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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
parasites point towards a tendency of these plants to form hypocotylar
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 families the formation of large leaf haustoria.

Die engen verwandtschaftlichen Bindungen zwischen den Scrophu-
lariaceen und den Orobanchaceen sind kaum noch bestreitbar (Brck-
MaxnageTTA 1966), was nicht zuletzt auch durch die nach wie vor
unsichere Stellung von Lathraea (HutcHixson 1959, PoLunin 1969,
EHRENDORFER 1973, KuliT 1973, WEBER 1975) und einigen anderen,
vollparasitisch lebenden Scrophulariaceen zum Ausdruck kommt. Seit
Prrra (1861), Sorms-LauBacH (1867), HEINRICHER (1898—1931) oder
beispielsweise TUBEUF (1923), um nur einige zu nennen (Lit. vgl. OZENDA
1965, KuwT 1969), sind die parasitisch lebenden Bliitenpflanzen recht
gut bekannt (siehe neuere Literatur in ArsatT 1979). In den letzten
Jahren hat man sich besonders mit dem Parasitismus und den Hau-
storien der Scrophulariaceae/Orobanchaceae beschiftigt (OKoNkwo
1966—1975, CEzarp 1969—1974, Birz 1970, CHUANG & HECKARD 1971,
Bore 1972, Dosins& KuT 1973, Omsav 1973, WEBER 1973—1979,
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DoORR & KoLLMANN  1974—1976, NWOKE& OKONKwO  1974—1978,
KarLsson 1974, MussgLmax & Dickisox 1975, OKONKWO & NWOKE
1975—1978,  WEBER & WEBERLING 1975,  MusseLMAN & MANN
1976—1977, MussetMax& Rice 1976, WEBER& UnLarz 1976,
Arsarr & MusseLMaN 1977, Dorr, Visser& ALBERs 1977, VISSER,
DoRrRR & KoLLMANN 1977, ATSATT & HANSEN 1978, HEINEMANN & ATSATT
1978 und Arrawi& WEBER 1980). Hinsichtlich des unterschiedlichen
Grades parasitischer Lebensweisen der Pflanzen dieser Familien sowie
der verschiedenartigen Haustorialstrukturen konnten bestimmte
Typen beschrieben werden (MusseLMax & Dickison 1975, WEBER 1976,
ATtTawi & WEBER 1979), die es ermdglichen, bestimmte phylogenetische
Tendenzen aufzuzeigen. Die erst kirzlich entdeckten Blatthaustorien
(Visser, WeBER& KUvr 1978, Kuwr, Visser& WEBER 1978,
WEBER & VISSER 1980) bieten sich geradezu an, zusammen mit den
Wurzel- und Sprofiparasiten (siehe Diskussion) dieser Pflanzengruppe,
einen umfassenderen Uberblick der Entwicklung des Parasitismus zu
liefern.

Material und Methode

Als Untersuchungsmaterial dienten Pflanzen zahlreicher Arten und Gat-
tungen der Familien Scrophulariaceae und Orobanchaceae, die an natiirlichen
Standorten uiber mehrere Jahre gesammelt und in FPA fixiert wurden. Die zum
Teil bereits publizierten Einzelergebnisse (siche Literatur) wurden durch neuere
Ergebnisse eigener Untersuchungen und denen anderer Autoren vergleichend
betrachtet (Ndheres zu Material und Methode bei WEBER 1973—1979). Herbar-
belege der untersuchten Pflanzen befinden sich im Herbarium H. Cur. WEBER,
Ulm.

