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Sammanfattning

Det finns ungefér 600 arter av kottdtande vaxter. Kottatande vaxter har evolverat fram
flertalet gdnger inom angiospermerna, bade hos monokotelydoner och eudikotelydoner.
Kottatande véxter lever 1 niringsfattiga, terrestra, fuktiga och 6ppna miljoer eller i
néringsfattiga akvatiska miljoer, over hela vérlden. Majoriteten av de kottitande véixterna
finns 1 Afrika, Austrailen och Sydamerika, men de finns dven i Europa, Nordamerika och
Asien. En av de stora foregangarna till dagens forskning om kottdtande vixter var Charles
Darwin. Redan &r 1875 gav han ut sin bok Insectivorous plants.

Kottiatande véxter fingar och bryter ner bytesdjur samt tillgodogor sig niringen fran dessa
djur. Deras frimsta energikélla dr fotosyntesen, men mikro- och makronéringsdmnena fér de i
sig via bytesdjuren. Kottdtande véxter ar perenner och dr langlivade. Det har ofta en vegetativ
forokning och bildar kloner. De har dven en sexuell forokning och &r insektspollinerade.
Kottdatande véxter dr generellt sett toleranta mot yttre storningar, men inte mot konkurrens. Da
karnivora véxter dr konkurrenssvaga lever de ofta i naringsfattiga miljoer dar
konkurrenskraftiga vixter inte kan leva. De har vil utvecklade fallor och saknar eller har ett
reducerat rotsystem.

Kottitande véxter anvénder fem olika typer av fingstmetoder. Det dr flugpappersfillan,
fallgropsfillan, slagfdllan, sugfillan samt ryssjfillan. Insekterna lockas till fallorna med hjélp
av farg, doft samt nektar. Flugpappersfillan anvinds av Pinguicula- och Droseraarter och
fungerar som tradtitionellt flugpapper, d.v.s. att insekterna landar och fastnar i ett klibbigt
sekret pa vixtens fangstorgan, dir de sedan bryts ner. Sarracenia och Nepenthes har
fallgropsféllor som bestar av en kanna eller trumpet med en vétska 1 botten som attraherar och
16ser upp bytesfangsten. Kannan dr utrustad med en peristome (en sorts ring pa insidan av
kannviaggen) som ser till att insekterna inte kan ta sig ur. Vissa arter har dven ett operculum
(ett litet lock) som forhindrar vitskan i kannan att dunsta samt hindrar vatten ifrén att regna
in. Vissa arter lockar med ljusets hjdlp in bytensdjuren ldngre och ldngre in tills de slutligen
inte kan komma ut. Slagfillan bestdr av tva delar som slés ihop likt en rdvsax nér en insekt
landar och vidror de sma haren som vixer pa féllans insida. Slagféllan anvéinds av
Dionaeaarter. Sugfillan dr en akvatisk falla och finns hos Utricularia och bestar av en blésa
med en lucka som kan 6ppnas och stingas for att vatten ska kunna fléda ut och in ur féllan.
Sugfillan skapar ett undertyck nér vattnet trycks ut, vilket leder till att den suger in nytt
vatten. Ryssjfallan bestar av tva sipralformade l&nga ror som ér beldgna under mark med har
pa insidan som hindrar djuren att ta sig ur. Med hjilp av kemotaxi (hdga koncentrationer av
kemikalier som) lockas protozoer (encelliga urdjur”) in i féllan. Féllans insida &r harbekladd
vilket medfor att djuren endast kan fardas i en riktning, d.v.s. in i fallan.

Kottatande véxter livnér sig pa insekter, spindeldjur, protozoer och microorganismer s som
Rotifera. Bland de mest vanligt forekommande bytena &r Acari, Coleoptera, Collembola,
Diptera, Formicidae, Hymenoptera och Nematocera. I och med att kottdtande véxter lever i
olika habitat och ddr med har adapterat olika fallvarianter fangar de varierande bytesdjur.

Att vara karnivor dr en avvagning mellan att tillgodogora sig ndringen genom att fanga djur
och energiforlusten som uppstér vid bildandet av fillor som &r ineffektiva pa att
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fotosyntetisera 1 jimfoelse med vanliga blad. Det har foreslagits tre potentiella fordelar som
ett resultat av en 6kad mineralabsorption fran bytet. Det forsta dr att karnivori kan 6ka
fotosyntetens verkningsgrad pa grund av en forbéttrad niringstillgdng, sarskilt kvive men
dven andra viktiga &mnen sd som fosfat och kalium. For det andra kan karnivori leda till en
okad froproduktion péd grund av hégre ndringstillgang och for det tredje kan karnivori delvis
ersitta autotrofi mot heterotrofi. Flera forfattare forkastar det tredje pastdendet om att
autotrofi skulle kunna erséttas av karnivori. Detta dr grundat pa forsoksslutsatser som foresléar
att kottitande véxter inte erhaller ndgra stora méangder av kol frn bytena och att karnivori inte
kan ersitta autotrofi vid lag ljusintensitet.

