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Abstract: Different growth forms and life forms of parasitic plants in 
Scrophulariaceae and Orobanchaceae were studied from a comparative point of 
view. The most primitive form of parasitism is found in small, annual root 
parasites. Small wart-haustoria in the hypocotylar region of larger root 
p~rasites point towards a tendency of these plants to form hypoeotylar 
tubercles as primary haustoria. Wart-haustoria also can develop on scale 
leaves, demonstrating an evolutionary trend towards the most advanced form 
of parasitism in these two f~mities the formation of large leaf haustoria. 

Die engen verwandtschaft l iehen Bindungen zwischen den Serophu- 
lariaeeen und den Orobanehaeeen sind kaum noeh bestrei tbar  (BECK- 
MAXNAGETTA 1966), was nieht zuletzt auch durch die naeh wie vor 
unsiehere Stellung yon Lathraea (HuTcHIXSON 1959, POLUMN 1969, 
EHaENDORFER 1973, KUIJT 1973, WEBER 1975) und einigen anderen, 
vollparasitiseh lebenden Serophulariaeeen zum Ausdruek kommt .  Seit 
PITRA (1861), SOLMS-LAUBACI-I (1867), HEINaICHEa (1898 1931) oder 
beispielsweise TUBEUF (1923), um nur einige zu nennen (Lit. vgl. OZENDA 
1965, KUIJT 1969), sind die parasitiseh lebenden Blfitenpflanzen reeht 
gut bekannt  (siehe neuere Li te ra tur  in ATSATT 1979). In  den letzten 
Jahren  hat  man sieh besonders mit  dem Parasi t ismus und den Hau-  
storien der Scrophulariaceae/Orobanchaceae beseh~ftigt (OKoNKwo 
1966 1975, CEZARD 1969--1974, BITZ 1970, CHUA~G&HECKARD 1971, 
Bog~, 1972, DOBm~s&KuIJT 1973, OESAU 1973, W E ~ a  1973--1979, 
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DORR& KOLLMANN 1974 1976, NWOKE& OKONKWO 1974--1978, 
KARLSSON 1974, MUSSELMAN& DICKISON 1975, OKONKWO& NWOKE 
1975--1978, WEBER & WEBERL[NG 1975, MUSSELMAN & MANN 
1976--1977, MUSSELMAN & RJCH 1976, WEBER & Um~ARZ 1976, 
ATSATT&MusSELSIAN 1977, DORR, V~SSER&ALBERS 1977, VISSER, 
DORR & KOLLMANN 1977, ATSATT & HANSEN 1978, HEINEMANN & ATSATT 
1978 und ATTAWI&WEBER 1980). Hinsiehtlich des untersehiedliehen 
Grades parasitiseher Lebensweisen der Pflanzen dieser Familien sowie 
der versehiedenartigen Haus tor ia l s t rukturen  konnten bes t immte  
Typen beschrieben werden (MussELMAN& DICKISON 1975, WEBER 1976, 
ATTAWI & WEBER 1979), die es erm6gliehen, bes t immte  phylogenetisehe 
Tendenzen aufzuzeigen. Die erst kfirzlieh entdeekten Blat thaustor ien 
(YISSER, WEBER& KUIJT 1978, KUIJT, VISSER & WEBER 1978, 
WEBER&VlssER 1980) bieten sieh geradezu an, zusammen mit den 
Wurzel- und Sprol3parasiten (siehe Diskussion) dieser Pflanzengruppe,  
einen umfassenderen 1Jberbliek der Entwicklung des Parasi t ismus zu 
liefern. 

Material und Methode 

Als Untersuehungsmaterial dienten Pflanzen zahlreicher Arten und Gat- 
tungen der Familien Scrophulariaceae und Orobanchaceae, die an natiirliehen 
Standorten fiber mehrere Jahre gesammelt und in FPA fixiert wurden. Die zum 
Tell bereits publizierten Einzelergebnisse (siehe Literatur) wurden dureh neuere 
Ergebnisse eigener Untersu(.hungen und denen anderer Autoren vergleichend 
betraehtet (Ng&eres zu Mat(,rial und Methode bei WF~BEI~ 1973 1979). Hel'bar~ 
belege der untersuehten Pflanzen befinden sieh inn Herbarium H. CHa. W~mEa, 
U lm. 