Ergebnisse

In dem natiirlichen Verwandtschaftskreis der Scrophulariaceae/Oro-
banchaceae findet man eine Vielzahl von Sippen, die in ihrer stammes-
geschichtlichen Entwicklung offensichtlich erst am Anfang einer para-
sitischen Lebensweise stehen. GleichermalBen sind hier aber auch
Formen bekannt, die bereits als hochspezialisierte Parasiten angesehen
werden dirfen. Kriterien fiir die Beurteilung der Intensitit des Para-
sitismus stellen die anatomische Struktur des Kontaktorgans, seine
Herkunft, der Grad der Spezialisierung auf bestimmte Wirte oder die
augenscheinliche Schidigung von Wirtspflanzen dar, ebenso aber auch
Riickbildungserscheinungen am Parasiten selbst. Als Umkonstruk-
tionen oder Rudimentationen von Wurzelsystemen, Blattern oder dem
Hypokotyl zu Haustorialorganen erscheinen sie als Anpassungen an die
parasitische Lebensweise und miissen als phylogenetische Progressio-
nen gewertet werden.
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Die annuellen Arten der Rhinanthoideae-Gattungen Euphrasia,
Odontites oder Parentucellia veprisentieren die einfachste Form des
Parasitismus in dieser Gruppe. Es handelt sich um kleinwiichsige
Wurzelparasiten mit einfachen Wurzelsystemen und nur wenig diffe-
renzierten Kontaktorganen, den sogenannten Sekundirhaustorien. Die
Pflanzen sind nicht wirtsspezifisch, nahezu jede benachbart stehende
Pflanze kann also als Wirtspflanze dienen. Ublicherweise werden zwar
Wurzeln attackiert, hin und wieder kann man aber auch an anderen
Pflanzenteilen (Rhizomen, Blittern, Sprossen) festgeheftete Hausto-
rien finden. Den Pflanzen sieht man ihre parasitische Lebensweise nicht
an. Sie sind kriftig griin und in jeder Beziehung ,,normal‘‘ entwickelt.
Dasselbe gilt fir die Wirtspflanzen. Sie zeigen keinerlei Verinderung
durch den Haustorialbefall. Fir die Erhaltung der Sippen ist die
parasitische Lebensweise zwar unumgénglich geworden, einzelne
Individuen dieser Gattungen kénnen aber auch ohne Wirt blihfihig
werden (WEBER, in Vorbereitung).

Rhinanthus, Pedicularis, Bellardia oder Bartsia sind Gattungen der
Rhinanthoideen mit tiberwiegend kraftigen annuellen oder mehrjahri-
gen Individuen. Auch bei ihnen handelt es sich um Wurzelparasiten mit
Sekundérhaustorien, die allerdings im Vergleich mit der vorher be-
schriebenen Gruppe etwas weitergehend differenziert sind. Im oberen
Bereich des kraftigeren Wurzelsystems bis hin zum Hypokotyl findet
man zusétzlich hin und wieder kleine Organe ausgebildet, die als
Warzenhaustorien bezeichnet werden. Es handelt sich um vereinfachte,
aus nur wenigen Zellen bestehende Haustorien, deren Entstehung auf
eine unvollstdndige Unterdriickung der Ausbildung normaler Hausto-
rien in diesem Bereich der Pflanze zuriickzufithren ist.

Bei T'ozzia und Lathraea haben wir es ebenfalls mit Wurzelparasiten
zu tun, die hingsichtlich ihres Wurzelsystems, ihrer Haustorien bzw.
ihren Beziehungen zu Wirtspflanzen den bisher beschriebenen
Rhinanthoideen entsprechen. Das Aufgeben griiner Laubblatter (bei
Tozzio nur in den ersten Entwicklungsstadien) zugunsten von
Schuppenblittern verdeutlicht dagegen eine stérkere, bei Lathraea
sicherlich eine vollkommene Abhingigkeit von den Wirtspflanzen. Im
ubrigen kommt es bei diesen Gattungen zur Stauchung der unter-
irdischen Sprosse : es entstehen dichtbeblatterte sogenannte Schuppen-
komplexe.

