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Salvinia, eine erfolgreiche
Schwimmfarngattung —
Probleme und Biologie

J. Schneller, Institut fiir Systematische Botanik, Zollikerstrasse 107,
8008 Ziirich

(nach einem Vortrag gehalten am 6.Mairz 1982 an der Mitgliederver-
sammlung des Farnvereins)

Einleitung

Die Schwimmfarngattung Salvinia ist wohl den meisten Farn-
freunden und Botanikern unserer Breiten einzig aus den Lehr-
blichern bekannt. Zwar ist Salvinia natans (L..) All. in den Floren-
werken der Schweiz angefiihrt, sie kommt allerdings nur in den an-
grenzenden Gebieten vor, etwa in der Reisfeldregion Norditaliens
oder in den Altliufen des Rheins in der Umgebung von Speyer.
S. natans muss frither wohl etwas hdufiger gewesen sein, es bleibt
jedoch umstritten, ob sie je in der Schweiz ein nattirliches Vor-
kommen hatte.

Die Hydropteriden (Wasserfarne), zu denen Salvinia zihlt, sind
deshalb in vielen Handbiichern erwahnt, weil sie gegeniiber den
meisten heutigen Farnen Besonderheiten im Generationswechsel
aufweisen; Besonderheiten, die im Zusammenhang mit der Entwick-
lung der héheren Pflanzen gesehen werden konnen. In meinen Aus-
flihrungen werde ich darauf ebenfalls eingehen. Vorerst gilt es, auf
einige vegetative Merkmale hinzuweisen. Es ist nimlich anzuneh-
men, dass auch viele Bewohner der Tropen, obwohl sie mit Salvinia
als Massenerscheinung konfrontiert sind, den Schwimmfarn kaum je
genau angeschaut haben.

Gerade in den Tropen sind in jlingster Zeit mit der Gattung
Salvinia Probleme entstanden, die sie rasch ,,bertihmt und bertich-
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tigt’* gemacht haben. Einige dieser Probleme werden hier erwidhnt
werden.

Bevor jedoch biologische Aspekte erldutert werden sollen, scheint
es mir wichtig, dass wir etwas Uber den Aufbau der Schwimmfarne
erfahren.

In den Anfingen der wissenschaftlichen Botanik schien man iibri-
gens mit der Zuordnung von Salvinia Schwierigkeiten gehabt zu
haben, denn MICHELI (1729), auf den die Gattungsbeschreibung
zurlckgeht, rechnete sie zu den Lebermoosen. LINNE in seinem
Werk ,,Genera plantarum* (1742) zidhlte sie zu den Algen, ebenso
ADANSON (1763). In LINNE’s beriithmtem Buch ,,Species plantarum*
(1753) jedoch steht Salvinia dann bei den Farnen.

Aufbau der vegetativen Teile

Manche Merkmale, die Salvinia zeigt, sind in analoger Weise auch
bei hoheren freischwimmenden Pflanzen verwirklicht. In gewisser
Hinsicht ist z.B. die Wasserlinse (Lemna), die Teichlinse (Spirodela)
oder eine Phyllanthus-Art (Euphorbiaceae) dhnlich aufgebaut. Bei
festsitzenden Schwimmpflanzen gibt es tibrigens vergleichbare Kon-
vergenzen, die man mit dem Begrift ,,Hippuris-Syndrom*‘ umschrieb
(CookK, 1978). Bei manchen freischwimmenden PPflanzen konnte man
also vom Salvinia- oder wenn Sie lieber wollen vom Lemna-Syn-
drom sprechen. Die Schwimmblitter liegen flach oder mehr oder
weniger gefaltet auf dem Wasser. Im Falle von Salvinia stellen wir
fest, dass jeweilen ein Blattpaar zusammengehort. Zu diesem Paar
gesellt sich ein Unterwasserorgan, das im allgemeinen als umgeform-
tes drittes Blatt eines Quirles bezeichnet wird (Fig. 1). Einige Botani-

Fig. 1. Salvinia molesta.

a) Pflanze von oben. Wuchsform mit ausgebreiteten Schwimmblittern.
b) Wuchsform mit gefalteten Schwimmblittern.

