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Zur Struktur der Verschlussklappe von

Utricularia

Aus Hermann von Guttenberg: Bewegungsgewebe und

Perzeptionsorgane (1971, VIII, 332 pp, 231 Abb.)
Handbuch der Pflanzenanatomie, Band V Teil 5, pp. 180-185, sowie p. 187.
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Abb. 137. Utricularia  vwlgaris. Medianer
Lingsschnitt durch den Eingang der Blase.
A Antenne, B = Berithrborste, kD =
keulenférmige Drise, knD = knopi-
formige  Driise, Pf - Pflasterepithel,
T = Tiir, vD = vierarmige Driise, W =
Widerlager, zwd = zwelarmige Driise,
(Nach Kurz)

Nunmehr sind Anordnung und Struktur der VerschluRBklappe zu besprechen. Auch sie besteht
nur aus zwei Zellenlagen, da eine Mittelschicht sich frihzeitig auflost (Abb. 137). Nach
MEIERHOFER (1902) entsteht sie durch eine Einkrimmung des oberen Randes der Blasenanlage. Im
fertigen Zustand entspringt sie halbkreisférmig aus dem gewdlbten Oberteil der Blase. Mit ihren
Seitenwanden ist sie angewachsen, nur ihr unterer Saum ist frei. Infolgedessen ist sie
schaufelformig gewolbt, man konnte sie dem Gaumensegel vergleichen. Mehreren Autoren gelang
es, die Klappe zu isolieren. Drickt man sie dann flach, so erkennt man, daR sie halbkreisférmig
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ist (Abb. 140-1, 2). lhr Mittelteil ist vorgewdlbt und von einer Randzone umfaflt, czalA
vergleicht sie daher mit einem Hut samt Krempe. In der geschlossenen Blase verschlief3t sie in
schréger Lage den Eingang, wobei ihr unterer freier Saum in die Furche der Lippe eingesenkt ist,

Abb. 138. Utricularia intermedia. Medianer
Lingsschnitt durch ein Widerlager (Lippe).
V = Velum Kutikula der Ballonzellen,
T = untere Kante der Tiir, in eine schwache
Vertiefung des Widerlagers eingreifend,
iz = innere, mz = mittlere, az = dullere
Zone des Pflasterepithels. (Nach Lroyp)

also zwischen den Ballonzellen ruht (Abb. 137). Aus dieser Arretierung wird sie bei der
Borstenbertihrung befreit, der Saum schnellt nach innen, und so entsteht die spaltenférmige
Offnung, durch die das Wasser einstromt. Das dauert nur einen Augenblick, denn bei der
sofortigen Fillung der Blase legt sich die Klappe wieder der Mundéffnung an.

Abb. 139. Utricularia vulgaris. Flichenansicht des freien Klappenendes 1: Aullenseite, 2: Innen-
seite. (Nach ExAMBARAM)

