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Abstract

The chlorophyll lacking Gentianaceae Voyria tenella Hook. and Voyria trun-
cata (Standley) Standley & Steyermark have been observed within their natural
habitat, and new results concerning ontogeny and ecology were revealed.

V. tenella is annual. The earliest stage of development found, is a structure of
only 2mm in length and apparently constitutes root material. Proceeding from
this stage, a morning star type of root-system is developed. Subsequently, 3 to 4
stems are brought out successively. Within a week, the primarily nodding buds
come to flower; anthesis lasts only for some days. After 2 months approximately,
the life cycle of an individual is accomplished.

In contrast, the roots of V. truncata are relatively strong, numerous and grow
more or less horizontally down to 20 cm under the soil surface. Lateral roots up to
the 3rd order could be ascertained. Stems are exclusively root-borne and can be
branched subterraneously already. Rhizomes do not occur.

Both species are probably ant-dispersed. The developmental abbreviations of
the subterranean organs are discussed in respect to phylogenetic tendencies.
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Zusammenfassung

Die chlorophyllosen Gentianaceen Voyria tenella Hook. und Voyria truncata
(Standley) Standley & Steyermark konnten an ihren natiirlichen Standorten in
Costa Rica untersucht, und damit neue Kenntnisse zur Entwicklung und Okologie
aufgezeigt werden.

Voyria tenella ist einjédhrig. Aus einem nach der Keimung hervorgegangenen,
2mm langen, unterirdischen Stadium, das man lediglich als Wurzel beschreiben
kann, entwickelt sich rasch ein kleines, morgensternihnliches Wurzelsystem. Aus
diesem gehen 3 - 4 die Erdoberfliche durchbrechende Sprofachsen hervor. Nur
fiir wenige Tage entfalten sich die nickenden Knospen zur Blite, nach insgesamt
nur rund 2 Monaten ist die Entwicklung vom Keimling bis zur Fruchtreife abge-
schlossen.

Bei Voyria truncate dagegen wachsen vergleichsweise zahlreiche, kraftigere
Wurzeln plagiotrop bis etwa 20cm tief unter der Erdoberfliche. Es konnten
Seitenwurzeln bis zur 3. Ordnung gefunden werden. Die bereits unterirdisch
verzweigten, bliitentragenden SproBachsen sind ausschlieBlich durch Wurzelspros-
sung hervorgegangen, Rhizome werden nicht gebildet.

Beide Arten kénnen wir als wenigstens fakultativ myrmekochor bezeichnen. Die
dargestellten Abbreviationen in der Entwicklung der unterirdischen Organe bei
Gentianaceen werden mit der phylogenetischen Progression zu chlorophyllosen,
obligaten Mycorrhizapflanzen diskutiert.

Einleitung

In der Gattung Voyria werden 19 Arten zusammengefafit (Maas &
RUYTERS 1986). Es sind ausnahmslos chlorophyllfreie Mycorrhizapflan-
zen. Bis auf V. primuloides Baker, welche in tropischen Waldern Afrikas
vorkommt, sind alle Arten im tropischen und subtropischen Amerika
heimisch. Ausfiihrlichere anatomisch-morphologische Arbeiten tber
einige Voyria-Arten stammen von Jonow (1885, 1889), PErRroOT (1898),
SVEDELIUS (1902), SOLEREDER (1908), OEeHLER (1927), VIGODSKY-DE
PHiLIpPIS (1938), RAYNAL (1967), NILSSON & SKVARLA (1969), WEBER (1984)
und KNOBEL & WEBER (1988). Taxonomisch beschéftigten sich damit
JacqQuin (1763), AuUBLET, (1775), PErRsooN (1805), Hooker (1829),
SCHLECHTENDAHL & CHaMISSO (1831), SPLITGERBER (1840), GRIESEBACH
(1845), MIQUEL (1849), PROGEL (1865), BENTHAM & HOOKER (1876), GILG
(1897), StanDLEY (1919), SanpwiTH (1928, 1931, 1963), STEYERMARK
(1941), STANDLEY & STEYERMARK (1944), JONKER (1936a, 1936b), Roryns
(1968), WiLLiams (1968) und Maas (1981). Die neueste Revision der Gat-
tung wurde von Maas & RUYTERS 1986 veroffentlicht. In diesen Arbeiten
sind die oberirdischen SproBachsen und Bliitenverhiltnisse ausfiihrlich
dargestellt, Informationen zur Okologie, Lebens- und Entwicklungsweise
oder Wurzelmorphologie sind jedoch noch #duBerst lickenhaft. Im
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Rahmen eines umfangreichen Projektes tber Interaktionen bei den
Gentianales! wollen wir mit den hier vorgestellten Ergebnissen von
unseren Untersuchungen an Voyria tenella und Voyria truncata einen
Beitrag zur Biologie dieser weit abgeleiteten Pflanzen liefern.

