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1. Einleitung

Nachdem innerhalb der vorliegenden Reihe bereits Untersuchungen zur
Mikromorphologie epicuticularer Wachse bei den Monokotylen (FROLICH &
BARTHLOTT 1988) sowie einigen Ordnungen dikotyler Bliitenpflanzen (DITSCH
& BARTHLOTT 1994, THEISEN & BARTHLOTT 1994) vorgelegt worden sind,
schlieBt sich hiermit als Fortsetzungsband eine monographische Darstellung
der Epicuticularwachse altertiimlicher Dicotyledoneae an.

Die Cuticula der meisten Landpflanzen ist mit lipophilen Epicuticular-
sekreten unterschiedlichster Formausprigung bedeckt (CUTLER et al. 1982).
Der Einsatz hochauflésender Raster-Elektronenmikroskopie (REM) erweist
sich bei der Untersuchung dieser feinskulpturierten Wachskristalloide als
duBerst hilfreich. Die Mikromorphologie epicuticularer Wachse hat sich bereits
bei fritheren Untersuchungen als systematisch signifikantes Merkmal erwiesen
(Ubersicht bei BARTHLOTT 1990), da der jeweilige Typ der Wachsform
genetisch fixiert (CUTLER & BRANDHAM 1977) und héufig taxonspezifisch ist
(z.B. BARTHLOTT & WOLLENWEBER 1981).

Die hier durchgefiihrte Studie versucht erstmals unter systematischen
Aspekten, einen Uberblick iiber die Mikromorphologie der Epicuticularwachse
der Dikotylen-Unterklassen Magnoliidae, Ranunculidae und Hamamelididae
zu geben. Weiterhin soll fiir charakteristische Kristalloidformen die Be-
ziehungen zur chemischen Zusammensetzung aufgezeigt werden.

Unser Dank fiir dic Erlaubnis der Entnahme von Herbarmaterial gilt den Professoren W. Greuter
und P. Hicpko (Botanischer Garten und Botanisches Museum Berlin Dahlem), der Leitung des
Rijks-Herbariums Leiden sowie cinrer Reihe weiterer Kollegen, die aus ihren systematischen
Arbeitsgebieten Proben zur Verfiigung stellten. Besonders bedanken wir uns bei Herm Dr. P.-G.
Giilz fiir dic Moglichkeit, im Botanischen Institut der Universitit zu Koln die chemische Analyse
von Wachsen durchzufiihren. Weiterhin danken wir Herrn H.-J. Ensikat und Herrn Dr. C. Neinhuis
(Bonn) fiir ihre Unterstiitzung bei den technischen Arbeiten am Raster-Elektronenmikroskop.



2. Material und Methoden

2.1 Material

In der vorliegenden Arbeit wurden etwa 450 Arten (183 Gattungen) aus 57
Familien der dikotylen Unterklassen Magnoliidae, Ranunculidae und
Hamamelididae (nach dem System von CRONQUIST 1988) untersucht.
Analysiert wurde sowohl Herbar- als auch Frischmaterial. Normalerweise
diente die Blattunterseite einer Pflanze als Untersuchungsobjekt, sofern sich
hier jedoch keine Wachskristalloide finden lieBen, wurden auch andere Organe,
wie SproB und Bliiten, verwendet.

Von einer umfangreichen Materialauflistung an dieser Stelle wird abge-
sehen: die Taxa- und Herkunftsangaben finden sich in der systematischen
Ubersicht (Kapitel 5). Es werden dabei folgende Abkiirzungen verwendet:
Botanischer Garten und Botanisches Museum Berlin-Dahlem (B); Botanischer
Garten Bonn (BONN); Rijks-Herbarium Leiden (L); Forstbotanischer Garten
Kéln (F KOLN). Wird nur die angegebene Abkiirzung verwendet, handelt es
sich um Herbarmaterial; durch Voranstellen von "BG" wird frisches Material
des jeweiligen Botanischen Gartens gekennzeichnet. Weitere Proben wurden
uns freundlicherweise von Prof. Dr. H.-D. Behnke (Material Behnke), Prof. Dr.
W. Morawetz (Material Morawetz) und Prof. Dr. K. Kubitzki (Material
Kubitzki) zur Verfiigung gestellt. Zusatzlich hat Material aus eigenen Samm-
lungen (Material Barthlott) Verwendung gefunden.

2.2 Methoden

Fiir die raster-elektronenmikroskopische Analyse wurde das Material im
lufttrocknen oder frischen Zustand ohne vorherige Anwendung von Fixierungs-
mitteln mit Leitsilber auf Aluminium-Probenhalter aufgeklebt. AnschlieBend
wurde es im "Cool-Diode-Sputtering”-Verfahren mit einer ca. 25 nm diinnen
Goldschicht iiberzogen, wobei die Kiihlung auf 10-15°C eine zu starke
thermische Belastung der Wachse verhindert. Die Untersuchungen wurden zum
Teil mit dem Leitz AMR 1200B gemacht. Fiir ein hSheres Auflésungsver-
mogen wurde das Cambridge Stereoscan 1000 verwendet.

Die zusdtzlich angewandten chemischen Analyse-Methoden werden getrennt
im Abschnitt 4.2 beschrieben.



3. Mikromorphologie der Epicuticularwachse

Im folgenden findet sich eine Auflistung der bei vorliegender Untersuchung
aufgetretenen Wachstypen. Schematische Abbildungen der wichtigsten Typen
sind bei FROLICH & BARTHLOTT (1988) aufgefiihrt; ein Diagramm ihrer Ver-
teilung appliziert auf das Angiospermen-System wird bei DITSCH &
BARTHLOTT (1994) vorgestelit.

Durchgehende Wachsschichten: Diinne Wachsfilme, die die gesamte
Cuticula gleichmaBig iiberziehen, zeigen keine Feinstrukturen und sind mit
dem REM kaum nachweisbar. Massive Wachsschichten wurden bei keinem im
Rahmen dieser Arbeit untersuchten Vertreter aufgefunden.

Kliimpchen und Kérnchen: Diese rundlichen, nicht ganz regelmiBigen
Wachspartikel wurden in undeutlicher Ausbildung nur bei wenigen Arten ge-
funden.

Schuppen: Mit zu den hiufigsten und damit weitest verbreiteten Kristalloid-
Typen gehdren schuppenférmige Wachspartikel. Die innerhalb der Magno-
liidae, Ranunculidae und Hamamelididae vorkommenden Schuppen umfassen
das bekannte Formenspektrum. Variabel sind GroBe, Dicke, Auspragung des
Schuppenrandes (glattkantig oder unregelmiBig) und raumliche Orientierung
(ungerichtet, vernetzt, rosettenformig [Fabales-Typ], parallel orientiert oder in
magnetfeldlinienartigen Mustern um Stomata [Convallaria-Typ)).

Quergeriefte Stibchen (Aristolochia-Typ): Der nachfolgend beschriebene
Kristalloid-Typ ist von hoher Signifikanz. Es handelt sich um den charak-
teristischen Kristalloid-Typ der Magnoliidae (BARTHLOTT 1993). Die quer
skulpturierten Wachskristalloide werden hier als "Aristolochia-Typ" bezeich-
net, da sie fiir die meisten Vertreter der weltweit verbreiteten Gattung
Aristolochia charakteristisch sind.

Die einzelnen stabchenférmigen Kristalloide (Abb. 1 - 8, 20) weisen eine
typische Querriefung auf, welche beim Betrachter den Eindruck einer rhyth-
mischen Wachssekretion bei der Bildung der Stibchen entstehen lassen. Der
Abstand zwischen den Einschniirungen ist mehr oder weniger gleich und liegt
bei ca. 0,2 um. Die Linge der Stibchen variiert zwischen 1 #um und 6 um (z.B.
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Williamodendron 5-6 um [ Aristolochia 1-3 ym) und der Durchmesser liegt
zwischen 0,5 um und 2 um (z.B. Williamodendron. 1-2 um [ Aristolochia ca.
0,5 um). Bei extremer Querriefung tritt der Eindruck transversal an den
Stibchen angeordneter Schuppen hervor (Williamodendron, Abb. 3 - 4).

Réhrchen (Berberis-Typ): Die aufgrund ihrer geringen Dimensionen nur bei
hoherer Auflésung als Hohlstrukturen erkennbaren Kiristalloide sind bisher in
zwei verschiedenen Réhrchen-Untertypen bekannt, die sich mikromorpho-
logisch und in ihrer chemischen Zusammensetzung unterscheiden: lange, un-
verzweigte B-Diketon-Réhrchen sowie kurze, hdufig verzweigte und in
Clustern vorkommende 10-Nonacosanol-Réhrchen (siehe Kapitel 4.4).

Die hier vorgenommenen Untersuchungen zeigen, daB Rd&hrchen des
Berberis-Typs sehr charakteristisch fiir die Unterklasse der Ranunculidae sind
(Abb. 17 - 19). Aber auch innerhalb der Hamamelididae konnten sie bei
einigen Familien nachgewiesen werden (Abb. 21 - 28). Wesentlich ist vor
allem die Verteilung dieser 10-Nonacosanol-Roéhrchen auf der Cuticula. Sie
treten stellenweise gehauft auf, es kommt zu einer Clusterbildung. Diese meist
in Clustern vorkommenden und hiufig verzweigten Réhrchen wurden bereits
bei BARTHLOTT (1993) als "Berberis-Typ" bezeichnet.



4. Zur Chemie epicuticularer Wachse

Zunichst wird eine Ubersicht iiber die chemischen Komponenten gegeben,
die in epicuticularen "Wachsen" vorkommen. Weiterhin wird die chemische
Analyse der Gesamtwachse von drei Arten aus drei Familien der Magnoliidae
dargestellt, die mikromorphologisch durch quergeriefte  Stibchen
(Aristolochia-Typ) charakterisiert sind. Die chemische Zusammensetzung der
Wachse wird im Hinblick auf eine Korrelation zur Mikromorphologie disku-
tiert.

4.1 Alligemeine Chemie epicuticularer Wachse

Chemisch gesehen handelt es sich bei epicuticularen "Wachsen" um eine
sehr heterogene Mischung einer Vielzahl von Substanzen. Ublicherweise lie-
gen homologe Reihen von langkettigen, aliphatischen Wachslipiden vor.
Kohlenwasserstoffe, Wachsester (im chemischen Sinne die eigentlichen
Wachse), Aldehyde, primédre Alkohole und freie Fettsduren sind am weitesten
verbreitet. Haufiger finden sich daneben auch Ketone, Acetate, 8-Diketone und
sekundire Alkohole. In zunehmendem MaBle werden aulerdem zweifach sub-
stituierte Verbindungen, wie Alkandiole und Hydroxy-B-diketone, sowie zykli-
sche Komponenten, wie Triterpenoide, Flavonoide oder Phytosterole, nachge-
wiesen. Alle diese Substanzen werden im folgenden Sprachgebrauch als
"Wachse" bezeichnet. Als relevante Ubersichtsartikel zur Chemie
epicuticularer Wachse und adhnlicher Sekrete sei auf folgende Arbeiten ver-
wiesen: JEFFREE et al. (1976), KOLATTUKUDY (1976), TULLOCH (1976),
KOLATTUKUDY (1980) BARTHLOTT & WOLLENWEBER (1981), BAKER (1982),
JUNIPER & JEFFREE (1983), JEFFREE (1986), HENNIG et al. (1988), MEUSEL et
al. (in press).

4.2 Methodik der chemischen Analyse
Die epicuticularen Wachse der Blétter von Aristolochia arborea

(Aristolochiaceae), Annona muricata (Annonaceae) und Umbellularia
californica (Lauraceae) wurden durch kurzzeitiges (2 x 1 min) Eintauchen in
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Chloroform (Merck) isoliert. Die Fraktionierung und Identifizierung folgte
dem Analyseschema von GULZ et al. (1987).

Durch sukzessive Elution mit Losungsmitteln steigender Polaritit wurden
mittels Saulenchromatographie (Kieselgel 60, Merck) drei Fraktionen gewon-
nen: Pentan-Fraktion (Alkane), 2-Chlorpropan-Fraktion (Wachsester, Aldehy-
de, Triterpenolester, Ketone) und Methanol-Fraktion (sekundére Alkohole,
primire Alkohole, Triterpenole und Fettsduren).

Die Fraktionen wurden dann diinnschicht- und gaschromatographisch weiter
aufgetrennt. Vor der Gaschromatographie wurden die freien Fettsduren der
Methanol-Fraktion methyliert (GULZ et al. 1987). Die einzelnen Komponenten
des Wachses wurden mittels authentischer Vergleichssubstanzen iiber den R¢-
Wert, die Retentionszeit und Farbreaktionen mit dem Spriihreagenz Carbazol
(GOSH & THAKUR 1982), Palmiton dariiberhinaus auch massenspektrometrisch
iiber gekoppelte Gaschromatographie-Massenspektrometrie (GC-MS) identifi-
ziert.

Diinnschichtchromatographie: Kieselgelplatten (Kieselgel 60, Merck),
Laufmittel: Benzol (Merck); Gaschromatographie: Hewlett Packard 5710 mit
FID und Integrator 3380S, Kapillarsdule: 10 m OV-1 CB, 0,25 mm i.d.,
Filmdicke: 0,25 um, Temperatur-Programm: 180°C 2 min, 180°-340°C mit
4°C/min; GC-MS: Finnigan MAT 4510, 70 eV, EIL.

Trockengewichtsbestimmung: Um eine Bezugsgrofie fiir die quantitative
Analyse zu gewinnen, wurde eine Trockengewichtsbestimmung durchgefiihrt.
Dabei wurde das jeweilige Pflanzenmaterial auf Aluminiumschilchen einge-
wogen und vier Stunden im Trockenschrank bei 105°C getrocknet. Danach
wurden die im Exsikkator abgekiihlten Aluminiumschélchen zuriickgewogen
(Tabelle 1).

Tabelle 1: Trockengewichtsbestimmung der Laubblitter.

TG/FG (%] FG[g] TG gl

Annona muricata 23,19 35,49 8,23
Aristolochia arborea 33,58 44,73 15,02
Umbellularia californica 42,91 60,51 25,97
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4.3 Chemische Zusammensetzung quergeriefter Stibchen

Die Wachse von Aristolochia, Annona und Umbellularia sind qualitativ und
quantitativ auffallend dhnlich zusammengesetzt. In allen drei Wachsen wurden
folgende Stoffklassen nachgewiesen: Alkane, Wachsester, Ketone, Aldehyde,
sekundire Alkohole, primire Alkohole und Fettsduren als aliphatische
Komponenten, sowie zyklische Triterpenolester und Triterpenole (Tabelle 2).
Die Anteile dieser Stoffklassen am Gesamtwachs zeigen eine sehr dhnliche
Verteilung (Diagramm 1). Die aliphatischen Wachslipide stimmen dariiber-
hinaus in ihren Homologenmustern weitgehend iiberein (Tabelle 3).

Diagramm 1: Zusammenscizung der identifizierten Stoffklassen im Epicuticularwachs von
Aristolochia arborea, Annona muricata und Umbellularia californica in Prozent des Gesamtwachses
(Wachsester enthalten auch Spuren von Triterpenolestern).

