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Einleitung und Historisches.

Die Umgrenzung und die systematische Stellung der Familie
der Orobanchaceae den anderen Familien der Tubiflorae-Reihe
gegeniiber ist noch ungeklirt und recht schwierig. Die sehr un-
sichere systematische Stellung von Lathraea, welche einmal zu
den Scrophulariaceen, dann zu den Orobanchaceen oder zu den
Gesneriaceen eingereiht wurde, ist ein deutlicher Beweis hiefiir.
Indem einigé Forscher die Orobanchaceen in genetische Bezie-
hungen zu den Scrophulariaceen brachten, wollten andere sie
jedoch an die Seite der Gesneriaceen stellen.

In Eichlers Blitendiagrammen (1875, S. 220) sind die
Orobanchaceen den Gesneriaceen als eine Abteilung, ,geradezu
als eine parasitische Seitenlinie, angegliedert. Auch mehrere
andere Autoren (Schimper, 1894; Baillon, 1891; Warming,
1895; Fritsch, 1893; Hallier, 1901; u. a.) stellten, aus rein
morphologischen Griinden, die systematische Selbststandigkeit
der Orobanchaceen in Zweifel, und hielten die verwandtschaftli-
chen Beziehungen zu den Gesneriaceen fiir berechtigt. Die Ver-
einigung der beiden Familien wurde nur auf Grund eines ein-
zigen Unterscheidungsmerkmales durchgefiihrt, und zwar auf Grund
des einfiacherigen Fruchtknotens mit parietaler Plazentation, welches:.
Merkmal die Orobanchaceen mit den Gesneriaceen gemeinsam
haben und wodurch sie sich von den Scrophulariaceen unterscheiden.

In seiner Bearbeitung der Scrophulariaceen hebt Wett-
stein (1895) hervor, daf die Scrophulariaceen ,zu einer
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Als ich vor einigen Jahren (1924) die Endospermbildung
‘bei Ramondia-Arten untersuchte, fiel mir die grofie Ubereinstim-
‘mung der Endospermmerkmale bei den Gesneriaceen und Oro-
‘banchaceen auf (die beiden ersten Teilungsschritte des Endo-
'sperms, die Einkernigkeit der chalazalen Endospermzelle), und
folglich wies ich auf die Moglichkeit hin, die Orobanchaceen in
zytologisch-embryologischer Hinsicht den Gesneriaceen anzu-
schlieBen. Bei diesem Vergleiche stiitzte ich mich damals hin-
sichtlich der Orobanchaceen auf die zytologischen und embryo-
logischen Angaben anderer Forscher. Die Befunde Boes hore’s
-veranlaBten mich aber, die Richtigkeit dieser Vermutung anzu-
zweifeln, um so mehr als die Angaben fritherer Forscher iiber
.die Samenentwicklung bei den Orobanchaceen aus einer weit
zuriickliegenden Zeit herrithren und eine Bestitigung brauchen.

In der vorliegenden Arbeit handelt es sich um die Beant-
wortung der Frage: inwiefern die vermutlichen genetischen Be-
ziehungen der Orobanchaceae zu den erwihnten Familien der
Tubiflorae-Reihe auch durch die Entwicklungsweise der weiblichen
Haploidgeneration, des Endosperms und der Endospermhaus-
torien als berechtigt zu betrachten sind.

Die Embryologie der Orobanchaceae ist verhiltnismafig
wenig untersucht worden. Uber die Embryosack- und Endo-
-spermbildung liegen in der Literatur die dlteren Angaben vor,
wie von Schacht (1850, fiir Orobanche ramosa), Caspary
(1854, fiir Orobanche Hederae), Solms-Laubach (1868, fiir
.Orobanche minor, Hederae und ramosa), Koch (1876, 1878, fir
.Orobanche Hederae; 1887, fiit Orobanche speciosa), Worsdell
(1896, fiir Christisonia neilgierrica) und Ch. Bernard (1903,
fiir Orobarnche sp. und Phelipaea coerulea). In jiingster Zeit hat Per-
sidsky (1926) eine kurze Mitteilung iber die Embryologie von
Orobanche cumana und O. ramosa gemacht. Dabei hat er sich im
- -wesentlichen auf die Befruchtungsvorgiange und die Entwicklungs-
geschichte der chalazalen Endospermzelle beschrénkt. Seine Arbeit
gibt keinen Aufschlufl iiber die Art der Endospermbildung bei
den Orobanchaceen, da er den ersten Teilungsschritten des Endo-
sperms leider keine Aufmerksamkeit gewidmet hat. Auflerdem,
sind seine Befunde unvollstindig und in mancher Hinsicht an-
fechtbar, woriiber ich spiter noch berichten werde. '
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grosseren Anzahl anderer Familien nahe verwandtschaftliche Be-
ziehungen haben, die vielfach eine Umgrenzung derselben schwie-
rig gestalten... Die Orobanchaceae und Gesneriaceae lassen sich
durch den einficherigen Fruchtknoten mit parietaler Plazenta-
tion... unterscheiden“. Im Nachtrag (1897) gibt derselbe Autor
zu, dafl ,deutliche Beziehungen zu den Orobanchaceae einerseits
die Gattungen Hyobanche, Harveya, Campbellia, Buechnera, ander--
seits die Rhinantheae aufweisen“. In seinem Handbuche (1924)
fihrt Wettstein aus, daf die Orobanchaceen den Scrophula--
riaceen nahe stehen, besonders den Gattungen Hyobanche und
Harveya, und ,wohl von ihnen abzuleiten® sind.

Hallier (1901) vereinigte zuerst die Orobanchaceen auf
Grund einficherigen Fruchtknotens mit den Gesneriaceen. In
einer spateren Arbeit (1903) aber sonderte er die Orobanchaceen
davon ab, indem er schrieb, daB Orobanche vielen Gerardieae
einerseits, den Rhinantheae anderseits nahe steht, und ,dass man
bei rein wissenschaftlicher Betrachtungsweise die Orobanchaceae
unbedingt mit den Rhinantheen vereinigen miisste* (S. 204). Auf
Grund seiner vergleichenden Untersuchungen innerhalb der Fa-
milie der Scrophulariaceen kam Hallier (1903) zu dem Schluse,
dafl die Orobanchaceen (inkl. Lathraea) eine Unterabteilung der
Scrophulariaceen darstellen, und an die Rhinantheae am nichsten
anzuschlieflen sind.

Eine schone und sehr ausfithrliche Arbeit von Boeshore
(1920) spricht klar fiir einen unmittelbaren genetischen Zusam-
menhang, geradezu fiir eine morphologische, anatomische und
biologische Kontinuitit zwischen den Scrophulariaceen und Oro-
banchaceen. Auf die Hauptergebnisse dieser Dissertation komme
ich am Schlufe dieser Arbeit wieder zuriick.

Wihrend Beck-Mannagetta, (1891) die Orobanchaceen
(inkl. Lathraeg) als eine selbststindige Familie behandeit, hebt
Fritsch (1893) die nahen Beziehungen der Gesneriaceen zu den
Scrophulariaceen, Orobanchaceen und Bignoniaceen hervor, so
»ndass eine scharfe Grenze zwischen diesen Familien kaum ge-
zogen werden kann... Hingegen stehen die Orobanchaceae und
Gesneriaceae so nahe, dass die Auffassung derselben als einer
parasitischen, laubblattlosen Unterabteilung der Gesneriaceae keinen
grossen Fehler involvieren diirfte. Immerhin ist die Placentation
und der Bau des Fruchtknotens iiberhaupt ein Unterscheidungs-
merkmal zwischen den Gesneriaceae, Orobanchaceae und Scrophu-
lariaceae.“
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Dafi den Endosperm- und Haustorialbildungen eine gewisse:
Bedeutung fiir die systematische Verwandtschaft zukommt, wurde-
schon frither von verschiedenen Forschern mehr oder weniger
ausdriicklich betont (Samuelsson, 1913; Jacobsson -Stia-
sny, 1914; Palm, 1914; Schnarf, 1917, 1925, 1928; Dahl-
gren, 1923, 1924; Schiirhoff, 1922, 1926; Hiakansson,
1926; Gscheidle, 1924; u. v. a.). Meiner Meinung nach haben
wir in der Art der Endosperm- und Haustorienbildung ein Merk-
mal, dem die gleiche Bedeutung fiir die systematische Verwandi-
schaft zukommt, wie auch vielen anderen auf dem Gebiete der
Morphologie, Anatomie, Physiologie u. s. w., und welches mit
dem gleichen Erfolge fiir die Erkliarung der verwandtschaftlichen
Beziehungen angewendet werden kann. Wie dort, darf man auch
hier nicht alles von einem einzigen Merkmal erwarten. Erst die-
Summe aller, oder mindestens aller wichtigsten Merkmale, wird
uns ermoglichen, der Losung verwickelter phylogenetischer Pro-
bleme naher zu kommen.

Unter den vielen wichtigsten Tatsachen, welche fiir eine-
Zugehorigkeit der Gattung Lathraea zu den Scrophulariaceen
sprechen, fithrt Heinricher (1896, S. 391) ,Der Bau und die
Entwickelung des FEichens, insbesondere der Embryosack mit
seinen, nach der Befruchtung entstandenen, so charakteristischen
Divertikelbildungen,“ an. Er schreibt weiter : »Die Embryosackdi-
vertikel finden sich. zum Theil allerdings in einem weiteren Ver-
wandtschaftskreise vor, als ihn die Scrophulariaceae umfassen; immer--
hin sind sie gerade bei den Rhinanthideen am stirksten entwickelt
und stimmen hier mit denen von Lathraea am meisten iiberein. Bei
den Orobanchen* hingegen fehlt jegliche Spur derselben* (S. 391).

Nach Bernard (1903, S. 125) kommt den Haustorialbil-
dungen eine grofle systematische Bedeutung zu. Er sagt, daf
»les sucoirs constatés chez Lathraea, et qui sont trés semblables.
a ceux décrits chez les Scrophularinées, doivent étre un argument
décisif pour rattacher définitivement cette plante a ce groupe,
contrairement & l'avis de certains auteurs qui... la placent ailleurs:
soit dans les Rhinanthacées, soit dans les Gesnéracées, soit enfin
et surtout parmi les Orobanchées. Or, cette derniere famille. ..
ne présente jamais de véritables sucoirs, ni du sac embryonnaire, ni
de l'albumen, ni de l'embryon; ou du moins ces sucoirs restent si
rudimentaires, qu’ils ne pourraient étre comparés @ ceux que Lo
rencontre chez Lathraea* Schacht, il est vrai, dit bien avoir

# Durch Kursivschrift von mir hervorgehoben.
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constaté des caecums chez Orobanche ramosa. Nous en doutons
un peu cependant, d’abord parce que lauteur lui-méme n’en
parait pas bien siir, ses dessins portant en ligne pointillée indi-
stincte le contour de ces soi-disant caecums®.