Introduktion

Kottitande véxter har fascinerat evolutionsekologer, botaniker och hortonomer under
arhundraden. Den som lade grunden till forskningen om kéttitande véixter var Charles Darwin
med sin bok Insektovorous plants (1875). Darwin (1875) lade fram bevis for karnivori
(formégan att fanga och tillgodogora sig naring ifran bytesdjur) 1 flera véxtsldkten och en
géng for alla bevisade han att heterotrofi existerade i ett autotrofiskt rike. Heterotrofi ar en
organisms (t.ex. djur, svampar eller bakterier) forméga att syntetisera cellmaterial med
organiska foreningar som kolkélla och autotrofi dr en organisms (t.ex. véxt, alg eller bakterie)
formaga att omvandla oorganiskt material till organiska @mnen. Under storre delen av 1900-
talet 4gnade sig botanikerna at att beskriva de morfologiska specialiseringarna och
fysiologiska mekanismerna som krdvs av véxter for att kunna fanga och bryta ner byten
(Lloyd 1942, Juniper et al. 1989). Nu pa senare ar har ekologer anvént sig av kostnads-
vinstmodeller for att forklara rariteten med karnivori bland vixterna och férekomsten av
karnivora véxter till solexponerade, néringsfattiga och sumpiga habitat (Givnish et al. 1984).
Nya studier anvédnder kottitande vixter for att undersoka fundamentala fragor 1
evolutionsekologi (Ellison et al. 2003). Dessa studier fortydligar/forklarar potentialen for
kottatande vixter att anvindas som modeller i ekologiska system for experimentell forskning
inom flera ekologiska subdiscipliner (Ellison et al. 2003).

Det finns mer dr 600 arter av kottidtande vixter runt om i virlden. Kottitande véxter har
evolverat fram flertalet ganger inom angiospermerna, d.v.s. gomfroiga véxter. Den
konvergenta utvecklingen av morfologi och fysiologi som man kan se hos de kottitande
vaxterna ar hdapnadsvickande (Ellison och Gotelli 2009). Charles Darwin var den forsta som
utan tvivel beskrev hur vissa vixter var speciellt anpassade till att finga insekter. Vixter som
kunde fanga insekter och bryta ner dem dkade i tillvixt om de fick tillgdng till animaliska
proteiner (Darwin 1875). Losta ndringsdmnen absorberades av den kottidtande véixten och
bytesdjuret bidrog darmed till en 6kad tillvaxt. Lloyd (1942) har definierat kottitande vixter
efter tre kriterier som maéste uppfyllas. De méiste finga eller stinga in byten, absorbera
metaboliter fran bytena och till sist maste de anvéinda metaboliterna till tillvaxt (Lloyd 1942).
Insekter utgdr en néringsrik samt en konsentrerad och varierad kélla for organiskt och
oorganiskt material (Juniper et al. 1989). Koéttitande vixters framsta energikélla ar
fotosyntesen men det far majoriteten av sina mikro- och makronéringsdmnen ifrdn bytena
(Givnish et al. 1984).

Uppsatsen kommer att behandla en kort 6versikt dver evolutionen och utbredningen av
kottidtande vaxter for att sedan fortsitta att beskriva de olika anpassningarna som finns och
hur de olika fangstmekanismerna ser ut och fungerar. Detta f6ljs av vad som hamnar i
fallorna, d.v.s. bytesdjuren. Darefter kommer kostnads-vinstmodeller att diskuteras och vilka
fordelarna respektive nackdelarna med karnivori ar.
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Kottatande vaxter

Kottatande véxter dr vanligtvis langlivade perenner och forekommer 1 varierande habitat. De
flesta kottdtande vixter har bristfalliga rotsystem t.ex. de flesta sileshar (Drosera),
Venusflugfilla (Dionaea), titort (Pingicula), siackfilla (Cephalotus), flugtrumpet
(Sarracenia) och de flesta kannranksarterna (Nepenthes) eller saknar rotter helt som bland
annat bladdra (Utricularia), korkskruvsplanta (Genlisea) och vattenfélla (Aldrovanda), men
det finns ett fatal arter som har rotsystem likt de du finner hos dvriga véxter. Kottitande
vaxter har en forméga att tillviaxa vegetativt, vilket leder till att kloner bildas. Detta gér dem
med hjilp av stolon (utldpare) eller rhizomer (rotstockar). Kottidtande vixter dr intoleranta
mot konkurrens av andra véxter, framfor allt blommande vixter, men ibland dven andra
kottatande vixter och mossor. De dr dven véldigt kénsliga for skuggning eller bristfalliga
ljusférhallanden och kraver darfér 6ppna miljoer (Juniper et al. 1989). Kottatande véxter lever
oftast i ndringsfattiga och sura miljder, och absorberar delvis naring ifrdn doda djur och delvis
ifran marken. Absorbtionen sker pa olika sétt hos olika arter med olika adaptioner (Ellison
och Gotelli 2001). Generellt sett dr de kénsliga for kalk och kan inte leva pé basiska jordar.
De kan dven leva i1 habitat som forekommer som temporira eller permanenta vatmarker.
Kottitande véxter dr toleranta mot storningar och ofta opportunister (det vill sdga arter som
kdnnetetcknas av en hog spridningspotential) och kan ddrmed gynnas av brinder om de inte
nar allt for hoga temperaturer (Juniper et al. 1989).

Evolution och utbredning av kottatande vaxter

Kottiatande véxter har evolverat fram flertalet ganger inom angiospermerna (gémfréiga
véxter), bade bland monokotelydoner (enhjértbladigavéxter som t.ex. grds och halvgris) och
eudikotelydoner (dkta tvahjartbladigavixter som t.ex. Rosider eller Asterider) (Albert et al.
1992, Ellison och Gotelli 2001) (Tabell 1). Den konvergenta (parallella) utvecklingen av
morfologi och fysiologi dr hdpnadsvickande for kottatande vaxter (Ellison och Gotelli 2009).

