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Abstract

Bolliger, M.: Monographie der Gattung Odontites (Scrophulariaceae) sowie der verwandten
Gattungen Macrosyringion, Odontitella, Bornmuellerantha und Bartsiella [Monograph of the
genus Odontites (Scrophulariaceae) and the related genera Macrosyringion, Odontitella, Born-
muellerantha and Bartsiella]. — Willdenowia 26: 37-168. 1996. — ISSN 0511-9618.

Segregated from the genus Odontites (Scrophulariaceae, Rhinanthoideae) in its traditional, large
sense, the four small genera Macrosyringion (with two species from Spain and S Balkans/Asia
minor respectively), Odontitella (with one species from the Iberian Peninsula), Bornmuel-
lerantha (with one species from Asia minor) and Bartsiella (with one species from Morocco) are
recognized; of these, Bartsiella is described as genus new to science, based on Odontites rame-
auanus. Odontites s. str. is a natural but morphologically manifold taxon, which is characterized
by its unique microreticulate pollen surface, representing an autapomorphy within the Rhinan-
theae. The genus is of W Mediterranean origin and comprises, in its revised circumscription, 26
species with 21 subspecies, which are mostly stenochoric endemics restricted to single islands or
mountain massifs; only three species are widespread, their areas extending over several floristic
regions: O. viscosus (from Morocco northeastwards to the Swiss Valais), O. luteus (Submediter-
ranean-Central European-Pontic) and the Red Bartsia O. vernus (Eurasiatic). A taxonomic revi-
sion of the five genera is presented, including a general treatise of morphological and biological
features, keys, synonymies, descriptions, distribution maps, notes on infraspecific variation, and
illustrations of the species. Odontites citrinus from Tunisia is described as a species, O. viscosus
subsp. lusitanicus as a subspecies new to science, and 10 names, i.e. Bartsiella rameauana,
Odontites hispidulus, O. vulgaris subsp. mesatlanticus, O. vulgaris subsp. siculus, O. vulgaris
subsp. himalayicus, O. linkii subsp. cyprius, O. maroccanus O. discolor subsp. ciliatus, O.
squarrosus, and O. squarrosus subsp. foliosus, are formed as combinations new to science.
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ALLGEMEINER TEIL

1. Einleitung

Die vorwiegend in der mediterranen Region entwickelte Gattung Odontites Ludw. (Zahntrost)
galt lange Zeit als taxonomischer Problemfall innerhalb der halbparasitischen Unterfamilie
Rhinanthoideae der Scrophulariaceae. Zweifelsohne gehoren die Zahntroste in die Subtribus
Euphrasinae der Tribus Rhinantheae und hier in die “Euphrasia-Gruppe” (Hartl 1956), befin-
den sich also in der ndheren Verwandtschaft der grofSen Gattungen Euphrasia und Bartsia. Mit
dieser Feststellung erschopfen sich aber bereits die iibereinstimmenden Auffassungen in der
bisherigen Odontites-Taxonomie. Seit Linné (1753) die ihm bekannten Zahntroste zu Euphrasia
stellte, gingen bis in die jlingste Zeit die Meinungen weit auseinander, ob Odontites liberhaupt
eine eigenstindige, von Euphrasia oder Bartsia verschiedene Gattung sei, und wenn ja, welche
Arten sie enthalte. Diese Unsicherheiten sind zum Teil auf das traditionelle Gattungskonzept
zuriickzufiihren, das sich zunichst nur auf jene zwei Arten stiitzte, die auch in Mittel- und
Nordeuropa vorkommen: den gelbbliihenden Odontites luteus und den rotblithenden O. vernus.
Die viel zahlreicheren mediterranen Arten hingegen blieben lange unbeachtet und wurden erst
nach und nach bekannt, was stindig neue Korrekturen am Gattungskonzept nétig machte. Ein
weiterer Grund fiir die taxonomischen Schwierigkeiten ist im groBlen Formenreichtum jener
Sippen zu suchen, die bisher zu Odontites gestellt wurden. In allen Organen zeigen sie eine
verwirrende Vielfalt, die es bisher unmoglich machte, in ihnen eine einheitliche Gruppe zu
sehen. Ein besonders eindriickliches Beispiel dafiir sind die Staubblitter mit zehn verschiedenen
artspezifischen Behaarungsmustern. Als weitere Schwierigkeit erwiesen sich auBerdem ver-
schiedene morphologisch eigenstindige Endemiten, deren Gattungszugehorigkeit stets umstrit-
ten war.

Die vorliegenden systematische Monographie befafit sich mit allen Sippen, die bisher zu
Odontites Ludw. gestellt worden sind; ihr Ziel ist es, diesen Verwandtschaftskreis zu charakteri-
sieren und taxonomisch-nomenklatorisch zu revidieren.

Die systematischen Untersuchungen basieren im wesentlichen auf der morphologisch-geogra-
phischen Methode, haben also die morphologische Variation der Sippen in ihrem gesamten
Verbreitungsgebiet zum Gegenstand. Um die Variation der Merkmale an einem moglichst repra-
sentativen Material studieren zu konnen, wurden zwischen 1983 und 1988 auf fiinf Reisen tiber
3000 Herbarbelege der siidwesteuropdischen Arten aufgesammelt (1983: Westalpen, Stidfran-
kreich; 1984 und 1985: Spanien, Pyrenden; 1986: Frankreich, Italien; 1988: Marokko). AuBer-
dem wurden etwa ebensoviel Belege von den Herbarien AV, B, BAS, BCC, BCF, BERN, BM,
BORD, BR, C, FI, G, GE, GOET, ISTE, JACA, JE, K, L, LISE, LISU, LY, M, MA, MAF,
MPU, NAP, NICE, P, RAB, RO, SEV, STR, TL, VER, VF, W, WU und Z (Akronyme nach
Holmgren & al. 1990) ausgeliehen. Soweit keimfihige Samen verfiigbar waren, wurden die
Zahntroste auch kultiviert. An den lebenden Pflanzen konnte die Ontogenie der Arten sowie all
jene Merkmale studiert werden, die am herbarisierten Material nicht oder nur schlecht zu sehen
sind (Keimblitter, untere Stengelblitter, Bliitenfarbe usw.). Lebendes, teilungsaktives Gewebe
wurde auch fiir die Herstellung von Chromosomenpréparaten benotigt.

Von allen Arten wurde eine reprédsentative Auswahl von insgesamt tiber 1200 Einzelpflan-
zen nach dem Stichprobenprinzip analysiert. Untersucht wurden an iiber 3000 Einzelprédparaten
die duflere Morphologie, vor allem die Bliitenmorphologie (mit dem Stereomikroskop, Ver-
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Tab. 1. Taxonomische Zuordnung und Gliederung der bisher zu Odontites s. 1. gestellten Arten.

Autor Jahr Arten von Odontites s. 1. bei:

Linnée 1753 Euphrasia

Don 1838 Odontites

Bentham 1846 Odontites (sect. Lasiopera, Orthantha, Euodontites)

Bentham 1876 Bartsia (sect. Odontites, Orthantha)

Kerner 1888 Odontites, Orthantha

Wettstein 1891 Odontites, Orthantha

Beauverd 1911 Odontites (subg. Orthantha); Dispermotheca

Rothmaler 1943 Odontites (sect. Euodontites, Orthantha, Dispermotheca), Macro-

syringion, Odontitella, Bornmuellerantha

groBerungen bis 250x sowie mit dem LM bis 480x), die Struktur der #uBeren Pollenwand
(Exine) (REM, 2000-20 000x, Bolliger & Wick 1990), sowie bei etwa der Hilfte der Arten die
Zahl und die Struktur der Chromosomen (mit dem LM bis 2000x). AuBlerdem wurden an
ausgewdhlten Arten die phenolischen Inhaltsstoffe chromatographisch aufgetrennt (DC- und
HPLC-Analysen, Bolliger & al. 1990, 1992) und bei den mehrjdhrigen Arten auch die Anatomie
des Holzes untersucht. Diese vergleichende Merkmalsanalyse bildete die Grundlage fiir alle
weiteren systematischen Untersuchungen.

MalBgebend fiir die Zusammenfassung von Sippen in einem Taxon war der Grad ihrer
Ubereinstimmung in systematisch wesentlichen phinetischen Merkmalen (phinetische Metho-
de). Als Hilfsmittel bei der Abgrenzung dieser phénetischen Gruppen wurden univariate statisti-
sche Tests (Mittelwertsvergleiche, Sippendifferenzen) und multivariate statistische Verfahren
(Hauptkomponenten-Analyse, Bolliger 1993) herangezogen. Die stammesgeschichtlichen Be-
ziehungen von Odontites zu den verwandten Gattungen wurden mit speziellen kladistischen
Methoden analysiert (Bolliger & Molau 1992). Dem Studium der geographischen Verbreitung
der Arten und Unterarten diente die Kartierung aller verfiigbaren Belegexemplare (insgesamt
iiber 6000 Belege) sowie die Auswertung der Lokalfloren der verschiedenen Lénder.

Odontites im taxonomisch bisher weitesten Sinn wird in fiinf Gattungen aufgeteilt, von denen drei
monotypisch sind: Odontites Ludw. (26 Arten), Macrosyringion Rothm. (2), Odontitella Rothm. (1),
Bornmuellerantha Rothm. (1) sowie die hier neu beschriebene marokkanische Bartsiella Bolliger (1).
18 der 26 Arten von Odontites s. str. sind auf sehr kleine Insel- und Gebirgsareale der mediterranen
und submediterranen Florenregion beschriankt. Die grofite Artendichte erreicht die Gattung im We-
sten des Mittelmeergebietes, und hier in Nordafrika (12 Arten) sowie in N-Spanien (5 Arten). Nur
drei Arten besiedeln relativ grof3e Gebiete, die sich iiber mehrere Florenregionen erstrecken (O.
viscosus, O. luteus, O. vernus), und davon hat sich mit dem rotblilhenden O. vernus nur eine Art in
den temperaten Gebieten Eurasiens weit ausgebreitet. Mit diesem relativ kleinen und im wesentli-
chen mediterranen Areal unterscheidet sich Odontites von den verwandten grofien Gattungen
Euphrasia (Augentrost) und Bartsia (Alpenhelm), die in anderen Erdteilen entstanden sind und
mehrere Kontinente besiedelt haben.