Meine Untersuchungen iiber die Endospermbildung von
Orobanche Hederae und gracilis haben aber gezeigt, dafi die
Angaben von Heinricher und Bernard, was das Vorkommen
und die Bildung der Endospermhaustorien betrifft, nicht der
Tatsache entsprechen. Die Orobanchaceen zeichnen sich durch
stark entwickelte Endospermhaustorien aus, welche sehr an die
wohlbekannten entsprechenden Haustorialbildungen bei den Scro-
phulariaceen erinnern.

Als Untersuchungsmaterial standen mir zwei Orobanche-
Arten aus der Sectio!) Osproleon, Subsectio Angustatae zur
Verfiigung, und zwar Orobanche Hederae (Trib. Minores) und
Orobanche gracilis (Trib. Cruentae). Die Fruchtknoten von 0. gra-
cilts wurden den in der Natur wildwachsenden Pilanzen (auf
Cytisus leucanthus, Berg Avala nichst Beograd), diejenigen von
O. Hederae den im hiesigen Botanischen Garten der Universitat
gezogenen Pflanzen, entnommen.

Als Fixierungsflissigkeit wurde ausschlieBlich Bou in, nach
Lénoir (1926) modifiziert, verwendet. Die Farbungen der zu-
meist 10 & dicken Mikrotomschnitte wurden mit Heidenhain’s
Eisenalaun-Hamatoxylin, oder mit saurem Hdmalaun nach Meyer
ausgefithrt, und mit Eosin BA extra nachgefarbt.

Eigene Untersuchungen.

Embryosackentwicklung, Befruchtung.

Die jiingsten von mir untersuchten Ovularhocker zeigten
im Nuzellus eine subepidermale Archesporzelle, deren Kern sich
im oberen Teil der Zelle im Stadium der Synapsis befand. Die
-anatrope Umbiegung der unitegmischen Samenanlagen war noch
nicht vollendet. Soweit ich sehen konnte, wird immer nur eine
Archesporzelle angelegt. ‘

Die Embryosackentwicklung folgt dem Normal-Typus. Die
Archesporzelle wird, ohne Deckzellen abzutrennen, direkt zur
Embryosackmutterzelle (syndermal imSinne Dahlgren’s, 1927).
Sie erfiahrt in typischer Weise eine Tetradenteilung, und wird

1) Siehe Beck-Mannagetta, G.: Monogr. d. Gatt. Orobanche, 1890.
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dabei jede Kernteilung von einer Wandbildung begleitet. Von
den vier so entstandenen, in einer Léingsreihe liegenden Makro-
sporen nimmt die chalazale immer die Uberhand, sie keimt aus
und wichst unter Verdringung und Auflésung der drei oberen
Schwesterzelten zum achtkernigen Embryosack heran (Abb. 1
und 2). Die basale Makrospore zeigt haufig im unteren Teile
eine leichte Umbiegung gegen den Funikulus zu (Abb. 1).

N
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Abb. 1. Orobanche graci-
lis; Abb. 2. Orobanche
Hederae. Syndermaler Nu-
zellus mit Makrosporente-
trade. Einkerniger Embryo-
sack. Drei obere Makro-
sporen degeneriert(1) oderin

Degeneration begriffen (2). )
Kernteilung des jungen Em- )
bryosackes (2). — Vergr. N Nt

1420 X (Abb. 1) und 910 X
(Abb. 9). 2.

Nach Bernard teilt sich manchmal die Embryosackmutter-
zelle bei Orcbanche sp. zuerst in zwei und dann in vier Zellen,
Er sagt noch dazu (S. 183), daB8 ,plus souvent elle forme les
quatres noyaux avant de produire des cloisons® (Siehe seine
Tafel VII, fig. 3). Ich habe eine recht grofle Anzahl der Samen-
anlagen von Orobanche gracilis und Hederae auf die Tetraden-
teilung untersucht und nie Stadien gefunden, wo vier freie
Kerne vorkommen. Deshalb scheint es mir unwahrscheinlich,
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daB sich Orobanche sp. in dieser Hinsicht anders verhalten konnte,
um so mehr als meine Beobachtungen mit den Angaben von
Koch fiir Orobanche Hederae (1887, S. 176) iibereinstimmen.
Die Zentrosomen oder zentrosomendhnlichen Gebilde, welche
von Bernard an beiden Po-
len der Kernspindel ,wahrge-
nommen* und abgezeichnet
wurden, sind wie bekannt nur
Phantasiegebilde.

4.

Abb. 3. Orobanche Hederae. Zwei-
zelliges E dosperm. Durch die erste
Querwand werden zwei Endosperm-
kammern gebildet. Die mikropylare
Kammer teilt sich durch eine Langs-
wand (Telophase und Wandbildung).
Der Kern in der chalazalen Kammer
in Vorbereitung fiir die nichste Kern-
te'lung. Im oberen Teile die befruch-
tete Eizelle und beide Synergiden.
Hakenformige Leistenbildung der Sy-
nergide ist sichtbar. Unten drei Anti-
poden. — Vergr. 910 X.

Abb. 4. Orobanche gracilis. Das-
3. selbe Endospermstadium wie Abb. 3.

Das Durchbrechen des Nuzellus geschieht wie geWéhnlich
am Ende des zweikernigen, spitestens am Anfang des vierker-
nigen Stadiums des heranwachenden Embryosackes.
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5 6.

Abb.5. Orobanche gracilis. Gleiches Endospermstadium wie Abb, 4, — Vergr. 910 .

Abb. 6. Orobanche Hederae. Fiinfzelliges Endosperm. Der Léngsteilung der mi-
kropylaren Endospermkammer folgt eine Querteilung der beiden Langszellen,
wihrend in der chalazalen Endospermkammer nur eine freje Kernteilung erfolgt
(zweikernige chalazale Endospermzelle). Das Embryo beginnt zuu wachsen, Haken-
férmige Leistenbildung der Synergide. Unten drei Antipoden. — Vergr. 910 .

Bull. Inst. et Jard. Bot. Univ, Belgrade. Tome I. 8
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" Unter frithzeitiger Verdrdngung der Nuzelluszellen, welche
als kleine Reste um die Basis herum des Embryosackes iibrig-
bleiben (Abb. 3, 5 und 6), dringt der heranwachsende Embryo-
sack weit in den Mikropylekanal ein und reicht oft bis in
die Nahe der Mikropyle selbst. Der groBte Teil des Embryosackes
grenzt unmittelbar an die innerste Zellschicht des Integumentes,
die als deutlich differenziertes Integumenttapetum ausgebildet ist.
Auffallend sind die grofien Zellen der Mantelschichte welche sich
durch Plasmareichtum und grofiere Kerne auszeichnen. Im Ge-
gensatz zuBerna td’ s Behauptung fand ich diese Zellen ldnger
lebensfihig, als die iibrigen inneren Zellen des Integumentes. Thre
lingere Lebensdauer hingt jedenfalls mit den spater eintretenden
Veranderungen ihrer an den Embryosack grenzenden Zellwinde
susammen. Diese verdicken sich stark und sind inden spéteren
Embryonalstadien mit einer michtigen Kutikula versehen (Abb. 7,
8, 9 und 11). Die charakteristischen Wandverdickungen sind auch
an den inneren und den radialen Zellwinden der AuBenepidermis
des Integumentes zu bemerken (Abb. 9). Die Mantelschichte be-
kleidet den groBten Teil des Embryosackes, endigt aber ober-
‘halb der kiinftigen Isthmusregion und unterhalb der chalazalen
Endospermzelle auf (Abb. 5, 7, 8, 9 und 11).

Gleichzeitig mit dem- VorstoBen des Embryosackes in den
Mikropylekanal, erweitert sich der obere Teil des Sackes ober-
halb des Integumenttapetums und schwillt etwas bauchig an.

Der vollig ausgebildete und befruchtungsreife Embryosack
von Orobanche zeigt die normale Zusammensetzung. Es mag nur
fiir die Synergiden (Abb. 3, 4, 6, 7) die charakteristische haken-
formige Leistenbildung hervorgehoben werden (Dahlgren,
1928). Einmal habe ich in derselben Samenanlage zwei vollstindig
entwickelte Embryosicke beobachtet.

Die drei einkernigen Antipoden sind kaum lebenstitig
und beginnen frithzeitig, sobald die Endospermbildung einsetzt,
zu degenerieren. Sie verharren aber im degenerierten Zustande
und- sind als sehr dauerhafte Gebilde fast bis zu den letzten
Embryonalstadien * zu verfolgen (Abb. 11). Sie sind auch an
ihren chromatinarmen Kernen und an der Art der Zytoplasma-
farbung leicht zu erkennen. Mit Eosin oder Safranin gefarbt
verrit das Plasma der Antipoden einen krankhaften Zustand.
Nach Bernard sind die Antipoden bei Orobanche sp. wenig
differenziert, ,a petits noyaux, et en somme des leur naissance
en voie de régression caracterisée®. Ob die Antipoden noch im
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reifen Samen vorhanden sind, konnte ich aus Mangel am Unter-
suchungsmaterial nicht verfolgen. Persidsky gibt an, da8 sie
»bald nach der Degeneration der sie isolierenden Zelle ver-
schwinden, und der von ihnen eingenommene Hohlranm wird
leer (Abb. 8)“. Meine Abb. 11 zeigt aber, daB die drei Anti-
poden noch zu sehen sind, nachdem die chalazale Endospermzelle
bereits abgestorben und fast inhaltsleer geworden ist. Die lange
Erhaltung der Antipoden kann dadurch erklirt werden, da sich
am Chalazaende kein titiges Endospermhaustorium entwickelt;
und daff das eigentliche endospermale Nihrgewebe die Nahrungs-
stoffe vom Mikropylarende erhilt. Daf den Antipoden hier, trotz
ihrer Langlebigkeit, irgendwelche Rolle in der Nutrition zukommt,
ist sehr unwahrscheinlich. "

Was die Befruchtung anbelangt, so konnte ich zweifellos
feststellen, daB der Pollenschlauch seinen Weg durch die Mikro-
pyle nimmt (Porogamie). Sowohl die Eibefruchtung als auch die
doppelte Befruchtung konnte ich sicher feststellen. Zu dieser Zeit
befinden sich die beiden Polkerne in der Mitte des Embryo-
sackes noch unverschmolzen, und alle drei Kerne verschmelzen
gleichzeitig, wie dies richtig von Persidsky beobachtet und
mitgeteilt wurde (Siehe seine Abb. 1), ;

Nebenbei sei hier auf eine Erscheinung hingewiesen, die
vorldufig unaufgekldrt bleibt. Ich beobachtete bei allen Samen-
anlagen mancher Fruchtknoten von Orobanche Hederae ndmlich das
Heraustreten des oberen groferen Teils der Embryosicke in die
Hohle des Fruchtknotens. Es handelte sich bei dieser Erscheinung
immer um die Embryosicke, welche aus irgendwelchen Griinden
unbefruchtet geblieben sind und deren Zytoplasma mit Kernen in
Degeneration waren. AuBerdem, findet man in allen sonst nor-
malen Fruchtknoten eine mehr oder weniger grofie Anzahl der
Samenanlagen, deren Embryosicke in der Entwicklung gehemmt
und folglich degeneriert wurden, wihrend die iibrigen Gewebe
sich normal entwickelten. Als Folge dieser unbekannten hemmen-
den Einfliisse sind in demselben Fruchtknoten die Samenanlagen
in verschiedenen Stadien der Entwicklung zu finden.

