UBERGANGSBLATTER BEI DER MUMMEL
( Nuphar luteum)

Von Dr. GEore EBERLE, Wetzlar
Mit 3 Abbildungen und 20 Figuren auf 3 Tafeln

Beobachtungen iiber das Leben der Mummelfliege (Hydromyza
livens), deren Larven in den Schwimmblittern der Mummel (Nuphar
luteumn ) minieren, machten 1941/43 die Durchsicht einer groflen Zahl von
Mummelblittern vom Boot aus notwendig. Dabei fielen mir, zuerst im
Schleusenkanal der Lahn bei Altenberg (Kr. Wetzlar), Blitter auf, denen
das Nebeneinander von Schwimmblatt- und Unterwasserblatt-Abschnitten
(Abb. 1 und 2) oft eine geradezu bizarre Zwittergestalt verlieh. Die gleiche
Erscheinung sah ich in spiiteren Jahren wieder, auch an anderen Stellen,
wie zuletzt 1957 im Altwasser der Lahn bei Dutenhofen (Kr. Wetzlar) und
in der freien Lahn unterhalb von Weilburg.

Schon bei friitherer Gelegenheit habe ich kurz auf diese eigenartigen
Bliitter aufmerksam gemacht. Nachforschungen im Schrifttum nach Mit-
teilungen iiber diesen Gegenstand blieben erfolglos. Wohl hilt K. GoEBEL
das Auftreten von Ubergangsblittern zwischen den Schwimm- und den
Wasserblittern bei der Mummel fiir wahrscheinlich: ,,Ohne Zweifel werden
sich, dhnlich wie bei Sagittaria, zwischen den Schwimm- und den Wasser-
blittern auch hier Uberginge finden lassen‘‘. Er verweist auf Mitteilungen
von ARCANGELI iiber die Bliitter von Wasserpflanzen. ,,Solche (gemeint sind
Ubergangsblitter) wurden in der Tat neuerdings von ARCANGELI beschrie-
ben. Dieselben fanden sich im Friihjahr, wo auf die zuerst gebildeten
Wasserblitter dann die Schwimmblitter folgen. Die Ubergangsblitter
haben Spaltofinungen auf der Oberseite und nihern sich auch sonst den
Schwimmblittern®. Die eingehende Durchsicht der Arbeit von ARCANGELL
148t jedoch erkennen, daf dort nur beziiglich der Randbeschaffenheit, der
Textur und der Anatomie des Blattes von Ubergangsbildungen gesprochen
wird ; von Erscheinungen, wie sie von mir beschrieben werden, ist nicht die

Rede.

An ihren am Grund des Wohngewiissers kriechenden michtigen Rhizo-
men bringt die Mummel in jahreszeitlich geregelter Folge zweierlei Blitter
hervor (Abb. 3). Etwa von Mitte April ab erscheinen die derben, langge-
stielten, eng herzformig eingeschnittenen, ovalen Schwimmblitter an
der Wasseroberfliche. Auf sie folgt ein Schub salatartig zarter, kurz ge-
stielter, breit herzférmiger, am Rand stark gewellter Unterwasser-
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blitter, die vom Herbst bis zum Friihling in der gleichmiBig kiihlen Tiefe
bei stark abgeschwiichtem Licht die Assimilation fortsetzen. In bewegtem,
flieBendem Wasser unterbleibt die Ausbildung von Schwimmblittern, die
Pflanze ist dann ganz auf den Stoffgewinn durch die Tatigkeit ihrer Unter-
wasserblitter angewiesen. Diese stellen, wie sich aus der Blattfolge von aus
Samen erwachsenen Mummelpflanzen ergibt, Jugend- oder Primirblitter
dar und konnen auch bei der ilteren Pflanze als Hemmungsbildungen beim
Eintreten ungiinstiger Lebensbedingungen erneut auftreten. Die an dem
voll entwickelten und unter giinstigen Bedingungen wachsenden Mummel-
stock entwickelten Schwimmblitter sind als die Folgeblitter aufzufassen.