2. Systematische Stellung und Gliederung von Odontites s. 1.
2.1. Historischer Uberblick

Es ist sicher kein Zufall, dal Odontites in den “Species plantarum” von Linné (1753) noch
nicht vorkommt, im Gegensatz etwa zu Bartsia, Rhinanthus, Melampyrum und Pedicularis, die
vergleichsweise homogen sind und deshalb auch vom Laien sicher angesprochen werden kon-
nen. Ebenso bezeichnend ist, da3 sich die Linnésche Auffassung in einigen Florenwerken bis in
die jlingste Zeit gehalten hat, d. h. die Odontites-Arten werden noch immer zu Euphrasia gestellt
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Scrophulariaceae-Rhinanthoideae
-Rhinantheae

phrasinae

= Rhinanthinae
Lathraea- Pedicularis (500)
Clandestina (5) -

Euphrasia-Gruppe

Euphrasia (130) Bartsia (49)

Nothobartsia (2) ~Hedbergia (1)

Odontites s. str. (26) Bartsiella (1)

Macrosyringion (2)

Odontitella (1)

Bornmuellerantha (1)
Parentucellia (2)

Omphalothrix (1)

Abb. 1. Systematische Stellung von Odontites innerhalb der Rhinantheae-Euphrasinae. Die von vielen Autoren
bisher zu Odontites s. str. gestellten verwandten Gattungen sind durch Fettdruck hervorgehoben (in Klammern
die Artenzahlen).

Melampyr
(25)

(z. B. Schinz & Keller 1923, Binz & Becherer 1976). Die Hauptschwierigkeit der Odontites-Sy-
stematik liegt vor allem darin, dal viele Zahntrost-Arten morphologisch sehr eigenstindig sind
und eine Mittelstellung zwischen den groflen Gattungen Euphrasia und Bartsia einnehmen.
Dies gilt auch fiir die in Mitteleuropa vertretenen drei Formenkreise Odontites vernus, O. luteus
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und O. viscosus. Folgt man einem engen Gattungskonzept, so lassen sie sich leicht als eigen-
stindige Gattungen begriinden, wie das ja teilweise auch geschehen ist (O. luteus-Gruppe =
Orthantha (Benth.) A. Kern. (1888), O. viscosus-Gruppe = Dispermotheca Beauverd (1911)).
Wie Rothmaler (1943) richtig feststellte, schob man nach und nach all jene Arten auf Odontites
ab, die nicht in die besser umgrenzten Linnéschen Gattungen Euphrasia, Rhinanthus und Bart-
sia passten. Dadurch vergroflerte sich die Heterogenitit von Odontites noch, was wiederum
Bestrebungen forderte, die Gattung in natiirliche Einheiten aufzuspalten. Den umfassendsten
Versuch in diese Richtung unternahm Rothmaler (1943) selbst, der von Odontites s.1. drei
mediterran-westasiatische Gattungen abspaltete und die Restgattung Odontites s. str. in drei
Sektionen unterteilte. Rothmaler diskutiert auch die bisherigen Auffassungen in der Odontites-
Systematik, und auch bei Mayer (1972) findet sich hierzu ein kurzer Abriss. In Tab. 1 sind die
bisher wichtigsten Gliederungsversuche von Odontites s. 1. zusammengefaB3t. Keiner von ihnen
ist bisher allgemein anerkannt worden, wie die Bearbeitungen in den grofien europidischen
Florenwerken zeigen, z. B. in der “Flora europaea” (Webb & Camarasa 1972), wo die Gattung
weit gefalit wird.

Innerhalb der Scrophulariaceae-Rhinanthoideae gehort Odontites zweifellos in die Tribus
Rhinantheae Benth. (Abb. 1). Diese Gruppe umfaf3t Halbparasiten mit aufsteigender Knospenla-
ge und Kronen, deren zwei obere Abschnitte eine helmformige Oberlippe bilden, welche die
vier Staubblitter einschliefit (Melchior 1964, Hartl 1956). Auch innerhalb der Tribus ist die
Zugehorigkeit von Odontites und Verwandten klar: sie gehoren in die formenreiche Subtribus
Euphrasinae G. Don, die von den anderen beiden Subtriben (Schwalbeinae und Castillejinae)
deutlich getrennt ist. Charakteristische Merkmale sind die gleichgestalteten und gleich hoch am
Filament inserierten Theken, das Fehlen von Vorblittern an den Bliitenstielen, der Besitz von
Schilddriisen sowie die lingsgerippten oder gefliigelten Samen. In dieser Subtribus lassen sich
verschiedene Gruppen abgrenzen, deren taxonomische Stellung noch unsicher ist. Dies trifft vor
allem fiir die Gattungen Rhinanthus, Melampyrum und Tozzia zu, die sich insbesondere im
Samenbau von den iibrigen Sippen unterscheiden und deren phylogenetische Beziehungen zu
den Euphrasinae noch untersucht werden miissen (Bolliger & Molau 1992). Von den restlichen
Gattungen nimmt vor allem die riesige Gattung Pedicularis eine isolierte Stellung ein, die in
verschiedenen Merkmalen zum Ausdruck kommt, z. B. in einem anderen Driisenbau sowie in
den fiederteiligen und meist wechselstindigen Blittern. Scharf abgesetzt von Pedicularis (und
den wohl davon abgeleiteten Gattungen Lathraea und Rhynchocoris) steht die formenreiche
Euphrasia-Gruppe (Hartl 1956) mit den artenreichen und fast weltweit verbreiteten Gattungen
Euphrasia und Bartsia. In unmittelbarer Nachbarschaft davon steht Odontites s. 1. mit teilweise
sehr eigenstindigen Arten, deren Gattungszugehorigkeit lange umstritten war.

2.2. Gliederung von Odontites s. 1.

Die Synthese aller neuen systematischen Untersuchungen (siehe Bolliger 1993) legt eine Glie-
derung von Odontites s. 1. in fiinf Gattungen nahe (Abb. 1, Tab. 2). Diese Gliederung bestitigt
weitgehend die Rothmalersche Auffassung (Rothmaler 1943), anerkennt also die Gattungen
Odontitella, Macrosyringion und Bornmuellerantha. Die pollenmorphologischen Befunde (Bol-
liger & Wick 1990) zwingen auBerdem zur Abtrennung von Odontites rameauanus Emb. als
eigene Gattung Bartsiella, die hier neu beschrieben wird. Im Gegensatz zu Rothmaler verzichte
ich andererseits auf eine Sektionsgliederung innerhalb von Odontites s. str. Diese liele sich
zwar dank der morphologisch scharf geschiedenen Arten und Artengruppen leicht begriinden,
wiirde aber gerade deshalb in letzter Konsequenz zur Anerkennung ebenso vieler Sektionen
fithren, wie es Artengruppen gibt.

Was die Natiirlichkeit der hier relativ eng gefafiten Gattung Odontites s. str. betrifft, liefern
vor allem die pollenmorphologischen Befunde wichtige Anhaltspunkte. Offenbar ist der fiir die
Gattung charakteristische Pollentyp — unregelméfBig-mikroretikulate Skulpturierung der Ober-
fliche, verdiinnte Exine zwischen den Colpen, fast dreieckiger Aquatorialquerschnitt (Abb.
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Tab. 2. Gliederung von Odontites s.1. in fiinf Gattungen.

Merkmale Odontites s.str. Odontitella Macrosyringion  Bartsiella  Bornmuellerantha
Artenzahl 25 1 2 1 1
Verbreitung w-eurasiatisch  Iberische Halb-  Iberische Halb- Marokko Kleinasien

insel (W, N insel und Bal-
und Zentrum) kan/Kleinasien

Chromoso- 24, 20, 26, 28, 26 24 ? 24
menzahl 40
Epikotyl gestreckt gestaucht gestreckt gestreckt gestreckt
Kopfchen-Typ 3 Typen (lanc., nur Kurzdriisen longiflorus-  rameauanus- pyrenaeus-
der Stieldriisen pyr. od. visc.) od. Typ Typ Typ
nur Kurzdriisen
Bliitenfarbe gelb, purpur, gelb-braun gelb purpur gelb
rosa, violett

L Tubus: L 40-70 50 70-90 60 70
Krone [%]
L Mittelzipfel : L 30-80 13 47 45 93
Unterlippe [%]
Exine-Struktur mikro-retikulat fein retipilat grob retipilat grob retipilat retirugulat
Samenanlagen 4,8 od. 10-40 20-30 17-40 10-12 10-12
Kronsaum Helm + Unter- Helm + Unter-  Helm + Unter- Helm + Unter- 5 fast gleich

lippe lippe lippe lippe grofie Zipfel
Staubblitter + behaart + behaart + behaart + behaart kahl

4a-d) — einmalig innerhalb der Tribus Rhinantheae, stellt also eine Apomorphie der Odontites s.
str.-Linie dar. Zweifel an der Zugehorigkeit zu dieser pollenmorphologisch gut gekennzeichne-
ten Abstammungsgemeinschaft sind lediglich beim madeirischen Insel-Endemiten Odontites
hollianus angebracht, dessen Retikulum durch die “mehrstringigen” Muri auffallend vom
Odontites-Grundtyp abweicht (Bolliger & Wick 1990).