Endospermbildung.

Der befruchtete primare Endospermkern schickt sich alsbald
zur Teilung an. Das Endosperm ist bei Orobanche Hederae und
gracilis von Anfang an zellular. Der Reihenfolge der Zellwand-
bildung wurde von mir eine besondere Aufmerksamkeit geschenkt.

V g¥
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Der erste Teilungsschritt geht unter Bildung einer quergestellten
Zellwand vor sich. Dieselbe wird in der Mitte des Embryosackes
angelegt und werden somit zwei fast gleich grofie iibereinander-
liegende Endospermzellen gebildet, wie dies aus den Abb. 3, 4
und 5 zu ersehen ist. In jeder der beiden so entstandenen priméren
Endospermkammern folgen nach einer verhiltnismifig ldngeren
Ruhepause weitere Kernteilungen. In der unteren Kammer kommt
es nur zu einer freien Kernteilung, welche jedoch von der Wand-
bildung nie begleitet wird. Diese Zelle bleibt ungeteilt und zwei-
kernig (Abb. 6). In der oberen Endospermkammer dagegen folgt
der ersten Querwand eine Ldngswand nach, und diese Zelle wird
in zwei Lingszellen geteilt. Meine Abb. 3, 4 und 5 weisen den Vor-
gang der Zellwandbildung in der oberen Endospermkammer auf. In
der Mitte der zytoplasmatischen Fasern wird eine Zellplatte an-
gelegt. Ein zentraler Plasmastrang deutet den Weg an, welchem
die Ausbildung der Zellplatte, bezw. der Zellwand folgen wird.
Ich hatte Gelegenheit, mich wiederholt davon zu fiberzeugen.
Diese Zellwand liegt in der Medianebene der Samenanlage. Die
Kernteilung findet nicht gleichzeitig in beiden primdren Endo-
spermkammern statt. In der unteren tritt eine kleine Verzbgerung
gegeniiber derjenigen in der oberen Kammer auf (Abb. 3, 4, 5).
Hierauf wird jede Lingszelle im oberen Teile durch je eine
Querwand geteilt (Abb. 6). Die Querwinde werden genau in der-
selben Hohe angelegt, so daf sich nun in drei Etagen fiinf Endo-
spermzellen befinden, von denen nur diejenige am Chalazaende
gelegene zweikernig ist. Sowohl diese chalazale als auch die beiden
mikropylar gelegenen Endospermzellen sind von Anfang an als
Endospermhaustorien zu erkennen. Sie verhalten sich aber im
weiteren Entwicklungsverlaufe des Endosperms verschieden.
Meine Befunde iiber die Reihenfolge der Endospermteilun-
gen weichen vollig von denen ab, die von fritheren Forschern
fiir die Familie der Orobanchaceen angegeben sind. Koch
(1876) gibt fiir Orobanche Hederae die zellulare Endospermbildung
an. Er teilt Folgendes mit: ,Der Embryosack theilt sich schon
frith und ziemlich gleichzeitig in drei bis vier Stockwerke. Die
erste Querwand halbirt ihn, die beiden nachsten Winde ent-
stehen in den beiden Tochterzellen“ (S. 344). In einer anderen
Arbeit (1878) wiederholt Koch dasselbe und driickt sich deut-
licher aus, daB der ersten Querwand ,sehr bald in beiden Tochter-
‘zellen zwei neue Querwinde“ folgen (S. 246). Dagegen in seiner
spiteren grofen Abhandlung iiber die Entwicklungsgeschichte
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der Orobanchen (1887) vertritt Koch eine entgegengesetzte
Ansicht iiber die Art wie das Endosperm bei Orobanche gebildet
wird. Er nimmt eine nukleare Bildung des Endosperms an. So
schreibt er (1877, S. 177): ,Es sind wiederholte Theilungen
eingetreten. Nachdem sich dje Tochterkerne in dem Embryosack
ziemlich gleichmissig vertheilten, schieb dieser Querwinde ein
und zerfillt in mehrere Stockwerke (Fig. XXIII — XXV, Taf. XII).«
Eine solche Behauptung ist ohne Zweifel unrichtig. Koch’s
Arbeit 148t uns in keiner Weise erkennen, welche Griinde es
waren, die ihn veranlafiten, seine friihere Ansicht, die jedoch
in vieler Hinsicht der Tatsache niher stand, zu verlassen.

Diese zweifellos unrichtigen Angaben fithrten Worsde]]
(1896) irre, ,der die Embryosack- und Endospermbildung von
Christisonia neilgherrica untersuchte., Er kam bei dieser Oroban-
chaceae-Gattung zu denselben Resultaten wie Koch (1887) fiir
Orobanche speciosa, und verfiel in denselben Irrtum beziiglich
der Art der Endospermentwicklung. So lesen wir bei Worsdell
(S. 581): ,As a result of the division of the definitive nucleus,
the narrow embryo-sac becomes filled with a row of four elon-
gated cells. Koch in his descripton of the initial formation of
the endosperm in Orobanche, states that at first several nuclei
are formed, between which, after they are evenly distributed in
the sac, cellwalls are intercalated. This will also probably be the
course of events in Christisonia, although in this plant 1 have
been unable to follow it«.

Worsdell's Beobachtungen iiber dle Samenentwicklung
bei Christisonia scheinen in vieler Hinsicht ungenau und zu ober-
fldchlich zu sein. So z. B. seine Behauptung, daf das Embryo zur
Entwicklung kommt, bevor die Verschmelzung der Polkerne er-
folgt; daB das entwickelte Endosperm durch den Nuzellus auf
beiden Enden umschlossen ist; u. s. w. Auf Grund meiner Beo-
bachtungen bei Orobanche bin ich zur Uberzeugung gelangt, daB
die Endospermbildung bei Christisonia nicht nach dem Schema
von Koch (1887) verlaufen kann, denn dies wire in dem ganzen
Verwandtschaftskreise ein isolierter Fall, Deshalb sind die Nach-
priifungen bei Christisonia notwendig.

In seiner Arbeit iiber die Embryologie einiger Parasiten
untersuchte Bernard (1903) die Samenentwicklung von Oro-
banche sp. und Phelipaea coerulea. Fr hatte auch seine Aufmerk-
samkeit auf die ersten Teilungsschritte des Endosperms gelenkt.
Seine diesbeziigliche Befunde sind in mancher Hinsicht nur eine
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Wiederholung der fritheren Angaben von Koch (1876, 1878). Eine
Ausnahme macht nur die Behauptung, daB die chalazale primére
Endospermzelle ungeteilt und, nach seinen Abbildungen zu
urteilen, einkernig bleibt. Er sagt: ,L’albumen est formé tout
d’abord par deux cellules superposées, égales a peu prés, dont
la supérieure (celle qui est le plus prés de l'appareil sexu€) se
divisera pour donner l'albumen, tandis que celle qui se trouve
du coté antipodial restera indivise sous forme d’une cellule
allongée dans la direction du funicule et quelquefois un peu
recourbée (Pl VII, fig. 5)... La cellule supérieure des deux
premiéres cellules d’albumen s’est divisée d’abord en deux cellules
superposées, puis chacune g'est divisée longitudinalement, donnant
ainsi deux séries longitudinales de cellules® (S. 184). Dafi auch
Bernards Angaben unrichtig sein diirften, geht aus den Er-
gebnissen meiner Untersuchungen an Orobanche Hederae und
gracilis deutlich hervor. Man kann kaum erwarten, dafl Dbei
der von ihm untersuchten Orobanche sp. die Endospermbildung
nach einem ganz anderen Endospermtypus verlduft.

' Die unrichtigen Angaben leiteten auch Schnarf (1917)
als er in seiner Arbeit {iber die Eniwicklungsgeschichte von
Plantago media die beiden ersten Teilungsschritte des Endosperms
innerhalb der Tubiflorae-Reihe verglich. Er meinte, dafl sich das
Endosperm bei Orobanche nach dem Typus Il (Stachys silvatica)
entwickelt, nur mit dem Unterschied, daff der Kern der chalazalen
Endospermkammer ungeteilt bleibt. Ein solcher Endospermtypus
wurde spiter fiir einige Gesneriaceae festgestellt (Schnarf, 1921;
G1igi¢, 1924). Unter solchen Umstinden wurde ich veranlafit,
die Vermutung iiber den genetichen Zusammenhang der Oro-
panchaceae mit den Gesneriaceae zu auBern (1924).