Ergebnisse 

In  dem natiirlichen Verwandtschaftskreis  der Scrophulariaceae/Oro- 
banchaceae findet man eine Vielzahl yon Sippen, die in ihrer s tammes-  
gesehiehtliehen Entwieklung offensiehtlieh erst am Anfang einer para- 
sitisehen Lebensweise stehen. Gleiehermagen sind hier abet  aueh 
Formen bekannt ,  die bereits als hoehspezialisierte Parasi ten angesehen 
werden d/irfen. Kri terien ftir die Beurteilung der In tens i tg t  des Para-  
sitismus stellen die anatomisehe St ruktur  des Kontaktorgans ,  seine 
Herkunft ,  der Grad der Spezialisierung auf  bes t immte Wirte oder die 
augenseheinliehe Seh/~digung yon Wirtspflanzen dar, ebenso abet  aueh 
R/iekbildungserseheinungen am Paras i ten selbst. Als Umkons t ruk-  
tionen oder Rudimenta t ionen von Wurzelsystemen,  Blgttern oder dem 
Hypoko ty l  z u Haustor ia lorganen erseheinen sie als Anpassungen an die 
parasitisehe Lebensweise und m/issen als phylogenetisehe Progressio- 
nen gewertet  werden. 
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Die annuellen Arten der Rhinanthoideae-Gattungen Euphrasia, 
Odontites oder Parentucellia reprSosentieren die einfaehste Form des 
Parasitismus in dieser Gruppe. Es handelt sich um kleinwfichsige 
Wurzelparasiten mit einfachen Wurzelsystemen und nur wenig diffe- 
renzierten Kontaktorganen, den sogenannten SekundS~rhaustorien. Die 
Pflanzen sind nicht wirtsspezifiseh, nahezu jede benaehbart stehende 
Pflanze kann also als Wirtspflanze dienen. Ublieherweise warden zwar 
Wurzeln attaekiert, hin und wieder kann man aber aueh an anderen 
Pflanzenteilen (Rhizomen, B15~ttern, Sprossen) festgeheftete Hausto- 
rien finden. Den Pflanzen sieht man ihre parasitische Lebensweise nieht 
an. Sie sind kr/~ftig grtin und in jeder Beziehung ,,normal" entwickelt. 
Dasselbe gilt far die Wirtspflanzen. Sie zeigen keinerlei Ver~tnderung 
dureh den Haustorialbefall. F/ir die Erhaltung der Sippen ist die 
parasitische Lebensweise zwar unumg~tnglich geworden, einzelne 
Individuen dieser Gattungen k6nnen aber aueh ohne Wirt bl/ihf/ihig 
werden (WEBER, in Vorbereitung). 

Rhinanthus, Pedicularis, Bellardia oder Bartsia sind Gattungen der 
Rhinanthoideen mit iiberwiegend kr/tRigen annuellen oder mehrj~hri- 
gen Individuen. Auch bei ihnen handelt es sieh um Wurzelparasiten mit 
Sekund/~rhaustorien, die allerdings im Vergleich mit der vorher be 
schriebenen Gruppe etwas weitergehend differenziert sind. Im oberen 
Bereieh des krSfftigeren Wurzelsystems bis hin zum Hypokotyl finder 
man zusS~tzlich hin und wieder kleine Organe ausgebildet, die als 
Warzenhaustorien bezeiehnet werden. Es handelt sieh um vereinfaehte, 
aus nut wenigen Zellen bestehende Haustorien, deren Entstehung auf 
eine unvollstS, ndige Unterdrtickung der Ausbildung normaler Hausto- 
rien in diesem Bereieh der Pflanze zuriickzufiihren ist. 

Bei Tozzia nnd Lathraea haben wit es ebenfalls mit Wurzelparasiten 
zu tun, die hinsiehtlieh ihres Wurzelsystems, ihrer Haustorien bzw. 
ihren Beziehungen zu Wirtspflanzen den bisher beschriebenen 
Rhinanthoideen entspreehen. Das Aufgeben griiner Laubbl/itter (bei 
Tozzia nut in den ersten Entwicklungsstadien) zugunsten yon 
Sehuppenbl/ittern verdeutlicht dagegen eine stS~rkere, bei Lathraea 
sicherlich eine vollkommene AbhSmgigkeit yon den Wirtspflanzen. Im 
iibrigen kommt es bei diesen Gattungen zur Stauchung der unter- 
irdisehen Sprosse : es entstehen diehtbeblS~tterte sogenannte Schuppen- 
komplexe. 