Einige parasitische Scrophulariaceen, wie etwa Striga oder Alectra,
sowie alle Orobanchaceen zeichnen sich dadurch aus, daf} sie sich nur
mit Hilfe eines Priméarhaustoriums entwickeln kénnen. Aus den win-
zigen Samen entwickelt sich ein kleiner Keimschlauch (germ tube-like
organ), der nach Bertihrung mit einer dicht benachbarten Wurzel

terminal anschwillt. Es entsteht ein Kontaktorgan (Abb. 1a), das als

15%
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Abb. 1. Orobanche teucrii. ¢ Junges Primarhaustorium (@ t mm), b Primér-

haustorium (D ca. 3 mm) mit drei kurzen Wurzeln (Abbruchstellen schraffiert),

cKontakte von Haustorien mit Wirtswurzeln in einem kaum ibersehbaren

Geflecht zwischen Wirt und Parasit (Linge ca. 2cm). Bh Blatthaustorium,

Ph Primérhaustorium, S Schuppenkomplex von Ph1, Sh Sekundirhausto-

rium, Sk Seitenknospe, Sp Selbstparasitismus, Ph3 parasitiert mit Seiten-
wurzeln auf dem Blattgrund von S, Ww Wirtswurzel

.. Vegetationsknolle™ oder ,.Hypokotylknolle™* bezeichnet wird — eben
ein Primérhaustorium (siehe Diskussion). Im weiteren Verlaufe der
Entwicklung schwillt dieses Primdrhaustorium méchtig an und bringt
einen oder mehrere dicht schuppig beblitterte Sprosse hervor. Sie
durchbrechen spater die Erdoberfliche und bilden den generativen
Abschnitt der Pflanze. Da diese Pflanzen nicht ergrinen, spricht man
— ebenso wie bei Lathraea — von Voll- bzw. Holoparasiten, doch sind
die Schuppenblétter noch stirker reduziert.

Die Unterscheidung der parasitischen Scrophulariaceen/Oroban-
chaceen in grine und nichtgriine, also in Halb- und Vollparasiten,
richtet sich verstdndlicherweise primér nach visuellen Gesichtspunk-
ten. Diese Gliederung wird aber auch funktionellen Aspekten gerecht.
Neue Untersuchungen zeigen ndmlich, dall bel den Vollparasiten die
ohnedies komplizierten Haustorialstrukturen auch Phloem-, zumindest
phloemverwandte Elemente beinhalten; sicherlich ein wichtiges Krite-
rium fur den fortgeschrittenen Parasitismus. Weiter ist auch die



Abb.2. Orobanche teucriv. a,b,eBlatthaustorien attackieren kleine Wirts-

wurzeln, ¢, d abgetrennte Wirtswurzel verdeutlicht aufgrund der Verletzung des

Haustoriums den innigen Kontakt (Pfeile). Durchmesser der Wirtswurzel
(a,b,¢e) ca. 150 um, der verletzten Haustorien (¢,d) ca. 300 pm

Blattriickbildung und die totale Wirtsabhiéngigkeit am natirlichen
Standort in Verbindung mit einer zunehmenden Spezialisierung auf
bestimmte Wirte bedeutungsvoll. Als wichtigstes Merkmal fiir den
erhdhten Grad des Parasitismus mull aber sicherlich der Verlust des
gesamten Wurzelsystems gewertet werden: Parallel damit wird nam-
lich die bereits angesprochene parasitische Ausgestaltung des Hypoko-
tyls als Primdrhaustorium entscheidend geférdert.