Kottdatande véxter forekommer globalt, men artrikedomen ar som storst 1 fuktiga, 6ppna,
néringsfattiga habitat som t.ex. i Guyanas hogliander, sydostra USA och vistra Australien
(Givnish et al. 1984). I vistra Afrika har man funnit kottdtande vixter med en stor diversitet,
pa fuktiga och 6ppna gnejs och granitklippor (Seine et al. 1996). Ménga kottatande vaxter har
markanta adaptioner for bytesfangst och mycket tidig ekologisk forskning pa dessa unika
vixter fokuserade pa vilka de selektiva vinsterna med karnivori dr. Darwin (1875) foreslog att
karnivori hos vixter representerade en adaption for naringsfattiga miljoer. Med sina enkla
experiment var Darwin forst med att pavisa hur viktig bytesfdngsten var som kvavekélla for
kottatande vaxter. Dessa experiment blev en grund till 1900-talets mer exakta och rigorésa
studier av fangstmekanismer och niringsupptag (Chandler och Anderson 1976, Juniper et al.
1989). Eftersom karnivori ar ovanligt bland vixter ar det tydligt att fordelarna med karnivori
oftast uppvigs av kostnaderna, och aktuella modeller och experiment har framhallit de
potentiella kostnaderna med karnivori (Givnish et al. 1984).



Tabell 1. Kottitande véxter systematiskt indelade efter klass, ordning, familj, sldkte och art (Loyd 1942, Ellison och Gotelli 2009).

Klass Ordning Familj Slakte Antal arter Fangstmetod Utbredning
Eudikotyledoner ~ Caryophyllales Nepenthaceae Nepenthes 90 Fallgropsfilla Tropiska habitat i Australien, Madagaskar, Papua Nya Guinea,
Seychellerna, sydostra Asien och Sri Lanka.
Drosophyllaceae Drosophyllum 1 Flugpapperstfilla Kustliga habitat i norra Marocko, Portugal och sydvistra Spanien.
Dioncophyllaceae Triphyophyllum 1 Flugpappersfilla Regnskogshabitat i véstra Afrika (Liberia, Sierra Leone och
Elfenbenskustan).
Droseraceae Drosera 152 Flugpappersfilla Temperade and tropiska habitat over hela vérlden.
Dionaea 1 Slagfilla Sydostra USA (North- och South Carolina).
Aldrovanda 1 Slagfilla Akvatiska habitat i Europa, Asien och Australien.
Oxalidales Cephalotaceae Cephalotus 1 Fallgropsfalla Torvmossar i sydvéstra Australien.
Ericales Sarraceniaceae Darlingtonia 1 Fallgropsfilla Mossar i nordvéstra USA (sddra Oregon och norra Californien).
Sarracenia 10 Fallgropsfilla Ostra Nordamerika (centrala Kanada till syddstra USA).
Heliamphora 7 Fallgropsfilla Bergsplataer i Guianaskélden i norra-centrala Sydamerika.
Roridulaceae Roridula* 2 Flugpappersfilla Fynbos (en buskvegitation i sodra Western Cape) i Sydafrika.
Lamiales Lentibulariaceae Utricularia 220 Sugfilla Tempererade och tropiska akvatiska habitat dver hela vérlden.
Genlisea 20 Ryssjfilla Afrika, Madagaskar och Sydamerika.
Pinguicula 79 Flugpappersfilla Europa, Asien, Nordamerika och Sydamerika.
Byblidaceae Byblis 5 Flugpappersfilla Norra och vistra Australien och Nya Guinea.
Monokotyledoner Poales Bromeliaceae Brocchinia ** 2 Fallgropsfilla Laglandssavanner och bergshabitat i Sydamerika
Catopsis *** 1 Fallgropsfilla Humida habitat i Sydamerika, Centralamerika, Mexico, Vastindien och
Florida

* Roridula har klibbiga blad som kan fénga insekter men saknar enzymer som bryter ner dem. Roridula ses ibland som en koéttatande vixt och ibland inte.
** Tillhor underfamiljen Pitcairnioideae.
**% Tillhor underfamiljen Tillandsioidea.



I Sverige har vi nagra fa arter som anvinder sig av karnivori.
Det finns 14 kottatande arter tillhorande fyra sldkten och tre
olika familjer (Tabell 2). Dessa arter dr bade landlevande i
form av flugtrumpeten, silesharen och tatorterna samt de
akvatiska bladdrorna. Sarracenia purpurea (flugtrumpet) ar
sdllsynt 1 Sverige och véxer pa blot och niringsfattig mark med
vitmossa (Sphagnum spp.) (Mossberg och Stenberg 2003). Den
har funnits i sodra Sverige sen 1948 da den blev inplanterad
fran Kanada (Almborn 1983). Sarracenia purpurea ér perenn
(Pietropaolo och Pietropaolo 1986) och blommar i juni-juli
(Mossberg och Stenberg 2003). Den solitdra blomman &r stor
med purpurrdda kron- och foderblad. Fangstorganen i form av
cirka 30 cm lénga, grona-rodaktiga strutar véxer i en rosett
(Pietropaolo och Pietropaolo 1986, Mossberg och Stenberg
2003, Anderberg 2010). Sileshédren dr smd perenna myrvéxter.
Vi har tre arter i Sverige (Tabell 2). Bladen &r langskaftade,
glandelhdriga och véxer i rosett. Vixten ar rodaktig och
blommar med vita blommor i juni-augusti (Mossberg och
Stenberg 2003, Anderberg 2010). Tétorterna véxer i