Einige parasitische Serophulariaceen, wie etwa Striga oder Alectra, 
sowie alle Orobanchaeeen zeichnen sieh dadurch aus, dab sie sieh nut 
mit Hilfe eines Prim~rhaustoriums entwiekeln kSnnen. Aus den win- 
zigen Samen entwiekelt sieh ein kleiner Keimsehlaueh (germ tube-like 
organ), der naeh Ber/ihrung mit einer dieht benachbarten Wurzel 
terminal ansehwillt. Es entsteht ein Kontaktorgan (Abb. la), das als 

15" 
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Abb. 1. O r o b a n c h e  te~,c, ' i i ,  a Junges Primgrhaustorium (© 1 ram), b Primgr 
haustorium (@ ca. 3 ram) mit drei kurzen Wurzeln (Abbruchstellen sehrafi'iert), 
c Kontakte yon Haustorien mit Wirtswurzeln in einem kaum tibersehbaren 
Geilecht zwisehen Wirt und Parasit (L/inge ca. 2 era). Bh Bl~tthaustorium, 
Ph Primgrhaustorium, 8 Sehuppenkomplex yon Ph 1, 8h Sekundgrhausto 
rium, Sk Seitenknospe, 8p 8elbstparasitismus, Ph3 parasitiert mit 8eiten- 

wurzeln auf dem Blattgrund yon 8, Ww Wirtswurzel 

, ,Vegetationsknolle" oder , ,Hypokotylknol le"  bezeichnet wivd - -  eben 
ein Prim/~rhaustorium (siehe Diskussion). I m  weiteren Verlaufe der 
Entwieklung sehwillt dieses Primiirhaustor ium m/~ehtig an und bringt 
einen oder mehrere dicht sehuppig bebl/it terte Sprosse hervor. Sie 
durehbreehen spgter die Erdoberflgehe und bilden den generativen 
Absehni t t  der Pflanze. Da diese Pflanzen nieht ergr/inen, sprieht man 

- -  ebenso wie bei L a t h r a e a  - -  von Voll- bzw. Holoparasiten,  doeh sind 
die Sehuppenblgt ter  noeh stgrker reduziert. 

Die Unterseheidung der parasit isehen Serophular iaeeen/0roban-  
ehaeeen in grtine und niehtgr/ine, also in Halb-  und Vollparasiten, 
riehtet sieh verst/indlicherweise pr imgr  naeh visuellen Gesiehtspunk- 
ten. Diese Gliederung wird aber aueh funktionellen Aspekten gereeht. 
Neue Untersuchungen zeigen ngmlieh, daft bei den Vollparasiten die 
ohnedies komplizierten Haus tor ia l s t rukturen  aueh Phloem-, zumindest  
phloemverwandte  Elemente beinhalten ; sieherlich ein wiehtiges Kri te-  
r ium ftir den fortgesehrit tenen Parasi t ismus.  Welter ist aueh die. 
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Abb.2. Orobanche teucrii, a,b, eBlatthaustorien attaekieren kleine Wirts- 
wurzeln, c, d abgetrennte Wirtswurzel verdeutlicht aufgrund der Verletzung des 
Haustoriums den innigen Kontakt (Pfeile). Durchmesser der Wirtswurzel 

(a, b, e) ca. 150 ~zm, der verletzten Haustorien (c, d) ca. 300 ~m 

Blattr / iekbildung und die totale Wirtsabhgngigkei t  am nat/irlichen 
Standor t  in Verbindung mit  einer zunehmenden 8pezialisierung auf 
bes t immte  Wirte  bedeutungsvoll.  Als wichtigstes Merkmal ft~r den 
erh6hten Grad des Parasi t ismus mul3 abet  sieherlieh der Verlust des 
gesamten Wurzelsystems gewertet  werden: Parallel damit  wird ngm- 
lich die bereits angesproehene parasitische Ausgestal tung des Hypoko-  
tyls als Pr imgrhaus tor ium entseheidend gef6rdert. 

