Foredragsresume: Liv og dod i kedaedende planters
faldgrubefeelder, specielt i sleegten Sarracenia

Henning S. Heide-Jorgensen

Jydsk Naturhistorisk Forening var 15. marts
2014 medarranger pa en konference pa
Naturhistorisk Museum i Aarhus "Krig

og Fred i Naturen - Modspil og samspil
mellem dyr, planter og svampe”. Flora og
Faunas redaktion har tilbudt alle indlaegs-
holderne at bringe skriftlige udgaver af
foredragene. Denne artikel er resultatet af
sadan et mundtligt konference-indlag.

Kodadende planter fanger og fordejer

dyr, fortrinsvis insekter, men dyr kan ogsa
udnytte kodsedende planter som fodekilde,
til gemmested eller opfostring af afkom, og
enkelte dyr lever tilmed i symbiose med
kedaedende planter. Disse relationer mel-
lem plante og dyr illustreres i denne artikel,
fortrinsvist gennem den amerikanske sleegt
Sarracenia.

Kodwdende bedre betegnelse end insekt-
edende planter

Darwin var den forste, der med bogen
"Insectivorous plants’ fra 1875, udgav en
samlet beskrivelse af kodeedende planter.
Ikke mindst pga. denne bog og titel er der
fortsat nogen, der kalder planterne for ”in-
sekteedende planter”. Men det er et darligt
navn, og alle senere monografier bruger be-
tegnelsen ‘carnivorous plants, som direkte
oversat bliver til kededende planter. Det er
et bedre navn, fordi der fanges meget andet
end insekter, og selv insekter har muskler,
dvs. ked, selv om et flueldr ma siges at vaere
mager kost. Eeks. fanger Fluefanger (Dio-
naea muscipula) kun fa fluer, men langt
flere stankelben samt edderkopper, der slet
ikke horer til insekterne. Kandebeerer (Ne-
penthes) fanger lejlighedsvist froer, fugleun-
ger og mus. Bleererod (Utricularia) fanger
maske en gang imellem en lille myggelarve,
men ellers primeert krebsdyr. Altsa er ked-
edende planter den bedste betegnelse pa
dansk.

Kodaedende planter karakteriseres ved, at
de kan lokke bytte til sig, fange det, drabe
det og sd nedbryde det gennem en fordej-
elsesproces, der foregér pa bladoverfladen,
og endelig kan de optage nedbrydningspro-
dukterne og anvende dem som neerings-
stoffer. Laeg maerke til, at de ikke optager
f.eks. kulhydrater, proteiner og fedtstoffer

for at udnytte energien i dyrenes vev. Der
er alene tale om nedbrydning for at udnytte
deres "godningsveerdi”

Kodadende planter far derfor kun en klar
fordel af deres livsform i meget neeringsfat-
tige naturtyper, som vi ogsé kender det fra
de danske eksempler — Bleererod (Utricu-
laria) i neeringsfattige soer, Vibefedt i nee-
ringsfattige kalkpavirkede ekstrem-rigkaer
og Soldug i mere sure neeringsfattige hej-
moser, heengesekmoser og vadt hedesand.

Der er godt og vel 600 arter af kodeedende
planter fordelt pa 20 slegter. Funktionelt
hovedinddeles de efter fangstmetoden i
hhv. passive og aktive feelder. Det er kun
hos de sidste, der indgar bevaegelige dele af
planten i fangstforlgbet. Det sker f.eks. hos
de hjemlige slaegter Soldug (Drosera), Ble-
rerod (Utricularia) og Vibefedt (Pinguicu-
la). Alle arter i den amerikanske familie
Sarraceniaceae har derimod passive feelder,
der fungerer som faldgruber.

Udviklingen af fangstredskaberne

De simpleste faldgrubefalder findes i Ana-
nasfamilien (Bromeliaceae), hvor to slegter
i Sydamerika er kedaedende planter. Her
bestar faelden af en bladrosét, hvor bladene
star s teet sammen, at de danner en tragt,
der kan holde pa regnvand. Bladrosétten
tjener generelt i denne familie til at op-
samle vand som plantens vandressource.
Hos familiens kedadende arter opfattes
nedbrydningen som primitiv, idet kande-
veesken inficeres med bakterier, der sorger
for nedbrydning af byttet.