Uber die Anatomie der Klappe liegen zahlreiche Angaben vor, am ausfiihrlichsten wurde sie von
LLOYD und EKAMBARAM beschrieben. Leider sind aber alle Schilderungen sehr ungenau und auch
die Abbildungen unzureichend. Im folgenden will ich trotzdem versuchen, die komplizierte
Struktur der Klappe klarzulegen, denn nur auf dieser Grundlage ist es moglich, ihre Bewegungen
zu erklaren. Ich mochte von dem Flachenbild einer isolierten Klappe ausgehen. Betrachtet man
die Innenflache (Abb. 140-1, 139-2), so erkennt man, dal} alle Zellreihen vom angewachsenen
Rand her radial einem Zentrum zustreben, das nahe dem freien Klappensaum an der Stelle liegt,
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wo aullen die Borsten auftreten. Von diesem Punkte aus betrachtet, breiten sich also die Zellziige
facherformig aus. Im Zentrum sind die Zellen isodiametrisch, dabei aber mit ihren Radialwanden
in aufféalliger Weise zickzackformig verbunden (Abb. 141). Diese Wé&nde sind dinn aber durch
zahlreiche senkrechte Leisten verstarkt, welche im Flachenbild warzenférmige Vorspriinge bilden.
Nun folgt eine Ubergangszone von Zellen gleichen Baues, die indessen bereits verlangert und radial
orientiert sind, wobei die Verdickungen nur mehr auf den Lé&ngswanden auftreten. Die
anschlieBende breite Mittelzone zeigt den kompliziertesten Bau. Bei wechselnder Einstellung des
Mikroskopes kann man folgendes erkennen (Abb. 139-2): Die Zellen haben die Form langgestreckter
Schlduche, die quere Einschnlrungen besitzen, zwischen welchen sich die AuRenwand stark vor-
wolbt. An den eingeschnirten Stellen treten wieder Membranleisten auf, die sich hier aber Uber
die Radialwéande hinaus fortsetzen und auch die Innenwénde Uberziehen. Es liegt also eine
Versteifung durch Halbringe vor. An diese Mittelzone grenzt mit deutlichem Absatz eine
Randzone. lhre Zellen setzen die Radialreihen fort, doch fehlen hier die Halbringe; an ihrer Stelle
treten wieder Versteifungsleisten an den Langswanden auf. Die Aufenschicht der Klappe ist
einfacher gebaut (Abb. 139-1). Sie besitzt ein der Oberseite entsprechendes Zellzentrum, dem hier
die Borsten entspringen. An jeder Zacke der verzahnten Zellen tritt eine Verstarkungsleiste auf.
An dieses Zentrum schlieRen sich quer verlaufende, an ihren Langswanden mit Leisten verstarkte
Elemente an, die Zone mit den Halbringen fehlt hier. Der freie Saum der Klappe besteht aus
verdickten langgestreckten Elementen, die dem Rande parallel verlaufen.

Abb. 140. Utricularia vulgaris. 1: Aufsicht auf die Innenseite
einer flachgedriickten Klappe (schematisch). GFF'G’H =
gewdlbte Mittelzone, Z = zentrale Zone, DD’ = gewolbter
Teil des freien Randes, ECE’ = flache Randzone, BCB’ =
angewachsener Klappenrand. Die Striche geben die Zell-
richtung an. 2: Schematische Darstellung der geschlossenen
Klappe. (Nach Czaja)

Am medianen Langsschnitt durch die Blase und die Klappe (Abb. 137) erkennt man zunéchst ihre
Zweischichtigkeit, ferner eine nicht unbetrachtliche Verdickung der AuBenwande. Sehr auffallig
ist, dal} die Klappe eine S-férmige Verbiegung zeigt, die mit den beschriebenen drei differenten
Zonen harmoniert. Die angewachsene Randzone ist nach innen gewendet, dann folgt eine scharfe
Kniebiegung, so dal} der breite Mittelteil der Klappe sich schrag nach unten wendet und den Mund
bedeckt. In der N&he des freien unteren Saumes gibt es eine zweite Krummung nach innen, die
dazu fuhrt, dal’ der verstarkte Rand in die Furche der Lippe zu liegen kommt; knapp dartber ent-
springen auBen die Borstenhaare. Im einzelnen wére noch folgendes zu bemerken. An den
Kniestellen sind die Zellen beider Schichten niedrig, es liegen hier also typische Gelenkfurchen vor.
Man erkennt jetzt, da3 die Wandversteifungen der Radialwande die Form von Leisten besitzen, die
gegen den Zellboden zu auskeilen. An den Kniestellen sind sie infolge der Verbiegung der Zellen
gegen das Zellinnere zu zusammengedrangt, woraus man schlieBen kann, daf} die Krimmung
passiv ist. Im Mittelstick bemerkt man, daR den AuBenwulsten der Zellen auch solche auf der
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Innenseite entsprechen. Das fihrt dazu, dal zwischen der AufRen- und Innenschicht groRe
zugespitzte Interzellularen auftreten, die dem ubrigen Teil der Klappen fehlen (Abb. 142).
Kombiniert man das Flachen- und das Langsschnittsbild, so ergibt sich, dal? die Zellen der Mittelzone
Wirsten gleichen, die mehrfach quer eingeschniirt sind. Man kann sie also als Blasebalgzellen
bezeichnen, wie dies schon EKAMBARAM tat. Dal} hier ein expansives Bewegungsgewebe vorliegt,
das weitgehend dem von Cyclanthera gleicht, steht bei vergleichend anatomischer Betrachtung
aulRer Zweifel.

