von Arber (1920, 1950).

_ Bis anhin wurde nur dariiber diskutiert, ob die Auslédufer SproBachsen, Blitter oder
Ubergangsformen zwischen diesen beiden Organkategorien seien. Es wurde auller acht
gelassen, daB die Ausldufer auch einige Merkmale mit typischen Wurzeln gemeinsam
haben (Tab. 3), und daher durchaus auch als Intermedidrformen zwischen solchen und
SproBachsen interpretiert werden konnen. Dieser die Wurzel einschlieBende, dynamische
Ansatz wurde bereits von Clos (1882) publiziert: ,,La partie submerge des Utriculaires,
formée de ramifications dichotomes, objet d’interpretations diverses, présente aussi un



guicula moranensis. 72—74: P. moranensis. — 72, Adventivwurzel (W), die auf der abaxialen Seite der
Basis eines Blattes (B) entspringt. Kr=Kragen [25 x]. — 73, Langsschnitt durch eine Adventivwur-
zel. Eine Wurzelhaube fehlt. Ep = Epidermis, Ri=Rinde, Zz= Zentralzylinder [130 x ]. — 74, Quer-
schnitt durch eine Adventivwurzel. Die Xylem- und Phloemelemente sind zerstreut angeordnet.
Ubrige Abkiirzungen wie in Abb. 73 [120 x]. 75—77: U. longifolia. — 75, Ungerollte Spitze eines
a-Ausldufers. H=Primordien [300 x ]. — 76, Ldngsschnitt durch einen dicken Auslidufer. Abkiirzun-
gen wie in Abb. 73 [130 x ]. — 77, Querschnitt durch einen dicken Auslaufer. Im Zentralzylinder (Zz)
befinden sich die Phloeminseln in der duBeren Schicht, und die Xylemelemente sind etwa in einem
Ring um das Mark angeordnet. Abklirzungen wie in Abb. 73 [70 x ].
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Tabelle 3: Vergleich der Ausldufer von Landutricularien (LU) mit den Wurzeln von Pinguicula
moranensis (Pm), typischen Wurzeln und typischen SproBachsen von Blitenpflanzen

Merkmal typ. Wurzel Wurzel v. Pm Ausldufer v. LU|typ. Sprossachse
Anlegung endogen endogen exogen exogen
Anatomie Xylem u. Phloem |Xylem u. Phloem|Xylem u. Phloem|{Xylem u. Phloem
in getrennten zerstreut ange-|zerstreut ange-|in kollateralen
Sektoren ordnet ordnet Biindeln
Wurzelhaube |+ = N -
Wurzelhaare |+ B = =
Seiten- Seitenwurzeln ohne Seiten- flankenstandige|Seitensprosse in
organe frei inserierend|wurzeln Ausliufer frei |den Achseln von
inserierend; Tragblattern
viele Auslaufer
der r*-Rosetten
unverzweigt
Blatter L _ teilweise +, 4
tragend teilweise -
subterran,
chloro- + + meist + -, aber Rhizom +
phyllos
Hauptfunk- [Verankerung, Verankerung, Verankerung, Traggeriist und
tionen Wasser- und Wasser- und Wasser- und Stofftransport
Nghrstoffauf- Nahrstoffauf- [Nahrstoffauf-
nahme nahme nahme, Tragge-
rist und Stoff-
transport

systéme intermediaire entre la tige, la racine et la feuille, tenant lieu, comme par suite
d’une sorte de fusion, de ces trois organes‘.