Hos de ovrige familier med faldgrubefel-
der danner hvert blad en tragt eller kande.
Kandens udvikling i tidernes morgen for-
klares ved, at et hjerteformet blad er vokset
kraftigere pa undersiden end oversiden.
Det har derved faet en tragtformet facon,
hvor bladrandene efterhanden er vokset
sammen i en vingeformet som. Bladspidsen
udvikles til et 14g, der hos Heliamphora,
den mest primitive af de tre sleegter i Sar-
raceniaceae, er meget beskedent og kun har
lokkefunktion via nektarier, mens laget hos
de fleste Sarracenia-arter far en paraplyef-
fekt ved at vokse skrat ind over kandens
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munding. Hos Darlingtonia opnas en
maksimal paraplyeftekt ved, at den ovre del
af kanden helt ombgjes, og det fiskehale-
lignende, nedh@ngende lag fungerer sa
som landingsplads for insekter, der soger
efter nektar.

Sarracenia purpurea (Fig. 1) er den mest
udbredte Sarracenia art, idet den straekker
sig fra det S@-lige USA op i Canada, og
den er desuden introduceret flere steder i
Europa, bl.a. i Blekinge. Arten vokser pa
lysaben, fugtig og neeringsfattig bund. Det
er ogsé den mest primitive art i familien
Sarraceniaceae, idet den ikke selv udskiller
fordgjelsesenzymer, men ligesom hos bro-
meliacéerne er den athaengig af bakterier
til at serge for byttedyrenes nedbrydning.
Kandens lag er opret og ligner mere en
krave, der ikke giver nogen paraplyeftekt.
Her gor det ikke s& meget, hvis kandevee-
sken bliver fortyndet med regnvand. Flyder
veesken over, har planten ikke spildt energi
pa at producere fordejelsesenzymer, de
kommer som navnt fra bakterier, der lever
i kanden.

Avanceret samspil mellem blomst og insekt
Blomstringen hos Sarracenia purpurea sker
i det tidlige forar, for kanderne vokser frem
og bliver funktionsdygtige. Desuden er de
enlige, nikkende blomster placeret pd lange
blomsterstilke 20-25 cm over kanderne.
Denne tidsmeessig og rumlige adskillelse
af blomstring og fangst af bytte har den
fordel for planten, at de insekter, der skal
bestove blomsterne, ikke ender som fode i
feelderne.

I blomsten er der séledes fred og fordra-
gelighed mellem plante og bestovere, der
forst og fremmest er pollensamlende bier.
Blomsten er indrettet, sa selvbestovning
undgas (Fig. 2). Griflen er udformet som
en hengende udslaet paraply, og for enden
af hver af de 5 paraplystivere sidder et stov-
fang. Pollenkornene falder ud af de modne
stovknapper og opsamles af paraplyen.
Bierne kan kun komme ind i blomsten ved
at kravle hen over et af stovfangene, for
mellem fangene spaerrer de nedheengende
kronblade for vejen ind i blomsten. Bierne
tvinges séledes til at afseette medbragt
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Figur 1. Sarracenia purpurea fra Nordamerika er introduceret i Blekinge (overst tv). Her ses blomsterne og ikke kanderne, som ferst kom-
mer senere. Foto forfatteren.

Figur 2. Sarracenia blomst (S. leucophylla), hvor et af de fem kronblade er fiernet, si man ser stevdragere og den paraply formede griffel
med opsamlede pollenkorn (nederst tv). Foto forf.