Bei zahlreichen Arten der Gattung Orobanche kommt es an der
Hypokotylknolle zur Ausbildung von kurzen dicken Wurzeln, die von
saftig-fleischiger Konsistenz sind (Abb. 15). Bei gewissen Orobanche-
Arten bleiben diese Adventivwurzeln aber nicht gedrungen, sondern
wachsen mit wenigen Verzweigungen lang aus (Abb. 1¢): Eine abermals
hoher zu wertende Form des Parasitismus, denn an solchen Wurzeln
entstehen Sekundarhaustorien, die zusdtzlich mit Wirtswurzeln in
Verbindung stehen. Beispiele fiir Priméarhaustorien ohne (oder mit
kurzen) Wurzeln findet man bei Orobanche hederae DUBY, O. crenata
Forsk., O. rapum-genistae THUILL. oder O. reticulata W ALLR., Arten mit
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Primérhaustorien und langen Wurzeln mit Sekundarhaustorien sind 0.
gracilis SMITH, O. alba STEPH. ex WILLD. und O. caryophyllacea SMITH
(ArTawr, mindl. Mitteilung). Bemerkenswert ist die Tatsache, daf die
Sekundirhaustorien solcher Adventivwurzeln in ihrer Struktur den
hochstentwickelten Sekundarhaustorien der bereits erwdhnten Rhi-
nanthoideen ahnlich sind bzw. infolge des Auftretens von mehreren
Meristemen dariiber sogar noch hinausfithren. Im oberen Bereich der
kraftigen Wurzeln konnten auch bei Orobanche Warzenhaustorien
gefunden werden. Warzenhaustorien-ihnliche Organe kommen aber
auch auf den Schuppenblédttern 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.2¢,d), kann man derartige Organe als Blatt-
haustorien bezeichnen. Von ihrer Struktur her sind diese Kontakt-
organe, vergleichbar mit den Warzenhaustorien an Wurzeln oder
Hypokotyl, stark vereinfacht. Immerhin ist ihr Einflufl auf die Wirts-
wurzel aber so intensiv, dafl diese als Reaktion auf den Befall im
Kontaktbereich zahlreiche Wurzelhaare bilden kann (Abb. 2e¢). Wenn-
gleich es sich also nur um warzenghnliche vereinfachte Blatthaustorien
handelt, ist die beginnende Einbeziehung von Blattern in die Hausto-
rienbildung doch bemerkenswert.

Hyobanche glabrata Higrx. und H. sanguinea L. sind ausgespro
chene Blattparasiten. die vollparasitiseh und zumindest als dltere
Pflanzen wurzellos leben. Wihrend H. glabrata oftmals noch ein kleines
Primarhaustorium aufweist!, findet man bei den alteren Entwicklungs-
stadien von H. sanguinea stets nur méchtige Blatthaustorien ent-
wickelt. Die Ausbildung derartiger Kontaktorgane beginnt dhnlich wie
bei Orobanche teucrit mit einer kleinen Anschwellung am Blatt — eine
méchtige Anschwellung der Wirtswurzel im Kontaktbereich weist als
empfindliche Reaktion auf den starken Einflul durch das Haustorium
hin. Bei H. glabrate ist zumeist das Haustorium als Bildung des
Schuppenblattes auch im &lteren Zustand noch erkennbar, bei H.
sanguinea dagegen bildet sich das gesamte Blatt zu einem riesigen
Kontaktorgan um. Bei beiden Arten ist neben allen unterirdischen
Blattern auch der unterirdische Sprofi in der Lage, Haustorien zu
bilden. Der gesamte Schuppenkomplex kann also durch Haustorien-
bildung an jeder Stelle aggressiv werden. Die Schuppenblatter sind
noch stiarker reduziert als bei Lathraea oder Orobanche, wenn man von
den in dieser Gruppe ublichen Laubblittern ausgeht. Die alteren
Blatthaustorien weisen eine komplizierte Struktur auf. Bereits bei
lichtmikroskopischer Betrachtung kann in den intrusiven Abschnitten

1 Uber die Ontogenie dieser Parasiten ist bisher nichts bekannt.
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Phloem identifiziert werden. Da iiber die Lebensweise dieser voll-
parasitischen Hyobanche-Sippen keine ndheren -Angaben vorliegen,
kann man iiber Wirtsspezialisierung und -abhéingigkeit noch nichts
sagen.