Vergleicht man die mit gerader Spitze wachsenden Ausldufer von U. longifolia,
U. sandersonii, U. livida und U. bisquamata mit den Wurzeln der nah verwandten Gat-
tung Pinguicula (z. B. mit P. moranensis, Abb. 72—74), so scheint die Ansicht, daB3 Utricu-
laria-Ausliaufer Intermedidrformen zwischen Wurzeln und SproBachsen sind, durchaus
berechtigt. Die Wurzeln von Pinguicula moranensis haben ebenfalls keine Wurzelhaube,
die Phloem- und Xylemelemente sind zerstreut angeordnet und die Wurzeln entspringen
abaxial der Basis von Blittern. Letzteres kommt bei verschiedenen Utricularien in dhnli-
cher Form auch vor, indem ein distales Blatt und ein proximaler Ausldufer superponiert
sind, z. B. in Rosetten der terrestrischen Arten (Abb. 51). Weitere Studien an verschiede-
nen Lentibulariaceae (z.B. Pinguicula, Genlisea) sind notig, um die von Clos (1882)
vertretene Meinung durch Fakten zu unterstiitzen. Vielleicht kommt man dann zum
SchluB, daB die Adventivwurzeln von Pinguicula gar keine typischen Wurzeln sind,
sondern ihrerseits Intermedidrformen zwischen solchen und SproBachsen darstellen.
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4.4. Analoge Abweichungen vom Bauplan typischer Sprofipflanzen
bei Utricularia und bei Farnen

Die Hypothese, daB es bei Utricularien Blatter und Ausldufer mit Intermedidrformen
und sogar Ubergangsformen zu Wurzeln gibt, tént sehr einfach. Trotz ihrer Schlichtheit
1aBt sich aber ein GroBteil der Baueigentiimlichkeiten bei Utricularia damit erkliren.

Gluck (1906), der die aquatischen Arten genauer untersucht hat, kommt fiir diese
Gruppe ebenfalls zum Ergebnis, daBl die Bedeutung von Blatt und SproBachse bei
Utricularia nicht den Vorstellungen entspricht, an denen die Morphologie gemeinhin
festzuhalten pflegt. Selbst der Bliitenstandsstengel, die ,,typischste SproBachse** der Utri-
cularien, zeigt die fiir diese Gattung charakteristische, zerstreute Anordnung der Xylem-
und Phloemelemente (Schenck 1887). Die Utricularien liefern nach Gliick (1906) den
Beweis, dall die Kormusgrundorgane ,,Blatt®, ,, Achse* und ,,Wurzel*“ nur deskriptive
Begriffe sind, welche Botaniker zur Beschreibung der Pflanzen geschaffen haben (vgl.
Sattler 1989).

Es sind wohl ékologische Faktoren, welche bei den meisten landlebenden SproB3-
pflanzen (Kormophyten) zu einer Differenzierung in Blatt, SproBachse und Wurzel
gefiihrt haben. Blétter sind Sonnenkollektoren, die durch stoffleitende SproBachsen in
eine optimale Lage gebracht werden, wihrend die Wurzeln der Verankerung und Stoff-
aufnahme dienen (Hagemann 1982). Blatt, SproBachse und Wurzel kénnen daher als
»,adaptive peaks® verstanden werden (Stebbins 1974, Rutishauser und Sattler 1985). Die
Gliederung des Kormus in die drei Grundorgane SproBachsen, Wurzeln und Blitter ist
demnach das Resultat einer optimalen Anpassung der landlebenden SproBpflanzen an
thre Umgebung.

Von diesen allgemeinen Vorstellungen weichen die Utricularien und andere Lentibu-
lariaceae mehr oder weniger stark ab. Ihre ,,adaptive peaks* entsprechen nur noch
bedingt oder iiberhaupt nicht mehr den Kormusgrundorganen ,,Blatt®, ,»SproBachse*
und ,,Wurzel* (vgl. Tab. 2 und 3). Die Utricularien stehen mit ihren etwas seltsamen
Konstruktionsprinzipien jedoch nicht véllig isoliert da. Bei verschiedenen F arngattungen
findet man annidhernd dieselben Muster (Espagnac & Liick 1970, Hébant-Mauri 1975,
Hagemann & Schulz 1978). Ahnlichkeiten im SproBaufbau bei Utricularien und Farnen
sind:

— Die Wedel der Farne sind am Anfang ihrer Entwicklung, wie die B-Blitter der Utricu-
larien, eingerollt.

— Nach Hagemann & Schulz (1978) ist die Rhizomspitze einiger Farne ebenfalls leicht
gekrimmt.