Material und Methoden

Die Freilanduntersuchungen wurden, anldfilich der Materialbeschaffung fir die
Diplomarbeit des Erstautors, im August und September 1993 in Costa Rica durch-
gefiihrt. Das Untersuchungsgebiet liegt in der Nidhe von Santa Marta de Buenos
Aires, in der Provinz Puntarenas, im Dreieck zwischen den Fliissen Rio Cafias und
Rio Volcan und der ,Panamericana‘. Einzelne Pflanzen der beiden Arten wurden
markiert und zwei Wochen lang tiglich, anschliefend etwa alle zwei bis drei Tage
aufgesucht und ihre Entwicklung notiert. Gesammeltes Material wurde herbari-
siert oder fiir spétere anatomische Untersuchungen in FPA fixiert. Fiir geplante
Keimversuche trockneten wir Kapseln von Voyria truncata aul Silicagel.

Ergebnisse

Das jiingste Keimstadium von Voyria tenella, welches am natiirlichen
Standort gefunden werden konnte, ist ein etwa 2mm langes, fleischiges
Gebilde, welches offensichtlich nur aus Wurzeln besteht, wenigstens sind
Schuppenblitter oder Anlagen von Sprofknospen weder morphologisch
noch anatomisch identifizierbar (Abb. la). Im Laufe der weiteren Ent-
wicklung kommt es verstirkt zu weiteren Wurzelbildungen, was zu einem
morgensternartigen Aussehen fithrt (Abb. 1b). Bis zu diesem Stadium
sind die Pflanzen im Substrat verborgen. Erst dann entwickelt sich eine,
die Oberfliche des Erdreiches durchbrechende Sprofiachse, an welcher
sofort eine nickende Bliitenknospe erkennbar ist (Abb. 1¢, d). Nach etwa
einer Woche hat sich die SproBiachse zu ihrer endgiiltigen Linge von 5 -
15cm gestreckt. Dann erst entwickelt sich die noch nickende Knospe zu
einer entfalteten, aufrecht stehenden, violett tiber hellblau bis fast
weiflen Blite. Innerhalb der folgenden Woche ist diese bereits verbliiht.
Nach weiteren vier bis fiinf Tagen reifit der mittlere Teil der septiciden
Kapsel von unten beginnend an zwei gegenilberliegenden Nihten auf.
Die vertrocknete, noch anhaftende Kronrshre zerreilit dadurch ebenfalls.
Die Plazenten mit den anhaftenden, fadenférmigen Samen werden dabei
nach aufien gewendet.

Aus einem morgensternéhnlichen Stadium koénnen in der Regel 3 - 4
SproBachsen austreiben, zumeist geschieht dies in wochentlichen Abstén-

1 Wir bedanken uns vielmals bei Dr. GEorc StrINvORTH, Costa Rica, fir seine
Gastfreundschaft wahrend der Felduntersuchungen, sowie bei der Deutschen For-
schungsgemeinschaft fir die finanzielle Unterstiitzung unseres Projektes C6 im
SFB 305.

a=
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Abb. 1: Entwicklungsstadien von Voyria tenella: a) junges Wurzelkniuel, b) mor-

gensternartiges Wurzelsystem mit erster SproBknospe (Pfeil), c,d) dltere Stadien

mit Sprofiachse und nickender Knospe, e) sekundire Entstehung eines morgen-
sternartigen Wurzelsystems an einer &lteren Wurzel. Mafistabe = 1mm.

den. Deshalb findet man am Standort haufig drei dicht beieinanderste-
hende Sprofiachsen, von denen ein Sprofl verbliiht ist, einer gerade bliiht
und ein anderer noch eine nickende Knospe trigt. Wihrend der gesam-
ten Beobachtungszeit im August und September konnten blithende
Exemplare gefunden werden.