Diskussion

Die altesten Angaben tiber parasitische Pflanzen sind bereits einige
hundert Jahre v. Chr. von THEOPHRASTOS VON ERESUS iiberliefert worden
(TuvBEUF 1923), und schon im 10. Jahrhundert schienen die Araber eine
recht gute Kenntnis von der Lebensweise einiger parasitischer Bliiten-
pflanzen zu besitzen (Sorms-LiAUBAcH 1867). Wie schwierig es aber noch
Anfang des letzten Jahrhunderts war, die Beziehung zwischen Parasit
und Wirt richtig zu beurteilen, zeigen die Arbeiten von MEvEN (1829),
KnNorz (1948) oder REGEL (1854), obwohl damals der Begriff des
Haustoriums (DE CANDOLLE 1813) bereits geprigt war und die zahl-
reichen bekannten Parasiten nach physiologisch-morphologischen Ge-
sichtspunkten recht gut gruppiert wurden (DE CanporLe 1832). Im
Verlaufe der letzten Jahre haben sich zahlreiche Wissenschaftler mit
den verschiedensten Parasitengruppen beschaftigt (Kuwt 1969). Daher
ist es nicht verwunderlich, daf3 es bei der Fiille von Bezeichnungen und
Begriffen (Kuwr 1977) zu gewissen terminologischen Verwirrungen
gekommen ist. Die zum vorliegenden Thema wichtigen Begriffe sollen
daher vorab erldutert werden:

1. Parasit. Nur solche Blitenpflanzen werden als Parasit be-
zeichnet, die mit Hilfe von Kontaktorganen, den sogenannten Hau-
storien, andere Pflanzen angreifen und in sie eindringen. Zusammen mit
den Mycorrhiza-Pflanzen und gewissen anderen Erndhrungsspezia-
listen nennen wir Pflanzen, die ,,von anderen leben‘, Schmarotzer
(WEBER 1978).

2. Wurzelparasit — Sprofparasit — Blattparasit. Einer
derartigen Gliederung der parasitischen Bliitenpflanzen sollte die
Biirtigkeit des Kontaktorgans zugrunde liegen und nicht, wie es
iiblicherweise gehandhabt wird, das jeweilige Grundorgan der Wirts-
pflanze. Wurzelbiirtige Haustorien kénnen némlich beispielsweise
Rhizome, Stengelabschnitte oder Blatter attackieren, sprofbiirtige
Haustorien findet man auf Wirtswurzeln ebenso wie auf -sprossen. Als
Blattparasit bezeichnen wir daher Pflanzen, die mit ihren Blattern
andere Pflanzen anzapfen (Visser, WEBER & KuwT 1978).

3. Vollparasit — Halbparasit (Holo- und Hemiparasit). Eine
derartige Unterscheidung kann nur nach visuellen Gesichtspunkten
(grin oder nicht grim) getroffen werden und ist daher duBerst proble-
matisch. Funktionelle Aspekte (nur Xylem-Anschlul/Xylem- und
Phloem-Anschlufl) kénnen dafiir kaum herangezogen werden, da zahl-
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reiche ausgesprochen grine Parasiten auch Phloem-Kontakte auf-
weisen (Krwt& Dopsixs 1971, DaMascHKE 1974, SALLE 1976), nicht-
grine Parasiten dagegen oftmals jeglichen Phloems im Haustorium
entbehren (Z1EGLER 1955, WEBER 1973, 1976, RENAUDIN 1974). Auf
weitere Termini soll an dieser Stelle nicht eingegangen werden, da sie zu
speziell sind und zudem erst vor kurzem von Kt (1977) zusammen-
gestellt wurden.