Betreffs der Art wie die Endospermbildung bei Orobanche
cumana und ramosa vor sich geht, gibt Persidsky (1926, S. 9)
nur an, daf ,Das Endosperm sich auf dem Wege der Zellteilung
entwickelt. Eine freie Bildung der Kerne 148t sich nur im basalen
Teil des Embryosackes beobachten; dieser Teil tritt in Form
ecines Haustoriums auf, wo sich eine zwei-, drei- oder vierkernige
zylindrische Zelle bildet (Abb. 2), die unmittelbar an die Antipoden
stoft«. DaPersidsky iiber die ersten Teilungen im Endosperm
keine Erwihnung machte, so meint Schnarf, in seiner Bear-
beitung der Embryologie der Angiospermen (1928), daB sich bei
Orobanche cumana und ramosa das Endosperm wahrscheinlich nach
dem zellularen Typus bilde. '
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Meine oben dargelegte Angaben iiber die ersten Stadien
der Endospermentwicklung bei Orobanche Hederae und gracilis
zeigen eine Ubereinstimmung mit dem Endospermtypus II im
Sinne Schnarf{'s (Brunella vulgaris), welche dadurch gekennzeich-
net ist, dafl der ersten Querwand eine Langswand in der oberen
primdren Endospermzelle folgt, in der unteren aber die Wand-
bildung unterbleibt und nur eine freie Kernteilung erfolgt. Meine
bei Orobanche Hederae und gracilis gewonnenen Befunde sind,
selbstverstdndlich, kein entscheidender Gegenbeweis, daff bei den
anderen Orobanche-Arten, als auch bei den iibrigen Orobanchaceae-
Gattungen die Endospermentwicklung nach einem anderen En-
dospermtypus, auch nach solchem, wie es von Bernard und
Koch angegeben wurde, nicht in der Tat vor sich gehen konnte.
Aber in jedem Falle deuten meine Befunde darauf hin, daf ihre
Angaben einer Nachpriifung und Bestatigung bediirfen,

Durch die fortgesetzten zunichst Quer- und hierauf Langstei-
lungen wird die mittlere Etage in Zellen zerlegt und somit er-
folgt eine Zellenvermehrung und Bildung des eigentlichen endo-
spermalen Nahrgewebes. Der Querwand, welche die Absonderung
der beiden mikropylaren Haustorialzellen zur Folge hat, folgt
eine neue Querteilung durch welche die mittlere Etage verdoppelt
wird. Hierauf wird nochmals in beiden mittleren Etagen je eine
Querwand angelegt, und es entstehen als Resultat dieser Teilungen
vier Etagen zweireihig angeordneter Endospermzellen. In diesem
Zustande tritt in der Entwicklung des Endosperms eine ldngere
Ruhepause ein. Wihrend derselben erfolgen keine Zellteilungen,
nur schwellen die vorhandenen Zellen des eigentlichen endosper-
malen Nadhrgewebes durch Wachstum an. FEine verhéltnismaBig
lange Ruhepause in der Endospermentwicklung tritt auch nach
der ersten Querteilung des Embryosackes in zwei primiare Endo-
spermkammer ein. Die zweite Zellwandbildung, sowie alle fol-
genden, gehen sehr rasch vor sich, bis eine neue Ruhepause ein-
tritt. Das betrifft insbesondere die Ausbildung der zweiten Zellwand,
durch welche die mikropylare primire Endospermkammer in zwei
Léngszellen geteilt wird. Die zweite Teilungswand konnte deshalb
von vielen dlteren Forschern nicht genau ergriffen und festge-
stellt werden, weil unmittelbar, nach der Langsteilung rasch vier
weitere Querteilungen folgen. AuBerdem, da die Lingswand oft
in der Schnittebene zu liegen kommt und so fiir den Beobachter
unsichtbar wird, bekommt man leicht den Eindruck, als ob der
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Embryosack durch aufeinander folgende Querwinde in mehrere
strickleiterformige Stockwerke geteilt wird. Deshalb diirften die
Angaben dlterer Forscher iiber die Drei- oder Vierteilung des
Embryosackes bei den Orobanchaceae wohl auf einer unvollstdn-
digen Untersuchung oder auf einem Beobachtungsfehler beruhen.

Erst spiter setzt sich die Zellteilung fort und es werden
zundchst die Langswinde und darauf in anderer Weise orien-
tierte Zellwinde gebildet. Nach einer Reihe von Zellteilungen
entsteht ein Endospermkorper, welcher die Kolbenform erhilt
(Abb. 9). Auffallend ist der ausgebauchte Teil des Endosperm-
gewebes, welcher sich gegen das Mikropylarhaustorium zu ver-
engt und die Isthmusregion bildet. Koch war der erste, der
diese verschiedenen Endospermteile unterschieden hat. Den ersten
hat er als ,fertiles¢, den anderen als ,steriles mikropylares End-
stiick des Embryosackes® bezeichnet. Das sogenannte ,sterile
nach der Mikropyle gelegene Stiick* wird bei meinen Priparaten
von den oberen Endospermzellen gebildet, die infolge der hem-
menden Einfliisse der Nahrungszufuhr von der mikropylaren Haus-
totialzellen her in der Entwicklung zuriickgeblieben sind. Dieses
Stiick besteht aus mehreren Lagen (6—7) in zwei Lingsreihen
angeordneter, kleiner und plattenformiger Zellen, die unmittelbar
an die mikropylaren Haustorialzellen stofen (Abb. 7, 8 und 9).
Gegen die Basis zu erweitert sich dieses Stiick und geht in das
eigentliche Endospermgewebe iiber. Die Endospermzellen dieser
Region zeichnen sich durch eine intensivere Firbbarkeit aus,
was sicher ein Zeichen der Nahrungszustromung aus dem Mikro-
pylarhaustorium -ist. Die Zellen des Integumenttapetums um
den Isthmus herum sind kleiner und tafelformig. Von dem Isthmus
an gegen die Basis des fertilen Endospermgewebes zu sind die
Zellen allmahlich grofer und grofier und wachsen in grofle ku-
bische Zellen aus. Auch ihre Zellkerne werden im gleichen
Sinne immer grofer.

Nebst dem sterilen mikropylaren Endstiicke fiibrt Koch
in seiner Arbeit ein ebensolches, nur etwas kiirzeres Endstiick
am Chalazaende an. Allein Ko c¢h war dabei im Irrtum, denn das
untere, am Chalazaende gelegene sterile Stiick ist mit der zwei-
kernigen basalen Endospermzelle identisch. DaB auch in diesem
Teile Endospermteilungen stattfinden, wie dies von Koch ange-
nommen wurde, entspricht nicht der Tatsache. Die chalazale En-
dospermzelle stellt ein verkiimmertes Chalazahaustorium dar, das
von Anbeginn an funktionslos ist, und deshalb von den benach-
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barten Zellen der Chalazaregion (des Integumenttapetums) zu-
sammengedriickt wird (Abb. 11). In spiteren Stadien der Embry-
onalentwicklung hat sowohl die chalazale Zelle als auch der
sterile mikropylare Teil das gleiche Aussehen. Die beiden degene-
rieren, der Inhalt ihrer Zellen wird resorbiert und es bleiben nur
zwei kanalartige Aushohlungen iibrig, je eine an jeden Pol des
Endosperms. Ihre Entwicklungsgeschichte aber ist nicht dieselbe.

Nur die eingehenden entwicklungsgeschichtlichen Untersu-
chungen konnen uns sichere Angaben bieten. Es ist mir gelun-
gen, den Vorgang der Endospermbildung von Orobanche He-
derae und gracilis genau zu verfolgen. Ich konnte aber die
Angaben von Koch, Worsdell, und Bernard iiber die Rei-
henfolge der Teilungsschritte des Endosperms nicht bestitigen.
Nach meinen Befunden scheint die Behauptung von Koch (1876,
1878) und Bernard (19J3) sehr zweifelhaft zu sein, nach wel-
cher die beiden ersten Endospermteilungen Querwinde liefern
und den Embryosack in drei bis vier iibereinander liegende En-
dospermzellen zerfallen lassen. Ebenfalls ist die Behauptung von
Koch (1887) und Worsdell (1896) allem Anschein nach un-
begriindet, dafi zuerst eine Anzahl freier Kerne entsteht und es erst
nachher zur Ausbildung der Zellwinde kommt. Auflerdem ist es
ebenfalls nicht richtig, dal der Kern in der chalazalen Endo-
spermzelle (,cellule chalaziale conductrice*) ungeteilt bleibt, wie
es von Bernard angefiihrt wurde.

Haustorienbildung.

Die Endospermentwicklung von Orobanche Hederae und
gracilis wird, wie erwihnt, mit einer Querteilung des Embryo-
sackes eingeleitet. Durch die erste Querwand wird am Chalaza-
ende eine Zelle abgesondert, welche spiter ungeteilt bleibt (Abb.
3, 4, 5 und 6). Es vollzieht sich in ihr nur eine freie Kerntei-
lung, so dafl diese Zelle zweikernig wird (Abb. 6). Diese Zelle
stellt das Chalazahaustorium dar. Durch die dritte Teilungswand,
die eine Querwand ist, werden gegen die Mikropyle zu zwei
Zellen abgesondert, welche bald zu den méichtigen Haustorial-
zellen auswachsen. (Abb. 6, 7, 8 und 9). Wie schon friiher her-
vorgehoben, verhalten sich die Endospermbaustorien an den
beiden Polen des Endosperms verschieden.

Wihrend die mikropylar gelegenen Haustorialzellenbesonders
titig sind, und ein stdrkeres Wachstum in die Breite auf Kosten der
umgebenden Zellen des Integumentes zeigen (Abb. 7, 8, 9), scheint




122 Lji. M. Gligié:

die chalazale Zelle, wie die Antipoden selbst, sehr wenig lebens-
fahig zu sein und weist von vornherein deutliche Anzeichen der
Schwiche und der bald eintretenden Degeneration auf. An den
beiden Kernen sind die Degenerationserscheinungen zu bemerken,
wie dies von Persidsky (1926) fiir Orobanche cumana und
ramosa genau mitgeteilt und abgebildet wurde. Diese chalazale

Abb. 7. Orobanche Hederae. Mikropylarhaustorium. Oberhalb der Isthmusregion

sind zwei haustoriellen Zellen mit stark hypertrophierten Kernen. Embryoschlauch.

Die innere Zellwand der Integumenttapetums verdickt und mit einer machtigen
i Kutikula versehen. — Vergr. 910 X.

Endospermzelle stellt also ein verkiimmertes Chalazahaustorium
dar. In den spiteren Embryonalstadien schrumpft ihr Inhalt zu-
sammen und fallt schlieflich einer Aufldsung anheim. Infolge
des erheblichen Druckes, den die grenzenden und heranwach-
senden Zellen des Integumenttapetums auf die chalazale Zelle
ausiiben, wird dieselbe zusammengedriickt und zu einem inhalts-




Uber die Endosperm- und Haustorienbildung bei Orobanche etc. 123
leeren Kanal, der unmittelbar an die Antipoden stofit, reduziert..
Auf diese Weise ensteht das sogenannte ,am Chalazaende gele-
gene sterile Stiick des Embryosackes“, das nach Koch aus En-
dospermzellen besteht, das aber mit einer Chalazalzelle, geradeziwe

Abb. 8. Orobanche Hederae. Etwas spiteres Endospermstadium. Der mikropy-

lare Teil mit Mikropylarhaustorium und Embryo. Hyphenartige Fortsitze der hau-

storiellen Zellen. Amdboide Form stark hypertrophierter Haustorialkerne. Eine:

der haustoriellen Zellen dringt durch die Mlkropyle empor, die andere durch--
bricht das Integument. — Vergr. 910 X.
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mit dem Chalazahaustorium identisch ist, wie dies zuerst von
Bernard, spiter von Persidsky festgestellt und jetzt von
mir bestitigt wurde.