Figur 3. Faldgrubefelde hos Sarracenia purpurea med kraveformet 13g og nektarie besat vinge. (th) Foto forf.
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Figur 4. Sarracenia purpurea. Kandens inderside ved overgangen fra skeelharszone til glidezone. Der sidder nektarier spredt mellem skeel-
hérene og tilsvarende i glidezonen. Det indsatte forsterrede nektarie viser de to centrale celler, der tolkes som omdannede dede leebeceller

uden funktion. Foto forf.
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Figur 5. Sarracenia purpurea. Kandens inder-
side ved overgangen fra glidezone til forde-
jelseszone. Kanden har stiet med farvestoffet
neutralredt i 7 timer ved lav pH for billedet
er taget. I glidezonen gor epidermiscellernes
vokslag, at farvestoffet ikke treenger ind i cel-
lerne, men fordejelseszonens kirtelceller har
ikke dette vokslag, for de skal kunne optage
naringsstoffer fra kandevzasken, sa her er
vaeggen poros. Farvestoffet skal symbolisere
naringsstofferne, men da planten registrerer
det som et affaldsprodukt, oplagres farvestoffet
i vakuolerne. Der anes desuden sma gronne
legemer i de rektangulare celler. Det er gron-
korn med klorofyl og fungerende fotosyntese.
Der er normalt ikke grenkorn i landplanters
epidermisceller, men kandevaesken giver inder-
siden vandplante egenskaber. Foto forf.
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Figur 6. Oversigt over zonerne pa Sarracenia faldgrubens inderside. T.v, tvaersnit. I midten, fladesnit. Th., kande med lg, vinge og processer i kande-
veasken. Borstehdrene i fordejelseszonen er kun medtaget pa tvar- og fladesnit. Hypodermiscellernes korklamel er markeret med fed streg. Gule pletter
symboliserer bakterier. Figur forf.
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Figur 7. Tveersnit fra fordgjelseszonen
hos Sarracenia psittacina set i transmis-
sions elektronmikroskop. Strukturerne er
helt identiske med S. purpurea. Kandens
inderside er overst t.h. B. bakterie i kan-
devesken. K, gronkorn (kloroplaster). N,
cellekerne. P, plasmodesmer, dv.s cytoplas-
matiske forbindelser mellem cellerne pa
tveers af cellevaeggen. S, hypodermiscellers
korklamel (suberin). Det sorte materiale

i cellerne er garvestof oplagret i vakuoler
(V). Der ses desuden mange mitokondrier
i de epidermale kirtelceller. De tykke cel-
levaegge og meget garvestof vanskeliggor
fixeringen, sé cellerne er svagt plasmolyse-
rede. Foto forf.
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Figur 8. Sarracenia
leucophylla. Kan-
dernes plettede og
drede monster er
et lokkemiddel. En
kande fyldt godt
op med svirre-
fluer har enten haft
besog af en snegl
eller af gravrovere
som f.eks. hvepse.
Foto forf.

Figur 9. Nepenthes
ampullaria med
kanderne pé jorden
opsamler nedfaldne
blade og blomster
og fordejer dem.
Foto forf.



pollen fra tidligere besagte blomster pa
stovfanget. Til gengaeld kan bien let mase
sig ud af blomsten under kronbladene efter
den har samlet pollen og faet andre haeftet
pé bugen. Ad denne vej kommer den ikke

i berering med stevfangene. De opsamlede
pollen afsaettes s& pa fanget i den neste
blomst, og selvbestovning er undgaet.

Kandernes indretning

I kanderne er der derimod mindre fre-
deligt. Her fores der krig pa flere fronter
samtidig med, der er etableret symbiotiske
forhold med flere organismer. For at forsta
bade fangstforlgbet og de symbiotiske rela-
tioner kreeves kendskab til kandens anato-
miske konstruktion.

