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1. Einleitung

Im Rahmen einer Reihe von Arbeiten, die sich mit der Mikromorphologie
epicuticularer Wachse bei den hoheren Pflanzen beschiftigen, soll eine Uber-
sicht iiber die Formenvielfalt pflanzlicher Oberflichenwachse sowie deren
systematische Anwendbarkeit' demonstriert werden. Bereits erschienen sind in
dieser Reihe neben den Untersuchungsergebnissen bei den Monocotyledoneae
(FROLICH & BARTHLOTT 1988) diejenigen der- Caryophyllidae (ENGEL &
BARTHLOTT 1988), der Magnoliidae, Ranunculidae und Hamamelididae (HEN-
NIG & al. 1994) sowie einiger Ordnungen der choripetalen und sympetalen Di-
cotyledoneae (FEHRENBACH & BARTHLOTT 1988; DITSCH & BARTHLOTT 1994;
THEISEN & BARTHLOTT 1994; DITSCH & al. 1995). Mit dem vorliegenden Band
liegt erstmals eine umfassende Darstellung der Wachsformen innerhalb der
Unterklassen ,,Dilleniidae* und ,,Rosidae* sensu CRONQUIST (1988) vor, wel-
che’in Umfang und Gliederung zu den am stirksten kontrovers diskutierten
GroBgruppen innerhalb der Dicotyledoneae zihlen.

Fiir die groBiziigige Genehmigung zur Entnahme von Herbarproben, bzw. von Frischmaterial aus
Botanischen Gérten und die freundliche Unterstiitzung beim Sammeln sei den Herren Prof. Dr.
Greuter, Prof. Dr. Hiepko, Prof. Dr. Ern und Dr. Bissler (B), den Herren Prof. Dr. Hamann 7 und A.
Hoggemeier (BOCH), Herrn Dr. Bamps (BR), Frau Dr. Ditsch (DR), den Herren Dr. Weiss und J.
Stiglmayr (ERL), den Herren Prof. Dr. Prance und Dr. Lucas (K), den Herren Prof. Dr. Grau und J.
Bogner (M), den Herren Prof. Dr. Weber und Prof. Dr. Melzheimer (MB), den Herren Prof. Dr.
Vogel und Dr. Hecker (MJG), Herrn Prof. Dr. Morat (P), den Herren Prof. Dr. Bresinski und V.
Debus (REG), den Herren Prof. Dr. Rosbach und Dr. Kramer (UBT), Herrn Prof. Dr. Endress (Z)
und Herrn Supthut (ZSS) herzlich gedankt.

Fiir das Zusenden von zahlreichen Proben aus dem Herbarium und Versuchskulturen des
Botanischen Gartens der Universitit Marburg sowie die zahlreichen Gespriche bedanken wir uns
aufrichtig bei Herm Dr. Forstreuter (Marburg). Herr Priv.-Doz. Dr. Fischer, Frau Dr. Karlowski,
Herr Dr. Neinhuis, Frau Dr. Rosen und Frau Dipl.-Biol. Theisen haben zahlreiche Proben aus ihren
privaten Aufsammlungen beigesteuert. Herr Dr. Seine war so freundlich, einige Proben aus dem
Botanischen Garten Canberra mitzubringen. Fiir die technische Hilfe im Fotolabor und am Raster-
Elektronenmikroskop danken wir herzlich Frau C. Salz und Herrn H.-J. Ensikat.

! Untersuchungen zur systematischen Anwendbarkeit wurden bisher vor allem fiir enger
begrenzte Verwandtschaftsgruppen vorgenommen (LEIGH & MATTHEWS 1963: Eragrostis curvula,
HALLAM & CHAMBERS 1970: Eucalyptus; BAUM & al. 1980: Triticeae; DENTON 1994: Sedum sect.
Gormania, WEILLER & al. 1994: Epacridaceae).



2. Mikromorphologie epicuticularer Wachse

Unter den frilhen Untersuchungen pflanzlicher Oberflichenwachse des 19.
Jahrhunderts (z.B. GOPPERT 1844; KARSTEN 1857; ULOTH 1867; WIESNER
1876), welche sich in erster Linie mit den chemischen' und physikalischen
Eigenschaften der gefundenen Substanzen beschéftigten, waren die von DE
BARY (1871) vermutlich die ersten, bei denen die Wachse mit einem Licht-
mikroskop auf ihre unterschiedlichen Ausformungen untersucht wurden. Nach
ersten Anwendungen von Elektronenmikroskopen (KREGER 1948; MUELLER &
al. 1954) zur Untersuchung von Wachsstrukturen fiihrten zunéchst die aufwen-
dige Carbon-Replika-Technik (JUNIPER & BRADLEY 1958) im Transmissions-
elektronenmikroskop (u.a. JUNIPER 1959; CHAMBERS & POSSINGHAM 1963;
LEIGH & MATTHEWS 1963; HALL & al. 1965; HALLAM & CHAMBERS 1970;
CHAMBERS & al. 1976), spiter die direkte Beobachtung der Oberfldchen im
Raster-Elektronenmikroskop (REM) (wichtigste Ubersichten bei AMELUNXEN
& al. 1967, JEFFREE & al. 1976, BARTHLOTT & WOLLENWEBER 1981, BAKER
1982, JEFFREE 1986 und BARTHLOTT 1990) zu stetig wachsenden Kenntnissen
tiber die Formenvielfalt epicuticularer Wachse.

' Chemiker verstehen unter dem Begriff ,,Wachse* die Ester hoherer Alkohole mit hdheren
Carbonséuren. Im Gegensatz dazu werden in der Biologie und damit in der vorliegenden Arbeit als
pflanzliche ,Wachse” alle Sekrete bezeichnet, deren physikalische und chemische Eigenschaften
wachsartig sind. Das heift, daB sie in apolaren, nicht jedoch in stark polaren Lésungsmitteln l6sbar
sind und in der Regel einen Schmelzpunkt zwischen 40° und 100° Celsius besitzen. Diese Definition
geht schon auf sehr frilhe Arbeiten zuriick (ULOTH 1867; DE BARY 1871; WIESNER 1876). Meistens
handelt es sich um sehr heterogene Gemische vorwiegend aliphatischer, gelegentlich auch zykli-
scher Va'bindungen. Dabei kénnen einzelne Komponenten auffallend dominieren. Eine genauere
Definition pflanzlicher Wachse auf chemischer wie physikalischer Basis findet sich bei KREGER
(1958).

Inzwischen liegen zahireiche Ubersichten iiber die chemische Zusammensetzung pflanzlicher
Wachse vor. Besonders zu erwihnen sind TULLOCH (1976), KOLATTUKUDY (1980), BARTHLOTT &
WOLLENWEBER (1981), BAKER (1982), JUNIPER & JEFFREE (1983), JEFFREE (1986) und BIANCHI
(1995). Beziiglich detaillierter Angaben zu einzelnen Stoffklassen oder Komponenten sei hier stell-
vertretend auf HEGNAUER (1962-1990), HOLLOWAY & al. (1976), HUNT & BAKER (1979), FRANICH
& al. (1978), TULLOCH (1980, 1984), HENNIG & al. (1988), VAN GENDEREN & al. (1988), MAYEUX
& WILKINSON (1990), GULZ & al. (1991), MEUSEL & al. (1994) und VIOQUE & al. (1994) verwiesen.
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Bereits DE BARY (1871) vermutete eine systematische Anwendbarkeit der
Wachsformen und stellte eine erste Klassifikation auf, in der er zwischen
Schichten oder Krusten, Stibchen, Kérmchen und gehduften Wachsiiberziigen
unterschied. Geringfiigig erweitert wurde diese Klassifikation von WIESNER
(1876), der den Begriff ,, Wachsiiberziige” stirker funktionell interpretierte und
daher auch die bisher nicht als Wachse bezeichneten mehligen Flavonoid-
belége von Primeln und bestimmten Farnen einbezog.

Nahezu alle folgenden Bearbeiter von Oberflichenwachsen beriefen sich
auf DE BARY’s Einteilung, bis AMELUNXEN & al. (1967) in einer der ersten
REM-Untersuchungen pflanzlicher Oberflichen eine neue, wesentlich er-
weiterte Klassifikation vorschlugen. Aufgrund der stetig steigenden Zahl
untersuchter Arten wuchs die Kenntnis iiber die Anzahl unterschiedlicher
Wachsformen, so daB immer wieder iiberarbeitete und verbesserte Klassifi-
kationen verdffentlicht wurden (z.B. BARTHLOTT & EHLER 1977; BARTHLOTT
& WOLLENWEBER 1981; FROLICH & BARTHLOTT 1988; Ubersicht bei JEFFREE
1986).

Aufbauend auf umfangreiche Erfahrungen in der Wachsmikromorphologie
(iiber 13.000 untersuchte Arten), an denen die vorliegende Arbeit einen
maBgeblichen Anteil hat, wurde von der Arbeitsgruppe W. BARTHLOTT eine
neue, detaillierte Klassifikation der epicuticularen Wachsformen erstellt, die
an anderer Stelle publiziert wird (BARTHLOTT & al., in prep.). In dieser
Klassifikation wird in erster Linie zwischen durchgehenden Filmen, mehr oder
weniger strukturierten Schichten und Krusten, elf verschiedenen Kristalloid-
formen und charakteristischen Anordnungen oder rdumlichen Verteilungs-
mustern von Kristalloiden unterschieden. Die folgende Ubersicht iiber die
unterschiedlichen Wachsformen orientiert sich an dieser Einteilung.

— Filme (Abb. 1,2,53) sind im REM nicht nachweisbare, sehr diinne
Wachsschichten, die der Cuticula obligat aufliegen. Sie wurden schon von
WIGAND (1850) postuliert. Alle iibrigen Wachsformen sind ihnen
aufgelagert.

— Glatte Schichten (Abb.3) sind deutlich dicker als Filme und raster-
elektronenmikroskopisch mittels ihrer nicht selten aufiretenden Risse,
welche als Trocknungsartefakte entstehen, hiufig nachweisbar.

— Krusten (Abb. 4) besitzen in der Regel eine stirkere Machtigkeit als glatte
Schichten und sind auf ihrer Oberfliche mehr oder weniger strukturiert. Sie
konnen als massive Schichten ausgeschieden werden oder sich infolge von
Erosion aus dicht stehenden Kristalloiden entwickeln (Abb. 6). Besonders
hiufig findet man sie bei stark trockenheitsangepaBten Pflanzen (Abb. 5).
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— Borkige Schichten bilden sich, wenn wihrend des Flichenwachstums der
Epidermis fortlaufend Wachsschichten ausgeschieden werden und sich
dadurch meist abgestufte Rinnen iiber die Oberfliche ziehen, die die Schicht
in schollenartige Felder unterteilen.

— Kornchen (Abb. 7, 8) sind mehr oder weniger isodiametrische Skulpturen,
die relativ selten als typische Ausprigung auftreten. Haufig werden erodier-
te oder nicht ausdifferenzierte Wachsskulpturen urspriinglich anderer Form,
manchmal sogar Kontaminationen als Kérnchen miBinterpretiert. Ebenso
wie bei den vorgenannten Filmen, Schichten und Krusten kdnnen sie daher
nur eingeschrénkt fiir systematische Bewertungen verwendet werden.

— Schuppen oder Platten sind flichig ausgebildete Kristalloide, die mit einer
Schmalseite der Oberfliche anhaften. Sie stellen die haufigste Kristalloid-
form dar. Platten besitzen im Gegensatz zu Schuppen kantig begrenzte
Schmalseiten (Abb. 12). Hiufig zeigen sie einen polygonalen UmriB, nie
jedoch besondere Orientierungsmuster. Schuppen kénnen glattrandig (Abb.
10) oder unregelmiBig gerandet (Abb. 9) sein. Sehr diinnschichtige Schup-
pen, die untereinander mit fidigen Auswiichsen vernetzt und mit ihrer Breit-
seite groBtenteils mehr oder weniger parallel zur Oberfliche orientiert sind,
werden ,hiutige Schuppen“ genannt (Abb. 11). Bei kompakteren, meist
aufrecht stehenden Schuppen sind nicht selten spezifische raumliche Anord-
nungen zu beobachten, die sich in mehreren Fillen als systematisch duBerst
signifikant erwiesen haben. In parallelen Reihen angeordnete Schuppen
(Abb. 15, 16), die um Spaltéffnungen magnetfeldlinienartige Muster bilden,
sind als ,,Convallaria-Typ* charakteristisch fiir liliiflore Monocotyledoneen
(BARTHLOTT & FROLICH 1983). Kleinere Gruppierungen innerhalb der Thea-
les sind durch parallel in Gruppen angeordnete Schuppen (Abb. 13, 14)
gekennzeichnet (,,Hypericum-Typ* - DITSCH & BARTHLOTT 1994). Bei den
Leguminosen besteht die typische Wachsskulptierung aus zu Rosetten ag-
gregierten Schuppen (,,Fabales-Typ“ - DITSCH & al. 1995) (Abb. 19 - 24).