vatmarker s& som myrar. [ Sverige finns det tre arter, P.
vulgaris som vixer i hela landet, P. villosa som véxer i nordvést och P. alpina som véxer i
fjallen samt pa Gotland. Bladen r klibbiga, ljust grona och véxer i en basal rosett. De
blommar 1 juni-juli med solitéra lila eller vita blommor (Figur 1) (Mossberg och Stenberg
2003, Anderberg 2010). Bladdror ar akvatiska och flyter fritt vid vattenytan. Bladen ar fint
flikiga med smi blasor som fangar djur i vattnet. De blommar mellan juni och september.
Blommningen ér riklig vid hoga sommartemperaturer (Mossberg och Stenberg 2003).
Blomman &r gul och véxer i en gles klase pa en stjdlk som hojer upp dem ur vattnet. I Sverige
finns det sju arter (se Tabell 2) och de ar spridda over storre delen av landet, med undantag for
fjalltrakterna (Mossberg och Stenberg 2003, Anderberg 2010).

Figur 1. Tatort (Pingicula vulgaris)
ar en av arterna som anvénder den
sa kallade flugpappersfallan for att
fanga byten (Foto: Elin Orvendal).

Tabell 2. Svenska kottitande vaxter indelade efter familj, sldkte och art (Mossberg och Stenberg 2003).

Milj6 Familj Slikte Art
Terrestra  Sarraceniaceae (Flugtrumpetvixter)  Sarracenia  S. purpurea (Flugtrumpet)
Droseraceae (Silesharsvéxter) Drosera D. rotundifolialia (Rundsileshér)

D. anglica (Storsileshar)
D. intermedia (Smasileshar)
Lentibulariaceae (Tétorttsvéxter ) Pinguicula P. vulgaris (Tatort)
P. villosa (Dvirgtatort)
P. alpina (Fjalltatort)
Akvatiska Utricularia  U. minor (Dvéargbladdra)
U.bremii (Smabladdra)
. intermedia (Dybladdra)
. ochroleuca (Blekbldddra)
. stygia (Sumpbliddra)
. vulgaris (Vattenbldddra)
. australis (Sydbladdra)

ccccc




Fangststrategier

Olika arter av kottdtande vixter fangar sina byten pa
olika sitt. Det finns fem olika fangststrategier. Dessa
strategier dr fallgropstéllan, flugpappersfillan,
slagféllan, sugfdllan och ryssjfallan (Juniper et al.
1989, BSA 2009). Fallgropsfallan har evolverat fram
1 fyra olika ordningar och flugpappersfillorna har
evolverat fram i tre eller fyra klader. Inom samma
familj kan véxterna ha olika fingsstrategier (Tabell
1). Ett exempel pa en vildigt diversifierad familj ar
Droseraceae dér bade sileshar som anvénser sig av
flugappersfallan och venus flugfilla som har
slagféllor befinner sig (Cameron et al. 2002).

Fallgropsfallan

Vixterna har glatta blad som bildar en trumpet- eller

en kannliknande struktur med en vitska i botten

(BSA 2"009). Vatslfan bestar av en enzymldsning Figur 2. Flugtrumpeten (Sarracenia

som drénker och loser upp bytena. Flugtrumpeterna oreophila) r en av arterna som anvéinder sig
ar de enda som har ett operkulum, ett sorts lock av fallgropsfillan for att finga byten (Foto:
overst pa trumpeten som minskar avdunstning samt Alan Cressler).

hindrar vatten fran att regna in (Cronk och Fennessy

2001) (Figur 2). Djuren hamnar i ett halrum dér nedbrytningen sker. Det som attraherar
smadjuren till fallgropsfillan kan exempelvis vara nektar (Juniper et al. 1989). Vissa arter av
kottatande vixter har dven, en for bytesdjuren tilltalande doft som lockar dem till véixten
(Lloyd 1942).

Insekter och andra smadjur faller eller luras ner i vixten dér de sedan blir kvar. Kottitande
véxter har flera strategier for att forebygga att smadjuren kan smita ur fallan (Juniper et al.
1989). Detta kan till exempel vara har som véxer pa vixtens insida vilket omdjliggor att de
kan ta sig upp (Lloyd 1942, Cronk och Fennessy 2001) eller sa kan de ha sléta ytor (som till
exempel flugtrumpeter) eller vaxiga ytor som smadjuren inte kan greppa (Bricchinia,
kobratrumpet (Darligtonia) och kannranka (Nepenthes)) vilket gor att de inte kan klattra ur
och ramlar tillbaka istéllet. Olika strukturer pa véxten t.ex. peristomen (en tillbakabojd ring av
vidvnad som omger ingdngen till matsméltningszonen) bildar hinder som gor att insekterna
snubblar nér de forsoker klattra upp ur kannan (sdckfilla (Cephalotus), flugtrumpet
(Sarracenia) och kannranka (Nepenthes)) (Juniper et al. 1989). Den kan &ven ha langa
vertikala avsmalnade ror som tvingar flygande insekter nerat. De kan dven ha lock av olika
former och strukturer som forebygger flygande insekter ifran att fly. Detta kan dven vara
kombinerat med olika transparenta strukturer som lurar insekten att tro att det ar en utgdng for
att forvirra insekten pa vég ut ur fangstféllan (Juniper et al. 1989).