Abb. 141. Ulricularia vulgaris. Aufsicht
auf das ,,Zentrum* der Innenepidermis.
(Nach Lroyp)

Abb. 142. Utricularia vulgaris. Teile
eines medianen Lingsschnittes durch
die Klappe. 1: Grenze zwischen dem
duBeren Gelenk (links) und der

W\*ﬁx Mittelzone (rechts). Interzellularen
= schraffiert. 2: Grenze zwischen dem
o(%:GODDOO inneren Gelenk und dem freien
QOD@OD ) unteren Klappenrand. (Abgeindert

2 O und erginzt nach LLoyp)

Keiner der Autoren, die sich mit der Anatomie der Klappe befaliten, versuchte bisher das
Zusammenwirken der differenten Klappenzonen beim Bewegungsvorgang aufzukldren. Betont
wurde nur mehrfach, dal die Leistenzellen einem radialen Druck Widerstand leisten, und die
Halbringzellen Giberdies blasebalgartig entfaltbar sind; auch wurde erkannt, dal3 den Gelenkfurchen
groRe Bedeutung zukommt. Indessen liegen einige Beobachtungen und Versuche vor, die sich flr
das Verstandnis der Zusammenhénge auswerten lassen. Schon BROCHER (1911) bemerkte, daf sich
die befreite Klappe streckt und abflacht. KRuck (1931) beobachtete direkt, dal3 sich die Zellen dabei
verlangern und verschmaélern. In der geschlossenen Blase sind sie offensichtlich komprimiert,
besonders die Halbringzellen sind verkirzt und verbreitert, ihre verdickten Aullenwénde wolben
sich weit vor. Es herrscht also eine hohe longitudinale Druckspannung, die auch dazu fihrt, daR
die verdinnten Gelenkfurchen einknicken. Kurz gesagt, ist die Klappe im turgeszenten Zustand fur
den zur Verfugung stehenden Raum zu groR und muf3 sich daher an den daflir vorgesehenen
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Stellen einfalten. LLoyD will dafir auf Grund der Beschreibung von MEIERHOFER ein
»transversales Wachstum™ der Klappe verantwortlich machen, welches das der Lippe Ubertrifft. Das
mag zutreffen, entscheidend fur die hohe Druckspannung ist indessen ein hoher Turgordruck,
denn entspannte Klappen kontrahieren sich und werden weich. Jedenfalls stemmt sich die Klappe
allseits gegen die Blasenwand und gegen die Lippe. Sehr aufschluBreich ist ein Versuch von LLOYD,
bei welchem er einen medianen Lé&ngsschnitt durch die Blase in Wasser legt und spéater
plasmolysiert. In Wasser schldgt die Klappe weit nach auRen zurlick und wélbt sich nach oben.
Dabei werden die Gelenkfurchen geglattet und die Klappe hat sich verlangert. Bei der Plasmolyse
bewegt sie sich unter Verkiirzung im Bogen bis nahe an die Munddffnung zuruck. Daraus folgt,
dal® zwischen den beiden Klappenschichten eine hohe turgeszente Gewebespannung herrscht, die
Innenschicht ist ein Expansions- die AuBenschicht ein Sperrgewebe. In der geschlossenen
gespannten Blase mul} sich das dahin auswirken, daR die Klappe fest gegen die Munddffnung
geprelit wird. Diese Doppelspannung ist es also, die den festen VerschluR der Blase garantiert.
Dabei ist leicht einzusehen, dal3 die Turgorspannung der Klappe hoher sein muR als die
Saugspannung in der Blase, sonst kdnnte sie dem Sog nach innen nicht widerstehen. Die
Beteiligung der einzelnen Klappenzonen am Bewegungsvorgang ist folgende; die isodiametrischen
verzahnten Zellen des Zentrums konnen sich durch VergroBern oder Verkleinern ihrer
Zackenwinkel allseits ausdehnen oder verkiirzen. Die facherférmig ausstrahlenden Zellen der
Mittelzone besitzen infolge ihrer Blasebalgstruktur die groRte Verlangerungsmdoglichkeit. Sie
dricken gegen die Randzonen und fuhren zu deren Einknicken; andererseits pressen sie den
Mittelteil der Klappe gegen die Munddffnung. Die Klappenrander erfahren die starkste
Verbiegung und sind daher mit Radialleisten versehen, die dem Radialdruck Widerstand leisten.
Im ganzen besteht die Klappe aus einem System elastisch federnder Elemente, die Expansion und
Kontraktion ermdglichen. Da diese Elemente radial dem basalen Zentrum zustreben, ergibt sich,
dal’ dieses und damit auch der freie Saum der Klappe, bei steigendem Turgor gegen die Lippe
geprelt wird, wéahrend bei sinkendem Turgor dieser Druck abnimmt.