¢) Dreierquirl mit zwei Schwimmblittern und einem Unterwasserblatt.



ker jedoch, etwa BONNET (1955), glaubten, im Schwimmorgan ein
umgewandeltes Spross-System vorzufinden. Nach neueren Unter-
suchungen von CROXDALE (1978, 81) scheint aber die Blattnatur des
Unterwasserorgans gesichert zu sein.

Die Heterophyllie (Verschiedenblittrigkeit) setzt schon sehr frih
in der Blattentwicklung ein, das heisst also, dass Schwimmblatter
und Unterwasserblétter schon sehr frith unterscheidbar sind. (Das
Thema Verschiedenblattrigkeit ist an anderer Stelle in diesem Heft
von R. Goldi ausfiihrlich behandelt.)

In der Untersuchung von CROXDALE (1979) findet sich ubrigens
ein sehr Uberraschendes Resultat. Die scheinbare Oberfliche des
Blattes, also die vom Wasser abgewandte, nach oben weisende Seite,
ist in Tat und Wahrheit (morphologisch) als Blattunterseite zu wer-
ten (Fig. 2).

S oG &@

Fig. 2. Entwicklung des Schwimmblattes bei Salvinia spec. Pfeil: morphologische
Unterseite, die zur funktionellen Oberseite wird (Abb. nach CrRoXDALE (1978) ver-
andert).

Die Funktion des Unterwasserblattes wird in den Lehrbiichern
meist jener der Wurzeln gleichgesetzt. Wurzeln kommen tatsidchlich
bei Salvinia nicht vor. Eigene Versuche jedoch zeigten, dass das
Wachstum bei Salvinia molesta Mitchell, wenn man die Unterwasser-
blatter frithzeitig und regelmaissig entfernt, fast gleich gut ist wie bei
ganzen Pflanzen. Damit ware wohl eher die Ansicht gestiitzt, dass die
Unterwasserblitter vor allem zur Stabilitit der Schwimmpflanzen
beitragen, also etwa eine Funktion austiben, die mit jener des Schiffs-
kieles verglichen werden konnte. Man miisste dann annehmen, dass
alle Teile, die im Wasser liegen, an der Aufnahme von Wasser und
Mineralien beteiligt sind.

Riicken wir nun nidher an das Blatt heran — schon eine Lupe mit
10-facher Vergrosserung erlaubt eine faszinierende Einsicht in eine
formal eigenartige Welt. Die Blattoberseite namlich ist mit beson-
deren Haaren versehen, diese Haare sind bei den verschiedenen
Arten oder Artengruppen verschieden und dienen als wichtige
Merkmale zur Bestimmung der Taxa (Fig. 3). Eine reiche Differen-
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Fig. 3. Haare verschiedener Salvinia-Arten.
a) S. sprucei, b) S. molesta, c) S. minima.

zierung zeigen die Haare bei den Vertretern der siidamerikanischen
Artengruppe von S. awriculata Aublet. Man spricht hier von
Eischlager-Haaren, ein Name, der die Form treffend wiedergibt.
Auf einer sdulenartigen Basis (Epidermis-Ausstilpung) stehen
meist vier einzellreihige Auswiichse, die an der Spitze zusammen-
neigen und sekundar verwachsen (Fig. 3b).

Bei der Artengruppe von S. minima Baker (Stid- und Mittelameri-
ka) bleiben diese vier Teile an der Spitze frei (Fig. 3¢).

Am Blattrand sind die Haare etwas verschieden gestaltet, sie be-
stehen aus sehr regelmaissig angeordneten Zellreihen, die Zellen sind
nach aussen eigenartig aufgeblasen (Fig. 4). Es ist dabei nicht so
sicher, ob es sich um besondere Bildungen handelt, oder ob sich diese
sehr regelmassigen Reihen nicht in die oben beschriebenen Haare
verwandeln, etwa durch Streckung, Auseinanderweichen und ev.
sekundire Verwachsung.