Forst skal byttet lokkes hen til faldgrubefeel-
den. Generelt sker det ved hjalp af nektar,
duft og farvemenstre pa det oprette lag
(Fig. 3). Nektarierne er iseer talrige pa laget,
kanderanden og vingen, der reprasenterer
de sammenvoksede bladrande. Sidstneevnte
fungerer ligefrem som et duft- og madspor,
der leder kravlende byttedyr op til kan-
deranden. Laget er desuden beklaedt med
stive har. Pa lagets yderside er de korte og
peger opad, sa det er let at fa fodfeeste. Pa
indersiden er de millimeter lange og peger
nedad, si dyrene lettere skrider pa dem.
Kanderanden er tilbagerullet, og epidermis
bestar af taglagte skeelhér, der pa ydersiden
af kanderanden peger opad, men som folge
af randens tilbagerulning peger nedad pa
kandens inderside, sa byttet ogsa her nemt
mister fodfeestet.

Kandens inderside er inddelt i zoner med
forskellige overflade egenskaber, der skal
modvirke, at indfanget bytte kan fa fodfe-
ste og kravle ud af kanden. Kanderandens
skeelhar fortseetter i den gverste zone kaldet
skeelharszonen (Fig. 4). Den naeste zone er
en glidezone, hvor overfladen er voksbelagt
og fuldsteendig glat. Byttedyrenes fodder er
forskelligt udformede, s& dem med klgr har
sveert ved at klatre pa den glatte glidezone,
mens dem med sugefodder godt kan og
omvendt pa skeelhdrszonen.

Den samme type kirtel, som fungerer som
nektarier pd liget og kanderanden, findes
ogsa i skaelharszonen og glidezonen (Fig.
4), men nektaren bliver mere og mere van-
dig, jo leengere vek kirtlen er placeret fra
kanderanden, og i skeelharszonen skifter
nektarierne helt funktion og bliver til hy-
datoder, der er rent vandudskillende. Det
udskilte vand samler sig i bunden af kan-
den. Det er i ovrigt bemeerkelsesveerdigt,
at denne kirteltype oprindeligt er opstaet
omkring en spalteabning, hvor leebecellerne
er blevet forkorkede og ubevagelige, sa de
dermed har mistet deres oprindelige funk-
tion, mens de tilstedende epidermisceller
har udviklet sig til kirtelceller.

I glidezonen heenger epidermiscellerne
sammen som brikkerne i et puslespil (Fig.
5-6). Det gger styrken i kandevaeggen, og
det mé veere af betydning, for samtidig
med, at epidermiscellerne i neste zone,
fordgjelseszonen, @ndres til rektangulert
formede kirtelceller, bliver cellerne i det
neermest underliggende lag, hypodermis,
puslespilsbrik formede (Fig. 6). Den ovre
del af fordgjelseszonen er desuden besat
med 2-3 mm lange sylespidse nedadrettede
har, der skal forhindre byttet i at flygte. P&
hele kandens yderside er der ligesom pa
laget korte opadrettede har, der giver godt
fodfeeste.

I fordgjelseszonen vil der under optimale
forhold st veeske udskilt af hydatoderne,
men ofte suppleret med regnvand. Vee-
sken inficeres med bakterier, der leverer
enzymer til nedbrydning af byttet, hvor-
efter neringsstofferne optages gennem
epidermiscellerne, der her fungerer som
energikraevende kirtelceller. Det kraever,

at yderveeggen bliver permeabel, og derfor
forsvinder glidezonens vokslag fuldsten-
digt, og cellernes kutikula bliver meget tynd
og gennemhullet. Denne markante eendring
i bade celleform og vaegstruktur sker plud-
seligt, inden for en enkelt celleraekke (Fig.
5-6).

Grenkorn, CO2 og myggelarver

Det er bemarkelsesveerdigt, at der er gron-
korn (kloroplaster) i fordejelseszonens
epidermale kirtelceller (Fig. 5-7). Det fore-
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kommer kun hos de allermest skyggetole-
rante landplanter, men er til gengzeld nor-
malt hos vandplanters undervandsblade.
Det haenger sammen med, at lysintensiteten
falder omvendt proportionalt med dybden

i vandet. I Sarracenia-kander er forde-
jelseszonen som regel under vand, og lys
fra ydersiden skal desuden gennem hele
bladtykkelsen, for det nér fordejelseszonens
epidermis, sa lysintensiteten er her staerkt
nedsat.