Wenn wir uns nun der Frage nach dem Zusammenwirken aller Teile des komplizierten
Apparates zuwenden und den Versuch machen, die Zusammenhénge zwischen Bau und Funktion
aufzuklaren, so missen wir davon ausgehen, dal} daran dreierlei Mechanismen beteiligt sind: der
Kohésionsmechanismus der Blase, der Turgormechanismus der Klappe und der
Auslésungsmechanismus der Borstenhaare. Das Funktionieren der Blase wurde vor allem durch
die Studien von czAJA in seinen Grundzugen aufgeklart. Es liel sich experimentell beweisen, dal
die vierarmigen Trichome der Innenwand tatséchlich als Saugpumpen wirken, wofir sie durch das
Fehlen der Kutikula pradestiniert sind. Sie Uberfihren das Binnenwasser in die Blasenwand, und
diese scheidet es durch die knopfférmigen Hydathoden der AuRenseite wieder aus. Eine
Gewebespannung zwischen den beiden Wandschichten bedingt zundchst die konvexe Form der
Flanken. Die durch das Auspumpen des Wassers entstandene Kohé&sionsspannung wolbt dann die
Flanken konkav nach innen und kehrt damit die Gewebespannung um. Riicken- und Bauchwand
widerstehen der Deformation, die ganze Blase wird also schmaler und etwas hoher. Sie wird dabei
solange negativ gespannt, bis die Gewebespannung und die Saugspannung sich kompensieren. Das
Eintreten des Auflenwassers wird einerseits durch die Undurchlassigkeit der Blasenwand,
andererseits durch den festen Verschluf? der Klappe verhindert. Ich méchte ferner annehmen,
dall auch die Auflésung einer urspriinglich vorhandenen Mittelschicht von Bedeutung ist. Die
Epidermen sind nicht miteinander verwachsen, kdnnen sich also gegeneinander verschieben; ferner
eignet sich der Zwischenraum zur vorubergehenden Aufnahme von Wasser. Das kontrdre
Verhalten der Innen- und AufRendrusen ist noch kaum geklart, wie ja Uberhaupt Uber die
Funktion der Hydathoden und Hydropoten nichts Sicheres bekannt ist. Indessen haben mehrere
Autoren, so NOLD (1935), DIANELLIDIS (1948) und UMRATH (1953) Hinweise daflr erbracht, daf3
die Wasserbewegung elektroosmotisch vor sich gehen kénne. Es liel sich namlich eine deutliche
Potentialdifferenz zwischen dem negativen Aulenwasser und dem positiven Blaseninhalt
feststellen.