Zwischen den normalen Schwimmblittern finden sich nun hin und wie-
der, bald nahe der Wasseroberfliche, bald in gréflerer Tiefe, jene wunder-
lichen Blitter, in deren Spreiten derbes Schwimmblattgewebeneben
diinnem Unterwasserblattgewebe vorkommt oder miteinander
wechselt. Es sind also Ubergangsblitter in dem Sinne, daB sowohl Blatt-
stiicke des Primir- als auch des Folgeblattes eine Spreite zusammensetzen,
welche jetzt nicht nur Unterwasserblatt und nicht ausschlieBlich Schwimm-
blatt ist. Die erste Aufgabe hier wird es sein miissen, den RegelmiBigkeiten
im Bau dieser Art von Ubergangsblittern nachzugehen. Von hier aus kann
dann versucht werden, dem Verstiindnis ihrer Entstehung niher zu kom-
men. Die von mir eingesammelten Ubergangsblitter wurden ihrer grofien
Empfindlichkeit und des ihnen drohenden raschen Formverlustes halber
meist sogleich sorgfiltig gepreft und getrocknet. Die Wellungen des Blatt-
randes der Unterwasserblatt-Abschnitte und die auf der Grenze der beiden
Blattarten hiufigen Ausbeulungen der Spreite (Abb. 1 und 2) werden hier-
durch in die Ebene gebreitet und erscheinen nun als Falten. Dies ist beim
Betrachten der auf den Tafeln nach Zeichnungen wiedergegebenen Blitter
zu beachten.

Ubergangsblitter habe ich friihestens Anfang Mai beobachtet; aber
auch im Juni und Juli sah ich noch frische an der Wasseroberfliche er-
scheinen. Eine Kontrolle des reichen Mummelbestandes im Lahnschleusen-
kanal bei Altenberg (Kr. Wetzlar) auf Ubergangsblétter hin am 5. 6. 1958
ergab keine Funde; am 18. 7. aber fand ich dort nicht weniger als 18 Uber-
gangsblitter, die meisten davon offensichtlich ganz frisch entfaltet. Es
ist bemerkenswert, daB Ubergangsblitter offenbar nie unter den im Friih-
ling zu allererst an der Wasseroberfliiche erscheinenden Blittern zu finden
sind ; der erste Blattschub wiirde dementsprechend ausschlieBlich aus nor-
malen Schwimmblittern bestehen.

Vergleiche bei einer groferen Aufsammlung von Ubergangsblittern der
Mummel fiihren zur Feststellung einiger fiir die Erkldrung ihres Ent-
stehens moglicherweise wichtiger RegelmiBigkeiten:

1. Der Anteil der beiden Blattarten an den Ubergangsblittern ist sehr
wechselnd und zeigt alle Abstufungen zwischen solchen, bei denen einem
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Schwimmblatt nur ein kleiner Teil von Unterwasserblattgewebe einge-
fiigt ist (Tafel I Fig. a, h und i) und anderen, bei denen ein Unterwasserblatt
nur fleckenweise Schwimmblattgewebe aufweist (Tafel II Fig. c). Auch die
kleinsten, mitten im Unterwasserblattgewebe liegenden Schwimmblatt-
Gewebeinseln zeigen auf ihrer Oberseite in typischer Weise zahlreiche
Spaltoffnungen, wihrend diese den Unterwasserblatt-Gewebeeinschaltun-
gen im Schwimmblattgewebe fehlen.

2. Wenn einem Schwimmblatt nur wenig Unterwasserblattgewebe ein-
gefiigt ist, so tritt dieses in erster Linie an der Blattspitze auf (Tafel I
Fig. a,bund c). Es gibt also kaum ein Ubergangsblatt,beidemnicht
mindestensdie Blattspitzeaus Unterwasserblattgewebebesteht.
Nur sehr selten sah ich Ubergangsblitter, bei denen Unterwasserblattge-
webe an der Blattspitze fehlte, jedoch im Bereich der Blattgrundes beider-
seits des Stielansatzes vorhanden war (Tafel I Fig. h und i).

3. Hat das Unterwasserblattgewebe in einem Ubergangsblatt groBere
Ausdehnung, so zieht es sich als bald schmiilerer, bald breiterer Streifen
von der Spitze entlang der Mittelrippe zum Stielansatz hin (Tafel I Fig. ¢
und d). Sodann tritt es in einem vom Blattstielansatz gegen die Blatt-
lappen verlaufenden Streifen und an den Enden ihrer Zipfel auf (Tafel I
Fig. e, f und g).