Bei zahlreichen Arten der Gat tung  Orobanche k o m m t  es an der 
Hypokotylknol le  zur Ausbildung von kurzen dicken Wurzeln, die yon 
saftig-fleischiger Konsistenz sind (Abb. lb). Bei gewissen Orobanche- 
Arten bleiben diese Advent ivwurzeln abet  nicht gedrungen, sondern 
wachsen mit  wenigen Verzweigungen lang aus (Abb. lc): Eine abermals  
h6her zu wertende Form des Parasi t ismus,  denn an solehen Wurzeln 
entstehen Sekundgrhaustorien,  die zusgtzlieh mit  Wirtswurzeln in 
Verbindung stehen. Beispiele fiir Pr imgrhaustor ien ohne (oder mit  
kurzen) Wurzeln findet man bei Orobanche hederae DUB';, O. crenata 
FOR8K., 0. rapum-genistae THUILL. oder O. reticulata WALLR., Arten mit  
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Prim/irhaustorien und langen Wurzeln mit  SekundS.rhaustorien sind O. 
gracilia S~.~TH, O. alba STEPH. ex WILLD. und O. caryophyllacea SMITH 
(ATTAWI, m/indl. Mitteilung). Bemerkenswert  ist die Tatsaehe, dal~ die 
SekundS~rhaustorien soleher Advent ivwurzeln in ihrer S t ruktur  den 
h6ehstentwickelten SekundS, rhaustorien der bereits erw/ihnten R.hi- 
nanthoideen 5~bnlich sind bzw. infolge des Auftretens yon mehreren 
Meristemen dart~ber sogar noeh hinausftihren. I m  oberen Bereieh der 
kr/iftigen Wurzeln konnten auch bei Orobanche Warzenhaustorien 
gefunden werden. Warzenhaustorien-fihnliche Organe kommen aber 
aueh auf  den Schuppenbl~ttern des unterirdisch ausgetriebenen Spros- 
ses vor, z. B. bei Orobanche teucrii HoL. Da sie mit  kleinen Wirtswurzeln 
fest in Verbindung stehen (Abb. 2a, b) bzw. in die Wirtswurzel einge- 
drungen sind (Abb. 2c, d), kann man derartige Organe aim Blat t -  
haustorien bezeiehnen. Von ihrer S t ruktur  her sind diese Kon tak t -  
organe, vergleichbar mit  den Warzenhaustor ien an Wurzeln oder 
Hypokoty l ,  s tark vereinfacht, hmnerh in  ist ihr Einflul~ auf  die Wirts- 
wurzel abet  so intensiv, da[3 diese als Reakt ion auf den Befall im 
Kontak tbere ieh  zahlreiehe Wurzelhaare bilden kann (Abb. 2e). Wenn- 
gleieh es sieh also nut  um warzen/ihnliehe vereinfaehte Blat thaustorien 
handelt,  ist die beginnende Einbeziehung yon Bt~ttern in die Hausto-  
rienbildung doeh bemerkenswert .  

Hyobanche glabrata HIER.x. und H. 8anguinea L. Mind ausgespr~, 
ehene Blat tparasi ten,  die vollparasitiseh und zumindest  aim 5~ltere 
Pflanzen wurzellos leben. W/ihrend H. ylabrata oftmals noeh ein kleines 
PrimSorhaustorium aufweist 1, finder man bei den 5~lteren Entwicklungs- 
stadien yon H. sanguinea stets nut  m~iehtige Blat thaustor ien ent- 
wickelt. Die Ausbildung derart iger Kon tak to rgane  beginnt/ thnlieh wie 
bei Orobanche teucrii mit einer kleinen Ansehwellung am Bla t t  - -  eine 
m/tehtige Anschwellung der Wirtswurzel im Kontak tbere ieh  weist aim 
empfindliehe Reakt ion auf  den starken Einfluft dureh das Haustor ium 
hin. Bei H. fllabrata ist zumeist  das Haustor ium als Bildung des 
Sehuppenblat tes  auch im 5Jteren Zustand noeh erkennbar,  bei H. 
8anguinea dagegen bildet sieh das gesamte Bla t t  zu einem riesigen 
Kon tak to rgan  urn. Bei beiden Arten ist neben allen unterirdisehen 
B15~ttern aueh der unterirdisehe Sprog in der Lage, Haustor ien zu 
bilden. Der gesamte Sehuppenkomplex kann also dutch Haustorien- 
bildung an jeder Stelle aggressiv werden. Die Sehuppenblgt ter  sind 
noch st/~rker reduziert als bei Lathraea oder Orobanche, wenn man yon 
den in dieser Gruppe iibliehen Laubbl/ i t tern ausgeht. Die ~lteren 
Blat thaustor ien weisen eine komplizierte S t ruk tur  auf. Bereits bei 
l iehtmikroskopiseher Bet raehtung kann in den intrusJven Absehnit ten 

1 i]ber die Ontogenie dieser P~rasiten ist bisher nichts bekannt. 
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Phloem identifiziert werden. Da fiber die Lebensweise dieser voll- 
parasitisehen Hyobanche-Sippen keine n/iheren .Angaben vorliegen, 
kann man fiber Wirtsspezialisierung und -abh/ingigkeit noeh niehts 
sagen. 