Stiitzt man sich auf die Angaben aus der Literatur, so scheinen die
Haare vor allem flir die Wasserabstossung verantwortlich zu sein.
Die Blatter der Salvinia-Arten sind tatsachlich kaum oder nicht
benetzbar, das Wasser perlt von der Oberflache ab. Untersuchungen,
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Fig. 4. Randhaar eines Schwimmblattes von S. molesta mit in
Reihen tibereinander stehenden, ausgebuchteten Zellen (auch 10
bei tibrigen Arten in dhnlicher Art vorhanden). JUMM,

die ich mit Hilfe des Raster-Elektronenmikroskopes ausfiihren
konnte, ergaben, dass auf der gesamten Oberfliche der funktionellen
Oberseite des Blattes (auch der Haare) eine ,,Wachsschicht* liegt, die
wohl als Hauptursache fiir die Unbenetzbarkeit anzusehen ist. Wie
weit die Haare mit ihrer speziellen Architektur mitwirken, bleibt bis
jetzt nicht geklart. Es ist denkbar, dass sie nimlich auch als Schutz
vor Tierfrass (Insektenschiadigung) Bedeutung haben. Moglicher-
weise spielen sie auch bei der Entfaltung der Blitter eine Rolle. Die
Blattanlagen nidmlich befinden sich unter der Wasseroberfliche.
Zwischen den Haaren junger, noch gefalteter Blatter sind Luft-
raume zu sehen. Das Blatt wird durch Auftrieb an die Oberflache
gehoben und offnet sich dann, indem es sich spreizt. Taucht man
Schwimmblatter ins Wasser ein, so bleiben zwischen den Haaren die
Luftraume bestehen; sobald sich das Blatt an der Oberflache
befindet, perlt das Wasser vollstindig ab.

Die Schwimmblitter sind sehr wandelbar, die Umweltsbedingun-
gen bestimmen grosstenteils die Form. In offenen Flichen mit
genugend Raum sind die Blatter flach ausgebreitet, sie haben genu-
gend Platz dafiir. In dichten Populationen, bei Raumknappheit aber
sind die Blatter dann V-formig, d.h. mehr oder weniger gefaltet (Fig.
1a, 1b).

Andert man die Bedingungen schlagartig, bringt man also zum
Beispiel die gefaltete Form auf offene Flichen, so dndert die Blatt-
form auf einen Schritt, d.h. die neu entstehenden Blatter sind flach
ausgebreitet. Die Blattform eignet sich also nicht zur Identifizierung
der Arten. Bei schlechten Bedingungen z.B. bleiben die Blitter sehr
klein. Die umweltbedingten Unterschiede innerhalb einer Art sind
so gross, dass man geneigt wire, extreme Formen verschiedenen
T'axa zuzuordnen.

12



Die Sprosse zeichnen sich durch ein dusserst rasches Wachstum
aus, sie verzweigen sich meist sehr stark, es befinden sich namlich
Seitenknospen abwechslungsweise links und rechts von den Blatt-
paaren. Die Sprosse zerfallen recht leicht, so dass in kurzer Zeit sehr
viele unabhingige Einzelpflanzen entstehen.

Die erstaunliche Wachstumsleistung von Salvinia sei am Beispiel
von S. molesta illustriert. In Kultur verdoppelt sich die Pflanze
in etwa 4 Tagen (auch in der Natur annidhernd gleich schnell). Begin-
nen wir also z.B. heute mit 2 Schwimmblattpaaren so finden wir nach
4 Tagen 4, nach 8 Tagen 8, nach 12, 16, nach gut einem Monat schon
512 Blattpaare. Auswirkungen dieser gewaltigen Wachstumsfiahig-
keit werde ich im spiateren Kapitel ,,Salvina molesta — Verbreitungs-
geschichte, Ursprung und Probleme*‘ weiter ausfiihren.

Aufbau der generativen Teile — Sporangien

Was wir bis jetzt iiber den Bau der Wasserfarne erfahren haben,
erinnert allerdings kaum an die ubrigen Farne, so dass die fritheren
Ansichten von MICHELI (1729), LINNE (1742) und ADANSON (1763)
doch etwas besser verstandlich werden (siehe Einleitung). Auch ein
heutiger Botaniker wiirde wohl Miihe haben, sihe er Salvinia zum
ersten Mal, diese anhand von vegetativen Merkmalen als Farn zu
erkennen. Diese Schwierigkeit wird aufgehoben, wenn wir die gene-
rativen Teile betrachten. Unter bestimmten Umweltbedingungen
namlich werden neben den Unterwasserbldattern sporenbildende
Teile entwickelt, sogenannte Sporokarpien, die in traubigen oder
ahrigen ,,Stinden‘ angeordnet sind, die tibrigens als ein Teil des
Unterwasserblattes ins Wasser eingetaucht sind (Fig. sa). An diesen
Standen unterscheiden wir zwei Typen von Sporokarpien, die Mega-
sporokarpien, die zu 1—2 (gelegentlich auch mehreren) an der Basis
stehen, und die Mikrosporokarpien, die (meist in grosserer Anzahl)
sich tiber den Megasporokarpien entwickeln. Die Megasporokarpien
enthalten Megasporangien, die Mikrosporokarpien Mikrosporangien;
gerade die Sporangien sind es, die den Farncharakter der Pflanze am
besten dokumentieren. Einige Pteridologen deuten die Sporokarpien-
wand als umgewandelten Schleier. Sie weisen darauf hin, dass es bei
den Hautfarnen z.B. krugformige Schleier gebe, die den Sorus weit-
gehend umgeben.