— Kantige Stidbchen sind massive Skulpturen mit deutlicher Langsachse und
mehr oder weniger unregelmiBig polygonalem Querschnitt. In der Regel
sind sie geradkantig und stehen in mehr oder weniger radialstrahligen
Gruppen (Abb. 25, 26). Einen Sonderfall bilden dreikantige Stiibchen mit
ihrem etwa gleichseitigen Querschnitt. Sie sind meistens gleichmaBig tiber
die Oberfliche verteilt, mehr oder weniger stark gebogen bis gewunden und
liegen mit ihrem basalen Teil flach auf der Oberfliche auf (Abb. 31 - 36).

— Runde Stiibchen besitzen einen mehr oder weniger kreisformigen Quer-
schnitt und stehen zumindest mit ihrem basalen Teil aufrecht. Als wichtig
fir die Systematik der Monocotyledoneen hat sich der Sonderfall der aggre-
gierten Stiibchen herausgestellt (,,Strelirzia-Typ* - BARTHLOTT & FROLICH
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1983; FROLICH & BARTHLOTT 1988). Hier sind die einzelnen Stdbchen
longitudinal miteinander verbunden und bilden so héufig gebogene bis
leicht gewundene, lingsgeriefte Skulpturen (Abb. 29, 30), die zu peristo-
matiiren Wachsmanschetten oder Kaminen zusammentreten kdnnen.

— Quergeriefte Stibchen sind meist nicht sehr hoch und von recht unregel-
maBigem Querschnitt. Charakteristisch sind transversal verlaufende Ein-
schniirungen (Abb. 37 -42). Die dazwischen liegenden Auswdlbungen
kénnen in Extremfillen schuppenformig abgeflacht oder fingerférmig aus-
gebuchtet sein. Hierbei sind nicht selten Ubergiinge zu verzweigten Stib-
chen und Fiden zu finden (Abb. 50 - 52). Auch hohle oder plattenformige
Strukturen kdnnen mit quergerieften Stibchen vergesellschaftet sein (Abb.
37). Als systematisch relevant haben sich die quergerieften Stibchen bei der
Abgrenzung der Magnoliidae s.str. von den Ranunculidae erwiesen (HENNIG
& al. 1994). Hierbei ist das Vorkommen von Palmiton im Epicuticular-
wachs als besonders signifikant zu bewerten, da Palmiton bei Pflanzen
bisher auffallend selten nachgewiesen wurde, das erste Mal als natiirliche
Komponente im Wachs von Santalum album (CHIBNALL & al. 1937). Bei
den Magnoliidae ist es typischerweise im Oberflichenwachs vorhanden
(,,Aristolochia-Typ“: HENNIG & al. 1994).

— Gewundene Stibchen (Abb. 43, 44) unterscheiden sich von den oben
aufgefiihrten stabchenférmigen Skulpturen durch ihre Dimensionen (Durch-
messer unter 0,08 pm) und die Enge ihrer Windungen (Windungsdurch-
messer unter 0,5 pm). Gelegentlich besitzen sie an ihrer AuBlenseite eine
flache Furche (Abb. 44), so daB ihr Querschnitt leicht U-férmig erscheint.
Seltener sind Ubergangsformen zu Schuppen oder Réhrchen zu finden
(Abb. 45), mit denen sie auch vergesellschaftet sein konnen.

— Als Fiden werden alle langlichen, massiven Skulpturen mit mehr oder
weniger isodiametrischem Querschnitt bezeichnet, deren Léange die Dicke
um wesentlich mehr als das 100fache iiberschreitet. Sie konnen verzweigt
und mehr oder weniger stark gebogen ausgeprigt sein (Abb. 27, 28).

— Réhrchen sind hohlzylindrische Skulpturen (Abb. 46 - 48). Die meisten
Réhrchen haben einen AuBendurchmesser von etwa 0,2 um und sind 0,5 bis
20 pm lang'. Ihr Innendurchmesser entspricht in etwa der Wandstérke.
Abweichende Proportionen treten nur in Einzelfillen auf (Abb. 47). Fir
einen Typ dieser Rohrchen ist nachgewiesen, dafi sie als Hauptkomponente

' Je nach Aufldsungsvermbgen des Raster-Elektronenmikroskops oder der Dicke der
aufgesputterten Metall- oder Kohlenstoffschicht kénnen besonders diinnere Rohrchen leicht als
Stibchen miBinterpretiert werden.
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Nonacosan-10-ol beinhalten (VON WETTSTEIN-KNOWLES 1974; HOLLOWAY
& al. 1976; FRANICH & al. 1978). Dieser sekundire Alkohol kristallisiert
auch in vitro als Rohrchen aus (JETTER & RIEDERER 1994). Dabei scheinen
die einzelnen Skulpturen aus helikal gewundenen Stibchen aufgebaut zu
sein, was aber nur selten zu erkennen ist. Gelegentlich kann man auch
beobachten, daB das apikale Ende eines Réhrchens in ein derartiges gewun-
denes Stébchen iibergeht. Wenn Verzweigungen an den Rohrchen auftreten,
dann sind sie in der Regel nahezu rechtwinklig. Dieser Réhrchentyp ist
charakteristisch fiir die Ranunculidae und grenzt diese von den Magnoliidae
s.str. ab, weshalb er auch als ,,Berberis-Typ“ bezeichnet wird (HENNIG & al.
1994). Sehr dhnliche Rohrchen kénnen auch von Diolen gebildet werden
(JETTER & RIEDERER 1995). Ein anderer hiufig zu beobachtender Réhrchen-
typ beinhaltet als Hauptkomponente B-Diketone oder Hydroxy-B-Diketone.
Er stimmt in den Dimensionen mit den Nonacosanol-Réhrchen tiberein, nur
ist der Winkel der Verzweigungen wesentlich spitzer. Zuerst beobachtet
haben diesen Rohrchentyp HALLAM & CHAMBERS (1970) bei Eucalyptus.

— Als Syntopismen werden gemeinsame Vorkommen unterschiedlicher
Wachsskulpturen auf der Pflanzenoberfliche bezeichnet. Man findet Synto-
pismen auf verschiedenen Organen einer Pflanze, verschiedenen Oberfli-
chen eines Organs, verschiedenen Zellen einer Oberfliche oder auf der
Oberfliache einer Zelle. Der hiufigste Fall ist die Vergesellschaftung von
Schuppen oder Platten mit anderen Skulpturen. Das sporadische Auftreten
gewundener, oft lingsgeriefter Schuppen auf sonst andersartig bewachsten
pflanzlichen Oberflichen ist meistens auf einen Befall mit Mottenschild-
ldusen zurtickzufiihren (BAKER & JEFFREE 1981). Gelegentlich ist auch ein
gemischtes Vorkommen von gewundenen Stibchen und Réhrchen zu beob-
achten. Eine systematische Signifikanz ist fiir dieses Phiinomen noch nicht
nachgewiesen. Als ,,Polymorphismus“ wird ein Syntopismus bezeichnet,
wenn die unterschiedlichen, miteinander vergesellschafteten Wachsformen
auf der selben chemischen Zusammensetzung beruhen. In einigen Fillen
wurde nachgewiesen, daB unterschiedliche Umweltbedingungen wihrend
des Wachstums der Pflanze EinfluB auf die Anteile unterschiedlicher For-
men am Gesamtwachs ausiiben (WHITECROSS & ARMSTRONG 1972; BAKER
1974; ARMSTRONG & WHITECROSS 1976).



3. Zur Umgrenzung und Gliederung der ,,Dilleniidae* und
»Rosidae“

Der meisten Familien zweikeimbléttriger Pflanzen sind dadurch gekenn-
zeichnet, daB sie in ihrem Entwicklungsniveau stirker als die ,altertiimlichen
Polycarpicae” und weniger stark als die ,,Sympetalae Tetracyclicae* abgeleitet
sind. Man kann sie als ,,Dialypetalae“ und ,,Sympetalae Pentacyclicae" zusam-
menfassen. Bei ihnen haben in den einzelnen Pflanzengruppen verschiedene
Merkmale unterschiedliche Entwicklungsgeschwindigkeiten angenommen. In
Verbindung mit der hohen Plastizitdt mancher Merkmale, besonders im Blii-
tenbau, ergeben sich aufgrund der entsprechenden Ahnlichkeiten retikulate
Beziehungen, so daB sich meistens keine klaren Abstammungslinien erkennen
lassen. In einzelnen Fillen lassen sich Taxa auf Ordnungsebene relativ gut
charakterisieren. Dadurch sind die Beziehungen zwischen den Ordnungen
zwar noch nicht geklirt, doch werden die zahlreichen Lésungsvorschlige zur
Gliederung dieser umfangreichen Pflanzengruppe iiberschaubarer, da sich die
Endpunkte postulierter Abstammungslinien zahlenméBig reduzieren.

Mit der Entdeckung unterschiedlicher staminaler Insertionsmodi (zentrifu-
gal, zentripetal, spiralig) bei komplexen Androeceen (HIRMER 1918) hoffte
man eine klare Richtlinie fiir die Unterscheidung mindestens zweier getrennter
Entwicklungslinien gefunden zu haben. Auf eine mégliche groBsystematische
Bedeutung dieses Merkmals weist bereits CORNER (1946) hin, der auch eine
phylogenetische Einstufung unterschiedlicher Auspragungen von zentrifugalen
Androeceen unternimmt. Ferner betont er die schon von WORSDELL (1908) er-
kannte Sonderstellung der Gattung Paeonia und zitiert in diesem Zusammen-
hang SCHOFFEL (1932), der klare Beziehungen zwischen Paeonia und den
Dilleniaceae zu erkennen glaubte. ERBAR (1986) weist auf die Ubereinstim-
mungen in der Bliitenentwicklung von Paeonia, Stewartia und Pereskia hin
und bewertet diese als Hinweis auf eine mdgliche Ableitung der Caryophyl-
lidae von den Dilleniidae. Auf die méglichen Verwandtschaftsbeziehungen der
Paeoniaceae zu den holzigen Magnoliidae wird bei DITSCH & BARTHLOTT
(1994) ausfiihrlich eingegangen.

Andererseits zeigen sich innerhalb mehrerer Verwandtschaftskreise unter-
schiedliche staminale Insertionsmodi nebeneinander. Das auffélligste Beispiel
ist die Ordnung der Myrtales. Wenngleich die Ausgliederung der Lecythi-
daceae mit ihrem zentrifugalen Androeceum (LEINS 1972) durch zahlreiche
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andere Merkmale unterstiitzt wird (CRONQUIST 1981, 1988), so wird die
Verwandtschaft der Lythraceae (zentrifugal) zu den Punicaceae und Myrtaceae
(zentripetal) (MAYR 1969; LEINS 1988) allgemein genauso wenig angezweifelt
wie ihre gemeinsame Zugehdrigkeit zu den Myrtales. Innerhalb mancher
Familien hat sich die eine Ausprigung von Polyandrie aus der anderen
entwickelt und umgekehrt (LEINS 1975).

Die erste Gesamtgliederung der Angiospermen unter Beriicksichtigung der
unterschiedlichen Androecealtypen stellte CRONQUIST (1957) auf. Weiter
umgesetzt in taxonomische Hierarchien und den damals neuen Nomenklatur-
regeln entsprechend findet sich dasselbe Prinzip bei TAKHTAJAN (1966, engli-
sche Fassung 1968). Hier trifft man erstmals auf die Unterklassen
»Dilleniidae* und ,,Rosidae“. Die beiden Autoren standen in engem Kontakt
miteinander, so daf ihre jeweiligen Systeme auch in ihren neuesten Fassungen
Ubereinstimmungen aufweisen, zumindest was die Aufrechterhaltung der
beiden Unterklassen betrifft (CRONQUIST 1988; TAKHTAJAN 1987). Nur wenige
andere Systematiker haben sich konsequent diesem Schema angeschlossen
(z.B. EHRENDORFER 1991, FROHNE & JENSEN 1992).

Andere Autoren haben beziiglich mancher taxonomischer Gruppierungen
dhnliche Vorstellungen umgesetzt wie CRONQUIST und TAKHTAJAN, sich
jedoch grundsitzlich von einer iibergreifenden Einteilung distanziert, die zwi-
schen der Kategorie der Dicotyledoneae einerseits und der der Uberordnungen
andererseits vermittelt (DAHLGREN 1989; THORNE 1992 a,b). Hiermit umgehen
sie das Problem der Umgrenzung traditionell begriindeter Gruppierungen, wie
z.B. der Hamamelididae (= ,,Amentiferae*), indem ein Taxon entsprechender
hierarchischer Einstufung gar nicht erst in Erscheinung tritt.