4.Von den vorstehend genannten Blattbezirken her dehnt sich das
Unterwasserblattgewebe gegen den Rand hin aus, bis der Schwimmblatt-
anteil sich auf einen schmalen Randstreifen beschrinkt oder in Inseln auf-

st (Abb. 2, Tafel II Fig. a, b und ¢).

5. Dem sich indernden Anteil der beiden Blattgewebe im Ubergangs-
blatt entspricht ein Wandel der Blattgestalt. Besonders merkwiirdig ist in
dieser Ubergangsreihe ein fast dreieckig-spieBformiges Blatt (Tafel II
Fig. b, d und e, Tafel III Fig. c), dessen Mitte ganz aus Unterwasserblatt-
gewebe besteht, welches aus der Spitze und den Lappenenden breit her-
vorquillt und die Schenkel aus Schwimmblattgewebe umgreift.

6. Ubergangsblitter, bei denen der Anteil an Unterwasserblattgewebe
sehr gering ist, gehdren zu den kleinsten, finden sich also niemals unter
den groBen Schwimmblittern, wie sie den blithenden Mummelbestand aus-
zeichnen. Die groBten Ubergangsblitter besitzen dagegen auch die groBten
Anteile von Unterwasserblattgewebe und niihern sich im Umrif} mehr und
mehr den breiten Unterwasserblittern (Tafel IT Fig. c).

Aus Punkt 1, 2 und 3 ist abzuleiten, daB die Stellen des Mummel-
blattes, an denen bevorzugt Unterwasserblattgewebe auftritt, jenen Blatt-
bezirken angehoren, welche die der Anlage nach iltesten Teile des Blattes
darstellen. Von diesen werden zuerst die Blattspitze, die Mittelrippe und die
Zipfel des Blattgrundes angelegt. Randliches Flichenwachstum fiihrt in der
Folge zur Ausgestaltung der Spreite und zu der kennzeichnenden Einrol-
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lung gegen die Oberseite (involutive Vernation). Auch die fiir die Ubergangs-
blitter oft bemerkenswerte Linge der Blattstiele, die nicht selten in
schroffem Gegensatz zu dem die Blattgestalt beherrschenden Unterwasser-
blatt-Anteil steht, ist das Ergebnis nachtriglichen Wachstums peripheri-
scher Teile.

Aus Punkt 6 konnte geschlossen werden, dafl es vielleicht gewisse
schwiichere Rhizome seien, welche die Ubergangsblitter mit geringen
Unterwasserblatt-Teilen liefern. Leider verhinderten die betrichtliche
Tiefe und die sehr geringe Durchsichtigkeit des Wassers an meinen bis-
herigen Beobachtungsstellen genaue Feststellungen hierzu.

Unter der Menge der von mir durchgesehenen Ubergangsblitter
herrschten zwar die nach Form und Ausstattung den vorstehenden Aus-
fithrungen entsprechenden vor, fanden sich jedoch einige, deren Bildungs-
besonderheiten vielleicht bedeutungsvoll sind fiir die Erklirung ihres Ent-
stehens. Im allgemeinen zeigen die Ubergangsblitter eine ausgepriigte
Symmetrie der beiden Blatthilften. Einseitige Verbreiterung des Unter-
wasserblattgewebes von der Spitze iiber den Mittelstreifen und in den Blatt-
grund fiihrt aber iiber eine zuniichst gemilderte Asymmetrie (Tafel I Fig. g
und Tafel II Fig. ¢) auch zu #uBerst asymmetrischen Formen (Tafel III,
Fig. aund b).

Am 21. 5. 1942 fand ich ein Ubergangsblatt, dessen linke Seite, von
einem dem Mittelnerv der Regel entsprechend folgenden schmalen Unter-
wasserblatt-Gewebestreifen abgesehen, ausschliefilich aus Schwimmblatt-
gewebe besteht. Seine rechte Hilfte dagegen ist, ausgenommen eine kleine
langlich-eiformige Schwimmblatt-Gewebeinsel im Lappen nahe dem Blatt-
grund, durchaus von Unterwasserblattgewebe gebildet (Tafel III, Fig. a).
Esliegt also hier ein Blatt vor, das im wesentlichenhalbseitig Schwimm-
blatt, halbseitig Unterwasserblatt ist!