In den Megasporangien werden zwar 8 Sporenmutterzellen an-
gelegt, es kommt aber nur eine einzige Spore zur Ausbildung; diese
wird sehr gross und ist von einer kornig-blasigen Schicht umgeben,
einem speziell differenzierten Perispor (Fig. sb).

Die Mikrosporangien ihrerseits enthalten bei Reife 32 (bei den
siidamerikanischen Arten) oder 64 (bei S. natans) Sporen, sie sind
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Fig. 5.

a) Unterwasserblatt von Salvinia biloba mit Sporokarpien (me: Megasporokarp, mi:
Mikrosporokarp).

b) Megasporangium mit einer Megaspore im Innern (Querschnitt).

¢) Mikrosporangium mit Mikrosporen im dusseren Teil der Massula (Querschnitt).

ebenfalls in eine schaumige Masse eingebettet (Massula) (Fig. 5¢).
Mega- und die Mikrosporen bleiben bis zur Keimung im Sporan-
gium eingeschlossen.

Generationswechsel (Fig. 6)

Der Generationswechsel bei der Gattung Salvinia ist bis jetzt nur
bei S. natans bekannt gewesen und bei dieser Art auch gut untersucht
(PRINGSHEIM, 1863, BELAJEFF, 1898, YAsuI, 1911). Mir ist es kiirz-
lich gelungen, diesen auch bei zwei tropischen Arten, S. sprucei
Kuhn und S. b7loba Raddi, beobachten und studieren zu konnen. Die
Untersuchungen sind noch im Gange und weitere Ausfiihrungen
werden spiater an anderer Stelle veroffentlicht werden.
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Fig. 6. Lebenszyklus von Salvinia natans.

1 Mikrosporangium.

2 Mikroprothallium mit zwei ,,Antheridien®.
3 Spermatozoid.

4 Megasporangium.

5 Megaprothallium. Archegonium mit Eizelle
befindet sich auf der Unterseite. Flacher, halb-
mondformiger Teil auf der Oberseite.

6 Aus Megaprothallium herauswachsender
Sporophyt (schraffiert).

7 Sich entwickelnder Sporophyt. Unterhalb des
schildformigen ,.ersten Blattes** entsteht der
eigentliche Spross.

Aus den Mikrosporen wachsen sehr reduzierte, miannliche Vor-
keime aus, die Mikroprothallien, die nur zwei antheridiendhnliche
Teile entwickeln. Pro ,,Antheridium*‘ werden dabei 4 Spermazellen
gebildet. Die Prothallien treten an bestimmten Stellen zwischen den
Sporangiumwinden an die Oberfliache, sie bleiben aber immer mit
dem Sporangium verbunden und sind nicht griin. Die Makrospore
erzeugt ein (I1—2 mm grosses griunes) Megaprothallium, das aus dem
Sporangium herauswichst und zuletzt kissenformig aussieht. Die
Oberseite ist mehr oder weniger halbmondformig. Neuere Unter-
suchungen (SCHNELLER, 1976), die sich librigens bei den laufenden
Untersuchungen bestitigt haben, zeigten, dass die LLage des Mega-
prothalliums in allen — auch modernen — Handbiichern verkehrt
abgebildet ist, ein Fehler, der wohl im letzten Jahrhundert gemacht
wurde und dann von Buch zu Buch kritiklos ibernommen wurde.
Die Archegonien sind also in Tat und Wahrheit wie bei den librigen
Farnen auf der Unterseite des Prothalliums. Solange keine Befruch-
tung stattfindet, werden weitere Archegonien ausgebildet. Sporan-
gium und Prothallium bleiben iibrigens auch weiterhin verbunden.
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Aus der befruchteten Eizelle entwickelt sich zuerst ein einziges
blattformiges Organ (mit Spaltoffnungen auf der Oberseite), an sei-
ner Unterseite entsteht ein eigentlicher Vegetationspunkt, aus dem
dann in der Folge die iiblichen, bekannten Blattquirle hervorgehen.