GOLDBERG (1986) und HUBER (1991) vermeiden es ginzlich, systematische
Gruppierungen oberhalb von Ordnungen taxonomischen Hierarchien zuzuord-
nen. HUBER unterteilt die Bliitenpflanzen in stetig enger umgrenzte Einheiten,
denen er aber keinen taxonomischen Rang einrdumt. Bei seiner Analyse kon-
ventioneller Merkmale kommt er zu einem Ergebnis, das erstaunliche Paralle-
len zu neueren molekularsystematischen Untersuchungen aufweist. GOLDBERG
hingegen reiht seine Ordnungen in ein mehr oder weniger stark verzweigtes
monopodiales Dendrogramm, ohne die Seiteniste gesondert zu klassifizieren.

In den Bemiihungen der Systematiker, auch in die konventionellen Klassifi-
kationen die Theorie und Methodologie der phylogenetischen Systematik von
HENNIG (1950) zumindest ansatzweise einzuflechten, konkretisierten sich die
Vorstellungen von der genaueren Ableitung der am stdrksten abgeleiteten
Unterklassen Asteridae und Lamiidae aus einzelnen Gruppen der Dilleniidae,
bzw. Rosidae. Fiir die Abgrenzung fanden vor allem chemotaxonomische
Merkmale Anwendung. Als Resultat ergaben sich neue Abstammungslinien,
z.B. die durch Iridoide charakterisierten ,,Cornidae* (FROHNE & JENSEN 1992).
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Aber auch hier finden sich Familien und Ordnungen, deren Zuordnung zu der
einen oder anderen Unterklasse stark kontrovers diskutiert werden.

Nach den zahlreichen molekularsystematischen Analysen, die in der letzten
Zeit publiziert wurden, sind die meisten Unterklassen in ihren bisherigen Um-
grenzungen nicht haltbar, da poly- oder zumindest paraphyletisch. Als einzige
monophyletische Verwandtschaftsgruppierung entsprechender taxonomischer
Hierarchie wire eine stark erweiterte Unterklasse der Asteridae sensu lato
anzuerkennen (CHASE & al. 1993, NICKRENT & SOLTIS 1995).

REVEAL (1994) hat die Ergebnisse molekularsystematischer Auswertungen
zum AnlaB genommen, die Bliitenpflanzen in fiinf Klassen neu zu gliedern,
von denen die Rosopsida alle ,,h5heren* Dicotyledoneen beinhalten und ihrer-
seits in sieben Unterklassen eingeteilt werden. Hier begegnet man wieder den
Bezeichnungen ,,Dilleniidae*, ,Rosidae“ und ,,Cornidae“. Allerdings unter-
scheiden sich diese Taxa in ihren Umgrenzungen stark von denen der
Konzeption CRONQUIST’s (1981, 1988).

Im folgenden werden die unterschiedlichen Gliederungen der Dilleniidae
und Rosidae, beziehungsweise die ihrer Umgrenzung entsprechenden Uber-
ordnungen bei den vier geldufigsten konventionellen Systemen der letzten
zehn Jahre dargestellt. Die Ausziige aus den Systemen von DAHLGREN (1989),
TAKHTAJAN (1987) und THORNE (1992 b, ergédnzt durch pers. Mittlg.) enthalten
auch Ordnungen, die nicht in den Dilleniidae oder Rosidae des zunéchst aufge-
fiihrten Systems von CRONQUIST (1988) enthalten sind. Diese sind mit ,, *
gekennzeichnet. Eine Einteilung in Unterordnungen ist nur bei THORNE aufge-
fithrt, da er seine Ordnungen sehr weit faBt und ihr jeweiliger Umfang aus der
Namensgebung allein nicht deutlich wird. Auf die Verteilung der Familien
innerhalb der aufgefiihrten Systeme wird im Kapitel 5 ,,Systematische Uber-
sicht iiber die Mikromorphologie der Epicuticularwachse® bei jeder Ordnung
im einzelnen eingegangen.

Tabelle 1: Klassifikation der ,Dialypetalae” und ,Sympetalae Pentacyclicae™ nach CRONQUIST
(1988).

DILLENIIDAE Ebenales Santalales
Dilleniales Primulales Rafflesiales
Theales Celastrales
Malvales ROSIDAE Euphorbiales
Lecythidales Rosales Rhamnales
Nepenthales Fabales Linales
Violales Proteales Polygalales
Salicales Podostemales Sapindales
Capparales Haloragales Geraniales
Batales Myrtales Apiales
Ericales Rhizophorales

Diapensiales Cornales



16 FRIEDRICH DITSCH und WILHELM BARTHLOTT

Tabelle 2: Klassifikation der ,Dialypetalac“ und ,Sympetalae Pentacyclicae* nach DAHLGREN
(1989). Taxa, die von CRONQUIST (1988) nicht in die Dilleniidae oder Rosidae gestellt werden, sind

mit ,, * “ gekennzeichnet.

Malvanae Proteanae
Malvales Proteales
Urticales* Myrtanae
Euphorbiales Myrtales
Thymelaeales Haloragidales
Rhamnales Rutanae

Violanae Sapindales
Violales Fabales
Cucurbitales Rutales
Salicales Polygalales
Tamaricales Geraniales
Capparales Linales
Tropaeolales Celastrales
Salvadorales Rhizophorales

Theanae Balsaminales
Dilleniales Vitanae
Paeoniales* Vitales
Theales Santalanae
Lecythidales Santalales

Primulanae Balanophoranae
Primulales Balanophorales
Ebenales Aralianae

Rosanae Pittosporales
Trochodendrales* Araliales
Cercidiphyllales* Ericanae
Hamamelidales* Bruniales
Balanopales* Fouquieriales
Fagales* Ericales
Juglandales* Stylidiales*
Myricales* Sarraceniales
Casuarinales* Cornanae
Buxales Cornales
Geissolomatales Eucommiales*
Cunoniales Dipsacales*
Saxifragales Loasanae
Droserales Loasales
Rosales

Gunnerales
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Tabelle 3: Klassifikation der ,Dialypetalae und ,Sympetalac Pentacyclicae® nach TAKHTAJAN
(1987). Taxa, die von CRONQUIST (1988) nicht in die Dilleniidae oder Rosidae gestellt werden, sind

mit ,, * “ gekennzeichnet.

DILLENIIDAE
Dillenianae
Dilleniales
Theanae
Actinidiales
Paracryphiales
Theales
Medusagynales
Ochnales
Ancistrocladales
Elatinales
Lecythidanae
Lecythidales
Sarracenianae
Sarraceniales
Ericanae
Ericales
Diapensiales
Ebenales
Sapotales
Primulales
Violanae
Violales
Tamaricales
Fouquieriales
Salicales
Dioncophyllales
Cucurbitales
Begoniales (= Datiscales)
Capparales
Moringales
Batales
Malvanae
Bixales (=Cistales)
Malvales
Urticanae*
Urticales*
Barbeyales*
Euphorbianae
Euphorbiales
Thymelaeales
ROSIDAE
Rosanae
Cunoniales
Bruniales

Geissolomatales
Saxifragales
Droserales
Gunnerales
Rosales
Crossosomatales
Podostemales
Myrtanae
Rhizophorales
Myrtales
Haloragales
Fabanae
Fabales
Rutanae
Connarales
Sapindales
Rutales
Leitneriales*
Coriariales*
Linales
Geraniales
Balsaminales
Tropaeolales
Limnanthales
Polygalales
Celastranae
Celastrales
Santalales
Rhamnanae
Rhamnales
Elaeagnales
Proteanae
Proteales
Vitanae
Vitales
Cornanae
Hydrangeales
Cornales
Aralidiales
Toricelliales
Apiales
Pittosporales
Byblidales
Dipsacales*
Cynomoriales
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Tabelle 4: Klassifikation der ,,Dialypetalae* und ,,Sympetalae Pentacyclicac* nach THORNE (1992
b; pers. Mittlg.). Taxa, die von CRONQUIST (1988) nicht in die Dilleniidae oder Rosidae gestellt

werden, sind mit ,, * “ gekennzeichnet.

Dillenianae (= Theanae)
Dilleniales (= Theales)
Dilleniinae
Theinae
Sarraceniineae
Clethrineae
Scytopetalineae
Nepenthineae
Hypericineae
Lecythidineae
Ericales
Fougieriales
Styracales (= Ebenales)
Ebenineae (= Sapotineae)
Styracineae
Primulales
Primulineae
Plumbaginineae*
Polygonales*
Celastranae
Celastrales
Malvanae
Malvales
Sterculiineae
Malvineae
Urticales*
Rhamnales
Euphorbiales
Violanae
Violales
Cistineae
Violineae
Tamaricineae
Begoniineae (incl. Cucurbitineae)
Capparales (= Brassicales)
Batales
Santalanae
Santalales
Balanophorales
Geranianae
Linales
Rhizophorales
Geraniales
Polygalales (= Malpighiales)

Rutanae
Rutales (= Sapindales)
Rutineae
Coriariineae*
Sapindineae
Fabineae
Proteanae
Proteales
Rosanae
Hamamelidales*
Trochodendrineae*
Hamamelidineae*

Casuarinales*
Balanopales (= Buxales)
Buxineae
Balanopineae (= Daphniphyll.)*
Bruniales
Juglandales*
Juglandineae*
Myricineae*
Fagales (= Betulales)*
Rosales
Saxifragales
Podostemales
Cunoniales
Aralianae (= Cornanae)
Brexiales (= Hydrangeales)
Cornales
Vitineae
Gunnerineae
Haloragineae
Cornineae
Pittosporales
Araliales
Dipsacales*
Loasanae
Loasales
Myrtanae
Myrtales
Lythrineae
Onagrineae
Myrtineae



4. Material und Methoden
4.1. Material

Es wurden 2524 Arten aus 866 Gattungen und 163 Familien untersucht.
Nihere Angaben zu den einzelnen Proben, wie Herkunft und untersuchte Or-
gane, sind zusammen mit den Untersuchungsergebnissen im Kapitel 5 ,,Syste-
matische Ubersicht iiber die Mikromorphologie der Epicuticularwachse bei
den jeweiligen Arten, hier jedoch aus Platzgriinden nicht gesondert aufgelistet.

Das frisch gesammelte Material stammt aus folgenden Botanischen Gérten:
Botanischer Garten, Universitit Bayreuth (BG UBT); Botanisches Museum
und Botanischer Garten Berlin-Dahlem (BG B); Botanischer Garten der Ruhr-
Universitit, Bochum (BG BOCH); Botanischer Garten der Universitét Bonn
(BG BONN); Australian National Botanic Gardens, Canberra (BG CBG); Bo-
tanischer Garten der Technischen Universitdt Dresden (BG DR); Botanischer
Garten der Universitit Erlangen-Niirnberg (BG ER); Royal Botanic Gardens,
Kew (BG K); Botanischer Garten der Johannes-Gutenberg-Universitit, Mainz
(BG MIJG); Botanischer Garten der Philipps-Universitit, Marburg (BG MB);
Botanischer Garten Miinchen (BG M); Botanischer Versuchs- und Lehrgarten,
Universitdt Regensburg (BG REG); Botanischer Garten, Universitit Ziirich
(BG Z); Stidtische Sukkulentensammlung Ziirich (ZSS). Wo vorhanden, sind
die entsprechenden Akzessionsnummern angegeben.

Aus folgenden Institutionen stammen die Herbarproben: Botanisches
Museum und Botanischer Garten Berlin-Dahlem (B); Botanisches Institut und
Botanischer Garten der Universitit Bonn (BONN); Nationale Plantentuin van
Belgié, Meise (BR); Royal Botanic Gardens Kew (K); Botanik, Fachbereich
Biologie, Philipps-Universitdt, Marburg (MB); Herbier, Laboratoire de
Phanérogamie, Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris (P). Sammler und
Sammelnummer sind soweit méglich mitaufgefiihrt.

Von zahlreichen Arten stand Material aus personlichen Aufsammlungen zur
Verfiigung: F. DITSCH aus Chile (RCH), Deutschland (D), Ecuador (EC),
Madagaskar (RM), den Niederlanden (NL), Teneriffa (E) und der Tiirkei (TR)
(Material DITSCH), Dr. E. FISCHER aus Ruanda (Material FISCHER), Dr. U.
KARLOWSKI aus Uganda (Material KARLOWSKI), Dr. C. NEINHUIS aus Namibia
(Material NEINHUIS), Dr. D. ROSEN aus Israel (Material ROSEN), Dipl.-Biol. L.
THEISEN aus Ecuador (Material THEISEN).
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4.2. Methoden

Untersucht wurden méglichst intakte Oberfldchen vergleichbarer Organe, in
der Regel Blitter. Diese eignen sich am besten frisch gesammelt in ausge-
wachsenem, jedoch nicht zu altem Zustand. Die meisten Proben stammen
daher aus botanischen Girten. In einigen Familien, in denen kein frisches
Material zu erhalten war, muBte auf Herbarproben ausgewichen werden. Nicht
selten finden sich auf herbarisierten Pflanzen noch gut erkennbar die urspriing-
lichen Wachsskulpturen, da gleichméBiges Pressen die Oberflichenstrukturen
nicht vollstindig zu zerstéren vermag. Als schidlich fiir die Wachsskulpturen
hat sich jedoch das Trocknen des Herbarmaterials in HeiBluftéfen, die Konta-
mination mit Pestiziden sowie das Aufleimen der Pflanzen auf die Herbar-
bégen erwiesen. In Fillen, wo keine eindeutigen Wachsskulpturen identifiziert
werden konnen, diirfen die Daten nur mit entsprechender Einschrankung in die
Auswertung einbezogen werden.