Dal? der Klappenmechanismus einer gespannten Feder gleicht wurde allgemein festgestellt, und
ich habe bereits im vorhergehenden versucht, durch Kombination der vorliegenden Angaben den
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auBerst komplizierten Bau des Ventils als Grundlage fiir den Bewegungsvorgang auszuwerten. Hier
sei nur zusammenfassend wiederholt, dal einerseits zwischen den beiden Klappenschichten eine
turgeszente Gewebespannung herrscht, welche sie gegen die Mundoffnung prel3t, andererseits eine
longitudinale Spannung den freien Saum in die Furche der Lippe driickt. Fir diese Vorgange ist
vor allem ein typisches, aus Blasebalgzellen bestehendes Bewegungsgewebe verantwortlich. Zu
wenig beachtet wurde bisher, dal der feste VerschluR der Blase ausschlieBlich durch die hohe
Turgeszenz der Klappe bedingt wird.

Eine wirklich befriedigende Erklarung fir die Auslésung der Bewegung, also fir die
Befreiung der Klappe aus ihrer Arretierung durch die Lippe, ist bisher keinem der Autoren
gelungen. Es stehen zwei Auffassungen einander gegeniber. Die eine Ansicht, die besonders czaia
und LLOYD vertreten, geht dahin, daR es sich um einen rein mechanischen VVorgang handelt, andere
Autoren, so vor allem wiTHYCOMBE (1923), EKAM-BARAM (1916) und KRucK (1931) glauben an
einen Reizvorgang, ohne indessen Beweise flr einen solchen erbringen zu kénnen.

[Darauf folgt eine ausfuhrliche Diskussion der unterschiedlichen Auffassungen.]
Und S. 187:

Zusammenfassend konnen wir somit feststellen, dal® fir die Annahme, die Klappenbewegung
wirde rein mechanisch ausgelost, keine stichhaltigen Beweise vorliegen. Alles spricht dafiir, dal
es sich um einen Reizvorgang handelt, der sich analog zu anderen vergleichbaren
Ausloésungsvorgangen vollzieht. Nach meiner Ansicht lauft dieser folgendermallen ab. Das
Einknicken der Fuhlborsten bewirkt eine Deformation des Plasmas, wirkt also als Reiz, der sich in
das angrenzende Klappengewebe fortpflanzt. Als Folge der Reizung kommt es zu einer
Permeabilitatserhohung. Da sich die Klappenzellen in hoher Druckspannung befinden, mul} jetzt
Wasser austreten, wobei die Spannung sich vermindert. Wé&hrend vorher die Turgorspannung der
Klappe hoher war als die Kohdsionsspannung des Binnenwassers, kommt jetzt der Moment, wo
sich das Krafteverhéltnis umkehrt: die Klappe wird nach innen gezogen, und dieses wird dadurch
erleichtert, dal? nach Kurz die Ballonzellen nunmehr Schleim absondern. Die Klappe ist indessen
noch hoch turgeszent. Sowie sie befreit ist, strecken sich ihre Zellen und die Knickstellen werden
ausgeglichen. Wie sich das im einzelnen vollzieht, ist heute noch nicht festzustellen, doch kommt
dem Expansionsgewebe (den Blasebalgzellen) dabei wohl die groRte Bedeutung zu. Bei der
plotzlichen Fullung der Blase mit Auflenwasser erfahrt dieses einen RuckstoR an den
Blasenwénden, und dadurch wird die Klappe der Mundéffnung wieder angepref3t. Vermutlich
wirkt dabei auch das Klappengewebe selbst mit, indem es sich, ahnlich einer Metallfeder nach der
explosiven VergrélRerung wieder etwas kontrahiert. Nunmehr setzt ein Restitutionsvorgang ein.
Wahrend die Blase sich wieder einzudellen beginnt, wird die urspriingliche Semipermeabilitat des
Plasmas der Klappenzellen wieder hergestellt. Dieses hat zur Folge, dall die Klappe die
Ausgangsdruckspannung wieder erreicht, sich neuerdings anpret und dem steigenden Zug nach
innen widersteht. Diese von mir vorgeschlagene Deutung des Gesamtvorganges hat den Vorzug,
dal? sie mit dem Funktionieren &hnlicher Bewegungsmechanismen in Einklang steht, und alleine
im Stande ist, die Befreiung der Klappe aus ihrer Zwangslage zu erkléren.
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