40 —
35 3
30 E
25 ?
20 %
0 _; 3 3
Aristolochia Annona Umbellularia
Alkane B Palmiton 77 sck. Alkohole [y Triterpenole

Wachsester B8] Aldehyde

prim. Alkohole Fettsiduren

In hoher Konzentration liegt ein symmetrisches Keton der Kettenliange C3y
vor, das mit Hilfe von GC-MS-Daten als Palmiton (16-Hentriacontanon) iden-
tifiziert werden konnte. Mindestens 20% bis nahezu 40% des Wachses der drei
Arten entfallen auf diese Einzelkomponente. Die Identifizierung des Palmitons
erfolgte massenspektrometrisch anhand des Molpeaks (M%) m/z 450 (relative
Intensitiit 10%) und charakteristischer Massenfragmente wie m/z 239 (50%),
255 (20%), 281 (20%) 43 (100%) und 57 (97%) (GULZ et al. 1992).
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Tabelle 2: Zusammensetzung der identifizierten Stoffklassen im Epicuticularwachs von
Aristolochia arborea, Annona muricata und Umbellularia californica (+ = in Spuren vorhanden,
TTE = Triterpenolester, in Wachsestern als nicht quantifizierbarer Anteil enthaiten)

Aristolochia Annona Umbellularia
Stoffklasse Rp % Wachs % TG % Wachs % TG % Wachs % TG
Alkane 0,70 16,3 0,09 12,0 0,12 16,8 0,05
Wachsester (TTE) 0,64 + + 3,6 0,04 13 +
Palmiton 0,55 37,2 0,25 254 0,26 20,8 0,06
Aldehyde 0,45 + + 3,6 0,04 6,5 0,02
Sckundire Alkohole 0,40 57 0,04 12,0 0,12 18,2 0,05
Primire Alkohole 0,06 4,5 0,03 10,9 0,11 78 0,02
Triterpenole 0,06 38 0,02 3,6 0,04 1,3 +
Fettsduren 0,02 32,5 0,19 28,9 0,29 273 0,08
Summe 100,0 0,62 100,0 1,02 100,0 0,28

Die iibrigen aliphatischen Stoffklassen liegen als homologe Reihen vor, in
denen eine oder mehrere Kettenlingen dominieren:

Alkane sind im Wachs aller drei Arten deutlich vertreten (Aristolochia
16,3%, Annona 12,0%, Umbellularia 16,8%). In der Homologenreihe iiber-
wiegt jeweils das Nonacosan (Cyg) sehr deutlich mit iiber 40%. Wachsester
sind hingegen kaum vorhanden (Annona 3,6%, Umbellularia 1,3%), bei
Aristolochia nur als Spuren nachweisbar. Selbst hier dominiert bei Annona und
Umbellularia mit Cy( dieselbe Kettenlidnge. Aldehyde sind ebenfalls nur mit
geringen Anteilen vertreten, bei Aristolochia sogar lediglich als Spuren.
Sowohl bei Annona, als auch bei Umbellularia dominiert Octacosanal (Cyg).
Auf sekundiire Alkohole entfallen dagegen deutliche Anteile, 5,7% bei
Aristolochia, 12% bei Annona und sogar 18,2% bei Umbellularia. Die GC-
MS-Analyse ergab, daB es sich um sekundire Alkohole der Kettenlinge C3
handelt, nicht jedoch in welchen Positionen die Hydroxylierungen vorliegen.
Primire Alkohole weisen relativ geringe Anteile auf: nur 4,5% bei
Aristolochia, 10,9% bei Annona und 7,8% bei Umbellularia. Hexacosanol
(Cyg) dominiert in der Homologenreihe bei allen drei Arten mit iiber 53%.
Fettsiuren reprisentieren bei Annona (28,9%) und Umbellularia (27,3%) den
groBten, bei Aristolochia (32,5%) den zweitgroBten Anteil am Gesamtwachs.
In diesem Fall handelt es sich jedoch nicht um eine einzelne Verbindung wie
beim Palmiton, sondern um homologe Reihen, in denen je nach Art unter-
schiedliche Kettenlingen dominieren. Eine Ubereinstimmung zeigt sich nur
zwischen Aristolochia und Annona darin, daB beide hohe Anteile von
Palmitinsdure (C4) aufweisen.
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ZyKlische Wachskomponenten kommen im Wachs der drei Arten in gerin-
gem MaBe vor. Die Farbreaktion mit Carbazol wies darauf hin, daB auBer den
aliphatischen Wachsestern auch Triterpenolester im Wachs enthalten, jedoch
nicht quantifizierbar sind. Der Anteil der Triterpenole am Gesamtwachs liegt
unter 4% bei jeder Art: Aristolochia 3,8%, Annona 3,6%, Umbellularia 1,3%.

Tabelle 3: Homologenverteilung der aliphatischen Stoffklassen im Epicuticularwachs von Aristo-
lochia arborea (Ari), Annona muricata (Ann) vnd Umbellularia californica (Umb) in Prozent der
jeweiligen Stoffklasse (Peakfliche = 100%, C = Anzahl der Kohlenstoffatome).
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4.4 Korrelation zwischen Chemie und Mikromorphologie der Wachse
des Berberis- und Aristolochia-Typs

Die Korrelation zwischen chemischer Zusammensetzung und Mikromorpho-
logie von epicuticularen Wachskristalloiden gewinnt zunehmend an
Bedeutung; Ubersichten finden sich bei: BAKER (1982), BARTHLOTT &
WOLLENWEBER (1981), JEFFREE et al. (1975), JEFFREE et al. (1976), JEFFREE
(1986).
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Tabelle 3: Fortsetzung (prim. Alkoholc = primére Alkohole).

Aldchyde prim. Alkohole Fettsduren
C Ari Amn Umb Ari  Amn  Umb Ari  Am  Umb
10 - - - - - - 383 3.0 2,2
11 - - - - - - + + +
12 - - - - - - 19,6 3,0 8,2
13 - - - - - - + + +
14 - - - + + 0,7 123 215 112
15 - - - + + + 35 + +
16 - - - + + + 220 225 8.8
17 - - - 20,0 + 48 0,8 + +
18 - - - + + + + 52 2.2
19 - - - 4,5 + 1,4 + + +
20 + + + + + + 1,6 1,9 325
21 + + 0,8 + + + + + +
22 + + + + 127 7,6 0,9 7.9 9,4
23 + + + + + + + + +
24 + + 59 222 30,7 29,7 + 140 114
25 + + + + + + + + +
26 + 241 21,3 53,3 566 558 1,0 180 8,0
27 + + 2,1 + + + + + +
28 + 295 272 + + + + 3,0 6,1
29 + + + - - - - - -
30 + 268 230 - - - - - -
31 + + + - - - - - -
32 + 196 19,7 - - - - - -
33 + + + - - - - - -
34 + + + - - - - - -

Besonders gut untersucht ist die chemische Zusammensetzung, Ultrastruktur
und Bildung réhrenférmiger Wachskristalle (JEFFREE 1974, JETTER 1993).
Anhand von Rekristallisationsversuchen konnte gezeigt werden, daB allein die
Anwesenheit bestimmter Wachskomponenten in geniigender Konzentration die
Bildung von Réhren verursacht.

Es lassen sich dabei zwei Typen von Rohren differenzieren, die sich sowohl
mikromorphologisch aufgrund ihrer Proportionen, als auch in ihrer chemischen
Zusammensetzung unterscheiden.

Rohren des ersten Typs kommen bei vielen Poaceae, aber auch einigen
Arten der Gattung FEucalyptus vor. Sie sind korreliert mit einer hohen
Konzentration an B-Diketonen, oft in Verbindung mit Hydroxy-B-diketonen.

Raohren des zweiten Typs entsprechen dem Berberis-Typ, sind also charakte-
ristisch fir Gymnospermen und die Unterklasse der Ranunculidae. Chemisch
bestehen sie aus 10-Nonacosanol, einem sekundiaren Alkohol der Kettenlinge
Cyg, hiufig gemischt mit davon abstammenden Diolen. Diese Korrelation gilt
nach bisherigen Untersuchungen auch fiir Réhrchen von Taxa auflerhalb der
Ranunculidae (und Gymnospermen), z.B. den R&hrchen auf der Fruchtober-
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fliche von Prunus domestica (FEHRENBACH & BARTHLOTT 1988, HOLLOWAY
et al. 1976, JEFFREE 1986). Der Berberis-Typ 148t sich somit nicht nur mikro-
morphologisch, sondern auch chemisch eindeutig beschreiben.

Maéglicherweise besteht auch zwischen Wachskristalloiden des Aristolochia-
Typs und ihrer chemischen Zusammensetzung eine solche Korrelation. Das
Wachs von Aristolochia arborea, Annona muricata und Umbellularia
californica zeigt weitgehende Ubereinstimmung in der Zusammensetzung der
Stoffklassen. Soweit quantifizierbar, weisen die aliphatischen Komponenten
sehr dhnliche Homologenverteilungen auf. GréBere Abweichungen finden sich
nur bei den Fettsauren.

Als dominierende Einzelkomponente enthilt das Wachs aller drei Arten ein
symmetrisches Keton, das Palmiton. Palmiton wurde auch im Aristolochia-
Wachs von Liriodendron tulipifera, aber nicht bei Magnolia grandifiora (GULZ
et al. 1992) nachgewiesen, deren Blattoberfliche keine Kristalloide aufweist.
Ebenso weist das Wachs von Laurus nobilis sowie zweier Paeonia-Arten (P.
officinalis, P. mlokosewitschii) die mikromorphologisch durch Aristolochia-
Wachse charakterisiert sind (DITSCH & BARTHLOTT 1994), hohe Anteile an
Palmiton auf (MEUSEL et al. in prep.).

Méglicherweise kommt dem Palmiton eine entscheidende Bedeutung bei der
Bildung dieses Wachstyps zu. GULZ et al. (1992) und MEUSEL et al. (in prep.)
vermuteten bereits, dafl Palmiton die Tendenz hat, in Form quergeriefter
Stiabchen auszukristallisieren. Der Nachweis einer hohen Konzentration an
Palmiton im Wachs von Aristolochia arborea, Annona muricata und
Umbellularia californica unterstiitzt diese Vermutung. Bisher sind jedoch
keine in-vitro Rekristallisationen von Palmiton bekannt, welche die enge
Korrelation zwischen chemischer Zusammensetzung und Mikromorphologie
quergeriefter Stabchen eindeutig bewiesen.

Es sei jedoch darauf hingewiesen, daB8 Kristalloide des Aristolochia-Typs
auch auftreten konnen, wenn im Wachs kein Palmiton enthalten ist. So weisen
Blatter von Centranthus ruber quergeriefte Stdbchen auf (THEISEN &
BARTHLOTT 1994), aber im Wachs wurde kein Palmiton identifiziert (BAKER
1982). '

Andererseits enthilt das Wachs unreifer Blitter von Allium porrum und
Allium cepa 36% Palmiton, ist aber mikromorphologisch durch gekerbte
Schuppen gekennzeichnet (BAKER 1982). Das zeigt, da8 auBer der chemischen
Zusammensetzung auch bisher unbekannte, nicht-chemische Bedingungen
wihrend der Kristallisation bzw. Bildung der Kristalloide auf die Form Einflu
nehmen kénnen.



5. Systematische Ubersicht der Epicuticularwachse

Die in den folgenden Kapiteln aufgefiihrten Ergebnisse der raster-
elektronenmikroskopischen Untersuchung beschreiben die Mikromorphologie
der Epicuticularwachse der bearbeiteten Taxa. Die Reihung der Unterklassen
und Ordnungen folgt primir dem System von CRONQUIST (1988). Die neueren
Systeme von DAHLGREN (1989), TAKHTAJAN (1987) und THORNE (1992)
werden ebenso mit einbezogen. Daten aus der grundlegenden Arbeit zur
Phylogenie der Spermatophyta (basierend auf Sequenzanalysen des Plastiden-
Gens rbcL) von CHASE et al. (1993) wurden insbesondere im Kapitel 6
beriicksichtigt.

Ubersichten iiber die verschiedenen Systeme finden sich bei GOLDBERG
(1986) und BRUMMITT (1992). Innerhalb der Ordnungen stehen die Familien
und Gattungen in alphabetischer Reihenfolge. Bei den Familien wird in
Klammern die Anzahl der beschriebenen Gattungen und Arten, bei den
Gattungen die Artanzahl angegeben. Die Daten hieriiber sind den entsprechen-
den Familienbearbeitungen aus KUBITZKI (1993) entnommen.

5.1 Magnoliidae

CRONQUIST (1988) rechnet zu dieser Unterklasse, die der Entwicklungsstufe
der "Polycarpicae" entspricht, die Ordnungen Magnoliales, Laurales,
Piperales, Aristolochiales, Illiciales, Nymphaeales, Ranunculales und
Papaverales. DAHLGREN (1989) und THORNE (1992) splitten CRONQUISTs
Magnoliidae in eine groBere Anzahl von Ordnungen (bzw. Unter-Ordnungen
bei THORNE); anstelle der Einteilung in Unterklassen gliedern sie in Uber-
ordnungen. Nur TAKHTAJAN (1987) nimmt eine klare Trennung in zwei Unter-
klassen vor: die Magnoliidae und Ranunculidae (incl. Ranunculales,
Glaucidiales, Paeoniales und Papaverales). Ebenso trennen DAHLGREN (1989)
und THORNE (1992) die Ranunculales und Papaverales als eigene Uber-
ordnung Ranunculanae von den iibrigen Magnolianae ab. Abweichend von
CRONQUIST (1988), der die Rafflesiales bei den Rosidae einordnet, fiihren
TAKHTAJAN (1987), DAHLGREN (1989) und THORNE (1992) diese Ordnung im
Verwandtschaftsbereich der Magnolianae bzw. Magnoliidae.



Mikromorphologie der Epicuticularwachse 19

S5.1.1 Magnoliales

Die Ordnung der Magnoliales wurde bislang in fast allen neueren Systemen
an die Basis der Magnoliidae gestellt. Einerseits wird dies durch die alter-
timlichen monosulcaten Pollen, andererseits durch die relativ urspriingliche
Holzanatomie und Blattmorphologie begriindet. Bei CRONQUIST (1988) um-
fassen die Magnoliales folgende zehn Familien: Winteraceae, Degeneriaceae,
Himantandraceae, Eupomatiaceae, Austrobaileyaceae, Magnoliaceae, Lacto-
ridaceae, Annonaceae, Myristicaceae und Canellaceae. TAKHTAJAN (1987)
und DAHLGREN (1989) hingegen akzeptieren nur Magnoliaceae, Degeneria-
ceae und Himantandraceae; die Annonaceae, Canellaceae und Myristicaceae
werden gesondert in der Ordnung Annonales (Uberordnung Magnolianae) auf-
gefiihrt. Austrobaileyaceae, Eupomatiaceae, Lactoridaceae und Winteraceae
sind im TAKHTAJAN'schen System als jeweils eigene Ordnung eingestuft. Dies
stimmt weitgehend mit dem System DAHLGREN's iiberein; mit der Ausnahme
von Eupomatiaceae und Austrobaileyaceae, die er bei den Annonales beldBt.
THORNE (1992) plaziert fast alle Familien der Magnoliales (sensu CRONQUIST
1988) in die Unterordnung der Magnoliineae; nur die Winteraceae und Austro-
baileyaceae (jeweils als eigenstindige Unterordnungen bildend), sowie die
Lactoridaceae (Piperineae | Magnoliales) bleiben davon ausgenommen.