Diskussion 

Die/iltesten Angaben fiber parasitisehe Pflanzen sind bereits einige 
hundert Jahre v. Chr. yon TgEOPHRASTOS YON E aESUS fiberliefert worden 
(TuBEuF 1923), und sehon im 10. Jahrhundert sehienen die Araber eine 
reeht gute Kenntnis yon der Lebensweise einiger parasitiseher Blfiten- 
pflanzen zu besitzen (SOLMS-LAuBAeH 1867). Wie sehwierig as abet noeh 
Anfang des letzten Jahrhunderts war, die Beziehung zwisehen Parasit 
und Wirt riehtig zu beurteilen, zeigen die Arbeiten yon MEYEN (1829), 
KNORZ (1948) oder gEGEL (1854), obwohl damals der Begriff des 
Haustoriums (DE CANDOLLE 1813) bereits geprS~gt war und die zahl- 
reiehen bekannten Parasiten naeh physiologiseh-morphologisehen Ge- 
siehtspunkten reeht gut gruppiert wurden (DE CANDOLL~ 1832). Im 
Verlaufe der letzten Jahre haben sieh zahlreiehe Wissensehaftler mit 
den versehiedensten Parasitengruppen beseh/iftigt (KuIJT 1969). Daher 
ist es nieht verwunderlieh, daft es bei der Ffille yon Bezeiehnungen und 
Begriffen (KUIJT 1977) zu gewissen terminologisehen Verwirrungen 
gekommen ist. Die zum vorliegenden Thema wiehtigen Begriffe sollen 
daher vorab erl~tutert werden: 

1. P a r a s i t .  Nur solehe Bliitenpflanzen werden als Parasit be: 
zeiehnet, die mit Hilfe yon Kontaktorganen, den sogenannten Hau- 
storien, andere Pflanzen angreifen und in sie eindringen. Zusammen mit 
den Myeorrhiza-Pflanzen und gewissen anderen ErnSohrungssioezia - 
listen nennen wit Pflanzen, die ,,yon anderen leben", Sehmarotzer 
(WEBEB 1978). 

2. W u r z e l p a r a s i t  - -  Sp ro f tpa r a s i t  - -  B l a t t p a r a s i t .  Einer 
derartigen Gliederung der purasitischen Bliitenpflanzen sollte die 
Btirtigkeit des Kontaktorgans zugrunde liegen und nieht, wie es 
fiblieherweise gehandhabt wird, das jeweilige Grundorgan der Wirts- 
pflanze. Wurzelbfirtige Haustorien k6nnen n~mlich beispielsweise 
Rhizome, Stengelabsehnitte oder B1/~tter attaekieren, sproBbfirtige 
Haustorien findet man auf Wirtswurzeln ebenso wie auf -sprossen. Als 
Blattparasit bezeiehnen wir daher Pflanzen, die mit ihren Bl~ttern 
andere Pflanzen anzapfen (VlSSEB, WEBER & KUIJT 1978). 

3. V o l l p a r a s i t  - -  H a l b p a r a s i t  (Holo- und Hemiparasit). Eine 
derartige Unterseheidung kann nur nach visuellen Gesiehtspunkten 
(grfin oder nieht grtin) getroffen werden und ist daher ~ufterst proble- 
matisch. Funktionelle Aspekte (nur Xylem-Ansehluft/Xylem- und 
Phloem-Ansehlul3) k6nnen dafiir kaum herangezogen werden, da zahl- 
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reiehe ausgesprochen grfine Parasiten aueh Phloem-Kontakte auf- 
weisen (Kc-laT&DOBBINS 1971, DAMASCHKE 1974, SALL£ 1976), nieht- 
gr/ine Parasiten dagegen oftmals jegliehen Phloems im Haustorium 
entbehren (ZIEOLEa 1955, WEBER 1973, 1976, RENAUDIX 1974). Auf 
weitere Termini soll an dieser Stelle nieht eingegangen werden, da sir zu 
speziell sind und zudem erst vor kurzem yon KU~JT (1977) zusammen- 
gestetlt wurden. 