Blutenbesucher sind vor allem Dipteren (Brachycera) mit 0,7cm langem
Riissel. Verblithte SproBachsen knicken nach einiger Zeit um. Nach etwa
zwei Monaten ist der Lebenszyklus eines Exemplars beendet. Es ist zwar
moglich, daBl sich an einer Wurzel ein weiteres, nun sekundéres morgen-



Zur Biologie von Voyria tenella und Voyria truncata 117

sternartiges Stadium entwickelt (Abb. le), und sogar daraus einige
weitere Blitensprosse hervorgehen konnen, Uberdauerungsstadien im
engeren Sinne sind aber nicht zu erkennen. Somit mufi V. tenella als
annuell bezeichnet werden.

Am Standort konnte hiufig beobachtet werden, dall neben Bliitenteilen
oder Partien der Sprofiachsen auch Kapseln von einem auf den anderen
Tag fehlten! Da Ameisen stets gegenwirtig sind, legten wir Sprofab-
schnitte und Kapseln an eine Blattschneiderameisenstrafe, die dann
prompt von den Ameisen bewegt und zum Teil in den Bau eingetragen
wurden. Besonders kleine, schwarze Ameisen umlagerten die geplatzten
Kapseln, um sie dann auch zu verbreiten; zweifellos ein Hinweis auf eine
Moglichkeit der Ausbreitung von Samen, zumal Voyria tenella in der
Regel in lockeren Trupps wichst, isoliert stehende Pflanzen dagegen
selten sind. Die Pflanzen wurzeln in und auf kaum zersetzter Laubstreu
oder in vermoderndem Holz, selten sehr oberflachlich in von Ameisen
gelockertem Mineralboden. Bevorzugte Standorte sind dltere Ameisen-
bauten und vermodernde Baumstdmme. Die Wurzeln stehen stets in ver-
gleichsweise engem Kontakt mit den Wurzeln ihrer Begleitpflanzen
(Abb. 2a). Mit der Lupe konnten wir am Standort erkennen, dafl des
ofteren Pilzhyphen Verbindungen zwischen Wurzeln von V. tenella und
solchen Begleitpflanzenwurzeln bilden.

Abb. 2: a) Wurzelsystem von Voyria tenella in engem Kontakt mit den Wurzeln

der Begleitpflanzen. b) Voyria truncata, Herbarbeleg. Nur die dunkler gefarbten

oberen SproBlachsenabschnitte durchbrechen die Erdoberflache. ¢) Voyria truncata,
auf Silicagel getrocknete Kapsel. MaBstédbe = 0,5cm (a), 2cm (b) und 2mm (c).
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Pflanzen von Voyria truncata kommen im Untersuchungsgebiet deut-
lich seltener vor als die von V. tenella, so daB wir trotz intensiver Suche
nur einen Standort untersuchen konnten. Die SproBachsen erheben sich
etwa bis 10cm iiber den Erdboden und verfiarben sich dort purpurn. Sie
verzweigen sich mehrmals, und jede Verzweigung endet mit einer Bliite
(Abb. 3b). Unter der Erdoberfliche setzen sich die hier vollig bleichen,
knorrig gestalteten SproBachsen bis in 20cm Tiefe fort. Auch unterir-
disch kommen Verzweigungen vor (Abb. 2b). Aus einem einzigen Wurzel-
sprof kann deshalb ein \Horst‘ aus SproBachsen entstehen. Zumeist ent-
stehen Wurzelsprosse zu zweit an der ,Achsel’ einer Wurzelverzweigung,
also im Bereich einer abgehenden Seitenwurzel (Abb. 3c, e). Die gelb-
lich-braunen, ungleichmiBig plagiotrop wachsenden Wurzeln messen
0,5 - 2mm im Durchmesser, sie sind fleischig, leicht zerbrechlich und
wurzelhaarlos (Abb. 3d). Wir konnten Verzweigungen bis zur dritten
Ordnung feststellen.

Aufgrund der Zerbrechlichkeit von Sprof und Wurzel ist es am Stand-
ort so gut wie nicht moglich, genaue AusmaBe des gesamten Wurzelsy-

Abb. 3: Voyria truncata: a) spites Knospenstadium, b) oberirdischer SproBachsen-

abschnitt mit Bliite, c,e) doppelte Wurzelsprossung an einer Seitenwurzel

(Pfeil: Bruchstelle der Seitenwurzel), d) Wurzel mit jungen Wurzelsprossen. Mafi-
stibe = 2em (a,b) und 2mm (¢ - e).
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stems einer Pflanze zu ermitteln. Die an der Erdoberfliche auftretenden
SproBachsen erscheinen allerdings einige Meter lang perlschnurartig auf-
gereiht, was einen aus unserer Sicht ziemlich sicheren Hinweis auf den
Wurzelverlauf geben konnte.