Det finns tva huvudtyper av kannor, en typ som
ar adapterad for krypande djur och en annan sort
som &r adapterad for att fanga flygande. Vissa
arter ur kannrankssléktet Gverlappar i dessa
funktioner. De tidiga arterna lag vanligtvis pa
marken eller hade utvecklat gdngvégar for
krypande insekter. Fillorna ér ofta ganska korta
och ofta hériga. Fillorna som dr anpassade till
att fanga flygande insekter dr hogvéxta och har
vanligtvis ndgot sofistikerat sitt att attrahera

insekterna pd. [ flugtrumpetsléktet ar vissa Figur 3. Rundsileshér (Drosera rotundifolia) anvinder
arter anpassade for att fanga krypande insekter  den sa kallade flugpapperféllan for att finga sina byten
(t.ex. papegojtrumpeten, Sarracenia (Foto: Elin Orvendal).

psittacina) medan andra ar anpassade for

flygande insekter (t.ex gul flugtrumpet, Sarracenia flava). I kannrankssliktet (Nepenthes)
finns vanligtvis bada félltyperna. Forst producerar vixterna de ldgre fallorna som fingar
krypande insekter och senare utvecklar de de dvre fallorna som mestadels fangar flygande
insekter (Juniper et al. 1989).

Flugpappersfallan

En annan fangststrategi efterliknar flugpapper. De har blad som
ar tickta av glandler, det vill sdga stjdlkforsedda kortlar som
avsondrar ett kletigt sekret som far insekter och smadjur att
fastna pa véxten (BSA 2009). Glandlerna ér antingen flercelliga
som hos sileshar (Drosera spp.) (Figur 3) eller encelliga som de
hos téatort (Pinguicula spp.) (Figur 4) (Juniper et al. 1989). De
multicellulédra glandlerna &r ofta forsedda med xylem (Lloyd
1942) och enligt Green et al. (1979) sa ér glandlerna inom
slakterna Drosophyllum och Triphyophyllum dven forsedda
med floem. Varje glandel bar en trogflytande och klar droppe
gldnsande sekret (Juniper et al. 1989). Sekretet dr en sur
16sning med hog viskositet och har ett pH som varierar mellan
2,5 och 5 for olika arter (Juniper et al. 1989).

Smadjur som hamnar (landar) pa en flugpappersfilla,
tillhorande ett sileshér, fastnar omedelbart och kan inte ga
vidare medan storre djur kan krypa vidare pé féllan. De
kommer att passera flera droppar med sekret som kommer att
klibba fast pa deras ben men det kommer inte att hindra dem
ifran att rora sig. Nér de storre djuren fortsitter sin vandring
pa flugpappersfillan kommer de till slut att ackumulera s
mycket sekret att benen ar helt tickta och de inte ldngre kan
rora sig. Forst kommer insektens nedre delar att bli indridnkta
1 sekretet och efter hand kommer hela insekten vara tickt av
sekret och den kommer att falla ner ifrén haren/glandlerna och hamna i mellanrummet mellan
glandlerna, var pd glandlerna och bladet kommer att boja sig 6ver djuret och finga det
(Juniper et al. 1989). Fordelen med stjalkforsedda glandler &r inte endast deras formaga att
tdcka bytena med sekret, de forebygger ocksa att hela bladytan blir tdkt med sekret (Juniper et
al. 1989).

Figur 4. Tatort (Pingicula vulgaris) ,
a) blomman och b) bladen, ar en
annan av arterna som anvinder den
sa kallade flugpappersfillan for att
fdnga byten (Foto: Elin Orvendal).



Slagfallan

Kottitande véxters fAngsstrategi kan dven

bestd av en félla som sméller igen. De

fungerar pa foljande vis. Plantan har blad med

en gangjarnsliknande struktur som sméller

igen ndr en trigger utldses, den fungerar lite

som en rdvsax. Detta beror oftast pa olika har

som vaxer 1 bladkanten bdjs nér nagot djur

kommer och trampar pa den sa att den sméller

igen (BSA 2009). Bade den landlevande

venusflugfillan och den akvatiska

vattenfdllan har den hir fangststrategin och

bada har utvecklat tva viktiga system:

k;mselorgan So.m kan Overfo.lja 'rorelsestlmuh Figur 5. Venusflugfilla (Dionaea muscipula) ér en av
till elektriska signaler; och rérliga delar som manga arter som anvénder sig av slgaféllan (Foto: Alan
aktiveras av elektriska signaler och svarar Cressler).

med en snabb rorelse som sténger fallan

(Figur 5). I slagféllor gér det at energi for att stinga fallorna (Juniper et al. 1989).

Sugfallan

Sugfillan bygger pa en blasliknande bladstruktur med ett hinnlikande lock. Den bildar ett
undertryck 1 blasan, vilket gor att den suger in vatten i blasan nér locket 6ppnas, da héren runt
locket stimuleras (Friday 1989, Juniper et al. 1989, BSA 2009). Allt som kommer i dess vig
sugs in 1 bldsan. Det kan vara allt ifrdn jordpartiklar till smédjur. I det hér systemet &r det nér
vattnet pressas ut ur blasan d.v.s. skapandet av undertrycket som ar den energikriavande fasen.
Sugfallor av den hér typen anvénds av bladdror (Utricularia) (Juniper et al. 1989) (Figur 6).

Figur 6. Bldddra (Utricularia spp.) anvénder sig av sugfillan for att suga i sig bytesdjur
(Foto till vanster: Alan Cressler; Foto till: Jaap Cost Budde).