— Die Rhizome von Polypodiaceae, Davalliaceae und Gleicheniaceae sind stark dorsi-
ventral gebaut (Hagemann & Schulz 1978, Hagemann 1988). Bei den Gleicheniaceae
stehen die Wedel in einer Zeile auf der Dorsalseite der Rhizome und sind transversal,
allerdings mit der Oberseite zur Spitze des Rhizoms, orientiert.

— Nach Espagnac & Liick (1970) wechseln bei Dicranopteris linearis monostich angeord-
nete Blitter und ruhende Seitenknospen miteinander ab. Dieses Muster findet man
auch bei U. livida und U. bisquamata (Abb. 35). Hagemann & Schulz (1978) schreiben
dazu: ,,Bei Monostichie und median-dorsaler Knospenstellung wiirde eine Ruickwarts-
verschiebung zu axillirer, eine Vorwirtsverschiebung dagegen zu dorsal-median-phyl-
logener Verzweigung fiihren, welch letztere bei Farnen weit verbreitet ist*. Ein Beispiel
dafiir ist nach Hébant-Mauri (1975) Dicksonia squarrosa. An der Basis der Blitter sind
bei dieser Pflanze auf der abaxialen Seite ,,detached meristems* vorhanden, aus wel-
chen Stolonen hervorgehen. Diese Form der dorsal-median-phyllogenen Verzweigung
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findet sich auch bei mehreren Landutricularien (U. longifolia, U. reniformis, U. sander-
sonii, U. livida, U. bisquamata). Sie wird in der vorliegenden Arbeit als invers-axillare
Verzweigung bezeichnet.

— Hagemann (1988) beobachtete bei Farnen seitliche Verzweigungen, die nicht phyllom-
konjunkt sind, d.h. in keiner Beziehung zu einem Blatt stehen. Auch die diinnen
Ausldufer erster Ordnung (a,) der untersuchten epiphytischen Utricularien entsprin-
gen ohne Bezug zu einem Tragblatt an einem dicken Stolon (Abb. 60-63).

5. Zusammenfassung

Utricularien entsprechen nicht dem klassischen Kormophytenmuster mit Wurzeln,
Stengeln und Bléttern, sondern folgen eigenen, sektions-, gattungs- oder artspezifischen
Regeln. Die flachen, griinen Organe werden fiir beschreibende Zwecke dennoch als
Blitter bezeichnet und die zylindrischen, langgestreckten Strukturen als Ausliufer. Die
bei den rein terrestrischen Arten U. sandersonii, U. livida und U. bisquamata und bei den
oft epiphytischen Arten U. alpina, U. longifolia, U. reniformis und U. humboldtii gefunde-
nen Regeln lassen sich wie folgt zusammenfassen:

a) Normal-axillire Verzweigungen fehlen im vegetativen Bau der terrestrischen und
epiphytischen Utricularien. Die Verzweigungen eines Stolons sind entweder tragblatt-
los oder die Positionen fur Blatt und axilliren Kurztrieb sind vertauscht (=invers-
axillire Verzweigung).

b) Die Ausldufer von Utricularien sind in verschiedener Hinsicht dorsiventral: Die epi-
phytischen Arten U. alpina, U. reniformis, und U. humboldtii wachsen mit dorsalwirts
gekriimmten Auslduferspitzen. Die Dorsalseite der Ausldufer aller untersuchten Ar-
ten ist morphogenetisch viel aktiver als die Ventralseite, wo (von vereinzelten diinnen
Auslaufern bei U. longifolia abgesehen) keine Organe entstehen (vgl. Abb. 60-71).
Auf der Dorsalseite werden bei allen untersuchten Arten Rosetten gebildet. Bei den
terrestrischen Arten treten dorsal zudem noch Blétter ohne Achselprodukte und bei
U. livida und U. bisquamata auch einzeln entspringende Ausldufer ndchsthoherer
Ordnung auf.