DaB die kleinw/iehsigen annuellen Artender parasitisehen Serophu- 
lariaeeen (Rhinanthoideen) sieh in ihrer stammesgesehichtliehen Ent~ 
wieklung erst am Anfang einer parasitisehen Lebensweise befinden 
(K~-IJT 1969), diirfte zumindest bei den heimisehen Vertretern kaum zu 
bezweifeln sein (WEBER 1976a). Hinweise darauf findet man in der 
einfachen Struktur ihrer Haustorien (MUSSELI~IAN&DR:KISON 1975, 
WEBER 1973, 1976), der wenig ausgepr/~gten Wirtsspezialisierung 
(WEBER 1973b, 1976b), der beaehtliehen Unabh~ngigkeit yon Wirts- 
pflanzen (BORG 1972, WEBER 1978 u. in Vorb.), vor allem abet aueh im 
augenf~lligen Halbparasitismus (BoN~IEg 189i, 1893, HXaTEI~ 1956, 
1959, GOWER, BROWN& PATE 1968, vgl. weitere Lit. bei KUIOT 1969). Die 
zum Teil winzigen Sekund/irhaustorien dieser Wurzelparasiten sind 
exogene Bildungen vornehmlieh an Seitenwurzeln h6herer Ordnung, 
selten aueh im unteren Bereieh der Hauptwurzel (WEBER. 1976b). 
Bemerkenswert ist die Tatsaehe, dab die Haustorien der kr/~ftigeren 
annuellen Rhinanthoideen (z. B. Arten van Rhinanthus, Melampyrum 
und Pedicularis) keine wesentlichen Untel~schiede zu denen der mehr- 
j/~hrigen Arten (z. B. yon Bartaia, Lathraea und Pedicularis,) aufweisen ; 
handelt es sich doch bei den tetzteren um Sekundfirhaustorien von 
sprol3- (z. B. Bartaia) oder hypokotylbtirtigen Wurzeln (z. B. Lathraea, 
Pediculari&Arten), hin und wieder aueh um sekundSx sproftbtirtige 
Wurzeln (WEBEk 1975), wie sie bei Lathraea nach Verletzung an der 
Abbruchstelle eines Schuppenastes entstehen k6nnen. Andere sprol3- 
bfirtige Wurzeln (HARTL 1969--1974) finder man bei Lathraea 
squamaria L. ebensowenig wie die Bildung eines Prim/irhaustoriums 
(HEIx'RICHER 1931, KL'IJT 1973, WEBER 1975, 1976), wie f/ilsehlicher- 
weise hin und wieder berichtet wird (MuSsEL~'[AN 1973, Mt'SSELM.aN& 
DICKISON 1975, TERYOKmN 1977). 

Das Hauptwurzelsystem 5~lterer Lathraea-Pflanzen (HARTL 1974) 
kann wie bei einigen anderen Rhinanthoideen (WEBEI~ 1976C) im 
erstarkten oberen Bereich sogenannte Wa.rzenhaustorien aufweisen, 
deren Engst,ehung auf eine unvollkommene Hemmung der Haustorien- 
bildung zurfickgef6hrt wird. Bemerkenswerterweise kann man hin und 
wieder derartig vereinfaehte Organe aueh im Bereieh des Hypokotyls 
vorfinden. Wenngleich solchen Warzen ffir die Ernghrung des lndivi- 
duums sicherlich keine bedeutende Rolle zukommt (WEBER 1976c, 
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Abb. 3. Vermutliehe phylogenetisehe Etappen der Entwieklung des Parasi- 
tismus bei den ScrophulaT'iaceae/Orobanchaceae. a Euphrasia, b Rhinanthus, 
c Tozzia, d, e, f diverse Orobanche-Arten, g, h Hyobanche. Schematiseh. - -  