Die Ordnung Magnoliales (sensu CRONQUIST 1988) wird iiberwiegend durch
Wachskristalloide des Aristolochia-Typs charakterisiert; nur wenige unter-
suchte Familien zeigen Schuppen oder sind ohne nachweisbare Wachs-
kristalloide. Die Winteraceae zeigen Rohrchen (Berberis-Typ).

Annonaceae JUSS. (128/2300)

Meist ohne Kristalloide; sonst beinahe ausnahmslos quergeriefte Stdbchen
(Aristolochia-Typ); wenige Arten mit unregelmiBigen, z.T. gefransten
Schuppen.

Alphonsea Hook.. & THOMSON (30) - A. javanica SCHEFF. (L: 080994). - Keine
Kristalloide.

Anaxagorea A.St.-HiL. (20) (= Eburopetalum BECC.) - A. spec. (L: 985007921). - Keinc
Kristalloide.

Annona L. (110) - A. bicolor URB. (L: 914114119); A. cherimola MILL. (BG BONN s.n.); A.
dioica AST.-HIL. (L: 92016237); A. hypoglauca MART. (L: 904259-5); A. muricata L. (BG BONN
10589); A. squamosa L. (BG BONN s.n.); A. spec. (L: 1691); A. spec. (BG BONN 21524). -
Uberwiegend quergericfic Stibchen (Abb. 5), zwei Arten mit kleinen, unregelmaBigen Schuppen.

Artabotrys R.BR. (100) - A. suaveolens BLUME (L: 986203396); A. spec. (L: 920160658). -
Kcine Kristalloide.

Asimina ADANS. (8) - A. triloba (L.) DUNN (BG BONN 25010). - Keine Kristalloide.

Cananga Hook.f. & THOMSON (4) - C. odorata (LAM.) HOOK.f. & THOMSON (BG B: s.n.). -
Kceine Kristalloide.

Cyathostemma GRIFY. (8) - C. excelsum J.SINCLAIR (L: 083188). - Keine Kristalloide.
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Ephedranthus SMooRg (4) - E. parviflorus SMOORE (B: France 19246); E. spec. (B:
France 15115). - UnregelmiBige, z.T. gefranste Schuppen.

Fissistigma GRriFs. (60) - F. spec. (L: 1702). - Erodierte Kristalloide.

Friesodielsia STEENIS (60) - F. spec. (BG BONN 24205). - Quergeriefte Stibchen.

Goniothalamus Hook f. & THOMSON (115) - G. uvarioides KING (L: 125326). - Keine
Kristalloide.

Meiocarpidium EncL. & DiELs (1) - M. lepidotum (OLIV.) ENGL. & DIELS (Material
Morawetz / Wilde 1942). - Quergeriefte Stibchen.

Monodora DuNaL (15) - M. crispata ENGL. (BG BONN 05037); M. junodii ENGL. & DIELS
(BG BONN s.n.); M. myristica DUNN (BG BONN 01033); M. tenuifolia BENTH. (BG B s.n.). -
Quergeriefte Stabchen (Abb. 7).

Austrobaileyaceae CROIZAT (1/1)
Nur an intakten Stellen wenige unregelmaBige Schuppen.
Austrobaileya scandens C.T.WHITE (L: 5949).

Canellaceae MART. (6/16)

Soweit beim stark kontaminierten Material Kristalloide erkennbar waren
handelte es sich um kleine Schuppen.

Canella P.BROWNE (2) - C. alba MURR (B: Smitensis 620b); C. winterana (L.) GAERTN. (B). -
Erodierte Kristalloide.

Cinnamodendron ENDL. (5) (= Capsicodendron HOEHNE) - C. dinisii (SCHWACKE) OcC.
(B: 12847). - Erodierte Kristalloide.

Warburgia ENGL. (3) - W. salutaris (BERTERO) CHIOV. (B: Mavi 1467); W. ugandensis
SPRAGUE (B: Semocij 2740). - Einre Art mit wenigen, schr kleinen Schuppen.

Degeneriaceae 1. W.BAILEY & A.C.SM. (1/2)

Vereinzelt unregelmiBige kleine Schuppen.
Degeneria 1.W.BAILEY & A.C.SM. - D. vitiensis . W.BAILEY & A.C.SM. (L: 954154629).

Eupomatiaceae ENDL. (1/2)

Heteromorphe Wachskristalloide: quergeriefte Stibchen (Aristolochia-Typ)
mit Tendenz zur Réhrenbildung (Abb. 8), sowie groBe, z.T. liegende, platten-
bis schuppenférmige Kristalloide.

Eupomatia R BR. - E. bennettii F.MUELL. (BG BONN 00062); E. laurina R.BR. (BG BONN
08242).

Himantandraceae DIELS (1/2)
Keine Kristalloide.
Galbulimima F.MBAILEY - G. belgraveana SPRAGUE (L: 476730).
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Lactoridaceae ENGL. (1/1)

UnregelmiBige, gefranst- bis glattrandige, z.T. parallel angeordnete
Schuppen (Abb. 10).

Lactoris fernandeziana PHiL.. (L: 96264178).

Magnoliaceae JUsS. (7/185)

Meist quergeriefte Stiabchen (Aristolochia-Typ), vereinzelt glattrandige
Schuppen, sowie kliimpchenformige Epicuticularwachse.

Magnolia L. (120) - M. denudata DESR. (BG BONN 08670); M. kobus DC. (BG BONN
00742); M. kobus DC. var. stellata BLACKBURN (F BG KOLN s.n.); M. x proctoriana REHDER
(F BG KOLN s.n.); M. sieboldii KocH (BG BONN 11931); M. stellata MAXIM. (BG BONN 02008);
M. wilsonii REHDER (BG BONN 02672). - Quergeriefte Stibchen (Abb. 6); zwei Arten mit dicht
stchenden, glattrandigen Schuppen; eine Art mit klimpchenformigen Epicuticularwachsen.

Liriodendron L. (2) - L. chinense (HEMSL.) SARG. (BG BONN 08776); L. wilipifera L. (BG
BONN (8734). - Quergeriefte Stibchen.

Myristicaceae R.BR. (17/370)

Fast alle Arten mit unregelmiBigen, z.T. gefransten Schuppen.

Cephalosphaera Wars. (1) - C. usambarensis WARB. (B: Semser 1124). - UnregelmiBige
Schuppen.

Gymnacranthera Wars. (7) - G. spec. (L: 315846). - Dicht stehende, unregelmiBige,
gelranste Schuppen.

Horsfieldia Wu.Lp. (100) - H. crassifolia WARB. (L: 958013542). - Wenige gefranste,
unregelmiBige Schuppen.

Knema Lour. (90) - K. glaucescens JACK (L: 21030); K. intermedia (BLUME) WARB. (L:
928334-130). - Z.T. vernetzte, dicht stchende, unregelmiBige Schuppen (Abb. 9).

Myristica GRONOV. (72) - M. bucheriana WARB. (L: s.n.); M. fragrans KocH (BG BONN
01171); M. hollrungii WARB. (L: 193791). - Eine Art mit unregelméBigen Schuppen.

Otoba (DC.) HKARST. (6) - O. parviflora MARKGR. (B: Steyermark 94350). - Dichte,
unregelmiBige Schuppen.

Pycnanthus WaRrB. (7) - P. kombo WARB. (B: Biisgen 193); P. microcephalus (BENTH.)
WARB. (B: Amshoff 5874). - UnregelméBige Schuppen.

Winteraceae LINDL. (4/65)

Dichte in Gruppen stehende, z.T. vernetzte Rohrchen, die den Réhrchen der
Ranunculidae (Berberis-Typ) entsprechen.

Drimys J.RFORST. & G.FORST. (11) - D. brasiliensis MIERS (L: 136969); D. lanceolata
(PoIR.) BAILLET (L: 624219); D. spec. (L: 416112l); D. winteri J.R.FORST. & G.FORST. (BG BONN
00768). - Rohrchen (Abb. 11).

Pseudowintera DANDY (3) - P. colorata DANDY (BG BONN 00770). - Rohrchen.

Zygogynum BaiiL. (50) - Z. bicolor TIEGH. (L: 237782). - Blattoberseite mit Schuppen;
Rohrchen auf der Blattunterseite.
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5.1.2 Laurales

Die Ordnung der Laurales umfaBt nach CRONQUIST (1988) folgende acht
Familien: Amborellaceae, Trimeniaceae, Monimiaceae (incl. Atherospermata-
ceae, Hortoniaceae, Siparunaceae), Gomortegaceae, Calycanthaceae, ldio-
spermaceae, Lauraceae (incl. Cassythaceae) und Hernandiaceae (incl.
Gyrocarpaceae). Die Systeme DAHLGRENs (1989), TAKHTAJANs (1987) und
THORNEs (1992) weisen groBe Ubereinstimmung mit dem System CRONQUISTSs
auf. Abweichend hiervon listet TAKHTAJAN die Atherospermataceae, Siparuna-
ceae und Gyrocarpaceae als eigenstindige Familien auf;, wohingegen
DAHLGREN die Idiospermaceae den Calycanthaceae und die Hernandiaceae
den Lauraceae als Unterfamilien beiordnet. THORNE (1992) rechnet auBer den
acht CRONQUISTschen Familien auch die Chloranthaceae zu den Magnoliales /
Laurineae; in seinem System von 1981 kamen zusitzlich die Lactoridaceen
hinzu, die 1992 bei der Unterordnung Piperineae stehen. Die Idiospermaccae
gliedert er ebenfalls als Unterfamilie den Calycanthaceae ein.

Amborellaceae PICHON (1/1)

UnregelmiBige Schuppen, die nur im Vorhof der Stomata zu finden sind.
Amborella trichopoda BAILL. (Material Barthlott).

Calycanthaceae LINDL. (3/7)

Sofern Kristalloide vorhanden sind: quergeriefte Stibchen (Aristolochia-
Typ).

Calycanthus L. (2) - C. floridus L. (L: 955326); C. glaucus WILLD. (B: Bacnilz);
C. occidemalis HOOK. & ARN. (L: 950161802). - Einc Art mit quergerieften Stibchen
Chimonanthus LiNDL. (4) - C. praecox (L.) LINK (BG BONN 06058). - Keine Kristalloide.

Gomortegaceae REICHE (1/1)

Nur unspezifische, erodierte Wachsreste nachweisbar.
Gomortega nitida Ruiz & Pav. (B: Quezede 28732),

Hernandiaceae BLUME (5/60)

Eine Art mit kleinen, wahrscheinlich schuppenférmigen Wachskristalloiden.

Gyrocarpus JAcQ. (3) - G. americanus JAcQ. (L: 308335). - Keine Kiristalloide.

Hernandia L. (22) - H. ovigera L. (L: 938210225). - Keine Kristalloide.

Hlligera BIL.UME (20) - I. puichra BLUME (L: 924329437); I. rhodantha HANCE (L: 908155-
262); I. vespertilio (BENTH.) BAKER (L: 908310454). - Einc Ant mit unregelmiBigen, erodicricn
Schuppen.
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Abb, 1 - 4: Epicuticularwachse der Magnolitdae 1 - quergeriefle Stibehen (Aristolochia-Typ). -
Abb. 11 Aristolochia wrilobata LaM. (Aristolochiaceae), x 15.000; Blattunterseite. - Abb. 2:
Aristolochia gigantea MART. & ZUcC. (Aristolochiaceae), x 12.120; Blattunterseite. - Abb. 3 - 4:
Williamodendron quadrilocellatum (VAN DER WERFF) KuBitzkl & H.G.RICHT. (Lauraceae),
x 4.300 / x 14.500; Blattunterseite.

Idiospermaceae S.T.BLAKE (1/1)

Nur unspezifische, erodierte Wachsreste nachweisbar.

Idiospermum ausnaliense (DIF1S) S.T.BLAKE (B: 10745)

Lauraceae Juss. (50/2500-3500)
Meist quergeriefte Stibchen (Aristolochia-Typ); selten Schuppen.

Alseodaphne NiEs (50) - A. bancana MiQ. (L: 985210787). - Quergeriefie Stibehen,

Apollonias Negs (2) - A. barbujana (CAV.) BORNM. (BG BONN 00323). - Quergeriefic
Stibchen.

Beilschmiedia Nvxs (250) - B. insignis GAMBLE (L: 516598). - Zu stark kontaminiert; keine
Kristalloide,

Caryodaphnopsis ARy SHAW (15) - C. baviensis (LECOMTE) AIRY SHAW (L: 279711); C.
tonkiensis (LECOMTE) AIRY SHAW (L: 937293128). - Eine Art crodicrie Schuppen.

Cinnamomum ScuALITER (350) - C. camphora Neks & Eerm. (BG BONN 00083);
C. mindanaense ELMER (BG BONN s.n.). - Z.T. besonders breite und flache quergericfte Stabehen.
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Cryptocarya R.BR. (350) - C. spec. (L: 9850196). - Quergeriefte Stibchen.

Dehaasia BLUME (35) - D. corynantha KOSTER (L: 516589). - Quergeriefte Stibchen.

Laurus L. (2) - L. azorica (SEUB.) FRANCO (BG BONN 00574); L. nobilis L. (BG BONN
00311). - Quergericftc Stibchen.

Lindera Tuuna. (100) - L. praecox BLUME (BG BONN 02679); L. umbellata BLUME (BG
BONN 03215); L. spec. (L: 237807); L. spec. (L: 9866085702). - Zwei Arten mit quergericficn
Stibchen.

Litsea LaM. (400) - L. japonica Juss. (BG BONN 00573); L. spec. (L: 302363); L. spec. (L:
914256121). - Quergeriefte Stabchen.

Neolitsea MERR. (100) - N. sericea Koipz. (BG BONN 00826). - Quergericfte Stabchen
kombiniert mit gro3en, hdutigen Schuppen.

Ocotea AunL. (350) - O. cuprea (MEISN.) MEZ (Material Kubitzki: Gentry 26111);
O. debilis MEZ (Material Kubitzki: Liesner 9311); O. cf. glomerata (NEES) MEZ (Material Kubitzki:
Pio 43); O. foetens (ArroN) BENTH. (BG BONN 00575); O. nitida (MEISN.) ROHWER (Material
Kubitzki: Ferreira); O. sandwithii KOSTERM. (Material Kubitzki: Prance 4219); O. splendens
(MEISN.) BAILL. (Material Kubitzki 825); O. xanthocalyx (NEES) MEZ (Material Kubitzki:
Hatschbach 35035). - Fiinl Arten mit quergerieften Stabchen.

Persea MiLL. (200) - P. americana MiL1.. (BG BONN s.n.); P. borbonia SPRENG. (BG BONN
s.n.); P. indica SPRENG. (BG BONN s.n.). - Quergericfte Stabchen.

Phoebe NEEs (100) - P. spec. (L: 180826); P. spec. (L: 189368). - Erodierte Wachsrestc.

Sassafras Presi. (3) - S. albidum NEES (BG BONN 08775). - Quergeriefte Stibchen.

Umbellularia (Neis) NUTT. (1) U. californica (HOOK. & ARN.) NUTT. (BG BONN 02674). -
Quergeriefte Stibchen.

Williamodendron Kusitzki & H.G.RICHT. (3) - W. quadrilocellatum (VAN DER WERFI)
Kusrrzki & H.G.RICHT. (Material Kubitzki 9455; Material Kubitzki 17626). - Quergericfic
Stibchen (Abb. 1 - 2).