DaB die kleinwiichsigen annuellen Arten der parasitischen Scrophu-
lariaceen (Rhinanthoideen) sich in ihrer stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung erst am Anfang einer parasitischen Lebensweise befinden
(KruT 1969), diirfte zumindest bei den heimischen Vertretern kaum zu
bezweifeln sein (WEBER 1976a). Hinweise darauf findet man in der
einfachen Struktur ihrer Haustorien (MussiLmax& Dickisox 1975,
WEBER 1973, 1976), der wenig ausgeprigten Wirtsspezialisierung
(WEBER 1973Db, 1976D), der beachtlichen Unabhéngigkeit von Wirts-
pilanzen (Borg 1972, WEBER 1978 u. in Vorb.), vor allem aber auch im
augenfalligen Halbparasitismus (Bonyier 1891, 1893, HirTrL 1956,
1959, Govier, BrowN & PATE 1968, vgl. weitere Lit. bei KuwT 1969). Die
zum Teil winzigen Sekundirhaustorien dieser Wurzelparasiten sind
exogene Bildungen vornehmlich an Seitenwurzeln héherer Ordnung,
selten auch im unteren Bereich der Hauptwurzel (WEBER 1976D).
Bemerkenswert ist die Tatsache, daf} die Haustorien der kriftigeren
annuellen Rhinanthoideen (z. B. Arten van Rhinanthus, Melampyrum
und Pedicularis) keine wesentlichen Untepschiede zu denen der mehr-
jahrigen Arten (z. B. von Bartsia, Lathraea und Pedicularis) aufweisen;
handelt es sich doch bei den letzteren um Sekundirhaustorien von
sproB3- (z. B. Bartsia) oder hypokotylbiirtigen Wurzeln (z. B. Lathraeo,
Pedicularis-Arten), hin und wieder auch um sekundér sprofibiirtige
Wurzeln (WEBER 1975), wie sie bei Lathraea nach Verletzung an der
Abbruchstelle eines Schuppenastes entstehen kénnen. Andere sproB3-
biirtige Wurzeln (Hartr 1969—1974) findet man bei Lathraea
squamaria L. ebensowenig wie die Bildung eines Primarhaustoriums
(HriNrIcHER 1931, Kvwt 1973, WEBER 1975, 1976), wie filschlicher-
welse hin und wieder berichtet wird (MussELMAN 1973, MUSSELMAN &
Dickison 1975, TrrYOKHIN 1977).

Das Hauptwurzelsystem &lterer Lathraea-Pflanzen (HArTL 1974)
kann wie bei einigen anderen Rhinanthoideen (WEBER 1976¢) im
erstarkten oberen Bereich sogenannte Warzenhaustorien aufweisen,
deren Entstehung auf eine unvollkommene Hemmung der Haustorien-
bildung zurtickgefithrt wird. Bemerkenswerterweise kann man hin und
wieder derartig vereinfachte Organe auch im Bereich des Hypokotyls
vorfinden. Wenngleich solchen Warzen fiir die Erndhrung des Indivi-
duums sicherlich keine bedeutende Rolle zukommt (WEBER 1976¢,
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Abb. 3. Vermutliche phylogenetische Etappen der Entwicklung des Parasi-

tismus bei den Scrophulariaceae/Orobanchaceae. a Euphrasia, b Rhinanthus,

¢ Tozzia, d, e, f diverse Orobanche-Arten, g, h Hyobanche. Schematisch. —
Weitere Erklarungen im Text