Weitere Erklgrungen im Text 

ATTAWI ~5 WEBER 1980), kann man doeh vermuten, dab von Euphrasia 
tiber Rhinanthus, Lathraea oder Tozzia (Abb. 3a--c) die Neigung des 
Hypokotyls  zur Ausbildung dieser parasitisehen Eigensehaft erh6ht 
wird. Von hier aus betrachtet, stellt das Prim~rhaustorium der 
Scrophulariaceen und Orobanehaeeen eine phylogenetische Umkon- 
struktion des Hypokotyls  dar, handelt es sich dabei doeh um eine 
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Hypokotylknolle  (I~AUH 1937, Lit. vgl. ATTAWI 1977). Pflanzen mit 
wurzellosen Prim~irhaustorien 1 findet man beispielsweise in der 
Gat tung Boschniakia oder Orobanche (Abb. 3d), aber aueh in anderen 
Parasitengruppen hat sieh diese GestMtung manifestiert (z.B. bet 
Balanophoraceae etc., siehe KbIJT 1969, HANSEX 1972). Bet anderen 
Orobanche-Gattungen entstehen an dieser Hypokotylknolle  kurze, un- 
verzweigte Adventivwurzeln (Abb. 3e), die zur Bildung yon Sekund/ir- 
haustorien nieht bef~higt sind. Wieder andere Orobanche-Arten da- 
gegen (Lit. bet ATTAWl 1977, ausffihrlieher tiber Orobanche bet KOCH 
1878, 1887 und BECK-MANNA~ETTA 1890) bilden lfi.ngere Adventiv- 
wurzeln, die mit zahlreiehen Sekund/irhaustorien ausgestat tet  sind 
(ATTAwI&WE~Ea 1979). Nieht zuletzt aufgrund der komplizierten 
Strukturen yon Prim/it- und SekundS~rhaustorien der Pflanzen dieser 
Wuehsform kann man bier bereits yon weit fortgesehrit tenem Para- 
sitismus spreehen, was ja bekanntermaften aueh in der Problematik 
ihrer Bek/~mpfung zum Ausdruek kommt (BA~¢R AH51ED & ZAHRAN 1958, 
KADaY, O~Aa& SALAME 1959, DE ALME~OA 1959, DAWSON 1965, BEILIN 
1967, BlSCHOF&KOC~ 1974). 

Die erst vor kurzem bekannt  gewordenen Lebensweisen von Hyo- 
banche glabrata HIEgx. und H. 8anguinea L. (VlSSER, WEBEg&KuIJT 
1978, KUIJT, VlSSEg& WEBEg 1978, WEBEa& VlSSEa 1980) haben nun 
abet eine ganz andere Art der Haustorienbildung gezeigt, Aufgrund der 
M6gliehkeit, SioroB- und Blat thaustorien hervorzubringen, ist die ge- 
samte OberflS~ehe der unterirdiseh lebenden Pflanze ,,am Parasitismus 
beteiligt" (Abb. 3g, h). Das kann sogar soweit gehen, dab - -  zumindest 
bet /~lteren Stadien (vgl. WEBEa & VlSSEa 1980) - -  aueh die Prim~tr- 
haustorien dureh m~ehtige Blat thaustorien ersetzt werden (Abb. 3h). 
Unter  Berfieksiehtigung der kaum zu bestreitenden Zugeh6rigkeit yon 
Hyobanche (MARLOTH 1932) zU den Serophulariaeeen/Orobanehaeeen 
stellte sieh naeh Kenntnis  der Blat thaustorien die Frage naeh der 
stammesgesehiehtliehen Entwieklung derartiger Parasiten (KUIJT, 
V~SSEa&WE~E~ 1978). Die daraufhin gezielt durehgeffihrten Unter- 
suchungen der Blattoberfl/ichen yon Tozzia, Lathraea, Aeginetia und 
einigen Orobanche-Arten~waren negativ (vgl. aueh WE~Ea 1973 b, 1975). 
Bei O. teucrii HoL. dagegen best£tigte sieh die Vermutung, dal] 

1 Die Bezeichnung ,,Primgrhaustorium" wird fiblieherweise nur f/ir den 
intrusiven Abschnitt dieser Hypokotylknolle verwendet. Einer einheitliehen 
Terminologie wegen (siehe Sekundgrhaustorium, Blatthaustorium) und der 
~natomisehen Struktur entspreehend sollte man das gesamte verdiekte Organ 
als Primgrhaustorium bezeiehnen. Es st6rt dabei nieht, dab ,,aus einem 
Haustorium andere Grundorgane hervorgehen". 