Monimiaceae JUSS. (34/440)

Sofern Wachskristalloide auftraten, handelte es sich um glattrandige bis un-
regelmidBige Schuppen. Abweichend nur Atherosperma mit quergerieften
Stédbchen vom Aristolochia-Typ. Diese Gattung wird von TAKHTAJAN (1987)
als eigene Familie gefiihrt.

Atherosperma Lasili.. (1) - A. moschatum LABILL. (B: Schodde 3395). - Quergcricfte
Stibchen.

Palmeria F.MukLL.. (18) - P. schoddei PHIL. (B: Bergmann 175). - Vereinzelt glattrandige
Schuppen.

Peumus MoLINA (1) - P. boldus SCHULT. (BG BONN 00562). - Keine Kristalloide.

Tambourissa SoNN. (44) - T. peltata BAKER (B: Lorence 2402); T. castri-delphinii CAVACO
(BG BONN 10285). - Keinc Kristalloide.

Tetrasynandra PurkiNs (3) - T. pubescens (BARTH) PERKINS (B: 2527). - Kcinc
Kristalloide.

Wilkiea F.Mutil. (6) - W. macrophylla DC. (B: Walter 2683). - Glattrandige bis
unregelméBige Schuppen.

Xymalos BaILL. (1) - X. monospora (HARV.) BAILL. (B). - Kcine Kristalloide.
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Abb. 5 - 8: Epicuticularwachse der Magnoliidae 11 - quergenclte Stabehen (Aristolochia-Typ). -
Abb. 5: Annona squamosa L. (Annonaceae), x 10.750; Blattunterseite. - Abb. 6: Magnolia wilsonii
RENDER  (Magnoliaceae), x 15.500; Blattunterseite. - Abb. 7: Monodora myristica DUNN
(Annonaceae), x 15.750; Blattunterseite. - Abb. 8: Eupomatia laurina R.BR. (Eupomatiaceae),
x 7.250; Calyptra.

Trimeniaceae GI1BBS (1/5)

Vercinzelt kleine, unregelmifBige nicht-orientierte Schuppen.
Trimenia SkrMm. (5) (= Piptocalyx BENTIL) - T. moorei (OLIV.) PHILIPSON (Material Behnke).

5.1.3 Piperales

CrONQUIST (1988) faBt unter dieser Ordnung die folgenden drei Familien
zusammen: Chloranthaceae, Saururaceae, Piperaceae (incl. Peperomiaceae).
Mit Ausnahme der Chloranthaceae, die als eigene Ordnung abgetrennt werden,
verfahren DAHLGREN (1989) und TAKHTAJAN (1987) in der Familienauswahl
dhnlich. Gehéren die Piperales und Chloranthales bei TAKHTAJAN zu den
Magnolianae, so stellt DAHLGREN die Piperales zur Uberordnung Nymphae-
anae. THORNE (1992) ordnet die Saururaceae, Piperaceae, Lactoridaceae der
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Unterordnung Piperineae (Magnoliales) und die Chloranthaceae der Unterord-
nung Laurineae (Magnoliales) zu.

Chloranthaceae R.BR. ex LINDL. (4/75)

Keine Kristalloide.

Chloranthus Sw. (18) - C. brachystachys BLUME (BG BONN 00141); C. officinalis BLUME
(BG BONN 09667).

Piperaceae C.AGARDH (5/3000)

Keine Kristalloide.

Peperomia Ruiz & Pav. (1000) - P. hernandifolia A.DIETR. (BG B s.n.); P. hutchinsonia
(Material Barthlott); P. pernambucensis MiQ. (BG BONN s.n.); P. rotundifolia GRISEB. (BG B s.n.);
P. rubella HOOK. & ARN, (BG Bs.n.).

Piper L. (1000) - P. betel BLANCO (BG B s.n.); P. caraccasanum BREDEM. (BG B s.n.);
P. cubeba L. (BG B s.n.); P. nigrum BEYER (BG B s.n.); P.sylvaticum Roxs. (BG Bs.n.).

Saururaceae EMEY. (4/6)

Meist ohne Kiristalloide; nur eine Art mit unregelmiBigen, z.T. parallel
orientierten Schuppen.

Anemopsis Hook & ARN. (1) - A. californica (NUTT.) HooK. (B: Ewan 1221). -
UnregelmaBige, z.T. paralicl orientierte Schuppen.

Houttuynia Tuuns. (1) - H. cordata THUNB. (B: Togasi 35). - Keine Kristalloide.

Saururus L. (2) - S. chinensis BAILL. (B: Tsang); S. lowerii DECNE. (B); S. spec. (B:
Kohlmeyer 2102). - Keine Kristalloide.

5.1.4 Aristolochiales

CRONQUIST (1988), DAHLGREN (1989) und TAKHTAJAN (1987) zihlen zu
dieser Ordnung lediglich die Aristolochiaceae. THORNE (1992) plaziert diese
Familie zur Unterordnung der Magnoliineae, die innerhalb der Magnoliales
steht.

Aristolochiaceae JUSS. (7/410)

Nur die Gattung Aristolochia ist mehrheitlich durch quergeriefte Stibchen
vom Aristolochia-Typ gekennzeichnet; wenige Arten mit z.T. parallel orien-
tierten Schuppen.

Apama LaMm. (12) - A. siliquosa LaM. (Malcrial Behnke). - Quergeriefte Stibchen.

Avistolochia L. (300) - A. arborea LINDEN (BG BONN 02560); A. californica TORREY
(L: 281663); A. cauliffora ULE (BG BONN 24248);, A. clematitis L. (BG BONN 05130);
A. cymbifera MART. (BG BONN 21532); A. giganiea MART. & Zucc. (BG BONN 02099).
A. grandifiora ARRUDA (BG BONN 21651); A. macroura B.A.GOMES (BG BONN 21633);
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Abb. 9 - 12: Epicuticularwachse der Magnoliidae 111 - Schuppen und Rohrchen (Berberis-Typ). -
Abb. 9: Knema intermedia (BLUME) WARB. (Myristicaceae), x 1.450; Blattunterscite. - Abb. 10:
Lactoris fernandeziana PHlL.. (Lactoridaceae), x 7.000; Blattunterseite. - Abb. 11: Drimys winteri
JR.ForsT. & G.FORST. (Winteraceae), x 6.620; Blattunterseite. - Abb. 12: Nelumbo nucifera
GAERIN. (Nelumbonaceae), x 10.375; Blattoberseite.

A, momandul K.Scnum. (L: 377023); A. olivieri COLLETT (L: 6444); A. petersiana KLOTZSCH
(B: Faulkner 2610); A. platanifolia DUCHESNE (L: 972050476); A. sipho L'HER. (L: 951109216):
A. tagala ChaMm. (L: 456239); A. taliscana HOOK. & ARN. (BG BONN 10155); A. rriangularis
CnaMm. (L: Schnem 2130): A. tricaudata LEM. (BG BONN 04999); A. rrilobata LaM. (BG BONN
s.n). AL spee. (L: 460518); A. spec. (BG BONN 24223); A. spec. (BG BONN 15507-10). - Zwei
Drittel der Arten mit quergericfien Stibchen (Abb. 1 - 2); sechs Arten mit glattrandigen, z.T.
parallel hintercinander angeordneten Schuppen.

Asarum L. (70) - A. caudanem LINDL. (B: Clark 5319); A. macranthum HookK. (B: Biltmore
452b): A. spec. (BG BONN 02675). - Keine Kristalloide.

Thottea RoTIB. (14) - T. borneensis VALETON (L: 926176123). - Keine Kristalloide.

Saruma Ouiv. (1) - S. henryi OLIv. (BG BONN 02618). - Keine Kristalloide.

5.1.5 Hliciales

CRONQUIST (1988), DAHLGREN (1989), TAKHTAIAN (1987) und THORNE
(1992) rechnen zu dieser Ordnung (bei THORNE Unterordnung [lliciineae) die
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Familien [lliciaceae und Schisandraceae, die von allen vier Autoren zu den
Magnoliales gestellt werden.

Beide Familien, die /llliciaceae und Schisandraceae, sind durch schuppen-
formige Wachskristalloide charakterisiert.

Hliciaceae (DC.) A.C.SM. (1/42)

Kleine als auch groBe, meist glattrandige Schuppen, die den Kristalloiden
der Schisandraceae und Trochodendraceae dhneln (Abb. 13 - 14).

Hlicium L. (42) - 1. anisatum S1:BOLD & Zucc. (BG BONN 18235); 1. floridanum ELLIS (BG
BONN 00567); /. henryi DIELS (BG BONN 00568).

Schisandraceae BLUME (2/47)

GroBe und kleine Schuppen, die den Kristalloiden der Illiciaceae und
Trochodendraceae dhneln.

Schisandra Micux. (25) - S. rubiflora REHDER & WILSON (BG BONN 00727). - GroBic und
kleine Schuppen.

Kadsura juss. (22) - K. heteroclita (RoXB.) CRAIB (L: 908126-1663); K. japonica JUss. (L:
908126-1628). - Einc Art mit groBen und klcinen Schuppen.

5.1.6 Nymphaeales

Die Nymphaeales (sensu CRONQUIST 1988) gliedern sich in folgende
Familien: Nelumbonaceae, Nymphaeaceae (incl. Euryalaceae), Barclayaceae,
Cabombaceae und Ceratophyllaceae. Im Unterschied zu CRONQUIST trennt
DAHLGREN (1989) die Nelumbonaceae als eigene Ordnung Nelumbonales
(Magnolianae) von den iibrigen Familien ab, die als Nymphaeales zur Uber-
ordnung Nymphaeanae gehéren. Eine dhnliche Zusammenstellung findet sich
bei TAKHTAJAN (1987); er unterteilt die Nymphaeanae in eine weitere Ordnung
Ceratophyllales (Ceratophyllaceae); die Nelumbonales sind zur eigenen Uber-
ordnung Nelumbonanae aufgewertet. THORNE (1992) splittet ebenfalls in
Nelumbonales und Ceratophyllales, die zu den Magnolianae stellt und von den
Nymphaeanae abtrennt.

Von den hier untersuchten Familien weisen nur die Nelumbonaceae Wachs-
kristalloide in Form von Réhrchen auf, die den Kristalloiden der Ranunculidae
(Rohrchen des Berberis-Typs) dhnlich sind.

Cabombaceae A.RICH. (2/6)

Die aquatischen Cabombaceen weisen keine Wachskristalloide auf.
Cabomba Ausl.. (5) - C. aquatica L. (BG BONN s.n.).
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Abb. 13 - 16: Epicuticularwachse der fliciales (Muagnoliidae) und Trochodendrales (Hamameli-
didae). - Abb. 13: [licium henryi (llliciaceae), x 1.310; Blatunterseite. - Abb. 14: [llicium
floridanum ELLIS (llliciaceae), x 2.825; Blattunterseite. - Abb. 15 - 16: Trochodendron aralivides
SIEBOLD & Zuce. (Trochodendraceae). x 2.620 / x 2.625; Blaltunterseite.

Ceratophyllaceae S.F.GRAY (1/6)

Die submers-aquatischen Ceratophyllaceen weisen keine Kristalloide auf.
Ceratophyllum L. (6) - C. demersum L. (BG BONN s.n.).

Nelumbonaceae (DC.) DUMORT. (1/2)

Dicht stehende Rdéhrchen, die den Rohrchen der Ranunculidae (Berberis-
Typ) entsprechen (Abb. 12).

Nelumbo Apaxs. (2) - N. nucifera GAERTN. (BG BONN 01074).

Nymphaeaceae SALISB. (6/69)
Keine Kristalloide.

Nymphaea L. (50) - N. x doubenyana (BG BONN s.n.): N. gigantea Hook. (BG BONN
O01728); N. stellara WILLD. var. rosea (BG BONN 01061).
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5.1.7 Rafflesiales

Die Ordnung der Rafflesiales (Hydnoraceae, Mitrastemonaceae, Rafflesia-
ceae) wird von CRONQUIST (1988) nicht zu den Magnoliidae gestellt, sondern
zu den Rosidae. DAHLGREN (1989) gliedert sie eng an die Aristolochiales
(Magnolianac) an. Als eigene Uberordnung Rafflesianae wird sie von
TAKHTAJAN (1987) den Magnoliidae angegliedert. THORNE (1992) stellt sie als
Rafflesianae an die Seite der Uberordnungen Magnolianae und Nymphaeanae.

Rafflesiaceae DUMORT. (9/55)
Es lieBen sich keine Wachskristalloide nachweisen.
Cytinus L. (6) - C. ruber (FOURR.) KOM. (BG BONN 00696).

5.2 Ranunculidae

CRONQUIST (1988) erkennt die Ranunculidae (sensu TAKHTAJAN 1987) nicht
als eigene Unterklasse an, vielmehr rechnet er die Ordnungen der Ranunculales
und Papaverales zu den Magnoliidae. DAHLGREN (1989) dagegen trennt diese
beiden Ordnungen klar als eigene Uberordnung Ranunculanae von den
Magnolianae und Nymphaeanae ab. Auch TAKHTAJAN (1987) rechnet zu den
Ranunculidae die Ranunculales und Papaverales. Zusitzlich fiihrt er hier noch
die Ordnungen der Paeoniales (Paeoniaceae) und Glaucidiales (Glaucidia-
ceae) an. THORNE (1992) hingegen zihlt die von anderen Autoren zu den
Ranunculales und Paperverales gerechneten Familien zur Ordnung der
Berberidales (Magnolianae), die er in die Unterordnungen Berberidineae und
Papaverineae untergliedert.

5.2.1 Ranunculales

CRONQUIST (1988) faBt unter dieser Ordnung folgende acht, auch bei
DAHLGREN (1989) und TAKHTAJAN (1987) genannten Familien: Ranuncula-
ceae (incl. Glaucidiaceae, Helleboraceae, Hydrastidaceae), Circaeasteraceae
(incl. Kingdoniaceae), Berberidaceae (incl. Leonticaceae, Nandinaceae,
Podophyllaceae), Sargentodoxaceae, Lardizabalaceae und Menispermaceae
zusammen. Andere von ihm angefiihrte Familien - Coriariaceae und Sabiaceae
(incl. Meliosmaceae) - werden von den librigen Autoren nicht in diesen Ver-
wandtschaftskreis gestellt. TAKHTAJAN (1987) fiihrt die Hydrastidaceae und
Nandinaceae als eigene Familien. Die ebenfalls von DAHLGREN (1989) ge-
nannten Glaucidiaceae wertet TAKHTAJAN (1987) sogar als eigene Ordnung
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Abb. 17 - 20: Epicuticularwachse der Ranunculidae 1 - Rohrchen (Berberis-Typ). - Abb. 17:
Berberis thunbergii (Berberidaceae), x 5.500; Blattoberseite. - Abb. 18: Epimedium diphyllum
MORREN & DECNE. (Berberidaceae), x 11.625; Blattunterseite. - Abb. 19: Corydalis cava (L.)
SCHWEIGGER & KORTE (Fumariaceae), x 5.300; Blattoberseite. - Abb. 20: Podophyllum peltatum L.
(Berberidaceae), x 18.500; SproB.

Glaucidiales und zihlt sie nicht mehr zu den Ranunculales. THORNE (1992)
stellt diese Familien zur Unterordnung der Berberidineae.