3. Lebenszyklus und Hemiparasitismus

Mit zwei Ausnahmen (Odontites squarrosus und O. bocconii-Gruppe) sind alle Zahntroste im
weiteren Sinne sommerannuelle Pflanzen. Nach der obligatorischen Winterruhe (Kilteindukti-
on!) keimen epigédisch im Friihling die Samen. Die Keimblitter sind sehr klein (bis 1,5 mm
lang), elliptisch und ganzrandig. Die Keimlinge wachsen zunichst recht langsam; schiefen sie
plotzlich in die Hohe, ist dies ein sicheres Zeichen dafiir, da ihnen das Anzapfen einer
Wirtspflanze gelungen ist (Wilkins 1963, Snogerup 1982a). Die halbparasitische Lebensweise
erkldrt, weshalb sich die liberwiegend mediterranen Zahntroste iiberhaupt in der trockensten
Jahreszeit aus Samen entwickeln konnen. Die Samen keimen zwar auch ohne Wirtspflanzen, die
weitere Entwicklung aber ist stark vom Parasitismus abhingig. Mit einfach gebauten Kontaktor-
ganen, den sog. Sekundidrhaustorien (Weber 1980, 1993), greifen die Keimlinge die Wurzeln
(selten andere Organe) der Wirte an und stellen eine Xylem-Xylem-Verbindung her. Uber die
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Tracheiden der Haustorien entzieht Odontites den Wirten Wasser und darin geldste organische
Verbindungen und anorganische Néhrionen; nachgewiesen sind Aminosiduren, Amide, Nitrate,
PO4, K und Ca (Govier & al. 1967, 1968). Voraussetzung fiir die parasitische Erndhrung ist
allerdings, daB die Saugkraft des Halbparasiten grofler ist als jene des Wirtes (Weber 1993).
Diese Notwendigkeit erklidrt die hohen Transpirationsraten von Odontites und allen anderen
halbparasitischen Gattungen der Unterfamilie Rhinanthoideae (Govier & al. 1968). Verstindlich
wird in diesem Zusammenhang auch der Driisenreichtum der Zahntroste (Bolliger 1985). Die
Driisen verlieren nach Govier & al. (1968) sowohl durch Guttation als tagsiiber auch durch
Transpiration viel Wasser und erzeugen damit auch unter ungiinstigen Bedingungen den not-
wendigen Sog. Auffallend ist, dal einige Odontites-Arten stark besonnter Standorte, wie z. B.
O. luteus (auf Steppen und Trockenrasen), 4rmer an Driisenhaaren sind als Arten, die vorwie-
gend im Halbschatten lichter Wilder wachsen, wie die driisenklebrige O. viscosus der Kiefern-
wiilder. Moglicherweise stellt das reichdriisige Indument von O. viscosus eine Anpassung an die
verminderte Transpiration im Waldesinnern dar, wihrend im Gegensatz dazu an den stark be-
sonnten und entsprechend oft austrocknenden O. luteus-Standorten eher eine gegenldufige Se-
lektion in Richtung Driisenreduktion stattgefunden haben diirfte.

Weil die Zahntroste wie alle verwandten Gattungen der Rhinanthoideae (Rhinanthus,
Euphrasia usw.) nicht wirtsspezifisch sind, befallen sie fast jede Pflanze, die in ihrer Nzhe
wichst, hiufig auch sich gegenseitig (Autoparasitismus). Nach Heinricher (1902) eignen sich
als Wirtspflanzen besonders die Griser dank ihrer vielen Faserwurzeln. Weber (1976) fand bei
drei Odontites-Arten (O. luteus, O. vernus und O. litoralis) Verbindungen zu insgesamt 22
verschiedene Arten von Wirtspflanzen aus acht Familien, darunter sieben Griéser. Der Einfluf3
des Wirtes auf das Wachstum von Odontites ist in aufwendigen Kulturexperimenten von Snoge-
rup (1982a) an schwedischen Populationen von vier Sippen der rotblilhenden O. vernus-Gruppe
untersucht worden. Die Zahntroste wurden sowohl rein autotroph, als auch mit 12 verschiede-
nen Wirtsarten zusammen kultiviert. Bei autotropher Erndhrung entwickelten sich bei allen vier
untersuchten Zahntrosten nur sehr wenige Odontites-Keimlinge zu fortpflanzungsfahigen Adult-
pflanzen (Uberlebensrate nur 0-8%, selten bis 24%). In Mischkulturen mit potentiellen
Wirtspflanzen dagegen ergaben sich extreme wirtsspezifische, aber auch Parasiten-spezifische
Unterschiede in der Entwicklung. Zwei potentielle Wirtspflanzen (Plantago lanceolata und
Triglochin maritima) erwiesen sich als absolut resistent gegeniiber den parasitischen Angriffen,
kein einziges Odontites-Pflinzchen vermochte hier seinen Entwicklungszyklus abzuschliefen
(Uberlebensrate von Odontites = 0%). Véllig entgegengesetzt reagierten dagegen einige Griiser und
interessanterweise Plantago maritima, die sich als sehr anfillig und deshalb als gute Odontites-Wirte
erwiesen (Uberlebensraten von Odontites 73—100%). Auf anderen Wirten erreichten die vier unter-
suchten Odontites-Sippen z. T. sehr verschiedene Uberlebenswerte, die z. B. auf Spergula arvensis
zwischen 28% (Odontites vulgaris) und 100% (O. vernus) schwankten.

Die Versuche von Snogerup (1982a) belegen deutlich, da3 Vitalitit, Verzweigungsgrad und
Fertilitdt von Odontites stark wirtsabhingig sind. Wie vorteilhaft der Parasitismus fiir Odontites
sein kann, geht auch aus Untersuchungen von Govier (1966) hervor, wonach O. vernus bei
parasitischer Erndhrung fiinfmal soviel Trockenmasse produziert wie bei rein autotropher Er-
nidhrung. Diese Abhédngigkeit kann auch in der Natur beobachtet werden. Riesige Unterschiede
zeigten z. B. zwei Individuen von O. lanceolatus subsp. provincialis in den Westalpen (Bolliger
1989: Abb. 9): wihrend eine Pflanze auf einer Ginsterwurzel schmarotzte und sich iippig ent-
wickelte (70 cm hoch, 42 Seitenidste mit iiber 5000 Bliiten), brachte es ein rein autotroph
lebendes Pflinzchen blof auf 20 cm, 8 Seitendste und 21 Bliiten. Die potentielle Fortpflan-
zungsleistung der groflen Pflanze war damit 245x so grof3 wie die der kleinen (potentiell 65 000
Samen gegeniiber 265 Samen). Die biologische Bedeutung des Parasitismus zeigt sich vor allem
auch in Trockenperioden, wenn die Zahntroste auf ihren verwelkten Wirten noch unvermindert
weiterblithen (Snogerup 1982a).

Obwohl somit nachgewiesen ist, daB die Odontites-Arten verschieden auf die verschiedenen
Wirtsarten reagieren, besteht offenbar kein Zusammenhang zwischen den unterschiedlichen Ab-
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Abb. 2. Holzanatomie von drei Odontites-Arten (LM) — Querschnitte: a: O. lanceolatus; b: O. bocconii beide
im 4. Jahr, mit 3 Jahrringgrenzen (diese mit Pfeilen markiert), c: O. bocconii: Jahrringgrenze, porenarmes Band
aus dichtwandigen Spitholzzellen. — Tangentialschnitte: d: O. squarrosus: lange schlanke Holzstrahlen und
Holzstrahlzellen, e: O. bocconii: spindelférmige Holzstrahlen und rundliche Holzstrahlzellen. Radialschnitt: f:
O. bocconii: Gefdfle mit einfachen Durchbrechungen (a, b: 16x: ¢, f: 160x; d, e: 40x). — Aufnahmen Prof. F.
Schweingruber.

hingigkeit einerseits und dem Okochorologischen Verhalten der Zahntrostarten andererseits.
Gerade die Sippen der Odontites vernus-Gruppe, deren Entwicklung offenbar besonders wirts-
abhingig ist, besiedeln ja das mit Abstand grofte Areal.

In der weiteren Entwicklung werden in den Achseln der dekussierten Blattpaare Seiteniste
(Bereicherungstriebe) angelegt, die sich noch einmal verzweigen konnen und von oben nach
unten entwickeln. Sie bringen wie der Hauptsprof} traubige, polytele Infloreszenzen hervor. Wie
bei allen Rhinantheae beginnt auch bei den meisten Odontites-Arten die Hauptfloreszenz mit
einer basalen Hemmzone mit sog. ‘Interkalarblittern’, bei denen es sich um frondose Deckblit-
ter stark gehemmter Bliiten handelt (Hartl 1967). Noch vor oder spitestens wihrend der Bliite-
zeit im August oder September werfen die meisten Arten ihre Laubblétter und spiter auch ihre
Brakteen ab, so dall die ausgereiften Friichte oft an vollig entlaubten Sprossen stehen. Damit
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entledigen sich die Zahntroste jener Organe, die in der trockensten Jahreszeit am meisten trans-
pirieren und die Wasserbilanz unnétig belasten. Ebenfalls als Anpassung an das knappe Wasser-
angebot konnen die verholzenden Stengel interpretiert werden, die auch bei stark sinkendem
Turgor fiir die notwendige Stabilitit sorgen.

4. Morphologie und Karyologie
4.1. Wuchsform und Holzanatomie

Die meisten Arten sind aufrecht wachsende Sommerannuelle mit reich verzweigten polytelen
Synfloreszenzen. Artspezifische Unterschiede, die den Habitus der Pflanze stark prigen, betref-
fen die Wuchshohe, den Umfang des Unterbaus (Zahl der Stengelknoten, Zahl der Berei-
cherungstriebe: Parakladien) sowie den Abstehwinkel und die Linge der Bereicherungstriebe.
Einige Arten (Odontites corsicus, O. maroccanus, O. violaceus) breiten ihre Triebe flach iiber
dem Boden aus, und nur ihre Infloreszenzen wachsen aufrecht (orthotrop).

Zwei Artengruppen sind ausdauernd: der siidiberisch-nordwestafrikanische Odontites squar-
rosus und die zentral-ostmediterrane O. bocconii-Gruppe. Beide bilden alljdhrlich basale, teil-
weise sterile Seitentriebe, wodurch eine strauchige Wuchsform entsteht. Beide Arten sind kurz-
lebig und werden hochstens vier Jahre alt. Die Struktur ihres Holzes zeigt keine faBbaren
artspezifischen Unterschiede. Aufgrund des Aufbaus der Holzstrahlen scheinen beide Arten in
einem Jugendstadium zu verharren (‘juvenile wood’). Charakteristisch fiir das Odontites-Holz
sind folgende Merkmale (Abb. 2): Im Querschnitt zerstreut- bis leicht halbringporig, die Poren
sind in lockeren, radialen Reihen angeordnet. Die Jahrringe zeichnen sich durch mehrreihige
Lagen dickwandiger Spitholzzellen aus, zwischen denen nur wenige sehr kleine Poren liegen.
Die Holzstrahlen bestehen aus radial kurzen Zellen und heben sich nur wenig vom Grundgewe-
be ab. Der Tangentialschnitt zeigt, dal die Holzstrahlen normalerweise 3—5-reihig und von
Scheidenzellen umgeben sind. Im Radialschnitt sind einfache Durchbrechungen zu sehen. Die
Holzstrahlen bestehen aus vielen Reihen stehender, und wenigen Reihen quadratischer Zellen.
Nach Auskunft von F. Schweingruber (Birmensdorf, schriftl. Mittl. vom 30.3.92) kommen
diesem Odontites-Holz innerhalb der Scrophulariaceae zwei Arten am nichsten, ndmlich An-
tirrhinum australe und Isoplexis sceptrum. Nichts Vergleichbares existiert dagegen in den be-
nachbarten Familien der Lamiaceae und der Boraginaceae, wihrend dhnliche Holzstrukturen
bei verschiedenen Compositen anzutreffen sind. Fiir die Systematik von Odontites bedeutet
dies, daB} die Holzanatomie keine taxonomisch wesentlichen Merkmale enthilt.