c) Die Flanken der Ausldufer produzieren andere Seitenorgane als der dorsale Sektor
(vgl. Abb. 60—71). Abhiingig von der Art und der Auslduferordnung sind es weitere
diinne Ausldufer oder nur Fangblasen. Bei den aquatischen Arten treten flankenstéin-
dig fangblasentragende, zerschlitzte Blitter auf.

d) Fangblasen kommen bei den untersuchten terrestrischen Arten an den Ausldufern
und auf Blattern vor, wihrend sie bei den epiphytischen Arten auf die diinnen Ausldu-
fer beschriankt sind.

e) Die Blitter einiger epiphytischer Arten konnen an der Spitze plotzlich auslduferartig
weiterwachsen (z. B. bei U. longifolia), und Ausldufer von terrestrischen und epiphyti-
schen Arten konnen sich abflachen und zu Blittern werden.

f) Die Auswiichse einer Rosette (Ausldufer und Bldtter) werden entweder annédhernd
dekussiert angelegt (terrestrische Arten) oder entstehen in einer Spirale (U. alpina).

g) Die meisten Rosettenprimordien sind nicht von Anfang an determiniert, einen Aus-
laufer oder ein Blatt zu liefern. Trotzdem gibt es fiir jede Utricularia-Art Rosettenmu-
ster, die sehr hidufig auftreten und als typisch betrachtet werden konnen (vgl. Abb. 10,
25, 36).

h) Bliitenstinde entwickeln sich gewohnlich aus dem Zentrum einer Rosette. Von der
Rosette zur Bliitenregion findet eine allmihliche Rickkehr zum gewohnten Kormus-
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schema mit Bliiten in den Achseln von Brakteen statt. Dies trifft insbesondere fiir die
drei untersuchten terrestrischen Arten zu.

i) Der innere Bau der Ausldufer, Blattstiele und Infloreszenzachsen zeigt neben einer
parenchymatischen Rinde einen Zentralzylinder mit zerstreuter Anordnung der
Phloem- und Xylemelemente (keine kollateralen Biindel).

k) Der Bau der Keimlinge von Utricularia erlaubt kaum eine Homologisierung der
ersten beiden Auswiichse mit den Keimblédttern typischer Dikotyledonen, da entwe-
der mehrere griine Primérblétter oder nur ein Blatt und etwas spiter ein Ausliufer
oder eine Blase auftreten. Eine Primédrwurzel wird nicht ausgebildet.

Der Pflanzenkorper der in dieser Arbeit vorgestellten Utricularien kann verschieden
interpretiert werden. Es werden drei komplementire Ansitze prisentiert, bei denen von
verschiedenen Voraussetzungen (Axiomen) ausgegangen wird. Als Arbeitshypothese fa-
vorisiert wird der dynamische Ansatz, bei dem Intermediirformen zwischen den Organ-
kategorien Blatt, SproBachse und Wurzel akzeptiert werden. Das Auftreten von Interme-
didrformen wird erklirt durch Homdosis und/oder durch Vermischung von Entwick-
lungsprogrammen im Laufe der Evolution. So kénnen z.B. die mit gerader Spitze
wachsenden Stolonen verschiedener Arten (U. longifolia, U. sandersonii, U. livida und
U. bisquamata) als modifizierte Wurzeln mit der Fihigkeit zur Blattproduktion oder als
Intermediarformen zwischen Wurzeln und SproBachsen betrachtet werden. Dafiir spre-
chen Ahnlichkeiten der Ausliufer der erwihnten Arten mit den Adventivwurzeln von
Pinguicula moranensis.

Wir danken Herrn L. Biitschi fiir die zur Verfligung gestellten Pflanzen und die wertvollen Tips,
Herrn J. C. Gauteur fiir die Pflege aller untersuchten Arten, Herrn U. Jauch fiir die technische
Betreuung am REM und Herrn A. Zuppiger fiir photographische Arbeiten. Danken méchten wir
auch Herrn P. Taylor (Kew), der uns freundlicherweise einen Teil seines unverdffentlichten Manu-
skripts iiberlieB, sowie den Herren Profs. Drs. C. D. K. Cook, K. U. Kramer und R. Sattler fiir die
Durchsicht unseres Manuskripts.
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