Die Ordnung der Ranunculales ist weitgehend durch das Auftreten rohrchen-
formiger Kristalloide des Berberis-Typs charakterisiert.

Berberidaceae JUSS. (15/650)

Mehrheitlich durch Réhrchen des Berberis-Typs charakterisiert; je eine Art
mit unregelmaBigen Schuppen und quergerieften Stibchen.

Berberis L. (500) - B. aggregata GUS.SCHNEID. (BG BONN 08927); B. amurensis RUPR. (BG
B s.n.); B. chinensis HORTON (BG B s.n.); B. dictyota JEPS. (B: Twisselmann 3581);
B. gagnepainii GUS.SCHNEID. (BG B s.n.); B. henryana GUS.SCHNEID. (B: Hieronymus);
B. heteropoda SCHRENK (BG B s.n.); B. heterophylla JUss. (BG B s.n.); B. koreana PALIB. (BG B
s.n.); B. julianae GUS.SCHNEID. (BG B s.n.); B. nummularia BUNGE (BG B 157198112);
B. pruinosa FRANCH. (BG B s.n.); B. thunbergii DC. (BG BONN 02774); B. tsarongensis STAPF
(BG B s.n.); B. vernae GUS.SCHNEID. (BG B s.n.); B. verruculosa HEMSL. & WILSON (BG BONN
02775); B. wilsonae HEMSL. (BG B s.n.). - Rohrchen (Abb. 17).
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Caulophyllum Micux. (3) - C. thalictroides (L.) MICHX. (B). - Réhrchen.

Epimedium L. (25) - E. alpinum L. (BG BONN 08008); E. diphylium MORREN & DECNE.
(BG B); E. pinnatum FiscH. (BG BONN 02777); E. rubrum MORREN (BG B s.n.); E. spec. (B:
Togasi 1281). - Rohrchen (Abb. 18); cine Art mit dicht sichenden, unregelmiBig gekerbien
Schuppen.

Jeffersonia BARTON (2) - J. diphylla (L.) PERS. (B: Dearness); J. dubia BENTH. & HOOK. (B:
Diels). - Rohrchen.

Mahonia NUTT. (100) - M. aguifolium NuTT. (BG BONN 01929). - Rohrchen.

Nandina Thuns. (1) - N. domestica THUNB. (BG BONN (0445). - Rohrchen.

Podophyllum L. (2) - P. peltatum L. (BG BONN 02779). - Nur Fruchtoberfliche mit groBen
quergericften Stibchen, die z.T. zu groBen Rohren aggregiercn (Abb. 20).

Circaeasteraceae HUTCH. (1/1)
Keine Kristalloide.
Circaeaster agrestis MAXIM. (B: Cooper 5957).

Glaucidiaceae TAMURA (1/1)
Keine Kristalloide.
Glaucidium palmatum SIEBOLD & Zucc. (B: Maximowicz 1861).

Lardizabalaceae DECNE. (8/35)
Rohrchen des Berberis-Typs.

Akebia DecNE. (5) - A. quinata DECNE. (BG BONN 02763); A. spec. (BG B s.n);
A. trifoliata (THUNB.) KOIDZ. (BG BONN s.n.). - Réhrchen.
Decaisnea Hook.t. & THOMS. (1) - D. fargesii FRANCH. (BG BONN 02761). - Rihrchen.

Menispermaceae JUss. (71/450)

Uberwiegend Rohrchen des Berberis-Typs; nur eine Art mit kleinen glatt-
randigen Schuppen.

Abuta AuBL. (32) - A. spec. (B: 7572); A. spec. (B: Pires 661). - Keine Kristalloidc.

Albertisia Becc. (17) - A. spec. (B: Junod 464). - Keine Kristalloide.

Anomospermum MIERs (6) - A. chloranthum DiELs (B: Tessmann). - Keine Kristalloide.

Antizoma MIERS (2) - A. calcarifera (D.G.BURCH) MIERS (B: Scydel 1931); A. spec. (B:
Walter 2000). - Rohrchen.

Chasmanthera Hocusr. (2) - C. welwitschii TROUPIN (B: Wilde 2286). - Vereinzelt klcine
glattrandige Schuppen.

Chondrodendron Ruiz & Pav. (3) - C. tomentosum RUIZ & PAv. (B: Smith 288885);
C. platyphyllum (A.ST.-HIL.) MiERS (B: Eichler). - Keine Kristalloide.

Cissampelos L. (20) - C. andromorpha DC. (B: Caazalet 5051); C. friesiorum DIELS (B: Fries
1635); C. galapagensis A.ST.-HIL. (B: Howell 9038); C. glaberrima A.ST.-HIL.. (B: Ficbig 6341); C.
mucronata A.RICH. (B: 261). - Rohrchen.
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Abb. 21 - 24: Epicuticularwachse der Ranunculidae 11 - Rohrchen (Berberis-Typ). - Abb. 21:
Menispermum dauricum DC. (Menispermaceae), x 16.050; Blattunterscite. - Abb. 22: Semiaquilegia
ecalcarata SCHIPCZ. (Ranunculaceae), x 10.750; Blatunterseite. - Abb. 23: Papaver rhoeas L.
(Papaveraceae), x 14.000; Frucht. - Abb. 24: Eschscholzia californica CHaM. (Papaveraceac),
x 10.625; Blaltunterseite.

Cocculus DC. (8) - C. hirsutus (L.) DIELS (B: Rechinger 28555); C. pendulus DirLs (B:
Luikenga 10); C. trilobus DC. (B: 108048510). - Rohrchen.

Hypserpa Mikrs (9) - H. spec. (B). - Rohrchen.

Menispermum L. (4) - M. dauricum DC. (BG BONN 02764). - Rohrchen (Abb. 21).

Stephania Lour. (30) - S. hernandifolia WALP. (BG BONN s.n.); S. delavayi DieLs (BG
BONN 00595); S. tetranda S.MOORE (B: Tanaka 11044); S. venosa SPRENG. (B). - Rohrchen.

Triclisia Bentu. (10) - T. subcordata OLIV. (BG BONN s.n.). - Keine Kristalloide.

Ranunculaceae JUss. (59/2500)

Meist ohne Kristalloide; wenige Arten mit Rohrchen des Berberis-Typs bzw.
mit unregelmiBigen Schuppem, sowie quergeriefte Stibchen.

Aconitum L. (300) - A. carmichaelia DEBEAUX (BG BONN 08161); A. lamarckii RCHB. (BG
BONN 02747); A. napellus L. (BG BONN 04893); A. vulparia RCHB. (BG BONN 02744). - Keine
Kristalloide.

Adonis L. (26) - A. amurensis REGEL & RADDE (BG BONN 06076); A. annua JACQ. (BG
BONN 09594); A. vernalis L. (BG BONN 02691). - Keine Kristalloide.
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Anemone L. (144) - A. virginiana L. (BG BONN 02708). - Keine Kristalloide.

Aquilegia L. (80) - A. chrysantha A.GRAY (BG BONN 06658); A. longissima A.GRAY (BG
BONN 09376); A. vulgaris THUNB. (BG BONN 04894). - Réhrchen.

Callianthemum C.AMEyY. (14) - C. anemonoides ENDL. ex HEYNH. (B: Ronninger 4502). -
Rohrchen.

Ceratocephala MoENCH (3) - C. falcata (L.) PERS. (B: Fuertes 8267). - Keine Kristalloide.

Cimicifuga WerNIScH. (18) - C. racemosa NUTT. (B: Blake 9514); C. simplex WORMSK. (B:
Karo 427). - Keine Kristalloide.

Clematis L. (295) - C. oriemalis L. (BG BONN 08998); C. recta L. (BG B s.n.). -
Unregelmagige Schuppen.

Delphinium L. (320) - D. gjacis L. (BG B s.n.); D. grandifiorum L. (BG B s.n.); D. zalil
AITCH. & HEMSL. (BG B s.n.). - Keine Kristalloide.

Hepatica MiLL. (7) - H. nobilis SCHREB. (BG BONN 02712); H. transsylvanica Fuss (BG
BONN 02716). - Keine Kristalloide.

Pulsatilla MuLL. (38) - P. vulgaris MiLL. (BG BONN 04899). - Keire Kristalloide.

Ranunculus L. (= Batrachium (DC.) GRAY) (592) - R. baudotii GODR. (B: Lomax);
R. bulbosus L. (BG BONN 02717); R. confusus GREN. & GODR. (B: Ulepitsch 1944); R. gramineus
L. (BG BONN 02720); R. lingua L. (BG BONN 02721); R. serbicus Vis. (BG BONN (09275). -
Meist ohne Kiristalloide; eine Art mit Rohrchen (Berberis-Typ) zwei Arien mit wenigen
unregelmiBigen Schuppen; eine Art mit quergericften Stibchen.

Semiaquilegia MAINO (1) - S. ecalcarata SCHIPCZ. (BG BONN 02731). - Rohrchen (Abb.
22).
Thalictrum L. (330) - T. flavam L. (BG BONN 06665); T. foetidum L. (BG BONN 02693); T.
lucidum L. (BG BONN 02695); T. minus L. (BG BONN 06666). - Rohrchen.

Trollius L. (31) - T. asiaticus L. (BG BONN 02729). - Keine Kristalloide.

5.2.2 Papaverales

CRONQUIST (1988) und DAHLGREN (1989) zihlen dazu die Familien:
Papaveraceae (incl. Chelidoniaceae, Eschscholziaceae, Platystemonaceae)
und Fumariaceae (incl. Hypecoaceae, Pteridophyllaceae). TAKHTAJAN (1987)
trennt die Hypecoaceae als eigene Familie von den Fumariaceae ab. THORNE
(1992) unterteilt die Papaveraceae in sechs Unterfamilien (Platystemonoideae,
Papaveroideae,  Eschscholzioideae,  Pteridophylloideae,  Hypecoideae,

Fumarioideae). Die Ordnung ist durch das Auftreten von Réhrchen des
Berberis-Typ gekennzeichnet.

Fumariaceae DC. (17/530)
Réhrchen des Berberis-Typs.

Corydalis DC. (400) - C. cava (L.) SCHWEIGG. & KORTE (BG BONN 09866); C. lutea (L.)
DC. (BG BONN 08138); C. ochroleuca KocH (BG BONN 03304). - Rohrchen (Abb. 19).

Dicentra BernnARDI (12) - D. formosa (ANDR.) WELP. (BG BONN 03303); D. spectabilis
(L)) LEM. (BG BONN 03301). - Rohrchen.

Hypecoum L. (18) - H. procumbens L. (BG BONN 03299). - Réhrchen.



Mikromorphologie der Epicuticularwachse 35

T

Abb. 25 - 28: Epicuticularwachse der Hamamelididae 1 - Rohrchen (Berberis-Typ). - Abb. 25:
Cercidiphyllum japonicum SIEBOLD & Zucc. (Cercidiphyllaceae), x 10.250; Blattunterseite. - Abb,
26: Daphniphyllum humile MAXIM. (Daphniphyllaceae), x 25.500; Blattunterseite. - Abb, 27:
Corvlopsis spicata SIEBOLD & Zucc. (Hamamelidaceae), x 10.500; Blattunterseite. - Abb. 28:
Loropetalum chinense OLIV. (Hamamelidaceae), x 14.000; Blattunterseite.

Papaveraceae JUSS. (23/240)

Rohrchen des Berberis-Typs.

Argemone L. (33) - A. mexicana L. (BG BONN 03318). - Rohrchen.

Eschscholzia Cuiam. (12) - E. ealifornica CAM. (BG BONN 08139). - Rihrchen (Abb. 24).

Glaueium M. (23) - G. flavium CRANTZ (BG BONN 08335). - Rohrchen.

Macleaya R Br. (2) - M. cordata R.BR. (BG BONN 03309). - Rohrchen.

Papaver L. (82) - P. atlanticum Ball 1. (BG BONN 03315); P. sendineri AJKERN (BG BONN
(9547): P. rhocas L. (BG BONN 07921). - Réhrchen (Abb. 23).

5.3 Hamamelididae

Lediglich CRONQUIST (1988) und TAKHTAJAN (1987) erkennen die
Hamamelididae als Unterklasse an. CRONQUIST rechnet dazu folgende Ord-
nungen: Trochodendrales, Hamamelidales, Daphniphyllales, Didymelales,
Eucommiales, Urticales, Leitneriales, Juglandales, Myricales, Fagales und
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Casuarinales. TAKHTAJIAN (1987) untergliedert in Trochodendranae (Trocho-
dendrales, Cercidiphyllales, Eupteleales), Eucommianae (Eucommiales),
Hamamelidanae (Hamamelidales, Daphniphyllales, Didymelales, Fagales,
Casuarinales, Balanopales, Myrothamnales, Buxales, Simmondsiales,
Betulales) und Juglandanae (Mpyricales, Rhoipteleales, Juglandales). Die
Urticanae stellt er zu den Dilleniidae. THORNE (1992) zihlt zu den
Hamamelidales, die er den Rosanae zurechnet, nur die Unterordnungen der
Trochodendrineae und Hamamelidineae; Casuarinales, Balanopales,
Juglandales und Betulales werden ebenfalls zu den Rosanae gerechnet. Ahn-
lich verfahrt DAHLGREN (1989): einerseits sind die Trochodendrales, Cercidi-
phyllales und Hamamelidales, Balonopales, Fagales, Juglandales, Myricales,
Casuarinales, Buxales den Rosanae untergeordnet, anderseits stehen die
Urticales in den Malvanae.

5.3.1 Trochodendrales

CRONQUIST (1988), TAKHTAJAN (1987) und DAHLGREN (1989) zdhlen zu
dieser Ordnung die Trochodendraceae und Tetracentraceae. THORNE (1992)
stellt die Trochodendraceae (incl. Tetracentroideae) zusammen mit den
Euptleaceae und Cercidiphyllaceae zu den Trochodendrineae. Die Eucommia-
ceae, die er noch 1981 den Hamamelidales zurechnete, plaziert er in seinem
neuesten System (1992) in die Cornales.

Tetracentraceae TIEGH. (1/1)
Blattoberseite mit unregelméBigen Schuppen.
Tetracentron sinense OLIV. (Material Barthlott).

Trochodendraceae PRANTL. (1/1)

Unterschiedlich groBe, unregelmiaBige Schuppen, z.T. parallel orientiert. Es
sind dhnliche Wachskristalloide, wie sie bei den Iliciaceae und Schisandra-
ceae zu finden sind (Abb. 15 - 16).

Trochodendron aralioides SitBoLD & Zucc. (BG BONN 02670).

5.3.2 Hamamelidales

CroNQuIST (1988) zahlt hierzu folgende Familien: Cercidiphyllaceae,
Eupteleaceae, Platanaceae, Hamamelidaceae (incl. Altingiaceae, Rhodoleia-
ceae) und Myrothamnaceae. TAKHTAJIAN (1987) trennt einige Familien
(Cercidiphyllaceae, Eupteleaceae und Myrothamnaceae) als eigene Ordnungen
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Abb. 29 - 32: Epicuticularwachse der Hamamelididae 11 - Schuppen. - Abb. 29: Quercus robur L.
(Fagaceae), x 775; Blattunterscite. - Abb. 30: Quercus glauca THUNB. (Fagaceae), x 5.500,
Blattunterseite. - Abb. 31: Fagus engleriana SEEMEN (Fagaceae), x 4.800; Blattunterseite. - Abb.
32: Alnus jorullensis BENTH. (Betulaceae), x 7.000; Blattunterseite.

ab. Bei DAHLGREN (1989) sind die Cercidiphyllaceae und Eupteleaceae als
Cercidiphyllales von den Hamamelidales abgegliedert. THORNE (1992) fafit die
Platanaceae und Hamamelidaceae (incl. Rhodoleioideae, Exbucklandioideae,
Altingioideae) als Hamamelidineae zusammen; Cercidiphyllaceae und
Eupteleaceae (beide Unterordnung Trochodendrineae), sowie Myrothamna-
ceae (Bruniales | Rosanae) sind ausgeklammert.