Diese Folgerung wird noch bestirkt durch die iiberraschende Entdeckung, dafl auch in der
vermeintlich rein einjéhrigen Verwandtschaftsgruppe des Odontites luteus Individuen mit mehrjahri-
gem Holz auftreten. So konnte bei mehrere Individuen einer Population von O. lanceolatus subsp.
provincialis aus den Siidwestalpen (F, Dép. Alpes-Maritimes) vierjihriges Holz nachgewiesen wer-
den, das gegeniiber jenem von O. squarrosus und O. bocconii keine anatomischen Unterschiede
aufweist. Im Gegensatz zu diesen beiden Arten zeigt aber O. lanceolatus keine basale Verzweigung,
und es konnte noch nicht sicher festgestellt werden, ob die Art wirklich mehrere Jahre bliiht. Die
kurzlebig-ausdauernde Lebensform ist in diesem Falle wohl als Anpassung an ein wintermildes
Klima zu deuten. Diese Verhéltnisse lassen den Schlu} zu, daf3 die holzig-halbstrauchige Lebens-
form in der Gattung Odontites einen von der annuellen Lebensweise abgeleiteten und nicht einen
primitiven Zustand darstellt wie bei Euphrasia (Barker 1982) und bei Bartsia (Molau 1990).

4.2. Indument (Behaarung) der Sprosse und Blitter

Die Zahntroste sind reich an verschiedenen Haartypen und Behaarungsmustern. Artspezifische
Unterschiede betreffen die Héufigkeit (Dichte) und Anordnung der Trichomtypen auf den ver-
schiedenen Pflanzenteilen (Stengel, Seitentriebe, Blétter, Brakteen und Kelche).

Alle Arten besitzen einfache Haare, die durch Inkrustierungen (CaCO3, SiO2?) mehr oder
weniger starrborstig sind. Artspezifische Unterschiede bestehen in der Linge, Anordnung und
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Abb. 3. Driisenkopf-Typen von Odontites s.1. a: lanceolatus-Typ, b: rameauanus-Typ, c: pyrenaeus-Typ, d:
viscosus-Typ, e: longiflorus-Typ (weitere Erkldarungen im Text).

Hiufigkeit dieser einzelligen Trichome. So sind bei einigen wenigen Arten (Odontites bocconii,
0. linkii, O. powellii) die Stengel und Seitentriebe nur an jeweils zwei gegeniiberliegenden
Seitenflidchen zerstreut behaart bis fast kahl, wihrend bei den anderen Arten alle Triebe allseitig

bis zu den Bliitenstéinden ein dichtes weiles Haarkleid tragen; dieses besteht meist aus bis 0,7

mm langen, kriftigen Borsten (O. vernus, O. viscosus, O. cebennensis, O. hollianus usw.), seltener

ist es ausgebildet als feiner, kurzhaariger (bis 0,2 mm) Flaum (Macrosyringion longiflorum,

Odontites kaliformis). Die Blitter und Brakteen sind entweder nur am Rande und unterseits auf

der Hauptader behaart oder aber beidseitig dichthaarig.

Mannigfaltig sind die Driisenhaare, bei denen sich drei Haupttypen mit unterschiedlicher

taxonomischer Bedeutung unterscheiden lassen (ausfiihrliche Darstellung in Bolliger 1985):

(a) SCHILDDRUSEN: Flach gebaut, bestehen aus einer ins Epidermisgewebe eingesenkten Stiel-
zelle und einem runden, flach gewolbten ‘Schild’ aus schmalen, parallel angeordneten Zel-
len. Die Schilddriisen sind innerhalb der Tribus Rhinantheae ein charakteristisches Merkmal
der Subtribus Euphrasinae, wo sie in zwei Formen auftreten: bei Pedicularis ist der Schild
zweizellig, bei allen anderen Gattungen (der sog. Euphrasia-Gruppe) vierzellig. Innerhalb
der Euphrasia-Gruppe ohne taxonomische Bedeutung.

(b) KUrRZDRUSEN (Kurzgestielte Kopfchendriisen): 20-90 um lang, Képfchen meist 1-4-zellig.
Bei allen Arten vor allem auf den Blattadern hiufig und deshalb taxonomisch unwesentlich.
(Es existieren zwar kleine sippenspezifische Unterschiede in der Héufigkeit und in der Ver-
teilung der Kurzdriisen auf Blittern, Brakteen und Kelchen; diese Unterschiede sind aber nur
mit zeitaufwendigen statistischen Vergleichsanalysen zu erfassen und deshalb bisher in der
Odontites-Taxonomie nicht beachtet worden.

(c) STIELDRUSEN (Langgestielte Kopfchendriisen): (50)150-700 um lang, Kopfchen meist > 4
bis 200-zellig. Nur bei einem Teil der Arten in fiinf Haupttypen mit vielen Varianten vor-
kommend. Taxonomisch sehr wichtig fiir die Unterscheidung der Gattungen und Arten (Bol-
liger 1985). Nach der Form und der Zellenzahl der Kopfchen lassen sich folgende Hauptty-
pen unterscheiden (Abb. 3):
® Janceolatus-Typ: Kopfchen wenigzellig (2-8, selten bis 16-zellig), breit ellipsoidisch
(breiter als lang), vorwiegend oder ausschlielich vertikal geteilt.
® rameauanus-Typ: Kopfchen wenigzellig (4-8, selten bis 16-zellig), ellipsoidisch (ldnger
als breit).
® pyrenaeus-Typ: Kopfchen vielzellig (iiber 30-zellig), kugelig-ellipsoidisch (vertikale Tei-
lungen iiberall * gleich hédufig oder in der Mitte etwas hdufiger, Kopfchen deshalb etwa in
der Mitte am breitesten).
® viscosus-Typ: Kopfchen vielzellig (iiber 30-zellig), kegelformig (vertikale Teilungen an
der Basis am héufigsten, Kopfchen deshalb im untersten Viertel am breitesten).
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® Jongiflorus-Typ: Kopfchen vielzellig (iiber 30-zellig), = kegelformig, obere Zellen distal
papillenférmig ausgewachsen.

4.3. Stengelblitter

Die sitzenden Blitter sind wie bei allen Gattungen der Euphrasia-Gruppe im Gegensatz zu
Pedicularis ungeteilt. In der Knospe sind die Spreitenhilften eingerollt. Viele Arten entrollen
ihre Blattflichen nur teilweise, so dal zumindest der Blattrand dauernd nach unten gebogen ist
und an die revolute Knospenlage erinnert. Sippenspezifische Unterschiede auf Art- und Unter-
art-Ebene bestehen, neben der Behaarung, in der Gré8e und in der Form der Blitter sowie in der
Zihnung des Blattrandes. Etwa zwei Drittel der untersuchten Arten besitzen schmal-lanzettliche
bis linealische, infolge des umgerollten Blattrandes fast ericoide Stengelblitter. Deutlich breiter,
sowohl relativ (L : B < 7) als auch absolut (bis 10 mm), sind die lanzettlichen bis oval-lanzettli-
chen Blitter der iibrigen Arten; bei diesen Blittern ist deutlich erkennbar, daf die Seitenadern
wie bei Bartsia und Euphrasia zwischen den Blattzihnen in den Randbuchten enden (Odontites
cebennensis, O. hollianus, O. vulgaris, O. powellii). Im Gegensatz zu Euphrasia sind bei Odon-
tites s. 1. ganzrandige oder nur schwach gezihnte Blitter die Regel (0 oder 1-3 kleine Zihn-
chen), seltener ist der Rand stark und deutlich gezidhnt (4-8 deutliche Zihne: Odontites
vernus-Gruppe, O. cebennensis, O. lanceolatus).

4.4. Bliitenstand und Brakteen

Je nach der Entwicklung des Unterbaus ist der Gesamtbliitenstand eine mehr oder weniger
reiche polytele Synfloreszenz, die im Extremfall aus bis zu 50 Parakladien besteht (Berei-
cherungstriebe an bis zu 25 Knoten: Odontites kaliformis, O. luteus, O. lanceolatus). Charakte-
ristisch fiir die Floreszenz der Hauptachse ist die basale Hemmzone, die bis zu 22 Knoten
umfassen kann. Ihre Ausdehnung ist zwar artspezifisch verschieden, doch entsprechend den
weiten genetisch fixierten Grenzen sehr variabel; die Zahl der Hemmzonen-Knoten ist deshalb
kein zuverldssiges taxonomisches Merkmal. Die Brakteen werden akropetal zunehmend kleiner
und einfacher, sind also stets kiirzer als die Laubblitter des Stengels. Der Ubergang von der
Laubblatt- zur Deckblattzone ist allerdings artspezifisch verschieden deutlich ausgeprigt. Selten
sind die Infloreszenzen noch fast laubig beblittert (£ frondos, z. B. Odontites cebennensis); bei
den meisten Arten heben sich die kleineren Brakteen mehr oder weniger deutlich von der
Laubblattzone des Unterbaus ab (frondo-brakteos bis fast brakteos, z. B. Odontites luteus).