Blattunter- und Blattoberseiten wurden, wenn mdglich, immer im Vergleich
betrachtet. Bei Pflanzenarten mit reduzierten Blittern (z.B. sukkulente Eu-
phorbia-Arten) wurden SproBoberflichen und eventuell Bliitenorgane oder
Friichte untersucht. In zahlreichen anderen Fillen, besonders wenn ein skulp-
tierter Wachsbelag schon makroskopisch sichtbar war, wurden SproBober-
flichen und eventuell verschiedene Bliitenorgane oder Friichte ergidnzend zu
den Blattflichen bearbeitet.

Das Pflanzenmaterial wurde frisch oder lufigetrocknet, respektive als
Herbarprobe lufttrocken, ohne chemische Fixierung oder dhnliche Vorbehand-
lung mit Leitsilber auf Standard-Aluminiumtellerchen aufgebracht. Mit einem
Sputter-Gerit ,BALZERS SCD 040“ wurde es mit einer ca. 25 nm dicken
Goldschicht versehen. Die Untersuchungen wurden mit einem hochauflésen-
den Raster-Elektronenmikroskop des Modells ,,Cambridge Stereoscan 200
durchgefiihrt, das mit einer Lanthan-Hexaborid-Kathode ausgeriistet ist. Bei
einer Beschleunigungsspannung von 15 bis 25 kV wurde mit VergroBerungen
von 2.000 bis 60.000 fach gearbeitet.

Bei einzelnen Arten bestand Unsicherheit, ob die beobachteten Skulpturen
epicuticularen, cuticularen oder epidermalen Ursprungs seien. Der Nachweis
epicuticularer Wachse wurde durch 24-stiindiges Einlegen in Xylol und an-
schlieBenden direkten Vergleich mit unbehandeltem Material im REM
erbracht: In allen Fillen hatten sich die Skulpturen nahezu quantitativ im
Xylol geldst.



5. Systematische Ubersicht iiber die Mikromorphologie der
Epicuticularwachse

Die Ergebnisse der raster-elektronenmikroskopischen Untersuchungen
werden im folgenden taxonomisch geordnet aufgefilhrt und bis zur
Ordnungsebene zusammengefaft und diskutiert.

Die Reihenfolge der Ordnungen in den beiden Unterklassen entsprechen der
Klassifikation von CRONQUIST (1988). Innerhalb der Ordnungen sind die Fa-
milien alphabetisch aufgelistet, ebenso Gattungen und Arten in den Familien.
Die in Klammern den jeweiligen Gattungs-, Familien- und Ordnungsnamen
angefligten Gattungs- und Artenzahlen stammen iiberwiegend aus BRUMMIT
(1992), MABBERLEY (1989) und AIRY SHAW (1988). Der Umfang der
einzelnen Familien richtet sich ebenfalls nach diesen Referenzwerken.

Die Nomenklatur richtet sich in der Regel nach dem ,New Royal
Horticultural Society Dictionary of Gardening®* (HUXLEY & al. 1992) und
REVEAL (1993), lokalen Floren und monographischen Bearbeitungen, in
Einzelfillen ergdnzt durch den ,Index Kewensis auf CD-ROM“ (Royal
Botanic Gardens Kew 1993).

Zu jeder Ordnung wird eine tabellarische Ubersicht iiber die Einordnungen
der einzelnen Familien in den verschiedenen Systemen gegeben. Dabei sind
folgende Klassifikationen beriicksichtigt: CRONQUIST (1988), DAHLGREN
(1989), TAKHTAJAN (1987), THORNE (1992 b, pers. Mittlg.). Eine Ubersicht
iiber weitere Systeme geben GOLDBERG (1986) und BRUMMIT (1992).

Die Abkiirzungen fiir die Materialherkiinfte bei den einzelnen Arten (in
runde Klammern gesetzt) sind im Kapitel 4.1. ,Material“ erldutert. Fiir die
untersuchten Pflanzenorgane und die beobachteten Wachsformen (in eckige
Klammern gesetzt) werden folgende Abkiirzungen verwendet:

Bist: Bliitenstiel-Oberfliache 3-k.: dreikantige kant.: kantige

Bst: Blattstiel-Oberfliche aggr.: aggregierte klL: kleine

Fr: Fruchtoberfliche bandf.: bandfdrmige lingl.: ldngliche

OS: Blattoberseite F.. Fiden plattenf.: plattenférmige
Pet: Petalenoberfliche gew.: gewundene quger.: quergeriefte
Sep: Sepalenoberfliche gl.: glatte / glattrandige R.: Rohrchen

Spr: Sprofioberfliche gr.: groBe Ros.: Rosetten

US: Blattunterseite hdut.: hdutige Sch.: Schuppen

irr.: unregelmiBig gerandete St.: Stdbchen
O: keine Kristalloide K.: Kérnchen verzw.: verzweigte
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5.1. DILLENIIDAE TAKHTAJAN ex REVEAL & TAKHTAJAN

Die Unterklasse umfaBt nach CRONQUIST (1988) 13 Ordnungen (siehe
Tabelle 1). Davon wurden die Batales bereits von ENGEL & BARTHLOTT
(1988), die Dilleniales, Theales, Malvales und Lecythidales von DITSCH &
BARTHLOTT (1994) wachsmikromorphologisch bearbeitet und unter
systematischen Gesichtspunkten diskutiert.

Die Urticales und die Euphorbiales werden von den meisten Systematikern
zusitzlich in diesen Verwandtschaftskreis einbezogen. Von den Urticales, wel-
che schon von HENNIG & al. (1994) bearbeitet wurden, werden im Anschlul
an die acht folgenden Ordnungen die Untersuchungsergebnisse einiger Vertre-
ter angefligt, die in der genannten Bearbeitung keine Beriicksichtigung fanden.
Die Euphorbiales werden entsprechend CRONQUIST (1988) als Rosidae im
Kapitel 5.2.11. ,,Euphorbiales LINDL.“ behandelt.

5.1.1. Nepenthales DUMORT.

Die drei von CRONQUIST (1981, 1988) hier zusammengestellten Familien
der Droseraceae, Nepenthaceae und Sarraceniaceae sind in erster Linie
dadurch gekennzeichnet, daB sie sich mittels Karnivorie eine besondere Stick-
stoffquelle erschlossen haben. Der stark abgeleitete Charakter dieses Merk-
mals spricht fiir eine nihere Verwandtschaft carnivorer Pflanzen. Karnivorie
ist jedoch noch mehrfach unabhingig voneinander bei Bliitenpflanzen entstan-
den, so z.B. bei den Cephalotaceae und Lentibulariaceae. DaB die nichsten
Verwandten dieser Familien in ginzlich anderen Gruppierungen zu suchen
sind, wird allgemein anerkannt. Es bleibt fraglich, ob die drei hier zu einer
Ordnung zusammengefaBten Familien allein aufgrund der Karnivorie als eine
natiirliche Abstammungsgemeinschaft angesehen werden kdnnen, zumal sie
sich nur in wenigen morphologischen Merkmalen @hneln.

So finden sich die einzelnen Familien bei DAHLGREN (1989) in unterschied-
lichen Uberordnungen, bei TAKHTAJAN (1987) sogar in unterschiedlichen
Unterklassen wieder. Bei THORNE (1992 b) sind sie zwar innerhalb einer
Ordnung, aber in zwei verschiedenen Unterordnungen eingeordnet. Hierbei
stehen die Droseraceae und Nepenthaceae einander niher als beide jeweils zu
den Sarraceniaceae.

Die engen Beziehungen zwischen Droseraceae und Nepenthaceae werden
von HUBER (1991) auf die Ancistrocladaceae und Dioncophyllaceae ausgewei-
tet. Diese Gruppierung ist innerhalb eines Komplexes zu finden, der mit den
Violales anderer Systematiker vergleichbar ist. Die Sarraceniaceae stellt er in
direkte Ndhe zu den Theales.
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Bei GOLDBERG (1986) bekleiden die Nepenthaceae und Sarraceniaceae
jeweils als eigene Ordnung gemeinsam eine Abzweigung eines sehr basalen
Astes, der neben den Magnoliales, Laurales und Aristolochiales auch die
Ranunculales und Haloragales umfaBt. Die Droserales zweigen zusammen mit
den Saxifragales von einem ,Rosifloren-Ast“ ab und bestehen auBer den
Droseraceae aus den Dioncophyllaceae, Byblidaceae, Podostemaceae und
Hydrostachyaceae.

Auch FROHNE & JENSEN (1992) vermuten eine engere Verbindung zwischen
Sarraceniaceae und Nepenthaceae und stellen fiir sie die Ordnung der
Sarraceniales innerhalb der Cornidae auf. Die Droseraceae befinden sich im
AnschluB an die Saxifragaceae innerhalb der Saxifragales.

Tabelle 5: Die Familien der Nepenthales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.

Droseraceae Dilleniidae Rosanae Rosidae Dillenianae
Nepenthales Droserales Rosanae Dilleniales

Droserales Nepenthineae
Nepenthaceael Dilleniidae Theanae Magnoliidae Dillenianae
Nepenthales Theales Nepenthanae Dilleniales

Nepenthales Nepenthineae
Sarraceniaceae' Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Nepenthales Sarraceniales Sarracenianae Dilleniales

Sarraceniales Sarraceniineae

! Die Familie wurde von DITSCH & BARTHLOTT (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.

Die drei Familien besitzen wachsmikromorphologisch sehr unterschiedliche
Merkmalsausprigungen. Sowohl Nepenthaceae, als auch Sarraceniaceae
sind durch Wachsschuppen charakterisiert (DITSCH & BARTHLOTT 1994).
Diese kommen bei Nepenthes ausschlieBlich auf der Innenseite der Kannen
vor, wo sie eine Tendenz zu rosettiger Anordnung aufweisen. Bei den
Sarraceniaceae finden sie sich vornehmlich parallel ausgerichtet auf den
Bliitenstandsstielen. Allein Darlingtonia zeigt quergeriefte Stibchen auf den
Bliitenstandsstielen.

Die Droseraceae zeigen zumeist an ihren SproBoberflichen Wachsskulp-
turen verschiedenartiger Formen. Es treten Wachsschuppen unterschiedlicher
Anordnung und Randgestaltung, quergeriefte Stibchen, Féaden und Réhrchen
auf. Fiir eine Beurteilung der systematischen Anwendbarkeit dieser Vielgestal-
tigkeit auf Gattungs- oder Sektionenebene #hnlich den unterschiedlichen
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Trichomtypen (SEINE & BARTHLOTT 1993) bedarf es einer gezielten
Erweiterung der Datenbasis fiir diese Familie.

Die Monophylie der Familie wird in neueren phylogenetischen Analysen
bestitigt (ALBERT & al. 1992; WiLLIAMS & al. 1994). Eine problematische
Stellung als basaler Abzweig nimmt Drosophyllium ein. Dies beruht auf abwei-
chenden Merkmalen in Anatomie und Morphologie der Samenanlagen
(BOESEWINKEL 1989) und des Pollens (TAKAHASHI & SOHMA 1982). Holzana-
tomisch dhnelt die Gattung den Dioncophyllaceae und Nepenthaceae (CARL-
QUIST & WILSON 1995) und iiber diese den Ancistrocladaceae (GOTTWALD &
PARAMESWARAN 1968). Derartige Beziehungen wurden schon relativ frith
belegt (METCALFE 1951; SCHMID 1964). Fraglich bleibt, ob die anatomischen
Ahnlichkeiten nur auf dhnlichen Habitus zuriickzufiihren sind. Phytochemisch
wird die Theorie eines gemeinsamen Vorfahren der Droseraceae, Nepentha-
ceae, Dioncophyllaceae und Ancistrocladaceae unterstiitzt durch das gemein-
same Vorkommen von Naphthochinonen und Alkaloiden (HEGNAUER 1989).