Arrawi & WEBER 1980), kann man doch vermuten, dall von Euphrasia
iber Rhinanthus, Lathraea oder Tozzia (Abb.3a—c) die Neigung des
Hypokotyls zur Ausbildung dieser parasitischen Eigenschaft erhoht
wird. Von hier aus betrachtet, stellt das Priméarhaustorium der
Scrophulariaceen und Orobanchaceen eine phylogenetische Umkon-
struktion des Hypokotyls dar, handelt es sich dabei doch um eine
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Hypokotylknolle (Ravs 1937, Lit. vgl. Atrawr 1977). Pflanzen mit
wurzellosen Primirhaustorien! findet man beispielsweise in der
Gattung Boschniakia oder Orobanche (Abb.3d), aber auch in anderen
Parasitengruppen hat sich diese Gestaltung manifestiert (z.B. bei
Balanophoraceae ete., siche Kvwt 1969, HaANsEX 1972). Bei anderen
Orobanche-Gattungen entstehen an dieser Hypokotylknolle kurze, un-
verzweigte Adventivwurzeln (Abb. 3e). die zur Bildung von Sekundér-
haustorien nicht befihigt sind. Wieder andere Orobanche-Arten da-
gegen (Lit. bei Arrawr 1977, ausfithrlicher Gber Orobanche bei Kocn
1878, 1887 und BrEck-ManxwacETTa 1890) bilden lingere Adventiv-
wurzeln, die mit zahlreichen Sekundirhaustorien ausgestattet sind
(AtTawi & WEBER 1979). Nicht zuletzt aufgrund der komplizierten
Strukturen von Priméar- und Sekundérhaustorien der Pflanzen dieser
Wuchsform kann man hier bereits von weit fortgeschrittenem Para-
sitismus sprechen, was ja bekanntermafien auch in der Problematik
ihrer Bekampfung zum Ausdruck kommt (BARR AHMED & ZAHRAN 1958,
Kapry, OMaR & SaLaMi 1959, DE ALMEIDA 1959, Dawsox 1965, BEILIN
1967, Brscror & Kocw 1974).

Die erst vor kurzem bekannt gewordenen Lebensweisen von Hyo-
banche glabrote Hierx. und H. sanguines L. (VissEr, WEBER & KULiT
1978, Kuwt, VissEr & WEBER 1978, WEBER & VISSER 1980) haben nun
aber eine ganz andere Art der Haustorienbildung gezeigt. Aufgrund der
Moglichkeit, Spro3- und Blatthaustorien hervorzubringen, ist die ge-
samte Oberfliche der unterirdisch lebenden Pflanze ,,am Parasitismus
beteiligt* (Abb. 3g, 2). Das kann sogar soweit gehen, dall — zumindest
bei dlteren Stadien (vgl. WEBER & VISSER 1980) — auch die Primér-
haustorien durch méchtige Blatthaustorien ersetzt werden (Abb.34).
Unter Berticksichtigung der kaum zu bestreitenden Zugehorigkeit von
Hyobanche (MarLoTH 1932) zu den Scrophulariaceen/Orobanchaceen
stellte sich nach Kenntnis der Blatthaustorien die Frage nach der
stammesgeschichtlichen Entwicklung derartiger Parasiten (Kuit,
Visser & WEBER 1978). Die darauthin gezielt durchgefahrten Unter-
suchungen der Blattoberflichen von Tozzia, Lathraea, Aeginetio und
einigen Orobanche-Arten2waren negativ (vgl. auch WEBER 1973 b, 1975).
Bei O. teucric HoL. dagegen bestitigte sich die Vermutung, daf}

I Die Bezeichnung ,.Primédrhaustorium®* wird tblicherweise nur fir den
intrusiven Abschnitt dieser Hypokotylknolle verwendet. Einer einheitlichen
Terminologie wegen (siche Sekundirhaustorium, Blatthaustorium) und der
anatomischen Struktur entsprechend sollte man das gesamte verdickte Organ
als Primirhaustorium bezeichnen. Es stort dabei nicht, dall ,aus einem
Haustorium andere Grundorgane hervorgehen®.