In den traubigen, im Knospenstadium noch etwas eingerollten Infloreszenzen entspringen
die Bliiten meist paarweise den Knoten. Auffallend und auf Artebene taxonomisch bedeutend ist
ihre Aufbliihfolge. Bei den meisten Arten 6ffnen sich die Bliiten normal von unten nach oben
(akropetale Entwicklung). Bei insgesamt sechs Arten konnte hingegen eine umgekehrte Auf-
bliithfolge von oben nach unten festgestellt werden (basipetale Entwicklung). Nach Hartl
(1967, 1972) wird hier eine absteigende Aufbliihfolge nur vorgetiduscht, indem sich nach dem
Verbliithen der eigentlichen Blithzone noch einige Knospen der basalen Hemmzone entfalten.
Eigene Beobachtungen an aufbliithenden Pflanzen von Odontites viscosus und O. squarrosus
bestitigen dagegen, da3 auch innerhalb der Blithzone sich die obersten Bliiten zuerst 6ffnen,
und die Entwicklung von oben nach unten fortschreitet. Es handelt sich also um eine tatsichli-
che Umkehrung der Aufbliihfolge, die sich offenbar unabhédngig in nicht ndher verwandten
Arten herausgebildet hat.

Weitere artspezifische Unterschiede betreffen die Linge der Infloreszenzen und die Zahl
ihrer Bliiten. Die Blithzonen der Infloreszenzen sind entweder kurz, kompakt und dichtbliitig (z. B.
bei Odontitella), oder sie sind lockerbliitig und schon zur Bliitezeit gestreckt (Odontites vernus,
O. hollianus). Wihrend der Fruchtreife verldngern sich die Infloreszenzen zum Teil erheblich,
sodal} die reifen Friichte locker an langgestreckten starren, etwas verholzten Achsen stehen.
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4.5. Bliiten

Die Bliiten von Odontites s. 1. sind auffallend formenreich, es gibt kein Organ, das nicht vielfil-
tig abgewandelt worden ist. Die meisten Merkmale sind taxonomisch von Bedeutung und treten
in den unterschiedlichsten artspezifischen Kombinationen auf. Viele Zahntrost-Arten konnen
deshalb an einer einzigen Bliite identifiziert werden. Schon allein die Grofe der Bliiten gibt oft
einen ersten wichtigen Hinweis auf die Artzugehorigkeit einer Pflanze. Die Variationsbreite
umfallt in diesem Merkmal bei Odontites s. str. ein Verhiltnis von 1:2 (6—12 mm), und zwi-
schen allen untersuchten Sippen sogar 1:4 (6 mm bei Odontites kaliformis und bis 25 mm bei
Macrosyringion longiflorum). Im folgenden sind die wichtigen qualitativen Merkmale kurz
besprochen.

Kelch

Der verwachsenblittrige, zweilippige (dorsiventrale) Kelch besitzt vier ganzrandige Zipfel, die
sich oft in der Form unterscheiden (breit- bis schmaldreieckig). Auch das Verhiltnis des Ein-
schnittes zur verwachsenen Kelchrohre ist von Art zu Art leicht verschieden. Nach der Bliite
wichst der Kelch noch etwas weiter und mit ihm die oft vorhandenen Stieldriisen. Die Kombi-
nation der verschiedenen Driisentypen mit verschieden langen einfachen Haaren ergibt zahlrei-
che arttypische Behaarungsmuster, die taxonomisch noch wichtiger sind als jene der Blitter
(Abschnitt 3.2. sowie Bolliger 1985).

Krone

Am auffallendsten unterscheiden sich die Arten in der Bliitenfarbe. Die untersuchten Sippen
lassen sich zwei scharf geschiedenen Gruppen zuordnen: einer gelbbliihenden (zwei Drittel der
Arten) und einer rotlich-purpur bliihenden. Bisher wurden nur einzelne Arten vergleichend
chromatographisch untersucht (Bolliger & al. 1990, 1992). Die Ergebnisse zeigen, dal} die gelbe
Farbe von Flavonolen und Carotinoiden erzeugt wird, wihrend die rotbraunen Farben auf An-
thocyane zuriickgehen, welche die ebenfalls vorhandenen gelben Flavonole iiberlagern. Auch inner-
halb der beiden Farbgruppen gibt es artspezifische Unterschiede. So unterscheiden sich bei den
gelbblithenden Sippen die teilweise sympatrischen Odontites luteus und O. viscosus deutlich im
Farbton und in der Helligkeit (O. luteus: sattes Ginstergelb; O. viscosus: helles Schwefelgelb). Ent-
sprechende Unterschiede in der rotblithenden Gruppe sind: hellpurpur (Odontites vulgaris),
blaBrosa (O. kaliformis), purpurrot (O. squarrosus) und braunpurpur (lokale Sippen der O. visco-
sus-Gruppe).

Die dorsiventrale Krone gliedert sich in eine = gebogene Rohre sowie in einen zweilippigen
Saum. Mit Ausnahme von Bornmuellerantha ist bei allen Sippen die aus zwei Kronblattzipfeln
verwachsene Oberlippe zu einem flachen Helm geformt. Die Unterlippe ist bei allen Arten vorne
dreizipflig. Gattungs- und artspezifische Unterschiede ergeben sich aus den sehr verschiedenen
Proportionen der Kronteile zueinander (Oberlippe : Rohre, Oberlippe : Unterlippe, Unterlippen-
Zipfel : Unterlippe, L : B der Zipfel, usw.). Deutliche Unterschiede bestehen z. B. in der Teilung
der Unterlippe; so besitzt Odontitella eine fast ungeteilte Unterlippe, die nur an der Spitze kurz
dreizipfelig ist (Mittelzipfel nur 13,5% der Unterlippen-Liange), wihrend im Gegensatz dazu bei
Bornmuellerantha die Unterlippe fast bis zum Grund in drei groBie Zipfel geteilt ist (Mittelzipfel
iiber 92% der Unterlippen-Linge); alle anderen untersuchten Sippen weisen ein intermediéres
Verhiltnis auf, das bei Odontites s. str. sehr variabel ist und Werte zwischen 30—78% umfaft.

Taxonomisch interessant sind auch die verschiedenen Behaarungsmuster der Kronen. Diese
konnen wie bei Odontites luteus auBlen dicht behaart oder aber fast kahl sein (O. viscosus).
Sippenspezifisch verschieden ist auch das Vorkommen oder Fehlen von kleinen K6pfchendrii-
sen vor allem auf der Innenseite der Unterlippe. Nur bei Macrosyringion sind die Saumzipfel
auch auflen iiberall driisig behaart.

Staubblitter
Die didynamischen Staubblitter (die beiden vorderen sind ldnger als die hinteren) sind entweder
im Helm verborgen oder ragen mehr oder weniger weit aus der Krone heraus. Mit Ausnahme
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Tab. 3. Wichtige Pollen-Merkmale von Odontites s. 1.

Taxa Colpi Exine-Oberfliche Aquator-Q Mesocolpi Colpi-Rénder
verdiinnt gerippt

Odontites 3 mikroretikulat fast 3-eckig + -

O. corsicus 3 " fast rund + -

0. rigidifolius 3 ! fast 3-eckig + +

0. hollianus 3 mikroretikulat, fast rund - -

Muri mehrstréiingig

Bornmuellerantha 34 retirugulat fast rund - -
Odontitella 3 fein retipilat rund - +
Macrosyringion, Bartsiella 3 grob retipilat rund - -

von Bornmuellerantha, der Odontites luteus-Gruppe sowie O. corsicus neigen sie zusammen,
wobei ihre Antheren an den oberen stumpfen Enden durch schraubig gedrehte Haare (‘Spiral-
haare’) miteinander verfilzt sind (diese Haare fehlen den oben erwéhnten Arten). Die groften
Abweichungen in der Morphologie der Staubblitter weist Bornmuellerantha auf (Staubblitter
vollig kahl, Theken unten stumpf, nicht stachelspitzig). Innerhalb von Odontites nimmt die O.
luteus-Gruppe in der Ausgestaltung der Staubblitter eine isolierte Stellung ein (Winkel Anthere-
Filament = 180° statt £ 90°, Theken reiflen nur halb statt ganz auf, Filamente unten mit kurzen
Hirchen statt papillos oder kahl). Bei den iibrigen Arten sind die Unterschiede in der Behaarung
taxonomisch von Bedeutung. An den Antheren kommen drei verschiedene Haartypen vor (war-
zige Barthaare, Keulenhaare sowie die oben erwihnten Spiralhaare), die einzeln oder zusammen
mit entweder papillosen oder seltener kahlen Filamenten kombiniert sind. Insgesamt kommen
bei Odontites s. str. 8 artspezifische Kombinationen von Antheren- und Filament-Haartypen vor.

4.6. Pollenkorner

Wie in Bolliger & Wick (1990) ausfiihrlich dargestellt, weisen die Pollenkorner wichtige Merk-
male auf, welche fiir die Gattungsgliederung des ganzen Formenkreises von Odontites s. 1.
bedeutsam sind. Nach dem Grundmuster der Exine-Oberfliche lassen sich drei Grundtypen
unterscheiden: (mikro-)retikulat, retipilat und retirugulat. Von diesen Grundtypen existieren
viele Varianten, die sich in acht Haupttypen unterteilen lassen, deren wichtigste Merkmale hier
kurz zusammengefalit sind (Tab. 3, Abb. 4). Odontites s. str. ist gut charakterisiert durch Pollen-
korner mit fast dreieckférmigem AquatorialumriB (Abb. 4a) und einer Exine, deren Oberfliche
unregelméfBig mikroretikulat skulpturiert ist (Abb. 4c-d); ein weiteres wesentliches, auch im LM
erkennbares Merkmal ist die auffallende Verdiinnung der Exine zwischen den Colpen (Mesocol-
pi, Abb. 4b). Die verschiedenen Odontites-Arten unterscheiden sich nur wenig in der GroBe der
Pollenkorner und im Durchmesser der Retikulum-Zellen. Wesentliche Abweichungen von die-
sem Odontites-Typ zeigen nur die drei Insel-Endemiten Odontites rigidifolius (Sizilien), O.
corsicus (Korsika und Sardinien) sowie vor allem O. hollianus (Madeira). Vom Odontites-Typ
weicht diese einzige makaronesischen Art so stark ab, dal auch eine unabhingige Entstehung
ihres Pollentyps denkbar ist. Dieser wire dann keine Variante und damit Autapomorphie des
Odontites-Typs, sondern hitte sich parallel zur Odontites-s. str. aus verwandten Sippen mit
retipilater Skulpturierung entwickelt. Dieser kreisformige retipilate Oberfldchentyp darf inner-
halb der Tribus als urpriinglich gelten und findet sich neben den hier besprochenen Gattungen
Odontitella, Macrosyringion und Bartsiella auch bei Bartsia und Euphrasia (Bolliger & Wick
1990). Einen innerhalb der Rhinanthoideae (und moglicherweise innerhalb der ganzen Familie)
einzigartigen (autapomorphen) Pollentyp besitzt Bornmuellerantha aucheri.
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Abb. 4. Pollen-Typen (REM) — a-d: Odontites-Typ mit mikro-retikulater Oberfliche, fast dreieckigem Aquato-
rialquerschnitt und verdiinnten Mesocolpi (a: O. viscosus subsp. granatensis; b: O. cebennensis; ¢ und d: O.
violaceus (c: grobes Retikulum am Pol, d: feines Retikulum zwischen den Colpen) und e: retipilater Typ von
Odontitella virgata, dhnlich bei Macrosyringion und bei Bartsiella (Exine nicht verdiinnt, Querschnitt rund); f;
retirugulater Typ von Bornmuellerantha aucheri (Exine bis 3 um dick). — MeBstriche: a = 10 um, b-f = 1 um).