Salvinia molesta — Verbreitungsgeschichte, Ursprung und Probleme

Molesta heisst auf deutsch lastig. Dieser Name kommt nicht von
ungefdhr. Ein Beispiel: Der Lake Kariba ist ein kiinstlicher Stausee
im Zambesigebiet (Zimbabwe, Zambia). Er wurde in den flinfziger
Jahren erstellt. Im Jahre 1958 wurde S. molesta erstmals auf dem See
beobachtet. 1963 waren 1’000 km? (Gesamtfliche des Sees ca. 4’500
km?) mit Salvinia-Matten Uiberwachsen. Es bildeten sich z.T'. recht
dichte Flachen, die 20—30 cm dick waren, auf diesen Matten wuch-
sen dann gelegentlich auch hohere Pflanzen, etwa Graser und sogar
manchmal Straucher. Schitzungen liber den Mineralgehalt ergaben,
dass in 750 km? Salvinia-Fliche etwa 6’000 t N, 310t P, 12’300 t Na
und 5’000 t Ca enthalten sind. Der Lake Kariba ist nur ein Beispiel
fiir viele dhnliche Erscheinungen in Kkiinstlichen Gewissern der
Tropen.

S. molesta hat eine erstaunliche, phanomenale Verbreitungs-
geschichte (Fig. 7). Die Pflanze stammt aus Stidamerika, man hatte dies
zwar schon immer vermutet, aber erst vor kurzem gelang es FORNO &
HARLEY (1979), das natirliche Vorkommen in Brasilien zu bestati-
gen. (Cytologische Untersuchungen siidamerikanischen Materials,

Fig. 7. Daten zur Verbreitungsgeschichte von Salvinia molesta.
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die ich vornehmen konnte, stiitzen die Befunde eindeutig.) Man
hatte auch eine Zeitlang vermutet, sie konnte in Kultur entstanden
und dann ,,entwichen‘ sein. Die moderne Geschichte der Ausbrei-
tung begann wohl, als man merkte, wie anspruchslos S. molesta in
Kultur ist. §. molesta diente anfanglich — so nimmt man an — als
Anschauungsmaterial fiir den Unterricht, vielleicht auch als Aqua-
rienpflanze. Sie muss nach dem ersten Weltkrieg aus Siidamerika
nach Deutschland, vermutlich nach Miinchen, gelangt sein, wo der
Botaniker R. Herzog mit der Gattung arbeitete. 1933 sandte man
Pflanzen nach Calcutta; von Calcutta kam S. molesta 1939 nach Cey-
lon, wo man sie ebenfalls fur den Unterricht verwenden wollte. Hier
aber war die Kontrolle nur nachlassig, so dass die Art entwich und
sich sehr schnell auszubreiten begann. Schon nach wenigen Jahren
wurde sie zum Problem, vor allem in den Kanilen in Kiistennihe.
1964 begann der Eroberungszug in Siidindien. Eine andere Ein-
wanderungswelle erfolgte iiber England, von hier aus erreichte die
Pflanze 1949 Afrika (Zambesi-Fluss) und ev. auch 1953 Australien.
Sie ist nun in vielen tropischen Lindern der ganzen Welt ein ernst-
haftes Problem geworden. Soviel man bis heute weiss, ist die Ver-
breitung einzig vegetativ, d.h. durch Vervielfachung der Sprosse. Es
muisste sich demnach also um ein einziges millionen- und abermillio-
nenfach-vervielfiltigtes Individuum handeln. Dass eine Vermeh-
rung iiber Sporen unwahrscheinlich ist, ergab sich auch aus der cyto-
logischen Untersuchung. LovyaL und GREWAL (1966) haben namlich
gezeigt, dass es sich um eine Hybride handeln muss. Die Pflanze ist
pentaploid (2n=45=5x, also 5 mal Basischromosomensatz), die
Meiose (und Sporenbildung) ist unregelmassig. Eigene Untersu-
chungen an Pflanzen aus Stuidindien, Kenya, LLake Kariba und neu-
erdings auch Siuidbrasilien (Curitiba-Umgebung) haben die Resultate
von LoyAaL und GREWAL bestitigt (unveroff. Daten). Ob die unge-
heure Vermehrung tatsiachlich nur vegetativ ist, bleibt immer noch
nicht ganz geklart. Eine apomiktische Vermehrung iiber unredu-
zierte Makrosporen z.B. wire denkbar. Bis heute wissen wir gar
nichts dariiber, wie S. molesta entstanden sein konnte. Die Suche
nach moglichen Vorfahren brachte neue Uberraschungen. Ein Kan-
didat, namlich S. herzogii de la Sota, erwies sich ebenfalls als
Hybride, in diesem Fall als eine heptaploide (2#=63=7x, 7 mal
Basischromosomenzahl), SCHNELLER (1980). Auch in der S. minima-
Gruppe, die noch genauer untersucht werden miisste, zeigten sich
Hybriden (unpubl.). Ich glaubte schon, dass vielleicht die Ausgangs-
formen nicht mehr existierten, und dass diese Hybriden dank ihrer
Lebensfihigkeit lange Zeiten iiberdauern konnten.