Uber die Endospermhaustorien bei den Orobanchaceae, iiber
ihr Vorkommen und ihre Entwicklung, gehen die Meinungen
der Autoren auseinander. Heinricher (1896) nahm die Abwe-
senheit jeder haustoriellen Bildungen bei den Orobanchaceen an,
und dies war auch einer der wichtigen Griinde, um Lathraea
von den Orobanchaceen zu trennen und mit den Scrophularia-
ceen zu vereinigen. Es hat aber nicht an Stimmen gefehlt, dafl
die Endospermhaustorien bei den Orobanchaceen vorhanden sind.
‘Schon zu einer sehr weit zuriickliegenden Zeit hat Schacht
(1850) solche als zwei Aussackungen an den beiden Polen des
Embryosackes bei Orobanche ramosa wahrgenommen und, wenn
auch undeutlich (nach Bernard) abgezeichnet. Er sagt, ,dass
der Embryosack den Kern bald verdrangt, 2 Aussackungen, eine
am Chalazaende und eine seitlich am Mikropyleende, bildet, sich
in der Mitte bald mit Endosperm fiillt, dass jedoch das obere Ende
und die Aussackungen zellenleer bleiben (zitiert nach Caspary,
1854, S. 579). Koch (1878) konnte aber das Vorkommen derar-
tiger Aussackungen bei Orobanche Hederae, ,wie sie etwa bei La-
‘thraea squamaria, Pedicularis sylvatica, u. a.“ vorhanden sind, nicht
bestitigen. Er sah ,4dhnliche* Bildungen an den beiden Enden des
Embryosackes, deren Entstehung und Bedeutung er anders deu-

‘tete und auf das Zuriickbleiben des Wachstums der betreffenden

Partien des Sackes zuriickfiihrte. Nach ihm sind diese nicht zel-
lenleer, sondern die ,Endospermteilungen werden in ihnen we-
nigstens angelegt, wenn es auch spiter zu einer eigentlichen
Bildung von Sameneiweiss nicht kommt* (S. 256). Koch hilt
fiir wahrscheinlich, da Schacht sich einer Tduschung hingab,
indem er die ,sterilen Endstiicke des Embryosackes“ als Aussa-

ckungen erklirte.

Meine Beobachtungen haben hingegen erwiesen, dafl

Schacht s Befunde in gewisser Hinsicht mehr der Tatsache

entsprechen, als diejenigen von Koch, Worsdell, Bernard,
ja sogar auch als diejenigen von Persidsky. Ich habe bei
Orobanche Hederae stark entwickelte mikropylare Haustorialzellen
beobachtet (Abb. 6, 7, 8 und 9). Es sind deren zwei vorhanden.
Diese Zellen sind reich an Zytoplasma, ihr Kern zeigt von An-
beginn an charakteristische Erscheinungen einer Hypertrophie

{Abb. 7). Beide Haustorialzellen wachsen kréftig aus und schwellen
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betrdchtlich an. In spiteren Stadien werden viele seitliche Fort-
sitze gebildet (Abb. 7, 8und 9), welche am meisten der Epidermis
der Samenanlage entlang hinabwachsen. Sehr oft durchbohren die
Haustorialschlduche die AuBenepidermis und dringen hervor (Abb. 8
und9). In einigenFillen wurde das Vorstofien einer von beiden Hau-
storialzellen durch die Mikropyle beobachtet (Abb. 8), wie dies von.

Abb. 9. Orobanche Hederae. Sehr stark entwickeltes und verdsteltes Mikropy--

larhaustorium_mit lappigem und hypertrophiertem Kern. Links das Integument

durchbohrt. Eine Haustorialzelle ist ganz sichtbar, die andere ist im Nachbar-

schnitte und nur ein Stiick derselben (rechts) abgebildet. Die Zellen der Mantel-

schichte wie diejenigen der #uBeren Epidermis des Integumentes am Leben; die

zwischen ihnen sich befindenden sind durch die Tétigkeit des Mikropylarhausto--
riums erschpft und meistenteils abgestorben. — Vergr. 800 X.
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Billings auch bei Globularia cordifolia angefiihrt wurde. Ich
konnte das Durchbohren des Integumentes von Seiten der Hau-
.storialschliuche und das Herauswachsen derselben einigemale
beobachten. Die extraovuldre Auswiichse sind auch verdstelt.

Wenn der Embryonalschlauch bis in die Isthmusregion hin-
.abreicht, treten die beiden mikropylaren haustoriellen Bildungen
als zwei betrichtlich vergroBerte Zellen mit je einem grofien
und hypertrophierten Kern auf (Abb. 7). Ist der Proembryo von
-einigen Zellen (unmittelbar unter dem Isthmus) aufgebaut, so errei-
.chen die beiden Haustorien eine enorme Entwicklung. Sie sind stark
veristelt, und die Arme zwingen sich zwischen die Zellen des Inte-
-gumentes unter Aufldsung derselben ein, so dafl man den Eindruck
der Pilzhyphen bekommt (Abb. 8 und 9). Die haustoriellen Fortsétze
wachsen im wesentlichen gegen die Chalaza herab. Wihrenddem
bleiben ihre Kerne in dem vergroferten Basalteil, der an die
Endospermzellen der Isthmusregion grenzt, zuriick. Die Umrisse
.der Kerne sind immer unregelmifliger und es werden viele
‘Lappen und Einschniirungen gebildet (Abb. 10). Manchmal sind
-sie stark ausgezogen und dabei so umgebogen, daB man den
Eindruck gewinnt, als ob sie in mehrere nebeneinander liegende
Teilkerne fragmentiert sind.

Bernard (S. 186) hat bei Phelipagea am Mikropylarende
zwei schwache, wenig deutliche haustorielle Bildungen beobachtet,
welche seine Fig. 9 zeigt. Nach ihm (S. 186) verlaufen die En-
-dospermteilungen, bevor die Haustorialzellen abgesondert werden,
in der Art, daBf auf die erste Querteilung des Embryosackes eine
neue Querwand in der oberen, primidren Endospermkammer folgt.
‘Darauf ,les deux supérieures de ces cellules ne se divisent pas,
mais s’accroissent sur les cotées de I'appareil sexué et proéminent
un peu dans les tissues du tégument (Pl VII, fig. 8 et 9)¢«. Diese
Zellen betrachtet er als schwach ausgebildete Haustorien, da sie
sich durch ziemlich grofie Zellkerne und sich stark fdrbende
Nukleolen auszeichnen. B er nar d meint, daB8 diese haustoriellen
Formationen besonders undeutlich und schwer zu erkennen sind,
und hilt deshalb ihre Gegenwart auch bei Orobanche fiir moglich,
bei welcher er nicht im Stande war, sie zu entdecken.

Meine Beobachtungen an Orobanche-Arten haben gezeigt,
daB die typischen Mikropylarhaustorien auch bei den Oroban-
<haceen vorkommen, und daf sie an die dhnlichen Bildungen
bei den Scrophulariaceen, durch ihre kriftige Entwicklung, stark
erinnern. Solche Haustorien wurden bei den Rhinantheae gefun-
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den und beschrieben. Die grofie Ubereinstimmung mit den ent-
sprechenden Gebilden bei Lafhraea und anderen Rhinantheen,
wo das Mikropylarhaustorium zuweilen lings geteilt ist (Ber-
nard, Schmid, Hofmeister), ist auffillig.

Betreffs der chalazalen Zelle fithrt Bernard an, daf
ncette cellule forme un appareil conducteur bien typique“, fiigt
jedoch hinzu, dafi sie mit dem Chalazahaustorium von Lathraea
nicht verglichen und homologisiert ‘werden darf, weil diese Zelle
in den erndhrungsphysiologischen Vorgingen keinen aktiven
Anteil nimmt (,ni la dissolution des tissus environnants, ni la
présence d'un plasma trés coloré, ni surtout une hypertrophie
des noyaux*). Im Gegenteil, 148t uns die Entstehungsweise der
chalazalen Endospermzelle bei Orobanche Hederae und gracilis
deutlich erkennen, daff eine wirkliche Homologie zwischen
dieser und den #hnlichen und sich an derselben Stelle befin-
denden haustoriellen Bildungen bei Lathraea, Pedicularis u. a.
besteht, nur mit dem einen Unterschied, dafl sie bei Orobanche
nicht in so hohem Mafie entwickelt ist. Die Reduktion ist aber
nicht so weit gegangen, um eine Homologisierung unmoglich
zu machen. Auch funktionell ist sie stark reduziert, und deshalb
von Anfang an im Vorgang der Degeneration begriffen. Derzeit
sind mir die niheren Ursachen derselbén unbekannt.

Hier sei es mir gestattet, auf die von Bernar d missverstan-
denen Koch’'s Darlegungen hinzuweisen. Bernard sagt ni-
mlich: ,Cette cellule forme un appareil conducteur bien typique,
mais nous ne saurions 'homologuer avec les sugoirs de Lathraea
et les autres sugoirs décrits.... Nous ne pouvons donc étre
d’accord avec Koch, quand il veut établir cette homologie ; nous
ne sommes pas davantage d’accord avec lui, quand il dit qu'un
appareil semblable se rencontre aux deux extrémités de I’albumen
et que celui qui est & I'exirémité micropylaire est de beaucoup
le plus important. Nous n'avons pu constater, au contraire, de
telles formations qu’ a4 lextrémité chalazienne de I’albumen®
(S. 184). Koch hat nie solche Gedanken geiuflert. Dagegen
behauptete er, daB die Orobanchaceen keine haustorielle Bil-
dungen besitzen. Folglich konnte er nicht die Homologie der-
selben mit denen von Lathraea, Pedicularis, u. a. feststellen. In
seiner Arbeit verglich Koch (1876) den Vorkeim von Oroban-
chen mit dem von Lathraea, Pedicularis, u. a., indem er sagte:
»Eine #dhnliche Form besitzt nach Hofmeister der Vorkeim
von Lathraea Squamaria, Pedicularis sylvatica u. a.“ (S. 344).
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K och behauptete, daB sich an den beiden Enden des Embryo-
sackes je ein steriles Stiick des Endospermgewebes befindet.
Er widerlegt sogar Schacht’s Beobachtungen an Orobanche
ramosa, und behauptet, dafl dhnliche Aussackungen bei Orobanche
nicht vorhanden sind, wie sie etwa bei Lathraea, Pedicularis u. a.
an beiden Enden des Embryosackes beobachtet wurden. Koch
glaubt (1878, S. 225—226), da 'Schacht in eine Tduschung
verfiel, indem er die sterilen Endstiicke des Endosperms fiir
Aussackungen erklérte.