Ryssjfallan

Korkskruvsplantan (Genlisea) anvinder sig av den femte och sista fangstmetoden. Genlisea
har y-formade, vridna underjordiska fallor som liknar de 14ngsmala, rorliknande fallor man

fangar &l eller hummer i (Barthlott et al. 1998). Fallorna anvénds for att attrahera och fanga
protozoer i marken (Barthlott et al. 1998, Ptachno et al. 2008). I korkskruvsplantorna har
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fallorna evolverats till tvd spiralformade “armar” for att 6ka ytans area som dr exponerad mot
vatten (Darwin 1875, Lloyd 1942, Juniper et al. 1989, Ptachno et al. 2007). Fallorna har ldnge
ansetts fanga sma evertebrater (Darwin 1875, Lloyd 1942, Juniper et al. 1989) men de har
relativt nyligen visat sig att de anvénder sig av kemotaxis for att locka till sig protozoer i
jorden, for att fainga och bryta ner sina byten (Barthlott et al. 1998). Bytesfangsten underléttas
av de hdr som viaxer pa féllans insida som medfor att bytesdjuret endast kan rora sig i en viss
riktning, det vill sdga inat, nar de val har dntrat féllan (Fischer et al. 2000).

Bytesfangst hos kottatande vaxter

Zamora (1990) studerade bytesfangst av leddjur hos den endemiska tatorten (Pinguicula
nevadense) i Spanien. Pinguicula nevadense anvinder sig av flugpappersfangstmetoden och
fangar mestadels insekter med vingar. Ungefér 50 % av alla byten i P. nevadense bestar av
myggor (underordningen Nematocera). Ddrefter bestar bytesfdngsten generellt sett av kvalster
(Acari), tvavingar (Diptera undantagsvis Nematocera) och hoppstjartar (Collembola) (Zamora
1990). Tétortspopulationer vid olika altituder har praktiskt taget samma taxanomiska variation
av byten. Detsamma géller subpopulationer i torra, fuktiga och vata mikrohabitat som
befinner sig pd samma altitud. Torra och humida subpopulationer fangar mestadels
Nematocera medan de vata subpopulationerna domineras av Acari, och foljs darefter utav
Nematocera som &r av kvantitativ vikt. Acari och Collembola som fastnar pd bladen 6kar
stegvis ldngs med en torr-humid-vat gradient (Zamora 1990). Alcald och Dominguezs (2003)
studie av skir titort (Pinguicula moranensis) i Mexico finner att den konsumerar olika
mcyket av insekter, spindlar och gastropoder. Diptera star for runt 80 % av alla fingade
insekter i P. moraensis men det varierade kraftigt mellan olika populationer. I vissa
populationer utgjorde tvavingar 55 % av fodan medan de utgjorde 99 % i andra populationer.
De fo6ljdes av skalbaggar (Coleoptera) som svarade for 6,5 % av den totala bytesfdngsten.
Darefter var fjarilar (Lepidoptera) och kvalster de foljande grupperna av betydande
fangststorlek. Ovriga grupper utgjorde mindre &n 2 % av den totala bytesfingsten.
Pinguicula.moranensis viktigaste foda dr Diptera men det varierar stort mellan olika
populationer (Alcald och Dominguezs 2003).

Karlsson et al. (1987) studerade bytesfangsteffektiviteten hos de svenska arterna Pinguicula
vulgaris (tatort), P. alpina (fjalltatort) och P. villosa (dvérgtitort) i Abisko i norra Sverige.
Pinguicula vulgaris har sin fangsttopp i borjan av juli. En liknande trend, men inte fullt s&
tydlig, sags dven hos P. alpina. Majoriteten av bytena var sma Nematocera. Antalet bytesdjur
okade langsamt 6ver sdsongen for P. villosa. Variationen mellan olika individer och arter var
stor, 1 mitten av juli fangade P. vulgaris 9-69 byten per individ, medan P. alpina fangade 0-14
byten per individ. Under den andra halvan av sdsongen var bytesfdngsten mer eller mindre
konstant hos P. vulgaris och P. alpina, dven fast 30 %, 60 % och 50 % av respktive P.
vulgaris, P. alpina och P. villosas blad dog under den perioden. De byten som var vanligast
forekommande hos P. alpina och P. vulgaris var Acari (35-65 % av alla byten). Sma
Nematocera och Collembola var relativt vanliga och bestod av 15-31 % respektive 8-32 % av
bytesfangsten. Det vanligaste bytena hos P. villosa var Collembola som utgjorde 44 % av
bytena och Acari med 40 % av bytesfangsten. Pinguicula vulgaris var effektivast och fangade
i genomsnitt 21-37 pg cm™ dag™” medan P. villosa fingade mellan 21-37 pg cm™ dag™.
Utifran ett massperspektiv sa dominerade Nematocera bytesfangsten i P. vulgaris med 65 %
av den totala fangstvikten. Darefter foljde Collembola och Hymenoptera (steklar). I P. villosa
var 69 % av bytesvikten Collembola och Hymenoptera var de nést vanligaste bytet (Karlsson
et al. 1987).



Antor och Garcias (1994) studie av tva platser Plan och Afisclo ar 1990 samt Afisclo ar 1991
visar att Pinguicula longifolia lever av olika leddjur, men mestadels bevingade insekter.
Vanligast var Nematocera som utgdr mellan 50 och 70 % av bytesfingsten. Dérefter var
Diptera (Nematocera exkluderat) och Hymenoptera (myror exkluderade) de vanligaste
identifierade bytesdjuren. Majoriteten av alla byten var mindre dn 4 mm langa (Antor och
Garcia 1994).