4.7. Friichte und Samen

Der zweiblittrige Fruchtknoten ist wie bei Euphrasia bilateral, ellipsoidisch und seitlich abge-
plattet. In jedem Fruchtfach werden je nach Art 2—20 anatrope, z.T. taube Samenanlagen gebil-
det, die von den Plazenten schrig herabhingen (Abb. 5a-c). Die Kapselfriichte der verschiedenen
Arten unterscheiden sich in der Groe und in der Form (Linge-Breite-Verhiltnis, Ausrandung
tief und fast herzformig, gering oder fehlend). Bei allen Arten sind die Kapseln in der oberen
Hilfte oder zumindest im oberen Drittel steif behaart.
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Abb. 5. Friichte und Samen (LM und REM) — Lingsschnitte durch junge Kapseln von Odontitella virgata (a),
Macrosyringion glutinosum (b) und Odontites vernus (c), d: Samen von O. lanceolatus (O. luteus-Gruppe) mit
Ausschnitt aus der Oberfldche (e). — MeBstrich d = 0,5 mm, e = 50 um. — Erkldrungen im Text.

Die Fruchtkapsel o6ffnet sich loculicid, indem von der Spitze an abwirts die Fruchtblitter
entlang der Mittelrippe (Dorsalmediane) aufreiflen; dadurch spalten sich die Griffelsockel, so
daf} schlieBlich jede Fruchtklappe ein Spitzchen tréigt. Jetzt werden vor allem bei starkem Wind
die kleinen, 1,2-2,8 mm langen spindelformigen Samen ausgestreut.

Die Epidermis der Odontites-Samen ist gleich aufgebaut wie die der Samen z. B. von
Euphrasia und Bartsia, d.h. die Epidermiszellen sind in Reihen angeordnet, die nach dem
Kollabieren der AuBen- und Seitenwidnde durchgehende Rinnen bilden (Abb. 5d-e). Nur die
kurzen Léingswinde bleiben als rippige Rinnenrdnder stehen, die auch mit bloBem Auge zu
sehen sind. Diese Rippen sind bei Odontites und den verwandten Gattungen sehr schmal und
nicht fliigelférmig verbreitert wie bei Bartsia oder gar bei Rhinanthus.

Taxonomische Unterschiede bestehen in der Grofle der Samen. Auch die epidermale Ober-
flache der Samen ist von Art zu Art verschieden (Zahl der Lingsreihen, Linge und Breite der
Epidermiszellen, Breite der Rippen usw.). Am meisten fillt aber die unterschiedliche Zahl der
Samenanlagen pro Kapsel auf, die zwischen 4 und 38 schwankt und fiir die einzelnen Arten
charakteristisch ist. In Abb. 6 sind die Werte fiir Samenzahl, Fruchtgréf3e und Samenlédnge von
20 Arten dargestellt, von denen vollstindige Angaben vorliegen. Die Graphik zeigt deutlich,
daBl keine Beziehung zwischen der Samenzahl einerseits und Samenlénge andererseits besteht.
Die Samengrofle betrdgt unabhingig von der Samenzahl recht einheitlich 1-2,6 mm. Anderer-
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O. hollianus —
M. longiflorum —
O. vulgaris —
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O. kaliformis —
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O. luteus —
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O. pyrenaeus —
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O. squarrosus —
B. aucheri —

O. bocconii —

O. cebennensis —
O. vulcanicus —
O. triboutii —

O. viscosus —
O. maroccanus —

Abb. 6. Kapsellidnge, Samenlidnge und -zahl bei Odontites, Odontitella, Macrosyringion und Bornmuellerantha.

seits scheint bei einzelnen Arten eine schwache Beziehung zwischen Samenzahl und Kapsellidn-
ge zu bestehen. Die groBiten Kapseln kommen tatsdchlich bei den Arten mit den hochsten
Samenzahlen vor (z. B. Odontites hollianus: 38 Samen, Friichte 9,1 mm), wihrend die Arten mit
nur 4 Samen die kleinsten Kapseln besitzen (3,5 mm sowohl bei O. viscosus als auch bei O.
maroccanus). Der Zickzack-Verlauf der Kapsellangen-Kurve macht aber deutlich, daf} es hier
viele Ausnahmen gibt (Odontites kaliformis, B. aucheri) und somit keine feste Beziehung, sondern
lediglich eine allgemeine Tendenz im Verhiltnis zwischen diesen beiden Groflen existiert.

4.8. Zahl und Struktur der Chromosomen

Die karyologischen Kenntnisse von Odontites s. 1. sind nach wie vor liickenhaft. Erst von etwas
mehr als der Hilfte der Arten sind die Chromosomenzahlen bekannt (davon 10 neue, hier
erstmals publizierte Zahlen, Tab. 4), und nur von vier Arten sind bisher Karyotypen veroffent-
licht worden (O. lanceolatus: Bolliger 1989; O. luteus, O. vulgaris, O. jaubertianus: Bolliger &
al. 1990). Diese Kenntnisliicken sind kein Zufall, die karyologische Untersuchung der Zahntro-
ste ist tatsdchlich aus mehreren Griinden schwierig. Um lebende Pflanzen zu erhalten, miissen
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Abb. 7. Metaphase-Chromosomen; a: Bornmuellerantha aucheri, b: Odontites linkii, c: Macrosyringion glu-
tinosum, d: Odontites hollianus, e: O. luteus, f: O. cebennensis.
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Tab. 4. Chromosomen-Zahlen von Odontites s. 1. (neue eigene Zdhlungen = MB).

Art n 2n Autor
Bornmuellerantha aucheri 24 MB
Macrosyringion longiflorum 24 (26) MB
M. glutinosum 24 MB
Odontitella virgata 26 MB
Odontites hollianus 24 MB
O. jaubertianus 40 Bolliger & al. 1990
O. kaliformis 24 MB
O. linkii 12 De Montmollin 1984
0. lanceolatus 20 Bolliger 1989
O. luteus 10 Witsch 1932, Schneider 1964, Greilhuber 1971,
Murin & Ferdkova 1981, Bolliger 1989

O. cebennensis 24 MB
O. pyrenaeus 24 MB
O. squarrosus 24 MB
O. rigidifolius 24 MB
O. vernus 20 Witsch 1932, Rottgardt 1956, Snogerup 1977

40 Witsch 1932, Schneider 1964, Snogerup 1977
O. vulgaris subsp. vulgaris 10 Witsch 1932, Rottgardt 1956

20 Witsch 1932, Rottgardt 1956, Sorsa 1962, Schneider

1964
9 18 Greilhuber 1971, Snogerup 1977

O. litoralis subsp. litoralis 10 Rottgardt 1956

20 Sorsa 1963, Schneider 1964, Snogerup 1977

9 18 Snogerup 1977

die einjdhrigen Zahntroste zuerst aus Samen gezogen werden; diese behalten aber ihre Keimfi-
higkeit selbst bei giinstigen Lagerbedingungen nur etwa 2-3 Jahre. Bei Zimmmertemperatur
verlieren sie ihre Keimfihigkeit noch rascher, schon ein Jahr nach der Ernte haben 80-100%
ihre Keimfidhigkeit verloren. Fiir die Kulturen eignen sich somit am besten Samen, die noch im
selben Jahr geerntet worden sind. Die Beschaffung der Samen ist deshalb das gréf3te Hindernis
fiir die karyologische Untersuchung der Gattung Odontites, deren Arten meist nur sehr kleine
lokale Areale besiedeln. Eine weitere Schwierigkeit ist die Kleinheit der Chromosomen, und
ihre oft schlechte Firbbarkeit. Je nach der Dauer der Vorbehandlung mit Spindelgiften, wie dem
verwendeten Paradichlorbenzol (Bolliger 1989), sind die kleinsten Chromosomen in der Meta-
phase der Mitosen nur 1-2 um lang, wéhrend die groften immerhin 4—6,5 um erreichen.

Die Karyotypen aller untersuchten 15 Arten (Abb. 7) sind recht dhnlich und ziemlich sym-
metrisch, d. h. es gibt nur metazentrische und submetazentrische Chomosomen mit Arm-Indizes
bis etwa 0,7 (= Quotient langer Schenkel : ganzes Chromosom). Kommen Satelliten vor, so
hingen sie immer an den kurzen Schenkeln mittellanger oder langer submetazentrischer (SAT-)
Chromosomen. In der GroBe bilden die Chromosomen eine gleitende Ubergangsreihe, wobei die
grofiten Chromosomen hochstens 3,6 mal so lang sind wie die kleinsten. Auffallend verhielten
sich in der Mitose die Chromosomen von Odontitella. Selbst bei langen Vorbehandlungszeiten
mit verschiedenen Spindelgiften verkiirzten sich die Schenkel-Enden hier wihrend der Prophase
nicht in der gewohnten Weise, sondern blieben diffus-entspiralisiert. Die Chromosomen formten
sich deshalb auch nie zu kompakten Stibchen und waren entprechend schwer zu analysieren.