Aus meinen Beobachtungen geht deutlich hervor, dafl sich
bei der Gattung Orobanche die haustoriellen Bildungen tatsdchlich
vorfinden. Koch’s ,sterife“ Eundstiicke sind auch in der Tat

vorhanden. Nur besteht das am Cha-
N lazaende gelegene Endstiick nicht aus
Endospermzellen, wie dies Koch will,
sondern aus einer einzigen Endosperm-
zelle, wie dies auch von Bernard,
Persidsky mitgeteilt und jetzt von
mir beobachtet wurde. Schachts Be-
hauptung, daff sich zwei Aussackungen
an den beiden Enden des Embryosackes
befinden, ist fraglich. Das Vorkommen
einer Aussackung am Chalazaende spricht
mehr fiir die Moglichkeit, dal Schacht,
Abb. 10. Orobanche He- vielleicht durch eine Verwechslung, statt
derae. Amoboide Form der .
Haustorialkerne — Vergr, Orobanche etwa eine Lathraea- oder Pe-
910 . dicularis-Art untersucht hat. Denn nach
meinen Untersuchungen ist bei Oro-
banche-Arten eine solche Aussackung am Chalazaende nicht vor-
handen. Auch Bernard konnte keine Aussackung am Chala-
zaende feststellen, sondern nur eine ,cellule chalaziale conductrice“.
Persidsky untersuchte Orobanche ramosa, hatte aber Schacht’s
Aussackungen nicht gesehen. B e rnar d’s Bekdmpfung der Darle-
gungen von Koch ist ganz unbegriindet, weil er die Angaben
des letztgenannten Autors gédnzlich missverstanden hat. Dal Ko ch
seine sterile Endstiicke mit den haustoriellen Bildungen bei La-
thraea und Pedicularis homologisieren wollte, entspricht wie be-
reits erwidhnt, nicht der Tatsache.

Wahrscheinlich haben die unvollstindigen Beobachtungen
Bernard zur Annahme gefithrt, dafl sich bei Orobanche sp. in
spidteren Endospermstadien am Chalazaende eine ,cellule con-




Uber die Endosperm- und Haustorienbildung bei Orobanche etc. 129

ductrice®, am Mikropylarende aber ,une region amincie et pourvue
de cellules plus petites* befindet. Auch noch in spiteren Ent-
wicklungsstadien, sagt er, kommen die Mikropylarhaustorien nicht
zum Vorschein. Dagegen haben meine Beobachtungen an Oro-
banche-Arten gezeigt, daB zur Zeit, in welcher die Endosperm-
bildung weiter vorgeschritten ist, sich am Mikropylarende ober-

Abb. 11. Orobanche Hederae. Altes Endospermstadium. Die chalazale Partie

der Samenanlage. Die chalazale Endospermzeile zusammengedriickt und fast

inhaltsleer. Drei Antipoden noch sichtbar. Die Zellen der Mantelschichte stark
erweitert und mit einer dicken Kutikula versehen. — Vergr. 910 X.

halb des ,sterilen Endstiickes*, zwei kraftig entwickelte Hausto-
rialzellen bilden. Die Mikropylarhaustorien sind bei meinen Pri-
paraten von Orobanche Hederae so auifillig (Abb. 9), da es mich
wundert, wie dieselben von Bernard und fritheren Forschern,
auch von Persidsky, nicht wahrgenommen worden sind.
Nach Bernard ist die ,cellule conductrice* bei Phelipaea
tatiger, als bei Orobanche sp. AuBerdem hat er bei erstgenannter
Pflanze am Mikropylarende zwei ungewohnliche Endospermzellen
Bull. Inst. et Jard. Bot. Univ. Belgrade. Tome 1. 9
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wahrgenommen, die in manchen Merkmalen von den anderen Endo-
spermzellen abweichen, und er hilt sie fiir schwach entwickelte
Haustorien. ,Ces appareils sont si- peu distincts et si difficiles a
reconnaitre chez Phelipaea que nous ne voudrions pas nier d’une
facon absolue leur présence chez Orobanche ot nous aurions pu ne
pas les découvrir. Ce seraient 13, peut-étre les formations décrites
par Koch...“ (S. 186). Die beiden obersten Mikropylarzellen
bei Phelipaea erkldre ich, nach Bernards Abbildungen zu
arteilen, als wirkliche haustorielle Bildungen, welche er auch bei
Orobanche sp. unbedingt gesehen haben miifite. Diese Zellen
sind in Bernards Abb. 9 dargestellt, und zweifellos einem
jingeren Endospermstadium entnommen, weil ich Gelegenheit
hatte, bei meinen Priparaten von Orobanche Hederae und gracilis
dasselbe Entwicklungsbild vorzufinden. Jedenfalls hat Bernar d
den alteren Entwicklungsstadien des Endosperms keine grofie
Aufmerksamkeit gewidmet,\s'onst wiirde er die stark entwickelten
Mikropylarhaustorien, wenn auch nicht bei Phelipaea, so doch
sicher bei Orobanche gefunden haben, wie ich solche bei den
von mir untersuchten Orobanche-Arten feststellen konnte.

Die jiingste Arbeit die sich mit der Samenentwicklung der
Orobanchaceen beschiftigt, ist jene von Persidsky (1926).
In der Einleitung der vorliegenden Untersuchungen erwihnte ich,
daB seine Angaben in mancher Hinsicht anfechtbar sind. Nach
ihm sind an den entsprechenden Enden des Endosperms die
haustoriellen- Bildungen vorhanden, und zwar ein mikropylares
und ein chalazales Endospermhaustorium. Bei Besprechung des
Mikropylarhaustoriums zieht er aber ganz fremde Elemente heran,
die nichts mit dem eigentlichen Haustorium zu tun haben. Unter
dem Mikropylarhaustorium versteht er eine ganze Anzahl von
Zellen, die meines Erachtens wohl dem Endospermgewebe ange-
horen, jedoch keine Merkmale der haustoriellen Zellen aufweisen.
Seine Abb. 8 1iaBt deutlich erkennen, dafi nur die zwei obersten
Zellen als Mikropylarhaustorium zu deuten sind. Die iibrigen
Zellen, die den Embryotriger umgeben, gehodren zu dem sog.
_sterilen mikropylaren Endstiicke“. Sie weichen von den Zellen
des eigentlichen endospermalen Nahrgewebes insoweit ab, als sie
kleiner, plattenformig und weniger entwicklungsfdhig sind. Sie
sind nur die Vermittler der Nahrungsstoife, welche von Seiten
des Mikropylarhaustoriums dem eigentlichen Endospermgewebe
zustromen. Infolge einer iibermiBigen Zufuhr von Nihrstoffe
sind diese Zellen stark iibernihrt und deshalb in ihrer Weiterent-
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wicklung gehemmt, und fallen schlieBlich einer Degeneration
und Aufldsung anheim. Diese Zellen bilden die Isthmusregion
und entsprechen dem K o ch’schen sterilen Endstiicke des Em-
bryosackes.

Obgleich ich mich mit den von Persidsky untersuchten
Orobanche-Arten nicht beschiftigte, glaube ich doch, auf Grund
seiner Abbildungen und meiner an Orobanche Hederae und gracilis
erzielten Resultate folgern zu kénnen, daf seine Befunde anders
zu deuten sind, und daf} sie einer Nachpriifung bediirfen.

Es ist weiter ganz irrig, wenn er sagt (S. 9): ,Das mikro-
pylare (obere) Haustorium enthalt den zweizelligen Embryo und
drei Zellen Endosperm; das chalazale enthilt eine grofie zwei-
kernige Zelle und drei Antipoden“. Oder auf S. 10, wo Per-
sidsky eine Erklarung der Abb. 8 gibt: ,Das mikropylare
Haustorium Endospermzellen enthaltend; die obersten derselben
_ sind sehr groB und ihre Kerne sind stark gefarbt. Inmitten dieser
Zellen verlduft der Embryotriger aus einer Reihe Zellen beste-
hend, von denen die oberen schon degeneriert sind“. Die Aui-
fassung des ganzen oberen Teils des Endosperms als Mikropy-
larhaustorium ist in keiner Weise zutreffend. Meine Beobach-
tungen an anderen Orobanche-Arten haben deutlich gezeigt, dal
nur die zwei obersten Zellen als Mikropylarhaustorium zu deuten
sind, weil nur an ihnen jene charakteristischen Merkmale der
haustoriellen Bildungen zu bemerken sind. Anderseits hat P e r-
sidsky noch einen Irrtum begangen, indem er behauptet, daB
das chalazale Haustorium auch die Antipoden enthilt. Dieses
Haustorium grenzt an die Antipoden, es enthélt dieselben aber nicht.
Endlich ist Persidsky’s Behauptung, daB der Embryotriger
aus einer Reihe von Zellen besteht, ebenfalls irrig. Die Embryo-
entwicklung wurde schon lingst von Ko ch ausfiihrlich verfolgt
und seine Befunde mit vielen Abbildungen unterstiitzt. Nach
diesem Forscher finden im Embryotriger keine Teilungen statt.
Meine Beobachtungen zeigten auch, da der Embryotriger in der
ganzen oberen Ausdehnung ungeteilt bleibt. Was Persidsky
fiir eine Reihé von Zellen hilt, sind nur die nekrotisierten Ab-
schnitte des Embryotrigers, welcher sich den Raumverhiltnissen
zwischen Endospermzellen angepafit hat, und nach dem Absterben
den Eindruck eines septierten Embryotrégers crweckt. Es dege-
neriert also der ganze Embryotriger als eine einzige Schlauch-
zelle und nicht die sogenannten ,oberen Zellen* desselben, wie

dies von Persidsky aufgefat wurde.
9
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SchluBfolgerungen.