2 Untersucht wurden bisher Orobanche minor Sm., O. gracilis SvitH und O.
australiona NTUTT.
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Blatthaustorien auch bei anderen Parasiten dieses Verwandtschafts-
kreises vorkommen koénnen (WEBER 1979). In ihrer anatomischen
Struktur sind sie mit den bereits erwahnten Warzenhaustorien ver-
gleichbar. Ein Ubergang vom nichtparasitischen Schuppenkomplex
(Abb.3¢) zum parasitischen bei Hyobanche ist demzufolge phyloge-
netisch tiber warzendhnliche Blatthaustorien (Abb.3f) denkbar. In
analoger Weise wird man erwarten konnen, derartige warzendhnliche
Organe auch an den Wurzeln einiger nichtparasitisch lebender Pflanzen
der Scrophulariaceen zu finden: als Beginn des Ubergangs zum Para-
sitismus. Genauere Kenntnisse iiber die Héufigkeit des Vorkommens
von Blatthaustorien bei den entsprechenden Scrophulariaceen- und
Orobanche-Arten (oder sogar Arten anderer Orobanchaceae-Gattungen)
wiirden in jedem Fall den hier modellartig mit Hilfe bisher bekannter
Glieder konstruierten phylogenetischen Trend des Parasitismus er-
hirten — allenfalls wére eine Verkiirzung der Entwicklungsschritte
denkbar (wie beispielsweise durch den schragen Pfeil in Abb.3 von d
nach g/h angedeutet), wenn man d-Formen finden wiirde, die im Besitz
von Blatthaustorien sind. Obwohl ein experimentell gesicherter Funk-
tionsnachweis noch nicht vorliegt, wird man doch davon ausgehen
kénnen, dafi Warzenhaustorien fiir den Parasiten von relativ geringer
Bedeutung sind, ganz gleich, ob sie an Wurzel, Sprof3 (Hypokotyl) oder
Blatt entstehen. Fur die Beurteilung stammesgeschichtlicher Ent-
wicklungstendenzen erscheinen sie dagegen recht hilfreich.

Zusammenfassung

Unterschiedliche Wuchsformen und Lebensweisen von para-
sitischen Sippen der Scrophulariaceae und Orobanchaceae wurden ver-
gleichend untersucht. Im Mittelpunkt standen dabei solche Merkmale,
die sich als Kriterien fiir die Beurteilung der Intensitit des Para-
sitismus eignen. Im wesentlichen sind dies Herkunft und Struktur des
Kontaktorgans, Abhangigkeit und Spezialisierung hinsichtlich der
Wirtspflanze, Grad der augenscheinlichen Schidigung des Wirtes sowie
Rickbildungserscheinungen am Parasiten. Dabei werden im Hinblick
auf den Parasitismus dieses Verwandtschaftskreises bestimmte phylo-
genetische Progressionen deutlich (Abb. 3).

Kleinwiichsige annuelle Halbparasiten mit wurzelbiirtigen wenig
differenzierten Sekundérhaustorien stellen die einfachste Form des
Parasitismus in diesem Formenkreis dar. Warzenhaustorien, die bei
grolBwiichsigen annuellen oder perennierenden Halbparasiten zusitz-
lich zu den Sekundérhaustorien vom oberen Bereich des Wurzelsystems
bis in den Bereich des Hypokotyls vorkommen, stellen den Ubergang
vom Wurzel- zum Hypokotyl- bzw. SproBparasitismus dar. Derartige
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Vollparasiten mit Primérhaustorien in Form von Hypokotylknollen
konnen nun die Bildung von warzendhnlichen Haustorialorganen auf
die Schuppenblatter ausdehnen. So entstehen schliellich stark abge-
leitete Vollparasiten mit Schuppenkomplexen und kompliziert struk-
turierten Blatthaustorien, die — nach dem jetzigen Stand der Kennt-
nisse — neben simtlichen Wurzeln auch das Primarhaustorium aufge-
geben haben.

Die vorliegende Arbeit basiert auf fritheren und neveren weiterfithrenden
Untersuchungen, welche von der Deutschen Forschungsgemeinschaft unter-
stutzt wurden. Der DFG, meinen studentischen Mitarbeitern sowie allen
anderen, die mir bei meinen Studien geholfen haben, mochte ich auch an dieser
Stelle danken.
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