Det er pavist ved bade immunocytokemi,
fluorescensmikroskopi og méling af ilt ud-
vikling, at grenkornene udferer fotosyntese.
Det kraever, at grenkornene forsynes med
kuldioxyd. Den far en landplante normalt
via spaltedbningerne og bladets interellulee-
re luftrum; men spaltedbningerne sidder pa
ydersiden af kanden, og indersidens epider-
misceller er hos Sarracenia purpurea afska-
ret fra dem, da det intercellulere system

af luftrum er effektivt blokeret af de taet
sammenvzvede hypodermisceller. Disse
celler er dels forkorkede, dels forveddede og
yderligere impraegneret med et stof, der gor
deres vaegge fuldsteendig uigennemtraenge-
lige for ilt og kuldioxyd (Fig. 6-7). Cellerne
er dog stadig levende og stér via plasmo-
desmer i forbindelse med alle omgivende
celler, sa den optagne neering kan fores ind
i bladet. Kloroplasterne ma altsa fa deres
kuldioxydforsyning fra kandevaesken, og
det kan lade sig gore, fordi kandevesken i
naturen indeholder et antal levende myg-
gelarver samt diverse protozoer, der alle har
udviklet immunitet overfor den sure kan-
devaeskes fordejelsesenzymer (Fig. 6).

Et lille okosystem

Disse organismer er symbionter, der lever
i fredelig sameksistens med hinanden og
Sarracenia. Samlivet er til fordel for begge
parter. Her er altsd en plante, S. purpurea,
der bekriger en lang raekke dyrearter, mest
insekter, ved at lokke dem i en faldgrube-
feelde, drukne dem og optage naeringsstof-
fer fra de nedbrudte dyr; men samtidig
skal Sarracenia have hjzlp til fordejelsen
af byttet fra bakterier. Desuden fungerer
kanderne som vuggestue ved at levere ilt og
neering til larverne af myggen Wyeomyia
smithii (Culisidae) og mitten Metriocnemes
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knabi (Chironomidae), der pé deres side
forsyner kandeindersidens grenkorn med
kuldioxid. Enkelte andre dyr kan ogsa leve i
kandeveesken.

Vi har dermed i Sarracenia purpurea
kanderne noget, der kommer teet pé et
selvforsynende gkosystem. Ud over lys og
vand kreaeves kun, at der tilfores bakterier,
myggeag og byttedyr. Larverne producerer
kuldioxyd, som kloroplasterne i epidermis
udnytter til fotosyntesen, der sa leverer ilt
til larverne. Bakterierne udskiller enzymer,
der nedbryder byttet, og fordgjelsespro-
dukterne giver nering til bade kanden og
larverne. Det er et raffineret samspil med
béade elementer af krig og fred.

De ovrige undersogte arter i slegten Sar-
racenia er udstyret med samme anatomiske
forhold som S. purpurea, men det er ikke
pévist, om grenkornene er funktionsdyg-
tige, og om de har symbionter. Tilsvarende
geelder for Darlingtonia californica, der er
hjemmehorende i Oregon og Californien.

Mange af familiens arter har farvede, are-
monstrede eller sakaldt fenestrerede lig,
dvs. omrader i bladkedet (mesofyllet),

der er uden grenkorn, og hvor vandfyldte
vakuoler stort set fylder hele cellen, hvilket
gor den gennemskinnelig. Sédanne pletter
og farvemenstre fungerer som lokkemid-
del. Og det virker, som illustreret hos Sara-
cenia leucophylla (Fig. 8). Kanderne her er
fyldt op primeert med svirrefluer.