Eine enge Verwandtschaft zwischen Droseraceae und Nepenthaceae wird
durch molekularsystematische Analysen bestitigt (WILLIAMS & al. 1994). Die
Sarraceniaceae werden von den meisten Systematikern nicht in die Nahe der
beiden Familien gestellt. HEMNATH & al. (1992) weisen einen hohen Anteil
gemeinsamer Merkmale bei Nepenthaceae und Sarraceniaceae nach. Die Mog-
lichkeit einer engeren Verwandtschaft wird auch chemotaxonomisch bestitigt
(JAY & LEBRETON 1972). DEBUHR (1975, 1977) stellt jedoch aufgrund bliiten-
morphologischer und embryologischer Untersuchungen engere Beziehungen
zwischen Sarraceniaceae einerseits und Droseraceae und Nepenthaceae ande-
rerseits in Frage. Phylogenetische Analysen verweisen die Sarraceniaceae ‘in
eine entfernte Stellung innerhalb der Ericales (ALBERT & al. 1992).

DROSERACEAE SALISB. (4/85)

Von 14 untersuchten Arten aus zwei Gattungen zeigen sechs Arten aus einer
Gattung keine Kristalloide. Die iibrigen Arten zeigen meist an ihren SproB-
oberflachen Kristalloide sehr vielfiltiger Ausprigung. Bei drei Arten finden
sich nur schuppenformige Kristalloide unterschiedlicher Anordnung und
Randgestaltung, bei zwei Arten quergeriefte Stibchen und Wachsschuppen
und bei je einer Art fadenformige oder réhrchenformige Kristalloide.,

Dionaea ELLs (1) - D. muscipula ELLIS (BG BONN 9014) [US/OS: @; Spr: R. + irr. Sch.]. -
Keine Kristalloide auf den Blattflichen, sehr unregelmiBig geformte Wachsschuppen und
réhrchenformige Kristalloide auf der Sprofioberfliche.

Drosera L. (80) - D. adelae F. MUELL. (BG BONN 1830) (US/OS/Spr: @]; D. auriculata
BACKH. ex PLANCHON (BG BONN 480) [US/OS/Bst/Spr: @); D. binata LABILL. ‘Multifida’ (BG
BONN 10167) [US/OS: O; Spr: gek. - gef. Sch.}; D. bulbosa HOOK. (BG BONN 461) [US/OS: ©;
Spr: gl. - plattenf. Sch.]; D. burmanii VAHL (BG BONN 1835) [US/OS: @; Spr: F.]; D. capensis L.
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(BG BONN 15117) [US/OS: gl. Sch.]; D. capillaris POIR. (BG BONN 1838) [US/OS/Spr: 9}; D.
collinsiae N.E. BR. (BG BONN 1840) [US/OS/Bst: @]; D. erythrorrhiza LINDL. (BG BONN 458)
[US/OS/Spr: @1; D. filiformis RAF. var. filiformis (BG BONN 1842) [US/OS: ©; Spr: irr. Sch.]; D.
graniticola N.G. MARCHANT (BG BONN 6909) [US/OS: @; Spr: quger. St. + gl. Sch.]; D. regia
STEPHENS (BG BONN 1851) {US/OS: @; Spr: quger. St. + gl. Sch.]; D. spathulata LABILL. (BG
BONN 9022) [US/OS/Spr: @]. - Bei sechs Arten keine Kristalloide an allen untersuchten
Oberflichen; nur eine Art mit glattrandigen Wachsschuppen auf den Blattflichen; bei sechs Arten
Kristalloide auf den Sprofioberflichen, davon drei Arten mit glatten, mehr oder weniger
plattenformigen bis dicht quergesteliten, gekerbten Wachsschuppen, zwei Arten mit quergerieften
Stdbchen, vergesellschaftet mit dicken, glattrandigen Schuppen, und eine Art mit fadenformigen
Wachsskulpturen (Abb. 27).

5.1.2. Violales PERLEB.

Die Ordnung umfaBt nach CRONQUIST (1988) 24 Familien, von denen in den
meisten Systemen zusitzlich vier Familien abgespalten werden, so daB sich
eine Gesamtzahl von 28 ergibt. Diese Familien lassen sich in erster Linie iber
ihr parietal plazentiertes Gynoeceum miteinander in Beziehung setzen. Der
basale Teil der Ordnung weist ansonsten eher urspriingliche Merkmale in Blii-
tenbau und Holzanatomie auf. Darauf beruht seine héufig postulierte Zentral-
stellung innerhalb der Dilleniidae, von der mehrere Entwicklungslinien zu
starker abgeleiteten Ordnungen, wie den Capparales, Malvales, Primulales und
Salicales fiihren. Dabei finden sich in allen Fillen Taxa auf Gattungs- oder
Familienebene, die durch ihre Merkmalsausstattung eine vermittelnde Position
einnehmen konnen. Beispiele sind die Flacourtiaceen-Gattung Idesia (Bezie-
hungen zu den Salicales) und die Bixaceae/Cochlospermaceae (Beziehungen
zu den Malvales).

Bei der groBen Zahl der Familien in dieser Ordnung verwundert es nicht,
daB sich einzelne Gruppen durch vermehrte Gemeinsamkeiten von den iibrigen
Familien abgrenzen lassen. So werden z.B. die Cucurbitaceae, Achariaceae,
Begoniaceae und Datiscaceae gelegentlich zur Ordnung der Cucurbitales, die
Tamaricaceae und Frankeniaceae als Tamaricales zusammengefaBt. Auch die
Cistaceae, Bixaceae und Cochlospermaceae weisen enge Beziehungen
zueinander auf.

Die nahe Verwandtschaft einer zentralen Gruppe von Familien, an deren
Basis die Flacourtiaceae stehen, wird von den meisten Systematikern nicht
angezweifelt. Hierzu werden auBerdem die Lacistemataceae, Berberi-
dopsidaceae, Peridiscaceae, Passifloraceae, Malesherbiaceae, Turneraceae,
Scyphostegiaceae und Violaceae gezihlt.

Besonders kontrovers wird die Stellung der Hoplestigmataceae, Fouquie-
riaceae und Loasaceae diskutiert. Jede dieser Familien zeigt unterschiedliche
Bezichungen zu den Asteridae sensu lato. Die Hoplestigmataceae werden
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hdufig in direkte Ndhe zu den Boraginaceae gestellt, die beiden anderen
Familien meistens in etwas isolierter Position in der Nihe Iridoid-haltiger
Ordnungen, wie den Cornales und Ericales.

HUBER (1991) faBt die Ordnung sehr eng mit Flacoutiaceae, Violaceae und
Elaeocarpaceae. Als Satellitenfamilien siedelt er die Sauvagesiaceae und
Ochnaceae in die direkte Nihe der Ordnung. Fiir die Elaeocarpaceae wird bei
den meisten Systematikern eine engere Verwandtschaft entweder zu den
Tiliaceae (Malvales) oder zu den Rhizophoraceae (Rhizophorales) postuliert.
Die Ochnaceae, in die die Sauvagesiaceae in der Regel einbezogen sind
(AMARAL 1991), werden zumeist in die Theales eingeordnet. Die iibrigen
Familien, die iiblicherweise zu den Violales gezihlt werden, finden sich bei
HUBER (1991) aber ebenfalls innerhalb des Verwandtschaftskomplexes, der
neben den Violales auch die Malvales, Urticales und Santalales umfaBt.

Bei GOLDBERG (1986) sind von den Violales die Cistaceae, Bixaceae und
Cochlospermaceae als Cistales abgetrennt. Beide bilden eine Abzweigung
eines ,, Theifloren-Astes*, als dessen basisnichste Gruppe die Dilleniales, als
abgeleitetste Gruppen die Rhamnales einerseits und die Balanophorales
andererseits angesiedelt sind. Die Begoniaceae und Datiscaceae finden sich als
Begoniales als Abzweig eines ,Rosifloren-Astes”, der an seiner Basis die
Rosales, am distalen Ende die Dipsacaceae aufweist.

In molekularsystematischen Analysen (CHASE & al. 1993; HEMPEL & al.
1995) tritt keine Gruppierung auf, die in ihrer Zusammensetzung den Violales
entspriche. Die meisten Familien sind verstreut in verschiedenen Rosiden-
Asten zu finden. Einzig die Datiscaceae, Begoniaceae und Cucurbitaceae ste-
hen in direkter Beziehung zueinander, jedoch zusammen mit den Coriariaceae
als Schwestergruppe der ,,héheren Hamamelididae®, d.h. der Fagales. Sowohl
die Fouquieriaceae als auch die Loasaceae sind innerhalb von Verwandt-
schaftskomplexen angesiedelt, die innerhalb der Asteridae sensu lato eine
basale Abzweigung bilden.

Von den 28 nach CRONQUIST (1988) hier einzuordnenden Familien liegen
fir die folgenden zehn bereits Daten vor: Ancistrocladaceae, Bixaceae, Cista-
ceae, Dioncophyllaceae, Cochlospermaceae, Huaceae, Plagiopteraceae und
Stachyuraceae (DITSCH & BARTHLOTT 1994), Frankeniaceae und Fouquieri-
aceae (ENGEL & BARTHLOTT 1988). Die meisten weisen keine oder schuppen-
formige Kristalloide auf. Bemerkenswert sind die Ancistrocladaceae und
Dioncophyllaceae mit zum Teil parallel gerichteten Wachsschuppen, die
Cochlospermaceae mit rosettenformig aggregierten Schuppen und die
Stachyuraceae mit réhrchenférmigen Wachsskulpturen.
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Tabelle 6: Die Familien der Violales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989 TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Achariaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Cucurbitales Violanae Violales
Violales Violineae
Ancistrocladac.!  Dilleniidae Theanae Dilleniidae Dillenianae
Violales Theales Theanae Dilleniales
Ancistrocladal. Nepenthineae
Begoniaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Cucurbitales Violanae Violales
Begoniales Begoniineae
Berberidopsidac,  (in Flacourtiac.) ~ Violanae Dilleniidae (in Flacourtiac.)
Violales Violanae
Violales
Bixaceae' Dilleniidae Malvanae Dilleniidae Violanae
Violales Malvales Malvanae Violales
Bixales Cistineae
Caricaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Violales Violanae Violales
Violales Violineae
Cistaceae' Dilleniidae Malvanae Dilleniidae Violanae
Violales Malvales Malvanae Violales
Bixales Cistineae
Cochlospermac.l (in Bixaceae) Malvanae Dilleniidae Violanae
Malvales Malvanae Violales
Bixales Cistineae
Cucurbitaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Cucurbitales Violanae Violales
Cucurbitales Begoniineae
Datiscaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Cucurbitales Violanae Violales
Begoniales Begoniineae
Diom:ophyllac.I Dilleniidae Theanae Dilleniidae Dillenianae
Violales Theales Violanae Dilleniales

Dioncophyllales  Nepenthineae

Dipentodontaceae Rosidae Violanae Dilleniidae Violanae
Santalales Violales Violanae Violales
Violales Violineae
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Hoplestigmatac,

Huaceae!

Malesherbiaceae
Neumanniaceae
(= Aphloiaceae)

Passifloraceae

Physenaceae

Plagiopteraceae’'

Salicaceae
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Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

(in Flacourtiac.)

Dilleniidae
Violales

Dilleniidae
Violales

Hamamelidae
Urticales
(app. pro temp.)

(in Flacourtiac.)

Dilleniidae
Salicales

Violanae
Violales

Ericanae
Fouquieriales

Violanae
Tamaricales

Solananae
Boraginales

Malvanae
Malvales

(in Flacourtiac.)

Loasanae
Loasales

Violanae
Violales

Violanae
Violales

Violanae
Violales

Violanae
Violales

Violanae
Violales

Malvanae
Malvales

Violanae
Salicales

Dilleniidae
Violanae
Violales

Dilleniidae
Violanae
Fouquieriales

Dilleniidae
Violanae
Tamaricales

Lamiidae
Solananae
Boraginales

Dilleniidae
Malvanae
Malvales

Dilleniidae
Violanae
Violales
Lamiidae
Loasanae
Loasales

Dilleniidae
Violanae
Violales

Dilleniidae
Violanae
Violales

Dilleniidae
Violanae
Violales

Dilleniidae
Violanae
Violales

Rosidae
Rutanae
Sapindales

Dilleniidae
Malvanae
Malvales

Dilleniidae
Violanae
Salicales

Violanae
Violales
Violineae

Dillenianae
Fougquieriales

Violanae
Violales
Tamaricineae

Solananae
Solanales
Boraginineae

Malvanae
Malvales
Sterculiineae

Violanae
Violales
Violineae

Loasanae
Loasales

Violanae
Violales
Violineae

(in Flacourtiac.)