Nepenthes rafflensianas anvinder sig av fallgropsfillan och ar bade utrustad med 6vre och
nedre kannor. De 6vre kannorna fangar bade fler byten (upp till tre gdnger mer) &n de nedre
kannorna samt har ett bredare spektrum av byten. I de nedre kannorna identifierades tio
ordningar innehéllande 17 familjer av leddjur, medan innehallet i de 6vre kannorna
identifierades till 11ordningar och 59 familjer. Alla ordningar som innehdll flygande insekter
fangades nistan uteslutande av de 6vre kannorna. Dessa ordningar dr Coleoptera,
Lepidoptera, Diptera, Hymenoptera (steklar med undantag av myror), Dictyoptera (bonsyrsor)
och Thysanoptera (tripsar) (di Giusto et al. 2008). Nepenthes rafflensianas bytesfangst bestar
till storsta delen av Hymenoptera (sérskilt Formicidae, myror). Ca 50 % av bytena i de dvre
kannorna representerades av Hymenoptera, 25 % av bytesfangsten utgjordes av Coleoptera,
speciellt Chrysomelidae (bladbaggar) och 13 % av bytena var Diptera. Aven om Diptera ir
den ordning dir flest olika famlijer fangas s utgor formicidae de flesta individer och ar
darmed det viktigaste byte. Formicidae utgor néstan 90 % av bytena i de ldgre kannorna och
40 % av de ovre. Totalt identifierades 23 arter av myror (di Giusto et al. 2008).

Sarracenia alata har under en studie (Bhattari och Horner 2009) fangat 352 bytesdjur fran 9
olika ordningar. Det vanligast forekommande bytet var myror vilka utgjorde 42 % av
bytesdjuren. Dérefter identifierades Diptera (21 %), Thysanoptera (18 %), Orthoptera
(hoppritvingar) (6 %) och Hymenoptera (myror r exkluderade) (5 %). Ovriga byten utgjorde
tillsammans mindre dn 10 % av den totala bytesfangsten.

Utricularia inflata och U. gibba fangar bade djur och alger i och med att de lever i vattnet och
konstant suger in vatten i bldsorna oberoende om det finns nagot byte i nérheten eller ej. I U.
inflata och U. gibba fann man delvis nedbrytna djur, rester fran vaxter, nematoder, insekter,
dgg och annat oidentifierbart material. Av U. inflatas blasor inneholl 69 % bade alger och djur
medan 53 % av U. gibbas blasor endast innehdll alger. Algerna som identifierades var
Cyanophyta (Cyanobakterier, bldgrona alger), Chlorophyta (gronalger) och Bacillariophyta
(kiselalger) (Gordon och Pacheco 2007). Aven Euglenophyta identifierades, men huruvida det
ar en alg eller en protozoa gér asikterna isdr om. Gordon och Pacheco (2007) klassificerar den
som en alg. Totalt identifierades 102 alger i U. gibbas blasor och i genomsnitt fanns det 2
alger/blasa. I U. inflata identifierades 256 alger och i genomsnitt fanns det 5 alger/blasa. Av
alla organismer funna i U. inflata och U. Gibba sa var 34 % respektive 39 % djur, resten var
alger. I U. gibba identifierades 56 djur och i genomsnitt fanns det 1,3 djur per blasa medan
129 djur identifierades i U. inflata och i medel fanns 2,6 djur per blésa. I U. inflata var
Cladocera (hinnkréftor) och Rotifera (hjuldjur) vanligt férekommande medan Nematoda
(rundmaskar), Copepoda (hoppkréftor) och Rhizopoda (amobadjur) lika vanliga i bada
arterna. Endast en insekt var funnen och den detekterades hos U. inflata (Gordon och Pacheco
2007).
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Vinster och kostnader med karnivori

Darwin var den forste som missténkte att det kunde finnas ndgon fordel med karnivori. Han
bdrjade att studera hur strukturer for bytesfangst och nedbrytning av byten hade evolverat
inom véxterna. Lloyd (1942) och Juniper et al. (1989) gick sedan i Darwins fotspar och
fortsatte fundera kring evolutionen av karnivori hos véxter. Inte forrdn 1984 borjade Givnish
et al. (1984) fundera pa varfor vixter at kott och hur den egenskapen evolverat fram. Han lade
grunden till en kostnad-nytta modell for att forklara varfor kottatande vixter dr vanligast i
habitat som &r ljusa och fuktiga men vildigt naringsfattiga. Modellen antog ett trade-off
mellan ndringen som vixterna kunde tillgodogdra sig genom att fdnga djur och energforlusten
som bildas genom bildandet av féllor som é&r ineffektiva pa att fotosyntetisera i jamforelse
med vanliga blad.