Cercidiphyllaceae ENGL. (1/2)

Nur eine Art (Cercidiphyllum japonicum) mit Réhrchen, die den Réhrchen
der Ranunculidae (Berberis-Typ) gleichen (Abb. 25).

Cercidiphyllum Sisoib & Zucc. (2) - C. japonicum SIEROLD & Zucc. (BG BONN
02755): C. magnificum (NAKAI) NAKAI (BG BONN 01988).
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Eupteleaceae HARMS (1/2)

Keine Kristalloide.
Euptelea SiEBoLD & Zucc. (2) - E. pleiosperma HoOK. & THOMSON (BG BONN 02685).

Hamamelidaceae R.Br. (30/100)

Meist keine Kristalloide. Zwei Arten mit Rohrchen, die den Rohrchen der
Ranunculidae 3hneln (Berberis-Typ); zwei Arten mit glattrandigen Schuppen.
Corylopsis SiEBoLD & Zucc. (20) - C. spicata SIEBOLD & Zucc. (BG BONN s.n.);

C. veitchiana BEAN (BG BONN 02760); C. willmottiae REHDER & WILSON (BG BONN 00109). -

Rohrchen (Abb. 27).
Fothergilla Murray (2) - F. monticola ASHE (BG BONN 02756). - Kcine Kristalloide.
Hamamelis L. (5) - H. japonica SIEBOLD & Zucc. (BG BONN 06062); H. vernalis SARG.

(BG BONN 02758). - Vereinzelte bzw. dicht stehende, glattrandige Schuppen (Abb. 29).
Liquidambar L. (5) - L. styraciflua L. (BG BONN 02006). - Keine Kristalloide.
Loropetalum R.BR. (3) - L. chincnse OLIV. (BG BONN 00565). - Rihrchen (Abb. 28).
Parrotia CAMEY. (1) - P. persica (DC.) C.A.MEY. (BG BONN 00645). - Keine Kristalloide.
Sycopsis OLIv. (3) - S. sinensis OLIV. (BG BONN 02750). - Keine Kristalloide.

Myrothamnaceae NIED. (1/2)

Wenige, kleine unregelmaBige Schuppen.

Myrothamnus WELW. (2) - M. flabellifolia WiLW. (BG BONN 00605); M. moschata BAILL..
(BG BONN s.n.).

Platanaceae DUMORT. (1/8)
Keine Kristalloide.

Platanus L. (8) - P. x acerifolia (AITON) WILLD. (B: GroB); P. oriemalis L. (BG BONN
01970).

5.3.3 Daphniphyllales

CRONQUIST (1988) und TAKHTAJAN (1987) fiihren die Daphniphyllaceae als
eigene Ordnung. Davon abweichend stellt THORNE (1992) die Familie zu-
sammen mit den Balonopaceae, Buxaceae und Didymelaeaceae zur Ordnung
Balanopales (= Buxales). DAHLGREN (1989) plaziert ebenfalls die Daphni-
phyllaceae in den Verwandtschaftskreis der Rosanae (Ordnung Buxales).

Daphniphyllaceae MULL. ARG. (1/10)
Réhrchen, die denen der Ranunculidae (Berberis-Typ) dhneln (Abb. 26).
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Daphniphyllum BLUME (10) - D. macropodum MiQ. (BG BONN 02689); D. humile MAXIM.
(BG BONN 00515).

5.3.4 Eucommiales

Zu dieser Ordnung innerhalb der Hamamelididae rechnen CRONQUIST
(1988) und TAKHTAJAN (1987) nur die Familie der Eucommiaceae. DAHLGREN
(1989) und THORNE (1992) hingegen stellen die Eucommiaceae zur Uber-
ordnung der Cornanae. Bei DAHLGREN steht sie im Range einer Ordnung
Eucommiales; bei THORNE ist sie den Cornales zugerechnet.

Eucommiaceae ENGL. (1/1)

Keine Kristalloide.
Eucommia uimoides OLiv. (BG BONN 08764).

5.3.5 Urticales

Zur Ordnung Urticales zihlen nach CRONQUIST (1988) und DAHLGREN
(1989) folgende sechs Familien: Barbeyaceae, Ulmaceae (incl. Celtidaceae),
Cannabaceae, Moraceae, Cecropiaceae, Urticaceae; zusitzlich rechnet
CRONQUIST die Physenaceae hinzu. TAKHTAJAN (1987) klammert lediglich die
Barbeyaceae und Physenaceae aus. Erstere bilden eine eigene Ordnung
Barbeyales und verbleiben bei den Urticanae; zweitere Familie zihlt er zu den
Sapindales (Rutanae). THORNE (1992) fait unter dieser Ordnung simtliche
Familien, die auch CRONQUIST (1988) auflistet, auBer den ungewif8 plazierten
Physenaceae und Barbeyaceae. Wesentlich ist, daB THORNE (1992) und
DAHLGREN (1989) die Urticales in den Verwandtschaftskreis der Malvanae
stellen.

Cannabaceae (Cannabidaceae) ENDL. (2/3)

Keine Kristalloide.

Humulus L. (2) - H. ilupulus L. (BG BONN 03732); H. scandens MORREN (BG BONN
03729).

Cecropiaceae C.C.BERG (6/180)

Keine Kristalloide.

Cecropia LoExrL. (80) - C. adenopus MART. (BG BONN 05024); C. spec. (BG B s.n.).
Coussapoa AusL.. (30) - C. dealbata ANDRE (BG Bs.n.).
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Moraceae LINDL. (37/1100)

Meist ohne Kristalloide; Ficus vereinzelt mit glattrandigen Schuppen.

Broussonetia L. HER. cx VENT. (8) - B. papyrifera (L.) VENT. (BG BONN 03651). - Keine
Kristalloide.

Castilla Cerv. (3) - C. elastica CERV. (BG B s.n.). - Keine Kristalloide.

Dorstenia L. (105) - D. ceratosanthes LopD. (BG BONN 11108); D. dracaena L. (BG BONN
s.n.); D. indica WALL (BG BONN 11109); D. spec. (BG B 003127483). - Keine Kristalloide.

Ficus L. (750) - F. aspera HORTON (BG B s.n.); F. buxifolia WILDE (BG B s.n.); F. petersii
WARB. (BG Bs.n.); F. religiosa L. (BG Bs.n.); F. schlechteri WARB. (BG B s.n.); F. superba MiQ.
(BG Bs.n.). - Vier Arten mit verstreut stehenden, kleinen, glattrandigen Schuppen.

Morus L. (15) - M. bombycis KoIDZ. (BG BONN s.n.). - Keine Kristalloide.

Ulmaceae MIRBEL (18/150)

Meist keine Kristalloide; drei Arten mit glattrandigen Schuppen.

Celtis L. (100) - C. australis L. (BG BONN 11766); C. bungeana BLUME (BG BONN s.n.); C.
douglasii PLANCH. (BG BONN s.n.); C. laevigata WILLD. (BG B: 025-04-86-10); C. sinensis PERS.
var. japonica PERS. (BG BONN 01434); C. tenuifolia NUTT. (BG BONN s.n.); C. tournefortii LAM.
(BG B s.n.). - Keine Kristalloide.

Chaetachme PIANCH. (4) - C. aristata PLANCH. (B: Hougnon). - Vereinzelt Kleine,
glattrandige Schuppen.

Parasponia Miq. (5) - P. andersoni PLANCH. (B: Degener 32190). - Keine Kristalloide.

Planera JF.GMEL. (1) - P. aquatica J.F.GMEL. (BG BONN s.n.). - Z.T. liegende, glattrandige
Schuppen.

Pteroceltis MAXIM. (1) - P. tatarinowii MAXIM. (B: Chiao 3085). - Keine Kristalloide.

Ulmus L. (30) - U. crassifolia NUTT. (BG BONN s.n.); U. glaucescens FRANCHETTI (B:
Arnold Arboretum Harvard Univ.); U. rubra MOHLENS. (BG B 150-40-80-13). - Keinc Kristalloide.

Zelkova Seaci. (5) - Z. abelica (LAM.) Boissev. (BG BONN 03724); Z. serrata (THUNB.)
MAK. (BG BONN 01305). - Einc Art mit glattrandigen Schuppen.

Urticaceae JUsS. (45/1000)

Keine Kristalloide.

Boehmeria iaca. (80) - B. biloba WEBB (B: Takenouchi); B. cylindrica (L.) WILLD. (B:
Klein 1197); B. japonica M1Q. (B: Takenouchi 9370); B. nivea (L.) GAUDICH. (BG BONN 03725).

Elatostema J R.ForsT. & G.FORST. (300) - E. hookeriana WEDD. (B: Bunnemeyer 9844); E.
integrifolia (DON) WEDD. (B: Chew); E. panayense MERR. (B: Edano 46019).

Gesnouinia GAupIcH. (2) - G. arborea GAUDICH. (BG Bs.n.).

Pilea LiNDL. (250) - P. crassifolia BLUME (BG BONN s.n.); P. grandifolia BL.UME (BG BONN
s.n.);, P. nummulariifolia (SW.) WEDD. (BG B s.n.); P. pubescens LIEBM. (BG B s.n.);
P. spruceana WEDD. (BG B s.n.).

Procris uss. (20) - P. frutescens BLUME (BG B s.n.).

Urera Gaupich. (35) - U. baccifera GAUDICH. & WEDD. var. angustifolia WEDD. (BG B s.n.).

Urtica L. (30) - U. pilulifera L. (BG BONN 00047).
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5.3.6 Juglandales

Bei CRONQUIST (1988) umfaBen die Juglandales die Familien der Juglanda-
ceae und Rhoipteleaceae. TAKHTAJIAN (1987) bildet jeweils aus beiden
Familien eigene Ordnungen, die wie bei CRONQUIST den Hamamelididae ange-
horen. Dem Verwandschaftskreis der Rosanae untergeordnet sind die
Juglandales (Juglandaceae, Rhoipteleaceae) bei DAHLGREN (1989). THORNE
(1992) zihlt auBer diesen beiden Familien auch die Myricaceae zur Ordnung
der Juglandales (Rosanae).

Juglandaceae A.RICH. ex KUNTH (8/60)

Meist keine Kristalloide, nur Platycarya strobilacea zeigt vereinzelt
Schuppen.

Carya Nutr. (14) - C. ovata (MiLL.) K.KocH (BG BONN 01895); C. tomentosa (POIR.) NUTT.
(BG BONN 01898). - Keine Kristalloide.

Juglans L. (21) - J. microcarpa BERLAND. (BG BONN 03723); J. regia L. (BG BONN
08774). - Keine Kristalloide.

Platycarya KuntH (6) - P. strobilacea SIEBOLD & Zucc. (BG BONN 12057). - Vereinzelt
klcine glattrandige Schuppen.

5.3.7 Myricales

Zur Ordnung der Myricales geh6rt nach CRONQUIST (1988) und TAKHTAJAN
(1987) nur die Familie der Myricaceae, die beide Autoren den Hamamelididae
- bzw. im System TAKHTAJANs auch noch den Juglandanae - zuordnen. Eben-
falls als eigene Ordnung Myricales wird sie bei DAHLGREN (1989) gefiihrt.
THORNE (1992) stellt die Myricaceae in die Ordnung Juglandales.

Mpyricaceae BLUME (3/45)

Meist ohne Kristalloide; eine Art mit unregelmaBigen bis bandformig ver-
langerten, z.T. glattrandigen Schuppen.
Mpyrica L. (62) - M. gale L. (BG BONN 04926); M. integerrima ROTHM. (B: Rothmaler

15671); M. kilimandscharica ENGL.. var. macrophylla ENGL. (B: Schlicben 9603); M. parvifiora
BENTH. (B: Asplund 17987); M. quercifolia L. (B: Bayliss 2359).

5.3.8 Fagales

Zu Ordnung der Fagales rechnet CRONQUIST (1988) vier Familien:
Balanopaceae, Fagaceae, Nothofagaceae und Betulaceae (incl. Carpinaceae,
Corylaceae). TAKHTAJAN (1987) trennt die Balanopaceae und Betulaceae als
eigene Ordnungen ab. Zudem beldsst er die Gattung Nothofagus in den
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Fagaceae und fiihrt sie nicht als eigene Familie. DAHLGREN (1989) rechnet zu
den Fagales noch die Corylaceae als eigene Familie hinzu; klammert aber
ebenso wie THORNE (1992) die Balanopaceae als eigene Ordnung aus. THORNE
(1992) faB3t unter den Fagales die Fagaceae, Nothofagaceae und Betulaceae
zusammen, die er wie DAHLGREN zu den Rosanae stellt.

Betulaceae S.F.GRAY (6/150)

Meist keine Kristalloide; sonst unregelmiBige oder bandférmige Schuppen.

Alnus MiLL. (35) - A. glutinosa (L.) GAERTN. (BG BONN 01314); A. jorullensis BENTH. (BG
BONN 04334). - Einc Art mit nicht oricntierten, bandformigen Schuppen (Abb. 32).

Betula L. (52) - B. ermannii CHAM. (BG B 193-05-84-10); B. microphylla BUNGE (BG B s.n.);
B. nana L. (BG BONN 03721); B. nigra L. (BG BONN 01420); B. populifolia AIToN (BG B 304-
01-83-10); B. tianschanica D.DON (BG B s.n.). - Zwei Arten mit unregelméBigen Schuppen.

Carpinus L. (35) - C. betulus L. (BG B s.n.): C. caroliniana WALTER (BG BONN 01430); C.
fargesii C.K.SCHNEID. (BG B s.n.); C. japonica BLUME (BG B s.n.); C. spec. (BG B s.n.). - Keine
Kristalloide.

Corylus L. (15) - C. americana MARSH (BG B s.n.); C. colurna L. (BG B s.an.); C. iberica
WITTM. (BG B 195-30-89-90); C. jacquemontii DECNE. (BG B 291-01-84-10); C. maxima MILL.
(BG BONN 10994); C. sieboldiana BLUME (BG BONN 10995). - Zwei Arten mit wenigen kleinen
Schuppen.

Fagaceae DUMORT. (8/750)

UnregelmiBig gefranste  Schuppen, mit geringer Tendenz zur
Rosettenbildung.

Castanea MiLL. (10) - C. alnifolia NUTT. (B: Moldenke 1099); C. crenata SIEBOLD & ZucC.
(B: Mizushina 1059); C. pumila (L.) MILL. (BG B s.n.). - Eine Art mit wenigen unregelmiiligen
Schuppen.

Castanopsis SpacH (110) - C. indica DC. (B: Poilane 25076); C. megacarpa GAMBLE (B:
Amin 1032); C. piriformis A.CAMUS (B: Poilane); C. tungurrut DC. (B). - Zwei Arten mit
erodierten Schuppen.