Violanae
Violales
Violineae

Violanae
Violales
Violineae

(incertae sedis)

Malvanae
Malvales
Sterculiineae

Violanae
Violales
Violineae
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Scyphostegiaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Violales Violanae Violales
Violales Violineae
Stachyuraceae' Dilleniidae Theanae Dilleniidae Dillenianae
Violales Theales Theanae Dilleniales
Theales Theineae
Tamaricaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Tamaricales Violanae Violales
Tamaricales Tamaricineae
Turneraceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Violales Violanae Violales
Violales Violineae
Violaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Violales Violales Violanae Violales
Violales Violineae

! Die Familie wurde von DITSCH & BARTHLOTT (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.
2 Die Familie wurde von ENGEL & BARTHLOTT (1988) wachsmikromorphologisch untersucht.

Die Ancistrocladaceae und Dioncophyllaceae weisen enge Beziehungen in
anatomischen (GOTTWALD & PARAMESWARAN 1968) und phytochemischen
Merkmalen (HEGNAUER 1989) zueinander und zu Nepenthaceae und Drosera-
ceae auf. Nach phylogenetischen Analysen sind sie mit den Centrospermen
ndher verwandt (WILLIAMS & al. 1994), bei denen ebenfalls gerichtete
Wachsschuppen beobachtet wurden (ENGEL & BARTHLOTT 1988).

Nach den Ergebnissen serologischer Untersuchungen sind die Stachy-
uraceae nicht niher mit den Violales verwandt (KOLBE & JOHN 1979).
Rohrchenformige Wachsskulpturen bei Stachyurus bestitigen dies (DITSCH &
BARTHLOTT 1994).

Sowohl pollenmorphologisch (KEATING 1975), als auch serologisch (KOLBE
& JOHN 1979) zeigen die Bixaceae und Cistaceae deutliche Unterschiede zu
den Violales und speziell zu den Flacourtiaceae. Wachsmikromorphologisch
passen die Cistaceae besser in die Malvales (DITSCH & BARTHLOTT 1994). Das
Fehlen von Kristalloiden bei den Bixaceae 148t keine Aussage tiber mogliche
Beziehungen zu. Wachsmikromorphologisch unterscheiden sich die
Cochlospermaceae von den Bixaceae und den meisten Malvales (DITSCH &
BARTHLOTT 1994). Mit ihren rosettenformig aggregierten Schuppen zeigen sie
deutliche Ahnlichkeiten mit mehreren Familien der Violales.

Die Plagiopteraceae zeigen pollenmorphologisch mehr oder weniger enge
Beziehungen zu den Flacourtiaceae und Elaeocarpaceae (BAAS & al. 1979).
Letztere werden in die Malvales, Violales oder Rhizophorales gestellt.
Mogliche Beziehungen iiber die Elaeocarpaceae und Rhizophoraceae zu den
Celastrales werden durch embryologische Merkmale unterstiitzt (TANG 1994).
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Die Epicuticularwachse vermégen keine Kldrung der Verwandtschafts-
verhiltnisse herbeizufiihren (DITSCH & BARTHLOTT 1994).

Die im folgenden aufgefiihrten 20 Familien wurden anhand von 216 Arten
aus 73 Gattungen untersucht. Bei acht Familien finden sich keine skulptierten
Wachse: Achariaceae, Datiscaceae, Hoplestigmataceae, Loasaceae, Males-
herbiaceae, Neumanniaceae, Scyphostegiaceae und Turneraceae. Ebenso
wie ihre 31 Arten aus 18 Gattungen verhalten sich auch 101 Arten aus 36
Gattungen von sieben weiteren Familien.

Die von den meisten Systematikern angenommene nahe Verwandtschaft
zwischen Begoniaceae und Datiscaceae wird durch embryologische (BOESE-
WINKEL 1984 b), anatomische und morphologische (DAVIDSON 1973) sowie
bliitenontogenetische Daten unterstiitzt (LEINS & BONNERY-BRACHTENDORF
1977). Auch neuere holzanatomische Untersuchungen (CARLQUIST 1985 b)
und molekularsystematische Analysen (SWENSEN & al. 1994) bestatigen dies.
Unterschiede im Flavonoidgehalt sprechen jedoch gegen enge Beziehungen
zwischen Begoniaceae und Datiscaceae (BoHM 1988). Die florale Bliitenent-
wicklungsgeschichte gibt Hinweise, daB die beiden Familien nicht mit den
Violales verwandt seien (MERXMULLER & LEINS 1971; RONSE-DECRAENE &
SMETS 1987). Beide Familien weisen meist keine Wachsskulpturen auf. Nur in
Einzelfillen finden sich bei den Begoniaceae Wachsschuppen.

Morphologische und embryologische Merkmale, die fiir eine nahe
Verwandtschaft der Hoplestigmataceae zu den Boraginaceae sprechen, wer-
den durch palynologische Befunde gestiitzt (NOWICKE & MILLER 1989). Ihr
parietales Gynoeceum spricht fiir engere Beziehungen zu den Violales. Das
Fehlen von skulptierten Wachsen stiitzt keine der beiden Moglichkeiten.

Das zentrifugale Androeceum von Loasa und die parietale Plazentation sind
die Hauptgriinde fiir die Einordnung der Loasaceae in die Violales. Der
Nachweis von zentripetaler Staminalinsertion bei Mentzelia hat zunichst zu
Spekulationen iiber einen polyphyletischen Ursprung der Familie gefiihrt
(LEINS & WINHARD 1973; RONSE-DECRAENE & SMETS 1987). HUFFORD (1990)
beschreibt Zwischenformen und fiihrt die unterschiedlichen Ausprigungen auf
ein gemeinsames genetisches Grundmuster zuriick. Die Natiirlichkeit der
Familienumgrenzung wird durch pollenmorphologische und blattanatomische
Daten bestitigt (POSTON & NOWICKE 1990, 1993). BROWN & KAUL (1981)
schlieBen aus der Bliitenstruktur auf Beziehungen zu den Aizoaceae sensu
lato. Molekularsystematische Analysen (DOWNIE & PALMER 1992; HEMPEL &
al. 1995) bestitigen eine systematische Nahe der Loasaceae zu den Asteridae
sensu lato, wie sie aufgrund ihrer Holzanatomie (CARLQUIST 1984 b) und ihres
Gehalts an Flavonoiden (GORNALL & al. 1979) und Iridoiden (KOOIMAN 1974)
postuliert werden. Dies 148t sich nach HUFFORD (1990) auch mit der Vielfalt
unterschiedlicher Androecealtypen in der Familie vereinbaren. Aufgrund der
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Wachsmikromorphologie kénnen die unterschiedlichen Verwandtschaftsver-
hiltnisse nicht unterstiitzt oder widerlegt werden.

Die bliitenmorphologische Ahnlichkeit der Malesherbiaceae und Turnera-
ceae zu den Passifloraceae findet Bestdtigung in holzanatomischen (CARL-
QUIST 1984 a) und phytochemischen Untersuchungsergebnissen (SPENCER &
SEIGLER 1985 a; SPENCER & al. 1985). Weder bei den Malesherbiaceae noch
bei den Turneraceae wurden Wachsskulpturen gefunden, was sie von den
Passifloraceae unterscheidet.

Weder anatomische, noch morphologische oder bliitenontogenetische
Untersuchungen konnen eine Stellung der Scyphostegiaceae in der Nahe der
Flacourtiaceae mit Sicherheit bestitigen (METCALFE 1956; DING 1972; VAN
HEEL 1967, 1977). Auch die Wachsmikromorphologie vermag nicht, die
Verwandtschaftsverhiltnisse dieser monotypischen Familie zu kléren.

Die vier hier untersuchten Arten der Frankeniaceae und Fouquieriaceae
weisen keine Kristalloide auf. Dies bestitigt die Ergebnisse von ENGEL &
BARTHLOTT (1988). Die Fouquieriaceae zeigen phytochemische (DAHLGREN &
al. 1976) und holzanatomische Beziehungen (CARLQUIST 1992 a) zu den
Ericales und Cornales. BEHNKE (1975, 1976) schldgt vor, Fouquieria und
Frankenia wegen ihrer Siebrohren-Plastiden zu den Tamaricales zu stellen.
Aufgrund ihres Flavonoidgehalts sehen GORNALL & al. (1979) enge Beziehun-
gen zwischen Tamaricaceae und Frankeniaceae. Die holzanatomischen Ahn-
lichkeiten zwischen den beiden Familien sind eventuell 6kologisch bedingt
(WHALEN 1987). Die Tamaricaceae weisen als einzige Familie dieser Ordnung
durchgehend Rohrchen und gewundene Stibchen auf, was eine Ausgliederung
aus den Violales und mégliche Beziehungen zu den Ericales unterstiitzt.

Die Flacourtiaceae, Lacistemataceae und Violaceae zeigen selten Wachs-
skulpturen auf ihren Oberfldchen. Die in diesen Familien aufiretenden unge-
richteten Wachsschuppen eignen sich nicht zur Evaluierung von Verwandt-
schaftsverhiltnissen in dieser Ordnung. Das gleiche gilt fiir die in Einzelfillen
bei den Cucurbitaceae und Violaceae vorkommenden quergerieften Stibchen,
dreikantigen Stibchen und Fiden.

Nach MILLER (1975) sind die Flacourtiaceae holzanatomisch nicht durch
apomorphe Merkmale zu charakterisieren. Eine Ausgliederung von Aphloia,
Lacistema, Peridiscus, Plagiopteron und den Berberidopsideae flihrt zu einer
einheitlicheren Umschreibung der Familie. Dies wird durch karyologische
(MORAWETZ 1981) und anatomische (LEMKE & ANGERSTEIN 1992) Untersu-
chungen gestiitzt. In seiner Synopsis der Flacourtiaceae faBt LEMKE (1988) die
Familie ebenfalls in engere Grenzen.

Die Berberidopsidaceae weichen von den untersuchten Flacourtiaceae
durch ihre dicht stehenden, gruppenweise parallel angeordneten Wachsschup-
pen ab, was fiir die Eigenstindigkeit der Gattung als eigene Familie oder
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Unterfamilie spricht. Dies bestdtigen anatomische (BAAS 1984 a) und palyno-
logische Untersuchungsergebnisse (KEATING 1975; GAVRILOVA 1993). Bliiten-
und Fruchtmerkmale (VAN HEEL 1984) sowie phytochemische Daten (JARO-
SZEWSKI & al. 1988) sprechen fiir eine basale Stellung der Berberidopsideae
innerhalb der Flacourtiaceae. Der Nachweis von cyanogenen Glykosiden
(SPENCER & SEIGLER 1985b) deutet auf eine Vermittlerrolle der Tribus
zwischen Flacourtiaceae und Passifloraceae. Dies findet Unterstiitzung in der
Wachsmikromorphologie.

Fir die Caricaceae, Passifloraceae und Peridiscaceae sind rosettig
aggregierte Wachsschuppen charakteristisch. Sie treten auch bei einigen
Cucurbitaceae auf.

Der Gehalt bestimmter cyanogener Glycoside spricht fiir eine enge Ver-
wandtschaft von Passifloraceae, Malesherbiaceae, Turneraceae, Caricaceae
und Flacourtiaceae (HEGNAUER 1977; SPENCER 1987). Der urspriinglichste
Pollen innerhalb der Passifloraceae findet sich bei der Gattung Adenia
(PRESTING 1965), welche ebenfalls durch Wachsrosetten gekennzeichnet ist.
Dies l1aBt sich als Hinweis auf einen gemeinsamen Ursprung mehrerer
Entwicklungslinien an der Basis der Violales deuten, die unter anderem zu
Caricaceae und Cucurbitaceae fithren.

Die Cucurbitaceae passen zwar holzanatomisch (CARLQUIST 1992 b), nicht
jedoch samenanatomisch (SINGH & DATHAN 1990) in die Violales. Eine
isolierte Stellung als eigene Ordnung wird auch von JEFFREY (1990 a)
beflirwortet. Nach der neuesten Klassifikation der Familie (JEFFREY 1990 b)
finden sich rosettig aggregierte Wachsschuppen in mehreren Triben der
Cucurbitoideae, was dafiir spricht, daB es sich um ein urspriingliches Merkmal
der Familie handelt. Auch die massiven, lingsgerieften Skulpturen von
Benincasa hispida sind vermutlich von Wachsrosetten abzuleiten. Dreikantige
Stébchen und quergeriefte Stibchen finden sich nur in Einzelfillen.

SPENCER & SEIGLER (1984) nehmen fiir die Caricaceae eine zwischen den
Violales und Capparales vermittelnde Position an wegen des Vorkommens
sowohl von cyanogenen Glycosiden, als auch von Glucosinolaten. Nach den
serologischen Untersuchungen von KOLBE & JOHN (1979) weisen die
Caricaceae keine Beziehungen zu den Violales auf. Die Wachsrosetten auf den
Blattoberfldchen sprechen fiir eine nihere Verwandtschaft insbesondere zu den
Passifloraceae und Cucurbitaceae.