Im Beobachtungszeitraum konnten von Anfang August bis Ende Sep-
tember Pflanzen mit Bliiten am Standort festgestellt werden. Wir konn-
ten eine Bliihzeit fir ein und dieselbe Blite von bis zu zwei Wochen
ermitteln. Diese steht im Gegensatz zum relativ langen, sich tiber unge-
fahr einen Monat hinziehenden Knospenstadium (Abb. 3a). Auch der
Reifeprozefl der Kapsel dauert deutlich linger. Nach rund einem Monat
reifit sie, auf einer Seite beginnend, von oben her ein. Eine auf Silicagel
getrocknete Kapsel teilte sich génzlich in zwei Halften (Abb. 2¢).

V. truncata wurzelt am untersuchten Standort in einem Ameisenbau.
Dieser umgab einen Stamm von Maclura tinctoria (Moraceae). Obwohl
der Bau schon sehr verdichtet und von mehreren Simlingen und Jung-
pflanzen bewachsen ist, fanden sich beim Freilegen der V. truncata-
Exemplare Ameisenlarven und Ameisenpuppen, sowie dichte Mycel-
geflechte.

Der tédgliche Besuch des Standortes ermoglichte die Beobachtung, dafl
von einem Tag auf den anderen Sprofpartien, junge Knospen und Kap-
seln in unterschiedlichen Reifegraden fehlten. Aufgrund der hinterlasse-
nen, sauberen Schnittstellen werden von uns dafiir auch hier wiederum
die zahlreich anwesenden Ameisen verantwortlich gemacht. Als Bliiten-
besucher konnten im iibrigen Hymenopteren (Apocrita) beobachtet
werden.

Diskussion

Aufgrund sprofi- und samenanatomischer Merkmale machen OEHLER
(1927), BouMmaN & DEVENTE (1986) und TErR WELLE (1986) den Versuch,
manche Arten der Gattung Voyria als starker abgeleitet, andere als eher
urspriinglich zu reihen. Beziiglich der SproBanatomie beziehen sie sich
auf die Einteilung nach SoLEREDER (1908). Hiernach gehért V. truncata
zur eher urspringlicheren Gruppe mit einem Leitbiindel, dessen Xylem-
elemente im Querschnitt ringartig angeordnet sind uhd innen wie aufien
von Phloem begrenzt werden. Dieses Leitbtindelsystem ist auch bei ande-
ren Gentianaceae hiufig anzutreffen. In der Gattung zeigen nur noch
V. clavata, V. caerulea und V. pittieri diesen Typ (TER WELLE 1986). Auch
in bezug auf die Samenmorphologie zeigt diese Gruppe weniger progres-
sive Tendenzen: Ihre ovalen Samen sind vergleichsweise voluminés
(240 - 320 um lang, 195 - 240 um breit), der Embryo sowie das Endosperm
sind noch nicht so stark reduziert wie bei anderen Arten der Gattung
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(BoumaN & DEVENTE 1986). Dagegen ist das Leitbiindelsystem von
V. tenella und V. obconica auf vier, isoliert stehende, konzentrische Leit-
biindel mit Innenxylem reduziert, dessen Elemente laut JoHOw (1885)
zumindest bei V. tenella unverholzt sein sollen. Die Samen dieser beiden
Arten sind sehr klein (550 - 780um lang, 35 - 60um breit), fadenférmig,
und der Embryo des reifen Samens besteht aus nur drei bis vier Zellen.
V. tenella zeigt, die Entwicklung des Endosperms betreffend, die weitge-
hendst abgeleitete Form, denn hier besteht auch das Endosperm nur
noch aus drei bis vier Zellen (BouMaN & DEVENTE 1986).

Die von uns beschriebenen Wurzelsysteme stehen auch hier im Ein-
klang mit solchen Progressionsreihen (vgl. auch WEBER 1992). Die mor-
gensterndhnlichen Wurzelsysteme von V. tenella kénnte man nédmlich als
zusammengezogenes Wurzelsystem von V. truncata interpretieren. Uber-
gangsformen, die solche Wurzelabbreviationen zeigen, sind bei Voyria
rosea, V. aurantiaca und V. chionea zu finden (siehe Maas & RUYTERS
1986, Fig. 30, 17, 20). Eine taxonomische Relevanz von Voyria-Wurzel-
systemen wurde auch schon von WiLLiaMs (1968) vermutet. Auf die
besondere Form der Mycorrhiza soll ausfithrlich an anderer Stelle einge-
gangen werden (IMHOF & WEBER, in Vorber.).