Aus den oben dargelegten Untersuchungen iiber die Sa-
menentwicklung von Orobanche Hederae und gracilis geht eine
Reihe von Tatsachen hervor, die, wie ich glaube, fiir die Behand-
lung des Problems der verwandtschaftlichen Beziehungen der
Familie nicht ohne Bedeutung sind. Aus den morphologischen
und anatomischen Tatsachen darf wohl als begriindet angesehen
werden, daB die Ahnen der jetzt lebenden Orobanchaceen unter
den Vorfahren der heutigen Scrophulariaceen, und nicht der
Gesneriaceen, zu suchen sind. Eine ganze Reihe von Merkmalen
sind den beiden erstgenannten Familien gemeinsam. Auch die
Biologie der Orobanchaceen spricht vielmehr fiir die Annahme
eines genetischen Zusammenhangs mit den Scrophulariaceen. Mit
Recht hebt Boeshore (1920) hervor, dafi die Ableitung der
Orobanchaceen, als einer Gruppe ausgesprochener Parasiten, nur
von einer solchen Pflanzenfamilie als moglich erscheint, die auch
selbst mehr oder weniger eine Neigung zur.parasitdren Lebens-
weise zeigt. Eine solche Familie ist bei den Scrophulariaceen
vorhanden. Innerhalb derselben gibt es alle Ubergénge von den
autotrophen Typen an bis zu jenen die einer semi- oder holopa-
rasitischen Lebensweise angepafit sind. Dagegen ist es ganz un-
bekannt, daB irgendeine Art innerhalb der Familie der Gesne-
riaceen ein parasitires Leben fithrt. Folglich besteht zwischen
den Orobanchaceen als Parasiten und den Gesneriaceen als
Nichtparasiten eine Kluft, die gegen ihre unmittelbare genetische
Beziehungen spricht, wenn auch die beiden Familien in dem.
einficherigen Fruchtknoten mit parietaler Plazentation ein ge-
meinsames Merkmal besitzen.

Der einfacherige Fruchtknoten und die parietale Plazen-
tation haben, nach Heinricher (1896, S. 390), nicht jene syste-
.matische Wichtigkei’c, ,die man ihnen beimisst. Auf Grund seiner
eingehenden Untersuchungen {iber die Saugorgane bei Lathraea-
Arten wurde er zu der Ansicht gefiihrt, daB diese Gattung eine
ganze Reihe von Merkmalert mit den Rhinantheen gemeinsam hat,.
und daB sie deshalb entschieden diesen angehdrt (S. 316).
Trotzdem daf Lathraea den einficherigen Fruchtknoten Dbesitzt,
wurde ihre Trennung von den ebenfalls einficherigen Oroban-
chaceen ausgefiihrt, weil dieses Merkmal, wie dasjenige der pa-
rietalen Plazentation, sagt Heinricher (S. 390), als ,ein kiinst-
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lich gewdhltes Einteilungsprincip erscheint, gegeniiber jener
Summe von Merkmalen, welche Lathraea mit den Rhinanthaceen
gemein hat“.

Die Befunde von Boeshore (1920) sprechen deutlich fiir
eine mophologische, anatomische und biologische Kontinuitit zwi-
schen den Scrophulariaceen und Orobanchaceen. Nach ihm darf
man auch nicht auf Grund eines einzigen Unterscheidungsmerk-
males, ndmlich des einficherigen Fruchtknotens mit parietaler
Plazentation, iiber die verwandtschaltlichen Beziehungen und die
systematische Stellung der Orobanchaceen Schliiie ziehen. Um
so mehr als auch in vielen anderen Pflanzenfamilien solche Fille
bekannt sind, wo mit der Neigung zur saprophytischen oder pa-
rasitischen Lebensweise in der Facherung des Fruchtknotens
eine Reduktion eintritt. Wir lesen bei ihm (S. 141), ,that Oro-
banchaceae simply represents a greatlly degraded offshoot series
or subfamily of parasitic habit that has gradually been derived
from Scrophulariaceae in which slow absorption of the ovarian
partitions has resulted in a one-celled state from a primitively
two-celled“. Dieser Forscher fithrt gute Beweise zu Gunsten eines
Parallelismus an, der zwischen dem progressiven Saprophytismus
oder Parasitismus einerseits, und der Reduktion im Fruchtknoten
anderseits besteht; der mehrficherige Fruchtknoten geht in den
einficherigen, die zentrale Plazentation in die parietale iiber,

Hallier (1903) vertritt die Meinung, da die Oroban-
chaceen mit den Scrophulariaceen, bezw. den Rhinantheen zu
vereinigen sind, und in seiner Arbeit (S. 207) 148t er, ,aus prak-
tischen Griinden“, die Orobanchaceen auf die Rhinantheen folgen.
Dieser Forscher betrachtet Pedicularis als diejenige Rhinantheen-
. Gattung fiir wahrscheinlich, von welcher man die Orobanchaceen
ableiten konnte. Unter den vielen Merkmalen, die Orobanche mit
Pedicularis gemeinsam hat, erwdhnt er auch ,die beiden blasen-
artigen Vorwdolbungen zwischen den drei Lappen der Unter-
lippe“, und fiigt hinzu, daB sie kein bloBer Zufall sind, ,sondern
ein deutlicher Fingerzeig, wo die niaheren Verwandten der. ..
Orobancheen zu suchen sind“. Ich bin auch geneigt, diesen Merk-
malen fiir die systematische Verwandtschaft eine wichtige Bedeu-
tung beizumessen. Ich glaube, daf den nutzlosen, gleichgiiltigen
Merkmalen in der Auffindung der phylogenetischen Homologien
eine wichtige Bedeutung zukommt, weil diese, meiner Ansicht
nach, keiner Auslese unterworfen sind, oder mindestens nicht in
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einem so hohem Grade, als die anderen Merkmale, die als harmo-
nieerhaltende, niitzliche Anpassungsmerkmale im Dienste der
- Lebenserhaltung des Organismus stehen.

Ich habe die vorangehenden Untersuchungen iiber  die
Endosperm- und Haustorienbildung bei den Orobanchen mit
Absicht unternommen, um festzustellen, inwieweit die vermutli-
chen verwandtschaftlichen .Beziehungen der Orobanchaceen zu
den anderen Familien der Tubifloren auch durch ihre Zytologie
und Embryologie berechtigt sind. Und, wie zu erwarten war,
stellte es sich heraus, daf die Orobanchaceen in zytologisch-em-
bryologischer Hinsicht zu den bis jetzt diesbeziiglich unter-
~ suchten Gesneriaceen keine unmittelbaren genetischen Beziehungen
zeigen, sondern sich den Scrophulariaceen am néchsten anschlie-
fen konnten. Die Art und Weise wie das Endosperm und die
Endospermhaustorien gebildet werden, insbesondere das Erwach-
sen der mikropylar gelegenen Zellen zu einem mdchtigen
Mikropylarhaustorium, erinnert sehr an die wohlbekannten Ver-
hiltnisse bei den Rhinantheen, wie sie sich etwa bei Lathraea,
Alectorolophus und Pediculdris vorfinden.

Schmid (1906) hebt in seiner ausfithrlichen Bearbeitung
der Scrophulariaceen hervor, daf ,die Teilungsfolge bei Lathraea
squamaria aber insofern eine andere sein kann, als auf die erste
Querteilung eine Lingsteilung der oberen Zelle und auf diese
wieder Querteilungen stattfinden konnen® (S. 268). Diese abwei-
chende Reihenfolge der Teilungsschritte des Endosperms stimmt
geradezu mit derjenigen, die ich bei den Orobanchen Gelegenheit
zu beobachten hatte. Ich glaube, daB diese Art der Endosperm-
teilungen bei Lathraea (auch bei Alectorolophus) geradezu die
normale und wahrscheinlich die einzige sein diirfte.

Wihrend sich bei den Rhinantheen an beiden Polen des
Endosperms je ein stark entwickeltes Endospermhaustorium bildet,
kommt ein solches bei den Orobanchen nur am Mikropylarende
vor. Das mikropylare Haustorium der Rhinantheen besteht ent-
weder aus einer einzigen vierkernigen Zelle (Pedicularis, Me-
lampyrum, Euphrasia, Tozzia und Lathraea), oder es werden gegen
die” Mikropyte zu zwei Zellen abgesondert, welche dérauf noch je
eine freie Kernteilung erfahren, so daf} jede Zelle zwei Kerne enthilt;
gewdhnlich wird spiter die Trennungswand zwischen den beiden
7Zellen am oberen Ende durchbrochen, und ein Kern der einen Zelle
wandert in die benachbarte ein (Alectorolophus, Lathraea).
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Was das Mikropylarhaustorium betrifft, ist dieses nach
Hofmeister (1851), Bernard (1903), und Schmid (1906)
bei Lathraea zuweilen, wenn auch selten, lings geteilt. Bei den
Orobanchen sind gleichfalls in der Mikropylregion zwei Zellen
gebildet, welche spiter zu zwei grolen Haustorialzellen auswach-
sen; es bleibt aber innerhalb derselben eine freie Kerntei-
lung aus und sind diese demnach einkernig. Die Ubereinstimmung
zwischen Lathraea uni Orobanche ist auch in dem gleichen Ver-
halten des mikropylaren Haustoriums besonders bemerkenswert.
Das Durchbohren des Integumentes von Seiten dieses Haustoriums
bei Lathraea, welches schon von Schacht (1850), Hofmeister
(1851), Bernard (1903)und Schmid (1906) beobachtet wurde,
konnte ich auch bei Orobanche wiederholt feststellen. Was die Zahl
der Kerne betrifft, konnte ich bei Orobanche immer je einen stark
hypertrophierten und amoboiden Kern in jeder der beiden Mikro-
pylarzellen beobachten, wihrend deren bei Lathraea und Alecto-
rolophus je zwei vorhanden sind. Im Gegensatz zu Lathraea und
Alectorolophus erfolgt bei Orobanche ein Durchbrechen der Tren-
nungswand nicht.

Somit unterscheidet sich das Mikropylarhaustorium bei den
Orobanchen von dem der Rhinantheen, die diesbeziiglich bis jetzt
untersucht wurden, dadurch, dal bei den erstgenannten die
Reduktion weiter gegangen ist. Den Orobanche-Typus kann man
sich leicht von dem Lathraea- oder Alectorolophus-Typus phylo-
genetisch abgeleitet denken. Durch bloSles Ausbleiben der freien
Kernteilung in beiden oberen, mikropylaren Zellen, kommt man
leicht und einfach zum Orobanche-Typus.