ACHARIACEAE Harwms (3/4)
Auf den untersuchten Arten wurden keine Kristalloide nachgewiesen.

Acharia THUNB. (1) - A. tragodes THUNB. (B: ECKLON & ZEYHER XX1.3/105.2) [US/OS: @)
Ceratiosicyos NEeks (1) - C. ecklonii NEES (B: ECKLON 1797) [US/OS: @].
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BEGONIACEAE C. AGARDH (3/900)

Von den 35 untersuchten Arten aus drei Gattungen zeigen nur drei Arten
aus einer Gattung schuppenformige Kristalloide. Diese sind in einem Fall
mehr oder weniger glattrandig und plattenférmig, in zwei Féllen mehr oder
weniger unregelmiBig gerandet.

Begom’a L. (900) - B. bogneri ZIESENHENNE (BG M) [US/OS: @]; B. bowerae ZIESENHENNE
(BG M) [US/OS: Q); B. caroliniaefolia REGEL (BG MB) [US/OS: @); B. castaneaefolia OTTO &
DIETR. (BG M) [US/OS: Q]; B. crispula BRADE (BG MB) [US/OS: @); B. diadema LINDEN (BG
MB) [US/OS: 9); B. dichroa SPRAGUE (BG MB) [US/OS: @); B. dietrichiana IRMSCH. (BG M)
[US/OS: 9); B. dregei OTTO & DIETR. (BG MB) [US/OS: Q); B. egregia N.E. BR. (BG ER)
[US/OS: Q); B. ficicola IRMSCH. (BG MB) [US/OS: @]; B. foliosa KUNTH (BG MB; Material
DitscH: EC) [US/OS: @}; B. fuchsioides HOOK. (BG MB) [US/OS: Q); B. glabra AUBLET (BG
BONN 24774) [US/OS: Q); B. goegoensis N.E. BR. (BG MB) [US/OS: 9}, B. kalbreyeri (OLIVER)
L.B. SMITH & SCHUBERT (B: W. KALBREYER 1789) [US/OS: @]; B. listada L.B. SMITH & D.C.
WASSHAUSEN (BG MB) [US/OS: Q); B. luxurians SCHEIDW. (BG MB) [(US/OS: Q]; B. manicata
BRONGN. ex CELS. (BG BONN) [US/OS/Spr: gl. + irr. - bandf. Sch.]; B. metallica W.G. SMITH (BG
MB) [US/OS: @); B. natalensis HOOK. (BG UBT) {US/OS: Q); B. organensis BRADE (BG MB)
[US/OS: @); B. oxyphylla A. DC. (BG MB) [US/OS: @); B. petasitifolia BRADE (BG BONN 2234)
[US/OS: @; Spr: irr. Sch.); B. polygonoides HOOK. f. (BG M) [US: gl. - plattenf. Sch.; OS: 9}; B.
prismatocarpa HOOK. (BG M) [US/OS: Q]; B. pulchella RADDI (BG M) [US/OS: Q); B.
rhopalocarpa WARB. (BG M) [US/OS: @]; B. rufosericea TOLEDO (BG MB) [US/OS: QJ; B.
sanguinea RADDI (BG M) [US/OS: Q]; B. socotrana HOOK. f. (BG MB) [US/OS: @J; B. subacida
IRMSCH. (BG MB) [US/OS: 9); B. sutherlandii HoOK. f. (BG MB) [US/OS: @). - Meist keine
Kristalloide, bei zwei Arten mehr oder weniger unregelmiBige, bei einer Art glatte bis
plattenférmige Wachsschuppen.

Hillebrandia OLIVER (1) - H. sandwicensis OLIVER (B: C.N. FORBES 1838) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Symbegonia Wars. (12) - S. beccarii IRMSCH. (B: BECCARI 4504) [US/OS: 9). - Keine
Kristalloide.

BERBERIDOPSIDACEAE TAKHTAJAN (2/3)

Die untersuchte Art weist auf beiden Blattflichen unregelmiBig gezihnte
Wachsschuppen auf, meist in gruppenweise paralleler Anordnung
entsprechend dem Hypericum-Typ angeordnet, stellenweise mit Tendenz zu
rosettigen Clustern.

Berberidopsis Hoox. f. (2) - B. corallina HooK. f. (BG MB) [US/OS: irr. Sch.).

CARICACEAE DUMORT. (4/31)

Alle vier Gattungen zeigen meist unregelmiBig gerandete Wachsschuppen
in deutlich rosettiger Anordnung. Nur bei vier von zw6lf untersuchten Arten
finden sich keine Kristalloide.
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Carical.(22)-C. Jjamaicensis URBAN (BG ER) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Roes.]; C. monoica
DESF. (BG BONN) [US/OS: irr. Sch. in Ros.); C. papaya L. ‘Solo’ (BG BONN 899-20; BG ER)
[US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; C. parviflora (A. DC.) SOLMS (BG BONN 7662) [US/OS: gl. - irr.
Sch. in Ros.); C. pubescens LENNE & C. KOCH (BG BONN) [US/OS: irr. Sch. in Ros.). - Meist
gezihnte bis unregelmiBig gerandete, seltener glattrandige Wachsschuppen, jeweils in Rosetten
angeordnet.

Cylicomorpha URe. (2) - C. parvifiora URBAN var. brachyloba URBAN (B: A. STOLZ 1867)
[US/OS: 9]; C. solmsii URBAN (B: BUSGEN 220) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: Q). - Bei einer Art
keine Kristalloide, bei der anderen Art auf der Blattunterseite unregelmiBig gerandete
Wachsschuppen, deutlich in Rosetten angeordnet.

Jacaratia A. DC. (6) - J. corumbensis KUNTZE (B: HOROVITZ 1115) {US/OS: @); J. digitata
(POEPP. & ENDL.) SOLMS (B: BADILLO, HOROVITZ & JIMENEY 4233) [US/OS: O); J. hassleriana
CHODAT (ZSS 912969/a) [US/OS: irr. Sch. in Ros.); J. spinosa (AUBLET) A. DC. (B: CAZALET &
PENNINGTON 5204) [US/OS: Q). - Bei allen Herbarherkilnfien keine Kristalloide, bei einer Art aus
Kultur unregelmiBig gerandete Wachsschuppen, in Rosetten angeordnet.

Jarilla RussY (1) - J. heterophylla (CERV. ex LA LLAVE) RUSBY ssp. heterophylla RUSBY (B:
H.S. GENTRY & C.L. GILLY 10753) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]. - Auf beiden Blattflichen dicht
stehende Rosetten aus glattrandigen bis unregelméBigen Wachsschuppen.

CUCURBITACEAE Juss. (121/760)

Von den 32 untersuchten Arten aus 21 Gattungen weisen 20 Arten aus 15
Gattungen keine Kristalloide auf. Bei einer Art finden sich quergeriefte, bei
einer anderen Art dreikantige Stibchen. Neun Arten aus acht Gattungen
weisen schuppenformige Kristalloide auf, bei drei Arten aus drei Gattungen
sind diese rosettig angeordnet. Die massiven lidngsgerieften Kristalloide auf
der Fruchtoberfliche von Benincasa, die formal an die lingsaggregierten
Stabchen des Strelirzia-Typs erinnern, lassen sich aus rosettig angeordneten
Wachsschuppen ableiten, die infolge iberméBiger Wachsausscheidung eine
stark elongierte Form annehmen (siehe Kapitel 5.1.3 ,,Salicales LINDL.*). Che-
misch unterscheiden sie sich deutlich von den Wachsskulpturen des Strelitzia-
Typs, die bei den Monocotyledoneen zu finden sind (MEUSEL & al. 1994).

Apodanthera ARN. (15) - 4. spec. (BG BONN 2432) [US/OS: Q]. - Keine Kristalloide.

Benincasa Savi (1) - B. hispida (THUNB.) COGN. (BG BONN 1057) [US/OS/Ranke: O; Fr:
langsger. St. + Sch.]. - Auf den Blattflichen keine Kristalloide, auf der Fruchtoberfliche sehr grofie,
kompakte Skulpturen mit deutlicher Lingsriefung und oft apikal aufgesetzten Wachsschuppen.

Bryonia L. (12) - B. cretica L. (BG BONN 4864-40) [US/OS: Ol; B. divica JACQ. (BG BONN
3369-90) [US/Ranke: @; OS/Fr: gl. - gek. Sch.]). - Nur auf der Blattoberseite und Fruchtoberfliche
einer Art kleine, glattrandige bis gekerbte Wachsschuppen.

Citrullus SCURADER (3) - C. colocynthis (L.) SCHRADER (BG BONN 3385) [US/Ranke: @;
OS: irr. Sch.); C. lanatus (THUNB.) MATSUM. & NAKAI (BG BONN 6970) [(US/OS: Q]. - Meist
keine Kristalloide, nur auf der Blattoberseite einer Art verstreut kleine, unregelmiBig gerandete
Wachsschuppen.

Cucumis L. (30) - C. metulifera E. MEY. ex SCHRADER (BG BONN 3373) [US/OS/Ranke: O];
C. sativus L. (BG BONN 3374-90) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.
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Cucurbita L. 27) - C. ficifolia BOUCHE (BG BONN 3371) [US/OS/Ranke: Q); C. moschata
(DUCHESNE ex LAM.) DUCHESNE ex POIRET (BG BONN 3372) [US/OS: ). - Keine Kristalloide.

Cyclanthera ScHRADER (15) - C. brachystachya (SER.) COGN. (BG BONN 6969)
[US/OS/Ranke: @]; C. pedata (L.) SCHRADER (BG BONN 3368) [US/OS/Ranke: @; Fr: quger. St. +
irr. Sch.]. - Meist keine Kristalloide, nur auf der Fruchtoberfléche einer Art quergeriefte Stébchen in
Kombination mit unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen.

Ecballium A. RicH. (1) - E. elaterium (L.) A. RICH. (BG BONN 6285) [US: ©; OS: gl. Sch.].
- Auf der Blattoberseite kleine, glattrandige bis plattenférmige Wachsschuppen.

Echinocystis TORREY & A. GRAY (1) - E. lobata (MICHX.) TORR. & A. GRAY (BG REG)
[US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Echinopepon NAUDIN (12) - E. wrightii (A. GRAY) S. WATS. (BG M) [US/OS: @). - Keine
Kristalloide.

Gurania (SCHLDL.) COGN. (75) - G. makoyana (LEM.) COGN. (BG MB) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Ibervillea E. GREENE (3) - . sonorae (S. WATS.) GREENE (BG BONN 2276) [US/OS: 3-k.
St.]. - Auf beiden Blattflichen dreikantige Stibchen.

Kedrostis MEDIK. (23) - K. africana (L.) COGN. (BG BONN 15681) [US/OS: 9); K. elongata
KERAUDREN (BG BONN 15521) [US/OS: irr. Sch.]. - Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit sehr
unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen.

Momordica L. (45) - M. rostrata ZIMM. (BG BONN 15453) [US: @; OS: gl. Sch.]; M.
stefaninii (CHIOV.) CUFOD. (BG BONN 2027) [US/OS: gl. - irr. Sch.]. - Bei einer Art auf der
Blattoberseite kleine, glattrandige Wachsschuppen, bei der anderen Art auf beiden Blattfldchen
dicht stehende, glattrandige bis gekerbte Wachsschuppen mit Tendenz zu rosettiger Anordnung.

Neoalsomitra HutcH. (12) - N. podagrica v. STEENIS (BG M) [US/OS: @); N. sarcophylla
(WALLICH) HUTCH. (BG M) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Odosicyos KERAUDREN (1) - O. spec. (BG BONN 8684) [US/OS: gl. Sch.; Bst: irr. Sch.). -
Auf allen untersuchten Oberflichen dichte Bestinde schuppenformiger Kristalloide, auf den
Blittern glattrandig, auf dem Blattstiel gekerbt bis gefranst (Abb. 9).

Sicyos L. (25) - S. angulatus L. (BG BONN 3370) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Thladiantha BunNGE (23) - T. dubia BUNGE (BG M) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Trichosanthes L. (15) - T. cucumerina L. var. anguina (L.) HAINES (BG DR) [Fr: gl. - gek.
Sch. in Ros.]; T. kirilowii MAXIM. var. japonica (MIQ.) KITAM. (BG M) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide auf den Blattoberflichen, glattrandige bis gekerbte Wachsschuppen in dichten Rosetten
auf der Fruchtoberfliche.

Trochomeriopsis CoGN. (1) - T. diversifolia COGN. (ZSS 911034/0) [US/OS: gl. - gek. Sch.
in Ros.). - Auf beiden Blattseiten glattrandige bis gekerbte Wachsschuppen in dichten Rosetten.