Fagus L. (10) - F. crenata BLUME (BG BONN 01950); F. engleriana SEEMEN (BG BONN
01294); F. orientalis LIPSKY (B: Mattfeld 3479). - Zwei Arten mit dicht stehenden, 2.T. vernetzien
unregelmiBigen Schuppen (Abb. 31).

Lithocarpus BLUME (100) - L. rhizalensis REHDER (B: Clemens 45663); L. spec. (B: Clemens
8234). - Eine Art mit unregelmiflig gelappten Schuppen, dic z.T. miteinander verncizten und
geringe Tendenz zur Rosettenbildung aufweisen.

Quercus L. (450) - Q. acutissima CARRUTH. (BG BONN s.n.); Q. aliena BLUME (B:
Takenouchi); Q. alnifolia POECH (BG BONN 00547); Q. bambusaefolia HANCE (B: Poilanc);
Q. castaneifolia Coss. (BG BONN s.n.); Q. gilva BLUME (B: Takenouchi); Q. frainetto TEN. (BG
BONN 11001); Q. glandulifera BLUME (B: Bornmiiller); Q. glauca THUNB. (BG BONN 00322);
Q. grisea LIEBM. (B: Fisher 49195); Q. hispanica LaM. (B: Ullepitsch); Q. heterophylla MICHX.
(BG BONN s.n.); Q. hypoleuca ENGELM. (B: Clark 4899); Q. ilex L. (BG BONN 08352);
Q. imbricata MicHX. (BG B s.n.); Q. lusitana LaM. (B: Hentze); Q. macrocarpa MICHX. (BG
BONN 01883); Q. macranthera FISCH. & B.MEY. (BG B s.n.); Q. hartwissiana STEVEN (BG B
s.n.); Q. petraea LIEBL. (BG BONN 08765); Q. phillyraeoides A.GRAY (BG BONN 01885);
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Q. phellos L. (BG BONN 01424); Q. prinus L. (BG BONN 01422); Q. pubescens WILLD. (BG
BONN 01886); Q. robur L. (BG BONN 01887); Q. rubra L. (BG BONN 01893). - Uberwicgend
dichte Bestinde (besonders im Bereich der Stomata) von unregelmiBigen bis gefransten, z.T.
vernetzien Schuppen (Abb. 29 - 30).

Nothofagaceae BLUME (1/35)

Zwei Arten mit unregelmiaBigen Schuppen.

Nothofagus BLUME (35) - N. betuloides BLUME (B: Magens 65b); N. dombeyi BLUME (B:
Walter 477); N. glauca KRASSER (B: Sparrc 438).

5.3.9 Casuarinales

Bei CRONQUIST (1988), TAKHTAJAN (1987), DAHLGREN (1989) und THORNE
(1992) besteht diese Ordnung nur aus der Familie der Casuarinaceae. Plazieren
die beiden erstgenannten Autoren die Casuarinales in die Hamamelididae, so
stellen DAHLGREN und THORNE diese Ordnung in den Verwandtschaftskreis der
Rosanae.

Casuarinaceae R.BR. (4/96)

UnregelmiBige Schuppen.
Casuarina L. (17) - C. glauca SIEBOLD (B: Dietrich); C. equisetifolia L. (BG BONN 00489).



6. Mikromorphologie der Epicuticularwachse und die
Systematik der Magnoliidae, Ranunculidae und
Hamamelididae

Der Ergebnisteil bestitigt zunichst, da auch in den hier untersuchten
Gruppen der Angiospermen sowohl die Mikromorphologie, als auch die
Chemie der epicuticularen Wachse von systematischer Bedeutung sind. Im
folgenden werden die Ergebnisse systematisch zusammenfassend, auf-Unter-
klassen- und Ordnungsebene fiir die Magnoliidae, Ranunculidae und
Hamamelididae (sensu CRONQUIST 1988) behandelt.

6.1 Magnoliidae

Die von angelsichsischen Autoren oft als "ranalian complex” bezeichnete
Unterklasse der Magnoliidae (sensu CRONQUIST 1988) zeichnet sich durch den
Besitz von Benzylisochinolin-Alkaloiden aus (GOTTLIEB et al. 1989). Aufgrund
ihrer holzigen Vertreter sowie ihrer groBen, spiraligen und als primitiv
erachteten Bliiten (z.B. Magnolia) wurden die Magnoliiden lange Zeit als die
urspriinglichste Angiospermen-Gruppe angesehenen. Heute stellt man sie u.a.
wegen ihren kleinen Bliten (z.B. Piper) (FRIIS & ENDRESS 1990), die den
fossilen Funden am #hnlichsten sind, an die Basis der Angiospermen. Dies
wird auch durch die rbcL-Sequenzanalysen von CHASE et al. (1993) bestatigt.
Die Magnoliidae (sensu TAKHTAJAN 1987) differieren u.a. durch den Besitz
monosulcater Pollen (DOYLE & HOTTON 1991, DOYLE & DONOGHUE 1986)
und itherisches Ol fiihrender Idioblasten von den Ranunculidae (tricolpate
Pollen, keine Olzellen).

Fiir die Mehrheit der Magnoliidae (sensu TAKHTAJAN 1987) sind quer-
geriefte Stibchen des Aristolochia-Typs charakteristisch. Die Unterklasse
erscheint somit einheitlich und weist wachsmikromorphologische Beziehungen
zu wenigen Monokotylen (Butomaceae, Philesiaceae: FROLICH & BARTHLOTT
1988) auf. Diese engeren verwandtschaftlichen Bindungen der Magnoliidae zu
den Monocotyledoneae (HUBER 1977, 1991; KUBITZKI & GOTTLIEB 1984,
DAHLGREN & CLIFFORD 1981) werden auch durch andere Merkmale bestitigt,
z.B. r1bcL-Sequenzanalyse (CHASE et al. 1993). Der Nachweis von
Aristolochia-Wachsen bei den Paeoniaceae (DITSCH & BARTHLOTT 1994)
wurde als stringenter Hinweis zur Ausgliederung dieser Familie aus den
Dilleniidae und Einordnung, im Range einer Ordnung, in die Magnoliidae ge-
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wertet. Die Winteraceae (Rohrchen vom Berberis-Typ), Nelumbonaceae
(Rohrchen vom  Berberis-Typ), Nymphaeaceae (keine Kiristalloide),
Piperaceae (keine Kristalloide) und besonders die Illiciales (kleinere diinnere
und groBere dickere Schuppen) weisen in Bezug auf das hier untersuchte
wachsmikromorphologische Merkmal keine Beziehung zu den Kerngruppen
der Magnoliidae auf. Es wird vielmehr vorgeschlagen, die Nelumbonaceen,
wie auch die Winteraceen, im Range je einer Ordnung den Ranunculidae
einzugliedern (BARTHLOTT 1993). Weiterhin interpretieren die Autoren die
gleichartige Wachsausstattung der [lliciales und der Trochodendrales als
Hinweis auf eine engere verwandtschaftliche Beziehung zueinander.

Magnoliales

Beziiglich der Kristalloidausstattung sind Vertreter der Ordnung
Magnoliales (sensu CRONQUIST 1988) durch die fiir die Unterklasse der
Magnoliidae typischen, quergerieften Stibchen des Aristolochia-Typs
(Magnoliaceae, Annonaceae) charakterisiert. Die iibrigen Familien zeigen die
im gesamten Angiospermen-System vorkommenden und systematisch wenig
signifikanten Wachsschuppen. Eine Aufsplittung der durch Siebréhren-
Plastiden des P-Typs (BEHNKE 1988, BEHNKE & BARTHLOTT 1983) gekenn-
zeichneten Magnoliales (sensu CRONQUIST 1988) in Magnoliales s.str. und
Annonales (sensu DAHLGREN 1989) 148t sich durch die Wachsdaten weder be-
firworten noch widerlegen. Zu der ungewissen Position der Austrobaileyaceae
(CroNQuIST 1988, ENDRESS 1980, 1993) innerhalb der Magnoliales oder
Laurales kann aufgrund der Wachsmikromorphologie (Schuppen) keine Aus-
sage getroffen werden. BEHNKE (1971, 1986, 1988) und QUi et al. (1993; rbcL-
Sequenzanalyse) plazieren sie in die Nahe der Illiciaceae und Chloranthaceae.

Auch fiir die in den Magnoliales (sensu CRONQUIST 1988, LAMMERS et al.
1986, CARLQUIST 1990) unsicher plazierten Lactoridaceae geben die Wachs-
daten keinen sicheren Hinweis zur systematischen Eingliederung. TAKHTAJAN
(1987) weist auf die Verwandtschaft mit den Chloranthaceae hin. Wegen ihrer
Holzanatomie (CARLQUIST 1990) und Morphologie der Stipeln (WEBERLING
1970) werden auch Affinititen zu den Piperaceae und Saururaceae diskutiert.
CHASE et al. (1993) sehen aufgrund der rbcL-Sequenzanalyse eine Verwandt-
schaft zu den Aristolochiaceae, Saururaceae und Piperaceae, die zusammen
mit den Nymphaeales (auBer Nelumbo) sowie den Amborellaceae, Schisandra-
ceae, llliciaceae, Austrobaileyaceae und Chloranthaceae die Gruppe der
"palaeoherbs" bilden.

Die bei CRONQUIST (1988) unter den Magnoliales aufgelistete Familie der
Winteraceae zeigt réhrenférmige Wachskristalloide, die dem Berberis-Typ
entsprechen. Dieser Kristalloid-Typ, der sich sonst nur bei den Ranunculidae
findet, deutet durchaus auf eine engere Verwandtschaft zu dieser Unterklasse



46 SABINE HENNIG, WILHELM BARTHLOTT, IRIS MEUSEL UND INGEBORG THEISEN

hin. Aufgrund der Wachsdaten kann eine Eingliederung der Winteraceae in die
Ranunculidae im Range einer Ordnung befiirwortet werden (vgl. BARTHLOTT
1993). CHASE et al. (1993) zihlen die Winteraceae weiterhin zu den
Magnoliales.

Laurales

Die groBSte Familie der Laurales (sensu CRONQUIST 1988), die Lauraceae
sowie die Calycanthaceae und Atherospermataceae sind durch Wachs-
kristalloide des Aristolochia-Typs gekennzeichnet. Die iibrigen untersuchten
Familien der Laurales (Amborellaceae, Monimiaceae, Hernandiaceae,
Gomortegaceae, Trimeniaceae) bilden keine oder schuppenférmige Wachs-
kristalloide aus. Die differentialdiagnostischen Merkmale der Laurales zu den
Magnoliales fallen nur gering aus: z.B. Reduktion auf eine Samenanlage,
kleine Bliiten, serologisch unterschiedliche Reserveprotein-Strukturen
(FAIRBROTHERS & PETERSEN 1983). Die Wachsdaten deuten ebenso wie die
tbcL-Sequenzanalyse (CHASE et al.) auf eine engere Verwandtschaft beider
Ordnungen hin.

Piperales und Nymphaeales

Die Familien der Piperales (sensu CRONQUIST 1988: Piperaceae, Saurura-
ceae und Chloranthaceae) weisen keine Wachskristalloide auf. Somit kann
hier, beziiglich dieses Merkmals keine systematische Aussage gemacht werden.
Sequenzanalysen des Plastiden-Gens rbcL (CHASE et al. 1993) ergaben, daB3 die
Piperales zusammen mit den Aristolochiaceae, Lactoridaceae und
Nymphacales (auBer Nelumbo), Illiciales, Amborellaceae und Austrobaileya-
ceae eine Gruppe bilden, die als "palacoherbs” bezeichnet werden.

Die Nymphaeales (sensu CRONQUIST 1988) weisen eine unterschiedliche
Wachsmikromorphologie auf: wihrend die Nymphaeaceae keine Wachs-
kristalloide zeigen, ist Nelumbo durch dicht stehende Rohrchen des Berberis-
Typs charakterisiert. Diese Wachsdaten wiirden fiir einen engeren Anschlufl
der Nelumbonaceae - im Range einer eigenstindigen Ordnung - an die Ranun-
culidae und damit Abtrennung von den Magnoliidae sprechen (BARTHLOTT
1993). Die hiufig im Range einer Uberordnung (THORNE 1992) gefiihrten, den
Magnolianae oder Rosanae gleichwertig gegeniiber gestellten Nymphaeales
(Nymphaeaceae, Cabombaceae; auer Ceratophyllaceae) werden bei CHASE et
al. (1993) in engster Relation zu den Magnoliales gewertet. Nelumbo wird auf-
grund der rbcL-Sequenzanalyse von CHASE et al. (1993) als Schwestergruppe
der Platanaceae gehandelt und zu den urspriinglichen Gruppen der Hamameli-
didae gestellt. Die Ceratophyllaceae werden bei LES (1988) und LES et al.
(1991) als die urspriinglichsten Angiospermen angesehen. Dies bestatigen auch
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die Untersuchungen von CHASE et al. (1993). Sie werden bei diesen als einzige
Familie den gesamten anderen Angiospermen gegeniibergestellt.

Aristolochiales

Die nur aus der Familie der Aristolochiaceae bestehende Ordnung
Aristolochiales (sensu CRONQUIST 1988) ist durch den nach ihr benannten
Aristolochia-Typ (quergeriefte Wachsstidbchen) charakterisiert. Das Auftreten
der Aristolochia-Wachse unterstreicht die enge Anbindung der Familie bzw.
Ordnung an die Magnoliales (z.B. Annonaceae), wie dies auch SAUER &
EHRENDORFER (1984), MORAWETZ (1984, 1986, 1988) und LEINS & ERBAR
(1985) sehen. CHASE et al. (1993) bewerten die Aristolochiaceae als Mitglied
der "palaeoherbs” (siehe Piperales).

Hliciales

Die Familien llliciaceae und Schisandraceae sind durch dimorphe (kleine
diinne und groBe dicke) Wachsschuppen charakterisiert. Sie weisen damit
keinerlei Ahnlichkeit mit den Magnoliidae auf und erinnern stark an
Trochodendron aralioides (Trochodendraceae). Beide Familien werden als
eigene Ordnung sowohl von DAHLGREN (1989), als auch von CRONQUIST
(1988) zu den Magnolianae bzw. Magnoliidae gestellt. Die Wachsmikro-
morphologie spricht jedoch deutlich fiir einen Ausschlufl aus den Magnoliidae
und unterstiitzt z.B. die Auffassung von HUBER (1982, 1991), der die
Trochodendraceae, llliciaceae und Schisandraceae zur Ordnung Illiciales
zusammenfaBt. Die tricolpaten Pollen der llliciales, die fiir eine Abtrennung
von den monosulcaten Magnoliidae sprechen wiirden, werden bei CHASE et al.
(1993) als konvergente Entwicklung interpretiert. Die rbcL-Sequenzanalyse der
Illiciales Klassifiziert sie als "palaeoherbs” und bringt sie in die Néhe der
Nymphaeales (sensu CRONQUIST 1988, excl. Nelumbo, excl. Ceratophyllaceae)
und Piperales.