Utilsigtet brug af kanderne

Nar kedadende planter kan samle store
meengder dede insekter, er vejen kort til
endnu et kurigst samspil. Det er neppe
svirrefluerne selv, der har gnavet hul i veeg-
gen (Fig. 8), sd der har enten vaeret besog
af en snegl eller af regulere gravrgvere som
f.eks. hvepse. Det sker ofte i naturen. Det er
saledes ikke kun de kodadende planter, der
udnytter andre organismer som fodekilde.
En reekke dyr udnytter ogsa de kedaedende
planters faldgrubefzlder til at skaffe sig
fode, soge beskyttelse eller opfostre afkom i.
Det folger der et par eksempler pa.
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Snyltehvepsen Isodontia auripes samler bl.a.
bedovede farekyllinger (Oecanthus latipen-
nis) i sin rede bygget af greaes, sd dens larver
har et spisekammer, nér aggene klakkes.
Rederne bygges i hule plantestaengler, men
ogsé i kanderne af flere arter af Sarracenia,
der formentlig er attraktive pga deres gode,
rummelige og solide beholderform. En
kande, der overtages af hvepsen, mister
muligheden for at fange bytte.

Tre arter af natsveermeren Exyra leegger ag
i Sarracenia-kander. Der laegges et g pr.
kande, og larven gér straks i gang med at
spise inderveeggen cirkelformet lidt under
mundingen, s& den evre del af kanden klap-
per sammen som et lag, der beskytter mod
regn og fjender. For forpupningen gnaves
to huller, et udgangshul for den voksne

lige over insektresterne og et dreenhul lidt
leengere nede. Larven har nu en bolig og et
spisekammer for vinteren. Men tro ikke, at
det betyder fred, for nogle fugle har leert,

at udgangs- og dreenhuller betyder larver,
som de derefter rover. Den voksne Exyra
gemmer sig ogséd i kanderne, og den er i
stand til at ga pa vokszonen uden proble-
mer. Exyra rolandiana udnytter kun Sar-
racenia purpurea, E. ridingsii foretraekker S.
flava, og E. semicrocea anvender flere arter.

Sarracenia-kander og andre faldgrubefzl-
der anvendes ogsa til, hvad der kan kaldes
bagholdsangreb. Visse froer har lert sig, at
kanderne er et godt sted at gemme sig, nar
der skal fanges bytte, som de derved kan si-
ges at stjele fra den kedeedende plante. Det
samme geelder for en raekke edderkoparter.

Den malaysiske krabbeedderkop Misumen-
ops nepenthicola lever saledes i Nepenthes
gracilis kander og angriber insekter, der
lokkes til af nektaren udskilt af kirtler pa
kanderanden, og den leegger sg pé kandens
inderside. Hvis den fanger et bytte, der
ikke smager den, bliver byttet droppet i
kandevzsken, og sd far planten ogsa noget
ud af det. Forstyrres edderkoppen, synker
den ned i veesken via en line, og den kom-
mer forst op efter et par minutter. Brug af
line skyldes, at den ikke kan feerdes sikkert
pé kandens inderside, der er bekleedt med
lgstsiddende voksskael.

Der er sjeeldent udviklet noget forsvar mod
tyveknaeegte som froer og edderkopper, men
et enkelt eksempel fra Borneo kan nzevnes.
Tarsius spectrum er en lille primat, der lever
bl.a. i Sabah Nationalpark. Den stjeler
bytte fra bl.a. Nepenthes bicalcarata, hvor
hugtender placeret under ldget kan vaere
udviklet som forsvar. Aben er notorisk
bange for slanger, og det synes Nepenthes at
udnytte om end, det nok er sa som si med
effektiviteten, nar dyret far erfaring.

En enkelt Nepenthes-art har udviklet sig i
mere fredelig retning. De fleste Nepenthes-
arter er klatreplanter, men N. ampullaria
fra Borneo har kanderne stdende pa jorden.
Laget er her fuldsteendig tilbagebojet, sa
kandemundingen er frit eksponeret. For fa
ar siden opdagede man, at denne art (som
den til dato eneste kendte) udskiller en-
zymet amylase, der bruges til at nedbryde
stivelse — altsa plantemateriale. S& denne
art er unik ved at vaere bade kededende

og planteeedende, idet kanderne opsamler
nedfaldne blade og blomster og fordejer
dem. Man kan vel sige, at her har vi den
forste kodeedende plante, der er ved at blive
vegetar.
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