Erst die neuen Befunde iiber S. sprucei und S. biloba zeigten
dann doch, dass auch normal sexuelle Arten in Stidamerika vor-
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kommen. S. biloba scheint meines Erachtens ein moglicher Elter von
S. molesta zu sein, S. sprucei jedoch ist morphologisch recht verschie-
den. Kreuzungsversuche, die eben in Angriff genommen wurden,
werden wohl etwas mehr Klarheit in die Probleme bringen. Es ist
sicher wichtig, die S. auriculata-Gruppe und auch die S. minima-
Gruppe noch genauer und detaillierter zu untersuchen. Wir stehen
erst am Anfang.

Zusammenfassung und abschliessende Bemerkungen

Die Gattung Salvinia ist mit ca. 12 Arten in biologischer, okologi-
scher und systematischer Hinsicht sehr interessant. Sie hat sich vor
allem durch die sehr agressive Art S. molesta in den letzten Jahr-
zehnten weltweit verbreitet.

Die biologischen und systematischen Kenntnisse allerdings sind
noch sehr spirlich. Vor allem die sidamerikanischen Taxa — Sud-
amerika bildet heute wohl eindeutig das Zentrum der Gattung —
lassen noch viele Fragen offen. Ueber den Lebenszyklus z.B. wissen
wir mit Ausnahme von S. natans noch sehr wenig. Erst kurzlich
zeigte sich, dass S. sprucei und S. biloba sexuelle Arten sind, und ihre
Geschlechtsgeneration konnte untersucht werden (SCHNELLER,
in Bearbeitung). S. molesta, S. herzogii und ev. Vertreter der S.
minima-Gruppe erwiesen sich als Hybriden. Ueber ihren Ursprung
wissen wir noch nichts. Das Auffinden sexueller Arten erlaubt nun,
Kreuzungsversuche durchzufithren, die moglicherweise weiterhel-
fen. Dies sind jedoch erst bescheidene Anfange, die Artengruppen
von S. auriculata und S. minima missen jedenfalls noch viel ein-
gehender studiert werden. Erst dann erfahren wir vielleicht auch
etwas tiber den Ursprung von S. molesta und den anderen Hybriden.

Die Salvinia-Plage in den Tropen ist damit natiirlich nicht gelost,
sie bleibt heute noch sehr aktuell. Die Auswirkungen, die zukiinftige
Entwicklung und die Bekidmpfung stehen nach wie vor zur Diskus-
sion. Es wurde sich vielleicht lohnen, sich dartiber Gedanken zu
machen, ob eine Pflanze mit solch. raschem Wachstum nicht zur
Energiegewinnung einzusetzen sei (Biogas). An gewissen Stellen in
den Tropen scheint tibrigens die erste aggressive Phase abzuklingen,
vielleicht ergibt sich nach einer gewissen Erfolgs-Periode eine natlir-
liche Regulation.
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