Die bisher bekannten Chromosomenzahlen von Odontites s. 1. sind in Tab. 4 zusammenge-
faBt. Auffallend hdufig ist 2n = 24, diese Zahl kommt innerhalb Odontites s. str. in systematisch
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Abb. 8. Chromosomenzahlen-Evolution von Odontites und verwandten Gattungen. — Erkldrungen im Text.

sehr verschiedenen Artengruppen vor und findet sich auch bei Bornmuellerantha und Macrosy-
ringion. Ziemlich sicher ist deshalb x = 12 die Grundzahl von Odontites und der verwandten
Gattungen. Es spricht auch vieles dafiir, da3 12 die Grundzahl der ganzen Tribus Rhinantheae
ist. Auch Bartsia und die Castillejinae-Gattung Castilleja bauen auf dieser Zahl auf (2n =24
und 48), wihrend andererseits die anderen Grundzahlen der Rhinantheae jeweils nur bei ein bis
zwei Gattungen vorkommen (x = 11 bei Euphrasia und Rhinanthus, 10 bei Tozzia, 9 bei Me-
lampyrum und 8 bei Pedicularis; Goldblatt 1981-1988).

Die wichtigsten karyologischen Differenzierungsmuster innerhalb von Odontites s. 1. sind in
Abb. 8 dargestellt. Ausgehend von der Grundzahl 12 hat sich eine kurze absteigende dysploide
Zahlenreihe gebildet, wobei die Zwischenstufe 11 fehlt: 12 —-10 — 9; x = 10 ist die Grundzahl
der Odontites luteus-Gruppe, die auch morphologisch stark von den anderen Sippen abweicht
(und deshalb mitunter als eigene Gattung, Orthantha (Benth.) A. Kern., angesehen wurde). In
der Odontites vernus-Gruppe ist nicht ganz klar, welches die hdufigste diploide Zahl ist; nach
den frithen Zihlungen von Witsch (1932) und anderen (Tab. 4) ist auch hier 2n =20 weit
verbreitet, doch Greilhuber (1971) bezweifelt diese Angaben und gibt fiir Odontites vulgaris 2n
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=18 an. Diese Zahl ist von Snogerup (1977) durch Ziéhlungen vieler schwedischer und finni-
scher Populationen von O. vulgaris subsp. vulgaris und O. litoralis bestitigt worden; nur ver-
einzelt kam bei diesen Sippen, offenbar als aneuploide Abweichungen, 2n = 20 vor. Die Exi-
stenz einer tetraploiden &stival-segetalen Sippe mit 2n =40 (O. vernus) beweist jedoch, daf
auch die O. vernus-Gruppe auf der Grundzahl 10 aufgebaut ist, dal aber offenbar in jiingerer
Zeit eine weitere dysploide Reduktion auf 9 erfolgt ist. Neben O. vernus ist bisher bei Odontites
nur noch eine weitere polyploide Art gefunden worden, ndmlich die allotetraploide O. jaubertia-
nus. Diese westfranzosische Art ist sehr wahrscheinlich aus Sippen mit 2n = 20 von O. vulgaris
und O. luteus hervorgegangen (Bolliger & al. 1990) und bestitigt damit indirekt auch die
Grundzahl x = 10 fiir die O. vulgaris-Gruppe. Zusammenfassend 148t sich also feststellen, dafl
bei Odontites die meisten artbildenden Prozesse auf der Diploidstufe mit 2n = 24 abgelaufen sind.
Durch absteigende Dysploidie sind, unabhéngig voneinander, die O. vernus- und O. luteus-Gruppe
entstanden und diese haben sekundir durch Verdoppelung ihrer dysploiden Zahl 10 zwei po-
lyploide Sippen hervorgebracht. Aufs Ganze gesehen haben somit bei der Sippenbildung von
Odontites dysploide und polyploide Zahlenverdnderungen nur eine unbedeutende Rolle gespielt.

Analoge Vorginge sind offenbar auch bei der Primirdifferenzierung der Rhinantheae in
verschiedene Gattungen abgelaufen. Die hiufigste Zahl ist hier x = 12, die bei fiinf Gattungen
vorkommt. Die Grundzahlen der anderen Gattungen bilden eine liickenlose absteigende dysploi-
de Reihe von x =12 bis zu x = 8, wobei jede Zahl jeweils hochstens bei zwei Gattungen vor-
kommt. Aufbauend auf diesen abgeleiteten Zahlen finden sich dann tetraploide Verdoppelun-
gen. Diese haben einerseits bei der Artbildung innerhalb einzelner Gattungen eine Rolle gespielt
(Euphrasia: n =10 — 20; Pedicularis: n =8 — 16), andererseits aber auch, offenbar gefordert
durch ihren Isolationseffekt, die Entstehung neuer primir polyploider Gattungen bewirkt (Pa-
rentucellia: n = 24; Lathraea: n = 18). Nur einmal ist bei den Rhinantheae offenbar die Grund-
zahl durch aufsteigende Dysploidie vermehrt worden (Odontitella: x = 13). (Zahlen aus Gold-
blatt 1981-1988 und Molau 1990).

5. Bliiten- und Verbreitungsbiologie
5.1. Bliitenbiologie

Mit Ausnahme von Bornmuellerantha aucheri besitzen alle Arten ausgeprédgte Lippenblumen
mit mehr oder weniger enger Kronrohre, die bei den meisten Arten 6 mm Linge nicht tiber-
steigt, im Extremfall aber bis zu 23 mm lang ist (Macrosyringion longiflorum). Es lassen sich
zwei Haupttypen von Bliiten nach ihrer Bestdubungsart unterscheiden:

(a) Homogame, obligat autogame Bliiten: Die Theken reilen schon in der Knospe auf. Der
Griffel ist jetzt noch zuriickgekriimmt, so dal die reife Narbe genau zwischen die Antheren zu
liegen kommt und mit Pollen belegt wird. Der Griffel ragt also nicht aus der Knospe und meist
auch nicht aus der geoffneten Bliite heraus; meistens bleibt er im Helm verborgen. (Beispiele:
Macrosyringion, Odontitella, Odontites powellii, O. corsicus, O. vulcanicus).

(b) Protogyne, vorwiegend allogame Bliiten: Der Griffel mit der empfingnisfdahigen, reifen
Narbe ragt aus der Knospe hinaus, die Theken der Staubblitter sind noch geschlossen. Friihe-
stens zwei Tage spiter reilen die Theken in der jetzt geoffneten Bliite auf. Die Fremdbestiu-
bung (Geitonogamie oder Xenogamie) wird damit gefordert. (Beispiele: Odontites luteus, O. lan-
ceolatus, O. cebennensis, O. pyrenaeus, O. rigidifolius, O. hollianus, O. kaliformis, O. bocconii, O.
squarrosus). Von diesem allogamen Typ existieren viele Varianten, von denen einige die nach-
triagliche Selbstbestdaubung noch ermoglichen (z. B. in der Odontites luteus-Gruppe, Bolliger 1989),
oder diese ganz verhindern (z. B. Odontites vernus subsp. vulgaris, Snogerup 1977). Eine besonders
grofle Vielfalt von insgesamt fiinf Bliitentypen findet sich in der O. vernus-Gruppe (Hartl 1972).

Es darf nicht iibersehen werden, dafl der protogyne Bliitentyp zwar die Autogamie oft
verhindert, bei Arten mit normaler akropetaler Aufbliihfolge aber nicht die in ihren genetischen
Auswirkungen gleiche Nachbarbestdubung (Geitonogamie). Die Bestiduber fliegen ndmlich zu-
erst die untersten, meist stdubenden Bliiten einer Infloreszenz an und klettern dann pollenbela-



58 Bolliger: Monographie der Gattung Odontites s. 1.

den aufwirts in die Region der Bliitenknospen. Dort streifen sie an den herausragenden Narben
sowohl Pollenkorner der zuletzt aufgesuchten Bliiten derselben Pflanze ab (Geitonogamie!), als
auch Korner von Bliiten anderer Pflanzen, die sie zuvor aufgesucht haben (Xenogamie!). An-
ders ist es bei Arten mit protogynen Bliiten und basipetaler Bliitenfloge (z. B. bei Odontites
viscosus). Weil sich die Bliiten hier von oben nach unten 6ffnen, streifen die unten in der
Floreszenz angeflogenen Tiere ihren Fremdpollen zuerst an den Narben der basalen Bliitenknos-
pen ab; erst danach, im oberen Teil der Floreszenz angekommen, werden sie mit Pollen der hier
schon gedffneten und stdubenden Bliiten eingestdubt (ménnliches Stadium). Die basipetale Auf-
bliihfolge fordert somit die Xenogamie und damit die genetische Variabilitdt der Art.

Die protogynen Bliiten werden hédufig von Bienen und Hummeln besucht (Melittophilie).
Dabei hingt es von der Grofle der Bliite ab, aus welcher dieser beiden Hymenopterengruppen
die Bestiduber vorwiegend kommen. Bliiten bis etwa 7 mm (Odontites luteus, O. viscosus), werden
hauptsidchlich von Honigbienen besucht, Bliiten iiber 9 mm (O. cebennensis, O. pyrenaeus usw.)
dagegen fast ausschlieBlich von Hummeln. Stundenlange Beobachtungen in katalonischen
Mischpopulationan der kleinbliitigen O. luteus mit der groBbliitigen O. pyrenaeus oder O. ce-
bennensis haben gezeigt, daf} die Bienen stets nur die kleinbliitigen O. luteus-Pflanzen anflie-
gen, wihrend andererseits sich die Hummeln mit wenigen Ausnahmen (Hummelménnchen) an
die grofibliitige Art halten. Aber auch dort, wo zwei kleinbliitige Odontites-Arten zusammen
vorkommen, ist eine zuverldssige Bliitenkonstanz der Honigbienen festzustellen. So besuchten
in verschiedenen siidfranzosischen Populationen von O. luteus und O. viscosus die Bienen zwar
beide Zahntrost-Arten héufig, doch flog jede Biene jeweils nur Bliiten derselben Art an. Dies ist
deshalb bemerkenswert, weil sich die Bliiten der beiden Zahntroste in der Farbe und in der
GroBe sehr dhnlich sind. Eine Ausnahme bildete auch hier eine unbekannte kleine Hummelart,
die nacheinander beide Arten aufsuchte. Die dominierende Bliitenkonstanz der Bestduber er-
weist sich somit als wirkunsvoller Isolationsmechanismus (reproduktiv-ethologische Isolation).