Rafflesiales

Die Stellung der hochabgeleiteten parasitischen Rafflesiaceae ist recht unge-
wiB. DAHLGREN (1989) stellt sie zusammen mit den Hydnoraceae als eigene
Ordnung zu den Magnolianae, CRONQUIST (1988) zu den Rosidae. Die iso-
lierten Rafflesiaceae bilden nach HUBER (1991) eine Schwestergruppe der
Aristolochiaceae und Myristicaceae. Da die untersuchte Gattung Cytinus keine
Kristalloide aufweist, lassen sich keinerlei systematische Aussagen aufgrund
der Wachsmikromorphologie treffen.
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6.2 Ranunculidae

Die Unterklasse der Ranunculidae (sensu TAKHTAJAN 1987) ist weitgehend
einheitlich durch das Vorkommen réhrenférmiger Wachskristalloide (Berberis-
Typ) gekennzeichnet; hiufig treten die Kristalloide lokal gehéuft auf (Cluster-
Bildung). Im Gegensatz zu der Auffassung CRONQUISTs (1988) spricht damit
die Wachsmikromorphologie eindeutig fiir die Aufrechterhaltung der Unter-
klasse der Ranunculidae (vgl. dazu z.B. ENDRESS & HUFFORD 1989). Auch
CHASE et al. (1993) und QIU et al. (1993) nehmen anhand der rbcL-Sequenz-
analyse eine Aufteilung in Magnoliiden und Ranunculiden vor. Somit lassen
sich die Magnoliidae (monosulcate Pollen) gemeinsam mit den Monokotylen
(uniaperturate Pollen) von den triaperturate Pollen aufweisenden Ranunculidae
bzw. den iibrigen Angiospermen-Gruppen ("eudicots" nach DOYLE & HOTTON
1991) deutlich abgrenzen.

Ranunculales und Papaverales

Die Familien der Ordnung Ranunculales (sensu DAHLGREN 1989) zeigen
mehrheitlich Wachsréhrchen vom Berberis-Typ (Berberidaceae, Lardizabala-
ceae, Ranunculaceae). Bei den iibrigen Familien finden sich keine Wachs-
kristalloide; nur die Menispermaceae sind durch Schuppen gekennzeichnet.

Die Papaveraceae und Fumariaceae, die nach DAHLGREN (1989) zu den
Papaverales zihlen, sind ebenfalls durch Wachsrohrchen (Berberis-Typ) ge-
kennzeichnet.

6.3 Hamamelididae

Die Unterklasse der meist anemophilen Hamamelididae, wie sie CRONQUIST
(1988) unter dem Namen Hamamelidae zusammenstellt, wird von DAHLGREN
(1989) als polyphyletische Unterklasse abgelehnt. Er plaziert die Urticales in
die Nihe der Euphorbiales, Malvales und Rhamnales innerhalb der Malvanae.
Dies wird durch serologische Untersuchungen gestiitzt (PETERSEN &
FAIRBROTHERS 1985). Die Ordnungen der Fagales, Myricales, Juglandales,
Casuarinales, Cercidiphyllales und Hamamelidales werden bei DAHLGREN
(1989) in den Verwandtschaftskreis der Rosanae gestellt. Diese Heterogenitit
der Hamamelididae (vgl. THORNE 1992) wird auch durch phytochemische
Untersuchungen bestitigt (GIANNASI 1986): z.B. weisen cyanogene Glykoside
der Hamamelididae mehr in Richtung Magnoliidae, andererseits lassen die
innerhalb dieser Unterklasse gefundenen Iridoide eher auf verwandtschaftliche
Beziehungen zu den Rosidae schlieBen. Studien zu den Offnungsmechanismen
der Antheren (HUFFORD & ENDRESS 1989) weisen auf eine groBere Affinitit
der Hamamelididae zu den Magnoliidae hin.
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Auch die Wachskristalloide der Hamamelididae zeigen eine groBe Hetero-
genitat. Die namengebenden Hamamelidales (sensu CRONQUIST 1988) und
Daphniphyllales bilden mehrheitlich rohrenférmige Wachskristalloide, die von
den Ranunculidae als Berberis-Typ bekannt sind. Die iibrigen Ordnungen der
Hamamelididae (sensu CRONQUIST 1988) Trochodendrales, Eucommiales,
Juglandales, Myricales, Urticales, Fagales und Casuarinales weisen keine
oder schuppenférmige Wachskristalloide auf.

Trochodendrales

Zusammen mit den Hamamelidales bilden die Trochodendrales die ur-
spriinglichsten Hamamelididae (sensu CRONQUIST 1988) und werden haufig als
"lower hamamelids" bezeichnet (CRONQUIST 1981, HUFFORD & CRANE 1989,
EHRENDORFER 1989, THORNE 1989). Aufgrund der Antherenmorphologie
(ENDRESS & HUFFORD 1989) und der Bliitenmerkmale betrachtet ENDRESS
(1986) die tracheenlosen Trochodendrales als Bindeglied zwischen den
Magnoliidae und Hamamelididae. Die Wachsmikromorphologie dagegen zeigt
weder deutliche Beziehungen zu den iiberwiegend durch quergeriefte Wachs-
stabchen charakterisierten Magnoliidae, noch zu den Hamamelididae. Aller-
dings sprechen die gleichartigen dimorphen Schuppen fiir eine engere ver-
wandtschaftliche Beziehung der Trochodendraceae zu den [lliciaceae und
Schisandraceae. CHASE et al. (1993) fassen die Trochodenrales mit den
Proteaceae, Nelumbonaceae, Platanaceae als den ersten Part der Hamamelidi-
dae zusammen.

Hamamelidales, Daphniphyllales und Eucommiales

Die Ordnung der Hamamelidales (sensu CRONQUIST 1988) ist einerseits
durch Wachsréhrchen gekennzeichnet, die den Rdhrchen (Berberis-Typs) der
Ranunculidae entsprechen (Hamamelidaceae, Cercidiphyllaceae), andererseits
durch wenige Schuppen (Myrothamnaceae) bzw. durch fehlende Wachs-
kristalloide charakterisiert. Die verwandtschaftliche Beziehung der Hamameli-
daceae zu den Cercidiphyllaceae 1aBt sich nicht nur durch die vorliegenden
Wachsdaten bestitigen, sondern auch durch eine gleichartige Bliitenmorpho-
logie (CRANE & STOCKEY 1986). ENDRESS (1989) sieht Myrothamnus enger
mit den Trochodendrales in phylogenetischer Bindung als mit den
Hamamelidales.

Die Daphniphyllales (sensu CRONQUIST 1988) weisen ebenfalls Wachs-
rohrchen (Berberis-Typ) auf. Die Wachsdaten liefern somit weitere Hinweise
fiir eine engere Verwandtschaft der Cerdidiphyllales (sensu DAHLGREN 1989)
zu den Daphniphyllales. Dies wird auch durch die rbcL-Sequenzanalyse von
CHASE et al. (1993) bestitigt. Die Ansicht von SUTTON (1989), Daphniphyllum
in den Verwandtschaftskreis der Euphorbiales zu stellen, wird damit abge-
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schwicht. Neuere Untersuchungen zur Pollenmorphologie von ZAVADA &
DILCHER (1986) zeigen, daB der Pollen von Daphniphyllum Ahnlichkeiten mit
Pollen einiger Gruppen der Hamamelidaceae aufweist.

Die Eucommiales, die Keinerlei Wachskristalloid-Bedeckung aufweisen,
werden aufgrund ihrer Blattanatomie (WOLFE 1989) und der Iridoid-Synthese
zu den Cornanae (THORNE 1992) gestellt.

Myricales, Juglandales, Fagales und Casuarinales

Die hoher abgeleiteten und als "higher hamamelids” (EHRENDORFER 1989,
KuBITZKI 1993) bezeichneten Ordnungen der Hamamelididae (sensu
CRONQUIST 1988) - Myricales, Juglandales, Fagales und Casuarinales - sind
einheitlich durch den Besitz einzelner, unregelmiBiger Wachsschuppen
charakterisiert oder wachskristalloidlos. Die verwandtschaftlichen Beziehun-
gen untereinander werden durch die rbcl-Sequenzanalyse bestitigt. CHASE et
al. (1993) reihen diese Gruppen in die Unterklasse der Rosidae (sensu
CRONQUIST 1988) ein.

Urticales

Die Urticales (sensu CRONQUIST 1988) werden in vielen Systemen den
Malvanae (DAHLGREN 1989, BERG 1989) zugerechnet. Anhand der Wachs-
daten - fast ausnahmslos sind sie ohne Wachskristalloide oder durch Schuppen
(Ulmaceae, Moraceae) charakterisiert - ergeben sich keine Hinweise zur
systematischen Stellung der Urticales. CHASE et al. (1993) stellen die Urticales
in die Rosidae, wo sie als Schwestergruppe den iibrigen hochabgeleiteten
Hamamelididae (sensu CRONQUIST 1988) (Myricales, Juglandales, Fagales
und Casuarinales) gegeniiber stehen.



7. Zusammenfassung

HENNIG, S., BARTHLOTT, W., MEUSEL, L. & THEISEN, 1. (1994): Mikromorphologie der
Epicuticularwachse und die Systematik der Magnoliidae, Ranunculidae und Hamamelididae. -
Trop. u. Subtrop. Pflanzenwelt Bd. 90, S. 1 - 60. Akad. Wiss. Lit. Mainz, Franz-Steiner-Verlag,
Stuttgart.

Keywords: Angiosperms, Hamamelididae, Magnoliidae, Ranunculidae. Cuticle, epicuticular
wax, micromorphology, scanning electron microscopy, systematics, taxonomy, wax.

Die Wachsmikromorphologie der als urspriinglich geltenden Dikotylen-
Unterklassen Magnoliidae, Ranunculidae und Hamamelididae wird basierend
auf raster-elektronenmikroskopischen Untersuchungen unter vergleichend
systematischen Aspekten dargestellt und durch chemische Analysen erginzt.
57 der 65 zu diesen Gruppen gestellten Familien (sensu CRONQUIST 1988)
wurden mit 183 Gattungen und rund 450 Arten bearbeitet. Die Ergebnisse
werden im Zusammenhang mit bereits frither untersuchten rund 10.000 Arten
von Angiospermen diskutiert. Die Wachstypen werden durch 32 REM-Auf-
nahmen illustriert.

Mikromorphologisch lassen sich folgende Typen epicuticularer Wachse
unterscheiden: Wachsschichten, Kliimpchen, Kérnchen, Schuppen, quer-
geriefte Stabchen (Aristolochia-Typ) und Roéhrchen (Berberis-Typ). Der
Aristolochia- und Berberis-Typ werden hier im Detail beschrieben; beiden
kommt eine hohe systematische Signifikanz zu.

Die Kerngruppe der Magnoliidae (Magnoliales, Annonales, Laurales und
Aristolochiales) ist beinahe ausschlieflich durch das Vorkommen des
Aristolochia-Typs gekennzeichnet. Dieser Wachstyp konzentriert sich nach
bisherigen Kenntnissen innerhalb der Angiospermen auf die Magnoliidae; nur
sporadisch kommt er bei einigen Monokotylen (Luzuriagaceae, Philesiaceae,
Amaryllidaceae) und wenigen anderen Dikotylen (z.B. Paeoniaceae, Caryo-
phyllaceae) vor. Die Piperales, Nymphaeales, Chloranthales, Lactoridales und
Rafflesiales lassen sich aufgrund fehlender Wachskristalloide keiner Gruppe
zuordnen. Die Hliciales (llliciaceae und Schisandraceae) erinnern mit ihren
dimorphen, kleinen und groBen Schuppen sehr an die Trochodendrales
(Trochodendraceae).

Die Ranunculidae (Berberidales, Ranunculales und Papaverales) weisen
beziiglich ihrer Wachskristalloide eine grofie Einheitlichkeit auf. Sie sind durch
das Auftreten. in Gruppen stehender und haufig verzweigter Rohrchen
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("Berberis-Typ") gekennzeichnet. Die meist zu den Magnoliiden gestellten
Nelumbonales und Winterales sollten aufgrund ihrer Wachsrohrchen des
Berberis-Typs in die Ranunculidae eingegliedert werden.

Die Hamamelididae sensu CRONQUIST (1988) erweisen sich erwartungs-
gemiB als heterogen. Die Hamamelidales (Hamamelidaceae, Cercidi-
phyllaceae) sowie die Daphniphyllales sind iiberwiegend durch Réhrchen des
Berberis-Typs charakterisiert. Diese als urspriinglich erachteten Gruppen der
Hamamelididae deuten somit moglicherweise auf eine nihere verwandtschaft-
liche Bindung zu den Ranunculidae hin. Die Urticales, Juglandales, Myricales,
Fagales, Casuarinales zeigen mehrheitlich Schuppen.

Der fiir altertimliche Dicotyledoneae besonders charakteristische
Aristolochia-Typ wurde chemisch am Beispiel je einer Aristolochiaceae,
Annonaceae und Lauraceae untersucht. Als jeweils dominierende Komponente
findet sich ein symmetrisches Keton, das Palmiton. Méglicherweise kommt
dem Palmiton eine entscheidende Bedeutung bei der Bildung quergeriefter
Stibchen zu.



8. Summary

HENNIG, S., BARTHLOTT, W., MEUSEL, 1. & THEISEN, 1. (1994): Mikromorphologie der
Epicuticularwachse und die Systematik der Magnoliidae, Ranunculidae und Homamelididae. -
Trop. u. Subtrop. Pflanzenwelt Vol. 90, p. 1 - 60. Akad. Wiss. Lit. Mainz, Franz-Steiner-
Verlag, Stuttgart. [Micromorphology of epicuticular waxes and the classification of
Magnoliidae, Ranunculidae and Hamamelididae.)

Keywords: Angiosperms, Hamamelididae, Magnoliidae, Ranunculidae. Cuticle, epicuticular
wax, micromorphology, scanning electron microscopy, systematics, taxonomy, wax.

Based on SEM studies the micromorphology of epicuticular waxes within
the Magnoliidae, Ranunculidae and Hamamelididae is presented and discussed
in a taxonomic context.

From a total of 65 families (sensu CRONQUIST 1988) 57 were investigated
with 183 genera and about 450 spp. The results are discussed in relation to
earlier studies of approximately 10.000 angiosperm species. The wax crystall
ultrastructure is illustrated by 32 SEM pictures.

The following wax types were observed: continuous wax layers and different
local wax projections (crystalloids), e.g. various platelets, transversally ridged
rodlets (Aristolochia-type), and tubules (Berberis-type). The Aristolochia- and
Berberis-types are described in detail. They appear to be highly significant
systematic characters for the classification of angiosperms.

The core group of Magnoliidae (Magnoliales, Annonales, Laurales and
Aristolochiales) is almost exclusively characterized by wax crystalloids of the
Aristolochia-type. As far as known, this wax-type is abundant within the
angiosperms only in the Magnoliidae; only sporadically it occurs in
monocotyledons (Luzuriagaceae, Philesiaceae, Amaryliidaceae) and other
dicotyledons (e.g. Paeoniaceae, Caryophyllaceae). Because of their lacking
wax crystalloids the Piperales, Nymphaeales, Chloranthales, Lactoridales and
Rafflesiales show no clear relationship to another group. The Illiciales
(llliciaceae and Schisandraceae) with dimorphic, small and big platelets are
reminiscent of the Trochodendrales (Trochodendraceae).

The Ranunculidae (Ranunculales, Berberidales, Papaverales) demonstrate a
high degree of uniformity. They are characterized by the presence of frequently
clustered and branched wax tubules of the "Berberis-type". The same wax
tubules characterize the Nelumbonales and Winterales. Both are up to now