Landlevande kottatande véxter véxer i soliga, ndringsfattiga och fuktiga habitat. Kostnads-
och vinstmodeller for karnivori hos vaxter forutsdger att i soltdta miljoer kommer
nédringsvinsten fran bytesfdngsten att overstiga kostanden for modifierade blad som ar
anpassade for bytesfangst men som ir ineffektiva for fotosyntes (Givnish et al. 1984).
Generellt inkluderas energikraven for tillvéxt av fallor/modifierade blad samt féllornas
funktion (att finga byten och tillgodogora sig néring ifran djuren) i kostnaderna. Givnish et al.
(1984) anser att det finns tre potentiella fordelar som ett resultat av en 6kad mineralabsorption
fran bytet. Det fOrsta dr att karnivori kan 6ka fotosyntetens verkningsgrad pa grund av en
forbattrad naringstillgéng, sirskilt kvive men dven andra viktiga &mnen som fosfat och
kalium, for det andra kan karnivori leda till en 6kad fréproduktion pd grund av hogre
néringstillgang och for det tredje kan karnivori delvis ersétta autotrofi mot heterotrofi.
Givnish et al. (1984) anser att den andra férdelen med en okad fréproduktion beror av den
forsta som pastar att fotosyntesen Okar. Flera forfattare forkastar det tredje pastdendet om att
autotrofi skulle kunna erséttas av karnivori. Detta dr grundat pa forsoksslutsatser som visar att
kottitande vixter inte erhdller nigra stora méngder av kol fran bytena och att karnivori inte
kan ersétta autotrofi vid lag ljusintensitet (Chandler och Anderson 1976). Tillvéxt hos vissa
karnivora véxter dr delvis beroende av organiskt kol som tas upp ifran dess byten, vilket
pavisas genom en Okad tillvixt utan en 6kning av fotosyntesens verkningsgrad (Adamec
1997a, 2008). Med avseende pé kostnaderna for karnivori har det observerats att
fotosyntesens verkningsgrad i fallor &r ldgre an i andra blad (Knight 1992, Adamec 1997a).
Med avseende pé fordelarna med karnivori har runt 30 studier testat om tillvixten av
kottiatande vaxter har forbéttrats pa grund av deras forméga att dta djur. En av studierna,
genomford av Ellison (2006), kom fram till att det finns en signifikant positiv effekt, av att
tillsétta byten, pa plantans tillvéxt hos olika sldkten av koéttétande véxter. Ellison (2006)
papekar dven att detta endast &r ett indirekt bevis, eftersom kostnads-vinstmodeller uttrycker
fordelar i fotosyntesens verkningsgrad och inte i form av tillvéxt. Endast fa studier har
undersokt vilken effekt bytesfdngst har pa fotosyntesens verkningsgrad pa landlevande
kottitande viixter, och resultaten var vildigt olika. Overtygande bevis p4 att tillgéingligheten
av byten 6kade fotosyntesens verkningsgrad i Sarracenia har visats av Fransworth och Ellison
(2008). I Wakefield et al.s studie (2005) fann man ingen effekt av bytesfangsten pa
fotosntesens verkningsgrad hos tatort (Pingicula vulgaris) och flugtrumpet (Sarracenia
purpurea) som en respons till bytesfangsten.

Diskussion

Jamfort med hur ménga angiospermer som finns vérlden; 6ver 223300 (Scotland och Wortley
2003), 257400 (Thorne 2000), 260000 (Thorne 2002) och 422127 (Govaerts 2001) sa &r de
600 arter som ir kéttitande relativt fa (Ellison och Gotelli 2001). Ar det en bra strategi att
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vara karnivor? Eftersom karnivori dr ovanligt bland véxter ar det tydligt att fordelarna med
karnivori oftast uppviags av kostnaderna (Givnish et al. 1984). Med tanke pa att det finns
mellan 0,1% och 0,3% kottiatande véxter bland angiospermerna, sa dr det kanske inte den
bésta dverlevnadsstrategin, men &r dnd4 tillrdckligt bra for att ver huvud taget existera.
Livsstrategin ser ut att vara kopplad till vissa miljGer.

Den konvergenta evolutionen av kottitande vaxter dr anmérkningsvérd eftersom det har skett
inom bdde monokotelydoner och eudikotelydoner (Ellison och Gotelli 2009). Livsstrategierna
ar densamma men genomforandet dr minst sagt brett. De lever pa land 1 fuktiga, 6ppna,
néringsfattiga habitat (Givnish et al. 1984) samt i vatten (Juniper et al. 1989). Det finns fem
olika strategier for att finga bytesdjur. Att lagga ner s mycket energi pé att utveckla olika
fingstmekanismer forutsdger ocksd att man dr en lite mer langlivad organism, sirskillt om
man har stora féllor eller fallor som bara kan anvindas ett fatal ganger. Det innebér ocksé att
andra delar som till exempel rétter har ldgre prioritet. Vissa arter saknar helt rotter medan de
flesta har ett rotsystem, om &n ett ganska outvecklat (Juniper et al. 1989). Att sakna rotter
kraver att viaxten intar all ndring och allt vatten via andra delar. Utricularia har 16st ett av
problemen med att leva fritt flytande i vattnet och behover darmed inte rotter (Adamec 1997b,
Ellison 2006). Vissa kottatande vaxter minskar 1 tillvaxt eller till och med dor om de véxer i
naringsrika jordar, detta beror till stérsta del pa konkurrens fran andra véxter (Juniper et al.
1989).

Lite av en paradox ir att de kottidtande viaxter som har en sexuell reproduktion dr
insektspollinerade. Att bade behova insekter till reproduktion och foda &r inte en helt optimal
situation. Med det faktum att féllorna anvénder alla knep (farg, lukt, nektar och UV som
vigledning) som vanliga insektspollinerade blommor anvédnder for att locka till sig insekter s&
bildas en intressekonflikt. Detta har kottdtande vaxter 16st genom att ha blommorna sé langt
ifran fangstorganen som mojligt, for om den pollinerade insekten hamnar fel slutar den som
mat istdllet (Juniper et al. 1989).
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