Ein anderes am 6. 6. 1943 gesammeltes, weniger im Aufbau als in der
Form asymmetrisches Blatt hat in seiner rechten, gestaltlich fast voll-
kommen einem Unterwasserblatt entsprechenden Hilfte vier in der Nihe
des Mittelstreifens liegende Inseln von Schwimmblattgewebe (Tafel III,
Fig. b). Die linke Seite zeigt in der entsprechenden Zone einen zusammen-
hingenden, fast die Hilfte ihrer Breite einnehmenden Streifen von
Schwimmblattgewebe, der sich aus der Blattspitze bis in den Blattgrund
hinzieht und beiderseits von Unterwasserblattgewebe begleitet wird. Da
das zarte Unterwasserblattgewebe sich stets flichengrofler entwickelt als
die entsprechenden Teile eines Schwimmblattes, kommt es bei diesem
Blatt in der linken Hilfte zu den auch sonst fiir Ubergangsblitter so kenn-
zeichnenden, in diesem Falle besonders ausgepriigten Unausgeglichenhei-
ten, die sich in starken Wellungen und bis zu Ausbeutelungen gehenden
Verbiegungen der Blattfliche duflern.
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Noch disharmonischer erscheinen endlich Ubergangsblitter, die, quer
zur Mittelrippe geteilt, eine im Spitzen- und im Blattgrundabschnitt stark
verschiedene Ausbildung zeigen. Ich besitze hiervon drei Beispiele und
zwar vom 19. 5. 1943, vom 6. 6. 1943 und vom 2. 7. 1944 (Tafel I11, Fig. e,
fund d). Den Bliittern von Fig. d und fist gemeinsam, daf der Unterwasser-
blattanteil die Spitzenhilften beherrscht. Besonders das Blatt der Fig. f
zeigt vor einem mit Ausnahme des Unterwasserblatt-Mittelstreifens nor-
malem Schwimmblattgrund eine breite Unterwasserblatthilfte. Das Blatt
der Fig. d ist linksseitig, mit Ausnahme von drei Schwimmblatt-Gewebe-
inseln im Gebiet des Blattgrundes, normales Unterwasserblatt; rechts-
seitig aber ist die vordere Blatthilfte Unterwasserblatt, die hintere, mit
Ausnahme des Streifens lings der Mittelrippe und des duflersten Zipfels
des Blattgrundlappens, Schwimmblatt. Bei dem Blatt der Fig. e besteht
umgekehrt der Spitzenabschnitt vorwiegend aus Schwimmblattgewebe,
wobei die Spitze und ein miBig breiter Mittelstreifen aus Unterwasserblatt-
gewebe eingefiigt sind. Mit fast gerader, etwas schrig zur Mittelrippe ver-
laufender Grenze setzt es gegen die hintere Blatthilfte ab, die rechts aus-
schlieBlich von iippig entwickeltem Unterwasserblattgewebe gebildet
wird, das sich mit starker Flichenkriuselung an den viel schmaleren
Schwimmblattabschnitt anfiigt. Auf der linken Seite treten aber noch
zwei Schwimmblatt-Gewebestiicke im Blattgrund auf, die die Flidchenent-
wicklung des Unterwasserblattanteils in diesem Bezirk erheblich be-
schrinken.

Ohne Endgiiltiges sagen zu wollen, konnte die Entstehung dieser Uber-
gangsbliitter etwa folgendermaflen gedacht werden. In Blattanlagen, bei
denen das Gewerbe der iiltesten Abschnitte bereits als Primér- oder Unter-
wasserblattgewebe fixiert ist, erfolgt eine Umstimmung, welche die in
ihrem Feinbau noch nicht festgelegten jiingeren, randnéiheren Teile betrifft
und in ihnen die Ausbildung von Folge- oder Schwimmblattgewebe be-
wirkt. Je frither diese Umstimmung eintritt, desto kleiner muf3 der Anteil
an Unterwasserblattgewebe bei dem entstehenden Ubergangsblatt werden,
der sich im #uBlersten Falle auf die Blattspitze (Tafel I, Fig. a) oder den
Blattgrund (Tafel I Fig. h und i,) beschrinkt oder sich auch lings der
Mittelrippe und bis in die Zipfel der Blattlappen hinziehen und ausbreiten
kann (Tafel I, Fig. d bis g). Je spiter die Umstimmung erfolgt, desto
groBer wird der Unterwasserblattanteil werden, wilhrend das Schwimm-
blattgewebe ganz auf den Rand beschrinkt oder selbst in getrennte insel-
artige Stiicke aufgelost wird (Tafel II, Fig. a bis e, Tafel III ,Fig. c).