Die Entwicklung der chalazalen Haustorialzelle weicht von
der bei Lathraea und anderen Rhinantheen insofern ab, als diese
Zelle bei Orobanche-Arten im Wachstum zuriickbleibt und aufler-
dem ihre haustorielle Funktion ganz reduziert erscheint.

Im Gegensatz zu den Rhinantheen wird bei den Oroban-
chen am Chalazaende kein titiges Endospermhaustorium gebildet.
Diese Zelle wird frith, schon nach der ersten Querteilung des
Embryosackes abgeschniirt und von weiteren Zellteilungen aus-
geschaltet. In ihr vollzieht sich nur noch eine freie Kernteilung, so.
dafl sie zweikernig bleibt. In der Zweikernigkeit der chalazalen En-
dospermzelle stimmen die Orobanchen mit-den Rhinantheen iiber-
ein. Bei den Rhinantheen aber wichst diese Zelle zu einem
besonders méchtigen Chalazahaustorium aus. Bei den Orobanchen
dagegen ist offenbar eine bemerkenswerte Reduktion am Chala-
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zaende ¢€ingetreten, weil die chalazale Zelle von Anfang an im
Vorgang der Degeneration und Aufldsung begriffen ist. Dieses
verkiimmerte Chalazahaustorium ist jedenfalls von dem stark ent-
wickelten Chalazahaustorium einiger Rhinantheen, oder einer an-
deren Rhinanthoideen-Gruppe herzuleiten. Es ist aber nicht aus-
geschlossen, daf8 bei einer Ausdehnung der zytologisch- embryolo-
- gischen Untersuchungen auf eine grofere Anzahl der Gattungen
und Arten, innerhalb der Familie der Orobanchaceen auch
solche Typen vorgefunden werden, wo ein mehr titiges und waht-
scheinlich stark entwickeltes Chalazahaustorium ausgebildet ist.
Schon von Bernard wurde auf die Unterschiede in der Téatigkeit
des Chalazahaustoriums bei Orobanche sp. und Phelipaea coerulea
hingewiesen, indem er sagte, da§ die ,cellule chalaziale conduc-
trice“ bei Phelipaea titiger ist (S. 186).

" Samuelsson (1913) hat in seiner musterhaften Arbeit
iiber die Bicornes-Typen die Ansicht gedufiert, dal die Oroban-
chaceen die Reduktionstypen darstellen und daf8 ihre schwach
entwickelte Endospermhaustorien als phylogenetisch reduziert
aufzufassen sind (S. 146). Bei dieser SchluBfolgerung stiitzte er
sich auf die Angaben ilterer Forscher, insbesondere auf dieje-
nigen von Bernard, welche aber als unvollstindig angesehen
werden miissen, wie ich gezeigt habe. Daf die Endospermhau-
storien bei den Orobanchaceen nur angedeutet sind, wie es von
Bernard und neulich von Persidsky behauptet wurde, ist
sicher ein Irrtum.

Schnarf (1917) hat in seiner Arbeit iiber die Entwick-
lungsgeschichte von Plantago media die Vermulung geduBert,
daB die Orobanchaceen ,von Formen herzuleiten sind, die
dhnlich wie die Hauptmasse der Scrophulariaceen, ein wohl
entwickeltes unteres und, wahrscheinlich auch oberes Haustorium
besaen. Denn auch das letztgenannte findet sich bei Pheli-
paea nach Bernard in verkiimmerter Ausbildung angedeutet*
(S. 940). Neulich hat Schnarf (1928) in seiner Bearbeitung
der Embryologie der Angiospermen beziiglich der Orobancha-
ceen folgende Bemerkung gemacht (S. 380): ,Der Verlauf der
Zellteilungen spricht dafiir, daB die Ausbildung terminaler Hau-
storien in Zusammenhang mit der Bildung kleiner, feilspanar-
tiger Samen unterdriickt wurde“. Meine Beobachtungen an Oro-
banche-Arten haben deutlich zu Tage gebracht, daf sich die Oro-
banchaceen durch ein méchtig entwickeltes mirkopylares und
ein verkiimmertes chalazales Endospermhaustorium auszeichnen.
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Es entspricht nicht der Tatsache, dafi das Mikropylarhaustorium
in vekiimmerter Ausbildung angedeutet ist, wie esvon Bernard
angefiihrt wurde, und daf} die Ausbildung terminaler Haustorien (in
Zusammenhang mit der Kleinheit der Samen) unterdriickt wurde, wie
es von Schnarf auf Grund Bernard’s unvollstindigen An-
gaben angenommen wird. Aus Bernard’s Auslegungen kann
man kein klares und vollstindiges Bild iiber die haustoriellen
Bildungen bei den Orobanchaceen bekommen, weil er, allem
Anschein nach, den spiteren Entwicklungsstadien dieser Bild-
ungen keine Aufmerksamkeit gewidmet hat. Nur auf diese Weise
kann man erkldren, daB Bernard die haustoriellen Bildungen
bei Orobanche sp. iiberhaupt nicht, bei Phelipaea nur als schwache
Andeutungen in verkiimmerter Ausbildung wahrgenommen hat.

Obwohl die Endosperm- und Haustorienbildung bei den
Orobanchen in vieler Hinsicht mit den bei Lathraea, Alectoro-
lophus, Pedicularis u. a. Rhinantheen vorkommenden Verhiltnissen
fibereinstimmen, glaube ich doch, da8 eine unmittelbare Abstam-
mung der Orobanchen von jetzt lebenden Arten der erwihnten
Gattungen unmdglich ist. Die Reduktion in der Chalazagegend bei
Orobanchen ist so weit gegangen, dafi die Ankniipfung an die
Vorfahren einer anderen Rhinantheen-Gattung wahrscheinlich
_ist. Diese vermutliche Gattung mag Harveya, Hyobanche,
Campbellia oder Buechnera sein, wie es von Wettstein
(1924) angenommen wurde. Neulich hat Livera (1927) einige
- Gattungen von den Scrophulariaceen (Hyobanche, Campbellia)
die anderen von den Orobanchaceen (Aeginetia, Christisonia) abge-
trennt und mit den neu geschaffenen Gattungen Cliffordia, Le-
gocia zu ,Aeginetiaceae, a new natural family of flowering
plants“ zusammengestellt. Nach Livera weisen deutliche ver-
wandtchaftliche Beziehungen zu den Aegipetiaceen einerseits die
Scrophulariaceen-Gattungen Harveya, Alectra, Buechnera, Striga
und Cycnium, anderseits die Orobanchaceen-Gattungen Bosch-
niakia und Lathraea auf. Leider sind alle diese Gattungen nicht auf
die Endosperm- und Haustorienbildung untersucht (eine Ausnahme
macht Lathraea und Striga) und deshalb bleibt die Frage iiber
die ndheren Verwandten der Orobanchen noch immer offen. Ich
habe eine Untersuchung in dieser Richtung unternommen und
hoffe bald in Zukunft auf diese so interessanten Fragen der
Phylogenie aufs Neue zuriickzukommen.

Es muf jedoch hervorgeheben werden, daf wir derzeit eine
viel zu kleine Anzahl der Orobanchaceen-Gattungen in zytologisch-
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embryologischer Hinsicht kennen, und sind deshalb manche
Uberraschungen moglich. Die bisherigen Angaben sind aber ge-
niigend, um die nahen verwandtschaftlichen Beziehungen zu den
Scrophulariaceen einzusehen. Dagegen sind die unmittelbaren
genetischen Zusammenhinge der Orobanchaceen mit den Ges-
neriaceen ausgeschlossen. Was den Ursprung der Gesneriaceen
betrifft, sei es hier besonders bemerkt, daf§ diese Familie den
Verbasceae am nichsten steht, welche als die urspriinglichste
Gruppe innerhalb der Scrophulariaceen erachtet werden darf. Wie
bekannt, hat auch Linné Ramondia pyrenaica als Verbascum
Myconi beschrieben.

Ich halte es fiir sehr wahrscheinlich, dafi die Scrophularia-
ceen ein Entwicklungszentrum fiir mehrere Pflanzenfamilien
der Tubifloren darstellen, unter anderen auch fiir die Gesneria-
ceen und Orobanchaceen. Die beiden letztgenannten Familien
diirften von zwei verschiedenen Gruppen innerhalb der Scro-
phulariaceen abstammen. Allem Anschein nach wurde die Trennung
der Gesneriaceen in der Phylogenie frither ausgefiihrt. Die Oroban-
chaceen als mehr abgeleitete Gruppe stellt offenbar einen jiin-
geren Zweig der Scrophulariaceen dar. Guimardes (1904,
S. 43) halt auch dafiir, daB8 die Orobanchaceen ,sdon de origem rela-
tivamente recente, e atravessam um periodo de intensa variacdo*.
Daf} die beiden Familien doch einige Merkmale gemeinsam haben
konnen, glaube ich als selbstverstindlich anzunehmen, da die
Rhinantheen iiber die Gerardieen, Gratioleen in den Digitaleen
und Verbasceen ihren Ursprung haben diirften, also in denen
Gruppen, wo auch die Gesneriaceen ihren Ursprung genommen
haben.

Ich halte es fiir berechtigt, hieraus den Schluff ziehen zu
konnen, daB die Endosperm- und Haustorienbildung ein fir
die Rhinantheen urnd Orobanchen bezeichnendes Merkmal ist,
und daff  dasselbe fiir die systematische Verwandtschaft der
beiden Gruppen wohl eine entscheidende Bedeutung besitzt.
Schnarfs phylogenetische Vermutung (1917), dafi die Oroban-
chaceen von Formen herzuleiten sind, die dhnlich wie die Haupt-
masse der Scrophulariaceen ein wohl entwickeltes unteres und
wahrscheinlich auch oberes Haustorium besaflen, ist durch meine
Befunde als berechtigt erwiesen. Die Scrophulariaceen und Oro-
banchen stimmen in ihren Endospermmerkmalen in einem so
hohem Grade iiberein, daB8 die Vereinigung der beiden Gruppen kein
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grofier Fehler sein wiirde. Eine Kontinuitit zwischen den Scro-
phulariaceen und Orobanchaceen ist somit auch durch ihre Sa--
menentwicklung erwiesen. Am Schlufle sei es bemerkt, dafl die:
Behandlung dieses Problems der systematischen Stellung und
der phylogenetischen Ableitung der Orobanchaceen den fachge-
lehrten Systematikern iiberlassen werden soll, weil diese aus.
den Rahmen meiner Untersuchungen fillt.

(Aus dem Botanischen Institut der Philos. Fakultit, Beograd).
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