5.2. Verbreitungsbiologie

Die Samen von Odontites besitzen keine besonderen verbreitungsbiologischen Anpassungen,
und entsprechend kurz ist ihr Verbreitungsradius. Trotz ihrer relativen Kleinheit von 1,2-2,8
mm sind sie immer noch viel schwerer als z. B. die flugfihigen Staubsamen der Orchideen,
konnen also nicht wie diese vom Wind iiber weite Strecken verfrachtet werden. Uberhaupt wird
die Bedeutung des Windes als Verbreitungsmittel kleiner Scrophulariaceen-Samen hiufig iiber-
schitzt: bei Rhinanthus fallen etwa 90% der Fliigelsamen im Umkreis von 25 cm von der
Mutterpflanze zu Boden und werden erst durch die Heuernte einige Meter weit ausgebreitet
(Borg 1985); selbst die breitgefliigelten Samen von Bartsia alpina werden auch an windge-
peitschten Standorten hochstens 30 cm weit verfrachtet (Molau 1990). Im Gegensatz zu den
Bartsien bleiben die fliigellosen Zahntrost-Samen auch nicht durch ‘simple adhesion’ (Molau
1990) an glatten, feuchten Oberflidchen, etwa an den Hufen von Tieren, kleben. Ein Ferntrans-
port von Odontites-Samen durch Tiere (Epizoochorie) kann deshalb ausgeschlossen werden. Fiir
die Fernverbreitung der Odontites-Samen kommt nur der Transport mit dem Heu in Frage, wie
er bei Euphrasia als erwiesen gilt (Hulten 1976). Es versteht sich von selbst, da3 diese Verbrei-
tung nur fiir wenige Arten mit entsprechender Okologie moglich ist, vor allem wahrscheinlich
fiir die Sippen der Odontites vernus-Gruppe. Die anderen Arten verfrachten ihre Samen in der
Regel nur wenige Zentimeter von der Mutterpflanze weg, wie dies auch bei den meisten
Euphrasia-Arten der Fall ist (Barker 1982).

6. Verbreitung und Standort: das 6kochorologische Verhalten

Die Verbreitung und die Okologie von Odontites und Verwandten sind bereits an anderer Stelle
ausfiihrlich dargestellt worden (Bolliger 1993). Im folgenden soll deshalb nur kurz auf die
wichtigsten Tatsachen eingegangen werden.
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Abb. 9. Gattungsareal von Odontites s.str. mit Artenzahlen (verdndert nach Bolliger 1993: Abb. 2).

Odontites s. str. ist eine westmediterrane Gattung mit insgesamt 26 Arten und 21 Unterarten.
Die grofite Artendichte erreicht sie in Nordwestafrika, wo sich zwei Haufigkeitsgebiete mit je
sechs Arten abgrenzen lassen: ein marokkanisches im Mittleren Atlas und ein ostalgerisch-tune-
sisches. Ebenfalls gut vertreten ist Odontites in NO-Spanien, wo insgesamt fiinf Arten vorkom-
men, vier davon endemisch. In den iibrigen Gebieten des Mittelmeergebietes ist die Gattung
dagegen nur schwach vertreten: mit einer Art in der makaronesischen Region (O. hollianus auf
Madeira) und zwei Arten im stlichen Mittelmeergebiet (O. linkii s. 1. in der W-Agiis und O.
hispidulus im Libanon).

Kennzeichnend fiir Odontites ist ein ausgeprigter Lokalendemismus, die meisten mediterra-
nen Sippen sind auf sehr kleine Gebirgs- oder Inselareale beschrénkt. Fast ein Drittel von ihnen
kommt nur noch in wenigen Restpolulationen vor, die vom Aussterben bedroht sind, z. B.
Odontites maroccanus und O. vulcanicus in Marokko. Nur drei Arten besiedeln vergleichswei-
se ausgedehnte Areale, die sich tiber mehrere Florenprovinzen erstrecken. Davon ist der west-
mediterrane O. viscosus am stirksten an das wintermilde Etesienklima gebunden, seine Nord-
grenze erreicht er in den West- und Zentralalpen, wo er im Wallis das mitteleuropdische Floren-
gebiet gerade noch beriihrt. Wesentlich weiter vorgedrungen ist der submediterran-pontische
Gelbe Zahntrost (O. luteus), der in Mitteleuropa die sommertrockensten Gebiete besiedelt. Als
einzige Art erstreckt sich das Areal des rotblilhenden Formenkreises von O. vernus sowohl bis
nach Nordeuropa (S-Skandinavien) als auch iiber weite Teile des temperat-eurasiatischen Ge-
bietes bis Ostasien. Die Sippen dieser sehr variablen Art unterscheiden sich auch 6kologisch
stark von den iibrigen Arten, indem sie vorwiegend in frischen bis nassen und néhrstoffreichen
Rasengesellschaften vorkommen, z. B. in frischen Fettweiden (subsp. vulgaris) und sogar in
Salzwiesen der Ost- und Nordseekiisten (subsp. litoralis). Alle anderen Arten sind an trockene,
oft felsig-steinige Trespen- und Steppenrasen (Festuco-Brometea) oder an lichte Trockenwilder
gebunden (Steineichen-, Flaumeichen- und Kiefernwélder). Gemeinsam ist allen Arten ein ho-
her Lichtbedarf, doch gibt es auch hier kleine Unterschiede, indem verschiedene Arten auch
halbschattige Standorte besiedeln, z. B. O. viscosus, O. cebennensis und O. powellii. Die weit-
verbreiteten O. vernus und O. luteus dagegen sind ausgesprochene Lichtpflanzen.
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Das Gattungsareal (Abb. 9) ist stark an das mediterrane Klima gebunden, und diese Bindung
zeigt sich deutlich noch im 6kologischen Verhalten jener drei Arten, die bis in die temperate
Zone vorgestossen sind (Bolliger 1993). Okologisch kann seine Nordgrenze mit der abnehmen-
den Sommerwirme und vielleicht auch mit den Winterfrosten erklidrt werden, sie stimmt etwa
mit der Nordgrenze des thermophilen submediterranen Flaumeichenwald-Giirtels iiberein. Die
Stidgrenze des Odontites-Areals dagegen ist eine ausgesprochene Trockengrenze und liegt in
Nordafrika dort, wo das sommeraride Klima des mediterranen Hartlaubgiirtels in das vollaride
Klima der Trockensteppen und Halbwiisten iibergeht mit Niederschldgen unter 500 mm.

II. SPEZIELLER TEIL - TAXONOMIE, VERBREITUNG UND STANDORT

Vorbemerkungen

Beleglisten: Bei den hiufigeren Arten wurde eine repriasentative Auswahl getroffen (ausgewihl-
te Belege); bei selteneren Arten sind dagegen alle gesehenen Belege zitiert (gesehene Belege).
Die Linder und Provinzen bzw. Départements sind alphabetisch angeordnet. Fiir die sehr weit
verbreiteten Arten Odontites luteus und O. vernus werden keine Beleglisten gegeben, da diese
tausende von Eintrigen umfassen miiiten; entsprechend wurden von diesen beiden Arten auch
keine Punkt-Verbreitungskarten, sondern generalisierte Umriflkarten gezeichnet. Dieses Vorge-
hen ist insofern gerechtfertigt, als die Gesamtverbreitung dieser beiden Arten durch frithere
Arbeiten gut bekannt ist. In weiten Gebieten sind O. luteus und O. vernus s.1. die einzigen
Vertreter der Gattung, und dort, wo sie sympatrisch vorkommen, sind sie durch ihre Bliitenfarbe
zuverldssig unterscheidbar, weshalb die Angaben in der Literatur sehr verlésslich sind.

Diagnosen und Beschreibungen: Gattungen, Artengruppen und Unterarten sind durch kurze
Diagnosen charakterisiert, welche die wesentlichen Differentialmerkmale enthalten, wihrend
die Arten ausfiihrlich beschrieben sind.

Bildtafeln: Die Bliiten sind in der Seitenansicht dargestellt. Es ist jeweils ein kurzes hinteres Staub-
blatt abgebildet. Der Kelch wurde ventral aufgeschnitten und flach ausgebreitet. Den Habitusbildern
sind meistens typische Stengelblitter und Brakteen beigefiigt. Alle Malangaben in mm.

7. Schliissel zu den Gattungen

1. Kronzipfel fast gleich grof3, zuriickgeschlagen, Oberlippe nicht helmférmig; Staubblitter

kahl; Theken oben und unten stumpf; (Anatolien, N-Iran) . . . ... .. Bornmuellerantha
— Kronzipfel verschieden grof3, nicht zuriickgeschlagen, Oberlippe helmférmig; Staubblitter
+ behaart; Theken unten grannig zugespitzt . . . . . . . . .. . ... ... .. 2
2. Kronrohre auffallend lang, 0,7-0,9x so lang wie die Krone; Kronzipfel auflen driisig be-
haart . . . . . e Macrosyringion
Kronrohre hochstens 0,7x so lang wie die Krone, Kronzipfel aulen ohne Driisenhaare . . 3

3. Unterlippe der Krone nur an der Spitze in drei sehr kurze Zipfel gespalten (Mittelzipfel
hochstens 0,15x so lang wie die Unterlippe); Bldtter und Kelche sehr dicht mit langen
Borstenhaaren besetzt, Pflanze deshalb weifigrau; (Spanien, Portugal) . . . . . Odontitella

— Unterlippe meist bis auf etwa die Hilfte in drei Zipfel gespalten (Mittelzipfel mindestens
0,35x so lang wie die Unterlippe); Pflanze locker kurzborstig behaart, griin (nicht weiBlich)

4. Kelchzipfel schmal-dreieckig, die unteren 2,5-2,8x so lang wie breit; Krone purpurn; Brak-
teen-Rinder und Kelche sehr dicht besetzt mit bis 0,5 mm langen Stieldriisen; Driisenkopf-
chen ellipsoidisch, 1,3—1,7x so lang wie breit, aus 4—-8 (—16) Zellen bestehend; Pollenkorn-
Oberflidche retipilat; (Hoher Atlas von Marokko) . . . . . ... ... ... .... Bartsiella

— Kelchzipfel breit-dreieckig, die unteren hochstens 2,57 so lang wie breit; (oder Kelchzipfel