Die von JoHow (1985) unterschiedenen zwei Wurzeltypen, der korallen-
und der morgensternartigen Wurzel, miiiten aufgrund unserer Ergeb-
nisse bei V. truncata um einen weiteren Typ, namlich der ,auslduferarti-
gen Wurzel' erginzt werden. Rhizome, wie sie von Jonow (1885, 1889),
JONKER (1936a), PERROT (1898) und MaAs & RUYTERS (1986) bei verwand-
ten Arten erwdhnt wurden, kommen bei V. tenella und V. truncata nicht
vor. Vielleicht wurden die bleichen, unterirdischen Abschnitte von sich
entwickelnden Wurzelsprossen oder sogar die Wurzeln fiir Rhizome
gehalten. Weitere Merkmale fiir die Fortschrittlichkeit von V. tenella
gegeniiber V. truncata sind sicherlich auch die fehlenden Verzweigungen,
ihre Einblutigkeit und der kurze Lebenszyklus.

Die Primérsprosse von V. truncata und V. tenella sind weitgehend
reduziert. Samtliche von uns gefundenen SproBachsen von V. truncata
sind wurzelbiirtig, und auch bei V. tenella wurde erst nach der Entwick-
lung eines morgensternartigen Wurzelsystems die erste SproBachse aus-
getrieben (siehe Abb. 1D, Pfeil).

Beziiglich Bestdubung und Befruchtung bei den nicht griinen Gentia-
naceae kommt OEHLER (1927) aufgrund anatomischer Untersuchungen zu
dem Schlul, da8 Voyriella parviflora und Leiphaimos spec. (= Voyria,
siehe Maas & RUYTERS 1986) ,streng autogam' sind. Bei Voyria caerulea
dagegen konnte OEHLER (1927) keine diesbeziigliche Aussage machen.
Laut MaaAs & RuUYTERs (1986) sind keine Bestiuber bekannt. Ob
V. truncata und V. tenella auto- oder allogam sind, konnten wir nicht
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eindeutig feststellen. Die Beobachtung von Bliitenbesuchern bestatigt
zumindest die Moglichkeit der Fremdbestdubung. Immerhin entspricht
in den Bliiten von V. tenella der Abstand zwischen den gestielten Nekta-
rien und dem Kronréhrenende (0,7cm) der Risselldnge der besuchenden
Insekten.

Auch die Frage zur Samenausbreitung ist noch nicht eindeutig beant-
wortbar. Maas (1979) vermutet fir die relativ groflen, ovalen Samen vom
V. truncata-Typ Wasserverbreitung oder eine Verbreitung durch Regen-
wiirmer bzw. Végel (BECCART 1980, siehe Maas 1979). Die fadenférmigen
Samen von V. tenella werden allgemein als ,Fadenflieger’ bezeichnet,
und deshalb wird fiir diese Art Windausbreitung angenommen. Aller-
dings ist zu bedenken, dafl an natiirlichen Standorten derartiger Tief-
landregenwélder etwa 10cm iiber dem Boden so gut wie keine Luftbewe-
gung stattfindet. Eher denkbar wire Selbstausstreuung durch das
Umkippen der verblithten Stengel. Ihr truppweises Vorkommen liele
sich somit leicht erkldren. Die erh6hte Ameisenaktivitdat aber, und das
stetige ,Abschneiden‘ von Pflanzenteilen, lassen uns eher Myrmekochorie
vermuten. Beim Transport einer reifen, geplatzten Kapsel von V. tenella
wird eine feine Spur von Samen hinterlassen. Die bei V. tenella als
,Paraphysen‘ beschriebenen sterilen Samen (JoHow 1885) hitten dabei
den 6kologischen Sinn einer Trennung von fertilen Samen. Paraphysen
wiren bei Windausbreitung dagegen von geringerem Nutzen. Die Tiefe
der ausliuferartigen Wurzeln bei V. truncata koénnte ebenfalls fiir Amei-
senausbreitung sprechen, denn eine Verschwemmung der Samen durch
Regenwasser bis in diese Horizonte ist an solchen Standorten nur schwer
vorstellbar.
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