2 Untersueht wurden bisher Orobanche minor Ss~., O. gracili8 8~,HTH und O. 
australiana NUTT. 
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Blatthaustorien aueh bei anderen Parasiten dieses Verwandtsehafts- 
kreises vorkommen k6nnen (WI~BER 1979). In ihrer anatomisehen 
Struktur sind sie mit den bereits erw~hnten Warzenhaustorien ver- 
gleiehbar. Ein Ubergang vom niehtparasitisehen Sehuppenkomplex 
(Abb. 3e) zum parasitisehen bei Hyobanche ist demzufolge phyloge- 
netiseh fiber warzen~hnliehe Blatthaustorien (Abb. 3f) denkbar. In 
analoger Weise wird man erwarten k6nnen, derartige warzenghnliehe 
Organe aueh an den Wurzeln einiger niehtparasitiseh lebender Pflanzen 
der Serophulariaeeen zu finden: als Beginn des ~bergangs zum Para- 
sitismus. Genauere Kenntnisse fiber die H~ufigkeit des Vorkommens 
yon Blatthaustorien bei den entspreehenden Serophulariaeeen- und 
Orobanche-Arten (oder sogar Arten anderer Orobanchaceae-Gattungen) 
wiirden in jedem Fall den hier modellartig mit Hilfe bisher bekannter 
Glieder konstruierten phylogenetisehen Trend des Parasitismus er- 
h~rten allenfalls w/~re eine Verk/irzung der Entwieklungssehritte 
denkbar (wie beispielsweise dureh den sehr~gen Pfeil in Abb. 3 yon d 
naeh g/h angedeutet), wenn man d-Formen finden wtirde, die im Besitz 
yon Blatthaustorien sind. Obwohl ein experimentell gesieherter Funk- 
tionsnaehweis noeh nieht vorliegt, wird man doeh davon ausgehen 
k6nnen, dag Warzenhaustorien ftir den Parasiten yon relativ geringer 
Bedeutung sind, ganz gleieh, ob sie an Wurzel, Sproft (Hypokotyl) oder 
Blatt entstehen. F fir die Beurteilung stammesgesehiehtlieher E n t  
wieklungstendenzen erseheinen sie dagegen reeht hilfreieh. 

Zusammenfassung 
Untersehiedliehe Wuehsformen und Lebensweisen yon para- 

sitisehen Sippen der Scrophulariaceae und Orobanehaceae wurden ver- 
gleiehend untersueht. Im Mittelpunkt standen dabei solehe Merkmale, 
die sieh als Kriterien ffir die Beurteilung der Intensit~t des Para- 
sitismus eignen. Im wesentliehen sind dies Herkunft und Struktur des 
Kontaktorgans, Abh~ngigkeit und Spezialisierung hinsiehtlieh der 
Wirtspfl~nze, Grad der augenseheinliehen Sehgdigung des Wirtes sowie 
Rfiekbildnngserseheinungen am Parasiten. Dabei werden im Hinbliek 
auf den Parasitismus dieses Verwandtsehaftskreises bestimmte phylo- 
genetisehe Progressionen deutlieh (Abb. 3). 

Kleinwfiehsige annuelle Halbparasiten mit wurzelbfirtigen wenig 
differenzierten Sekund~rhaustorien sfellen die einfaehste Form des 
Parasitismus in diesem Formenkreis dar. Warzenhaustorien, die bei 
grogwfiehsigen annuellen oder perennierenden Halbparasiten zus/~tz- 
lieh zu den SekundS~rhaustorien vom oberen Bereieh des Wurzelsystems 
bis in dan Bereieh des Hypokotyls vorkommen, stellen den tYbergang 
vom Wurzel- zum Hypokotyl- bzw. SproBparasitismus dar. Derartige 
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Vot lparas i ten  mi t  Pr im~irhaustor ien  in F o r m  yon  H y p o k o t y l k n o l l e n  

k 6 n n e n  n u n  die Bi ldung  yon  warzenghnl iehen  Haus to r i a lo rganen  auf  

die Sehuppenb l~ t t e r  ausdehnen .  So en t s t ehen  sehliel31ieh s tark  abge- 

leitete Vol lparas i ten  mi t  S c h u p p e n k o m p l e x e n  u n d  kompl iz ie r t  s t ruk-  
tu r i e r t en  B la t thaus to r i en ,  die - -  naeh  dem je tz igen S t a nd  der K e n n t -  
nisse - -  neben  s~mtl ichen Wurze ln  aueh das Pr im/~rhaustor ium aufge- 
geben haben.  

Die vortiegende Arbeit basiert auf frtiheren und neueren weiterffihrenden 
Untersuchungen, welche yon der Deutsehen Forschungsgemeinsehaft untcr- 
stfitzt wurden. Der DFG, meinen studentischen Mitarbeitern sowie allen 
anderen, die mir bei meinen Studien geholfen haben, m6chte ieh auch an dieser 
Stelle danken. 
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