Sprechen wir von einer Umstimmung bei den Blattanlagen der Mummel,
dann muf} auch die Frage gestellt werden, welche Ursachen sie bewirken
konnten. Da das Unterwasserblatt von Nuphar luteum als Primirblatt
(Jugendform oder auch Hemmungsbildung) die Blattform der Herbst-
und Wintermonate aber auch weniger giinstiger Wuchsplitze in tiefem
oder in bewegtem Wasser ist, liegt es am nichsten, zuerst an Auflen-
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faktoren zu denken wie Einfliisse der Wassertemperatur, des Lichtgenusses
und der Wasserbewegung, vielleicht auch noch an irgendwelche von aulen
wirkende Schiidlichkeiten stofflicher Art. Aus Standortsbeobachtungen
kann ich hierzu bisher keine bestimmten Aussagen machen. Leider stellen
sich auch dem Experiment ungewéhnliche Schwierigkeiten entgegen, die
sich aus den Besonderheiten der Lebensanspriiche einer grofien Wasser-
pflanze ergeben. Es wiire aber auch die Moglichkeit in Betracht zu ziehen,
daB} der Pflanze innewohnende Faktoren wie z. B, ihr Entwicklungszustand
durch Bildungs- oder Wachstumsstoffe an den in Frage stehenden Blatt-
formen beteiligt sein konnten. Hier haben vielleicht gerade die zunichst
einer Erklirung am wenigsten zuginglich erscheinenden asymmetrischen
und disharmonischen Formen etwas zu sagen.

Schon bei einem Blatt, wie es die Tafel 111, Fig. a zeigt, wird es schwie-
rig, sich vorzustellen, wie die genannten Auflenfaktoren hier eine Umstim-
mung der Blattanlage bewirkt haben sollten, derart, daB die eine Seite
derselben zum Schwimmblatt fortschreiten konnte, wihrend die andere —
von der Schwimmblatt-Gewebeinsel im Blattzipfel abgesehen — auf dem
Zustand des Primirblattes verharren muflte. Bei dem Blatt der Tafel I1I,
Fig. b sehen wir uns dann vor die noch schwierigere Frage gestellt, wie hier
eine zweimalige, besonders die linke Blatthilfte stark treffende Umstim-
mung zustande gekommen sein konnte. Denn nachdem der Anstof zur
Bildung von Schwimmblattgewebe gegeben war, mufl dieser Reiz abge-
klungen sein, so daf8 die Randteile wieder aus Unterwasserblattgewebe
gebildet werden konnten. Vollends hoffnungslos aber scheint die Annahme
von umstimmenden Auflenfaktoren vor den Blittern der Tafel I11, Fig. d, e
und f. Bei ihnen miiBte der umstimmende Anla8 nur die vordere bzw. die
hintere Hilfte des Blattes getroffen haben, ja, bei den Blittern der Tafel ITI,
Fig. d und f miiBte die Umstimmung sogar wieder die linke Seite anders
beeinflufit haben als die rechte. DaB sich das alles noch an den ganz jungen,
eng mit anderen Jungblittern zusammenstehenden, von den Scheiden
ilterer Blitter umbhiillten und in einen Filz von Seidenhaaren dicht ver-
packten Blattanlagen zugetragen haben miilite, das macht diese Annahme
noch unwahrscheinlicher. Innere Faktoren, z. B. in winzigen Mengen wir-
kende Wuchsstoffe, konnte man sich hier eher als formenden und umstim-
menden oder lenkenden Anlaf} vorstellen als die doch wohl iiberhaupt viel
grober angreifenden Auflenfaktoren.

Es wiire von groflem Interesse zu erfahren, ob und wo an anderen
Stellen die hier beschrichenen Ubergangsblitter beobachtet wurden. Es
miifite eine dankenswerte Aufgabe sein, durch eine eingehende experimen-
telle Untersuchung die Bildungsbedingungen dieser hchst eigenartigen
Blattgebilde in Erfahrung zu bringen.
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