Xerosicyos HUMBERT (4) - X. danguyi HUMBERT (BG BONN) [US/OS: @; X. decaryj GUILL.
& KERAUDREN (BG BONN) [US/OS: @]; X. perrieri HUMBERT (BG BONN) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

DATISCACEAE R. Br. (3/4)
Keine der drei untersuchten Arten zeigt Kristalloide.

Datisca L. (2) - D. cannabina L. (BG BONN 630-90) [US/OS: @); D. glomerata (PRESL)
BAILL. (B: V. DURAN 3494) [US/OS: Q].

Octomeles M1Q. (1) - O. moluccana TEYSM. & BINN. ex HASSK. (B: M.S. CLEMENS 8506 C;
W. SCHIEFENHOVEL 10) [US/OS: 9].
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FLACOURTIACEAE RIcH. ex DC. (87/875)

Von 14 untersuchten Arten aus neun Gattungen zeigen zehn Arten aus
sieben Gattungen keine Kristalloide, alle tibrigen glattrandige bis gekerbte
oder gezdhnte Wachsschuppen. Bei zwei Arten aus zwei Gattungen sind sie
auf die Blattoberseite beschrinkt, bei einer Art auf die Blattunterseite. Bei
einer Art finden sich relativ dichte Bestinde auf beiden Blattseiten.

Azara Ruiz & PAVON (10) - A. microphylla Hook. f. (BG BONN 549) [US: gl. - gek. Sch,;
OS: Q); 4. petiolaris (D. DON) .M. JOHNST. (BG BOCH) [US/OS: @]; A. serrata Ruiz & PAVON
(BG BONN 550) [US/OS: Q). - Zwei Arten ohne Kristalloide, eine Art mit glattrandigen bis
gekerbten Wachsschuppen auf der Blattunterseite.

Flacourtia CoMM. ex L'HERIT. (15) - F. indica (BURM. £.) MERR. (BG M) [US/OS: @]; F.
inermis ROXB. (BG M) [US/OS: 9); F. jangomas (LOUR.) RAUSCHEL (BG B) [US/OS: Q]. - Keine
Kristalloide.

Grandidiera JAuB. (1) - G. boivinii JAUB. (K: FRIIS, VOLLEMSEN, HASSEM) [US/OS: Q). -
Keine Kristalloide.

Idesia Maxm. (1)- 1. polycarpa MAXIM. (BG BONN 3364) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Kiggelaria L. (1) - k africana L.(BG B 019-79-74-80) [US: @; OS: gl. - irr. Sch.]. - Keine
Kristalloide auf der Blattunterseite, kleine, glattrandige bis unregelmiBige Wachsschuppen auf der
Blattoberseite.

Olmediella BAILLON (1) - O. betschleriana (GOEPPERT) LOES. (BG UBT) [US/OS: @). -
Keine Kristalloide.

Poggea GUERKE (4) - P. longepedunculata BAMPS (K: LIBEN) [US/OS: gl. Sch.); P. stenura
GILG (K: det SLEUMER) [US/OS: Q]. - Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit Kleinen,
glattrandigen Wachsschuppen.

Poliothyrsis OLIVER (1) - P. sinensis HOOK. f. (BG B) [US: @; OS: gl. Sch.]. - Auf der
Blattunterseite keine Kristalloide, glattrandige Wachsschuppen auf der Blattoberseite.

Xylosma FORSTER f. (85) - X. japonicum A. GRAY (BG Z 91163) [US/OS: 0]. - Keine
Kristalloide.

FOUQUIERIACEAE DC. (1/11)
Die drei zusitzlich zu den von ENGEL & BARTHLOTT (1988) bearbeiteten
Arten untersuchten Taxa zeigen ebenfalls keine Kristalloide.

Fouquieria KunTtH (11) - F. digueutii (TIEGHEM) LM. JOHNST. (BG BONN) [US/OS: @); F.
macdougalii NASH (BG BONN) [US/OS: @); F. purpusii T.S. BRANDG. (BG BONN 15341)
[US/OS: 9].

FRANKENIACEAE ST.-HIL. ex GRAY (3/30)

Auch die zusdtzlich zu den zwei von ENGEL & BARTHLOTT (1988)

bearbeiteten Frankenia-Arten untersuchte Gattung Anthobryum zeigt keine
Kristalloide.

Anthobryum PHIL. (4) - A. triandrum (REMY) SURGIS (B: VILLAVICIENCIO L. 352) [US/OS:
o).
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HOPLESTIGMATACEAE GILG (1/2)

Auf dem stark kontaminierten Herbarmaterial wurden keine Kristalloide
nachgewiesen.

Hoplestigma PIERRE (2) - H. pierreanum GILG (B: G. ZENKER 3148) [US/OS: 9].

LACISTEMATACEAE MART. (2/14)

Auf dem relativ stark kontaminierten Herbarmaterial konnten kérnchen-
formige Kristalloide und Wachsschuppen nachgewiesen werden. Durch die
vorliegende Verpilzung der Blattproben und das erodierte Erscheinungsbild
der Kristalloide kann nicht auf die urspriingliche Bewachsung riickgeschlossen
werden.

Lacistema Sw. (11) - L. polystachyum SCHNIZLEIN (BR: BILLIET & JODIN 1465) [US/OS: K.
+ irr. Sch.].

LOASACEAE DUMORT. (15/260)

Keine der zwolf untersuchten Arten aus fiinf Gattungen zeigt Kristalloide
auf ihren Blattfldchen.

Blumenbachia SCHRADER (6) - B. hieronymi URBAN (BG M) [US/OS: @]; B. insignis
SCHRADER (BG BONN) [US/OS: Q]; B. urens URBAN (BG BONN 122) [US/OS: Q).

Caiophora C. PRESL (65) - C. hibiscifolia URBAN & GILG (BG BONN 1828) [US/OS: @]; C.
lateritia BENTH. (BG M) [US/0S: 9).

Eucnide Zucc. (8) - E. grandifiora (GROENL.) ROSE (BG BONN) [US/OS: ©].

Loasa ADANS. (105) - L. tricolor KER-GAWLER (BG BONN) [US/OS: Q1; L. volcanica ANDRE
(BG M) [US/OS: @].

Mentzelia L. (60) - M. fendleriana URBAN & GILG ex RUSBY (BG BONN 8330) [US/OS: 9]
M. lindleyi TORR. & A. GRAY (BG M) [US/OS: O); M. scabra KUNTH (BG M) [US/OS: O]; M.
spec. (Material DITSCH: EC) [US/OS: @].

MALESHERBIACEAE D. Don (1/27)

Keine der vier untersuchten Arten =zeigt Kristalloide auf ihren
Blattoberflachen.

Malesherbia Ruiz & PAVON (27) - M. mendocina SLEUMER (B: H. & E. WALTER 579)
[US/OS: 9]; M. paniculata D. DON (B: J.F. SIMON 106) [US/OS: Q); M. pulchra PHIL. (B: E.
WERDERMANN 1057) [US/OS: @]; M. spec. (Material DITSCH: RCH) [US/OS: Q].

NEUMANNIACEAE TIEGHEM (1/1)
Auf dem Herbarmaterial wurden keine Kristalloide nachgewiesen.
Aphloia BENNETT (1) - A. mauritiana BAKER (P: MENDONGA F.A. 2156) [US/OS: ).
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PASSIFLORACEAE Juss. ex KUNTH (18/530)

Von den 39 untersuchten Arten aus 4 Gattungen zeigen fiinf Arten aus vier
Gattungen keine Kristalloide. Bei 28 Arten aus zwei Gattungen kommen
rosettige Aggregationen schuppenformiger Kristalloide vor. Bei den {ibrigen
sechs Arten aus zwei Gattungen herrschen Wachsschuppen ohne besondere
Anordnung vor. Innerhalb der Gattung Passiflora weisen die 22 Arten mit
Wachsrosetten auf den Blattoberseiten auf ihren Blattunterseiten eine meist
gruppenweise Parallelanordnung ihrer Wachsschuppen auf. Dabei finden sich
nicht selten Ubergangsformen zu rosettigen Aggregationen.

Adenia ForssK. (93) - A. firingalavensis (DRAKE ex JUMELLE) HARMS (BG BONN 10297)
[US: irr. Sch. in Ros.; OS: gl. - irr. Sch.]; A. fruticosa DAVY (BG M) [US/OS: irr. Sch. in Ros.]; 4.
glauca SCHINZ (BG MB) [US/OS: irr. Sch. in Ros.]; A. keramanthus (HOOK. f.) HARMS ex ENGL.
(BG BONN 15458) [US/OS: Q]; A. letouzeyi DE WILDE (BG MB) [US: ©; OS: gl. - irr. Sch.]; 4.
spec. (BG BONN 10273) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; 4. spinosa DAVY (BG BONN 10762-50)
(US/OS: irr. Sch. in Ros.; Spr: irr. Sch.]). - Eine Art ohne Kristalloide, sechs Arten mit meist
unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen, die bei fiinf Arten in zum Teil sehr dicht stehenden
Rosetten aggregiert sind (Abb. 19).

Crossostemma PLANCHON ex HOOK. (1) - C. laurifolium PLANCHON (B: DINKLAGE 2875)
[US/OS: ). - Keine Kristalloide.

Deidamia NORONHA ex THOUARS (5) - D. clematoides (C.H. WRIGHT) HARMS (B: A.J.M.
LEEUWENBERG 6300) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Passiﬂom L. (350) - P. actinia HOOK. (BG BONN 10170) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in
Ros.); P. adenopoda DC. (BG ER) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in Ros.); P. alata C. CURTIS (BG
BONN 24358) [US: irmr. Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.}; P. ambigua HEMSL. ex HOOK. f. (BG
BONN 9749) [US: gl. - irr. Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. antioguiensis KARST. (BG ER) (US:
gl. - irr. Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.); P. x atropurpurea NICHOLS (BG REG) [US: gl. - irr. Sch,;
OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. caerulea L. (BG BONN 3366) [US: irr. Sch.; OS: gl. Sch. in Ros.}; P.
cincinnata MAST. (BG BONN 24093) [US: gl. - irr. Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. coccinea
AUBLET (BG BONN 24173) [US: gl. - irr. Sch. in Ros.; OS: @]; P. edulis SIMS (BG M) [US/OS: @];
P. eichleriana MAST. (BG ER) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in Ros.]; P. gracilis JACQ. ex LINK (BG
BONN 22217) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in Ros.]; P. helleri PEYR. (BG BONN 1019) [US: gl.
Sch.; OS: gl. - itr. Sch. in Ros.]; P. holosericea L. (BG BONN 8748) [US: irr. Sch.; OS: gl. Sch. in
Ros.); P. macrocarpa MAST. (BG BONN 9623) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in Ros.]; P. maliformis
L. (BG M) [US: gl. - irr. Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. manicata (JUSS.) PERS. (Material
DiTsCH: EC) [US/OS: irr. Sch.]; P. mixta L. f. (BG UBT) [US: irr. Sch.; OS: irr. Sch. in Ros.]; P.
planifolia J. MACDOUGAL (BG BONN 9777) [US: gl. Sch.; OS: @J; P. punctata L. (BG BONN
10172) [US: gl. Sch.; OS: gl. Sch. in Ros.]; P. quadrangularis L. (BG BONN 21938) [US: gl. - irr.
Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. racemosa BROT. (BG BONN 15337) [US: gl. Sch.; OS: irr. Sch.
in Ros.); P. rovirosae KILLIP (BG BONN 10618-40) [US: irr. Sch.; OS: 9); P. rubra L. (BG BONN
24476) [US: irr. Sch.; OS: @); P. sanctae-barbarae L.B. HOLM-NIELSEN & P.M. JORGENSEN
(Material DiTSCH: EC) [US: gl. Sch.; OS: @]; P. seemannii GRISEB. (BG BONN 10622-90) [US: irr.
Sch.; OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; P. serratifolia L. (BG BONN 9748) [US: kL. irr. + gr. plattenf. Sch.;
OS: kl. gl. - irr. Sch. in Ros. + gr. plattenf. Sch.]; P. spec. (BG BONN 1054) [US: gl. - irr. Sch.; OS:
gl. Sch. in Ros.]; P. suberosa L. (BG ER) [US/OS: @]; P. violacea VELL. (BG ER) [US: gl. - imr.
Sch.; OS: gl. Sch. in Ros.]. - Zwei Arten ohne Kristalloide, eine Art mit Wachsschuppen in Rosetten
auf der Blattunterseite und ohne Kristalloide auf der Blattoberseite. Von den 27 Arten mit
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glattrandigen bis meist gezihnten bis gefransten Wachsschuppen auf der Blattunterseite besitzen 22
Arten rosettige Aggregationen (Abb. 20), eine Art Wachsschuppen ohne besondere Anordnung und
eine Art keine Kristalloide auf der Blattoberseite. Die Wachsschuppen auf den Blattunterseiten sind
meist gruppenweise parallel angeordnet, wobei Ubergangsformen zu rosettigen Aggregationen
vorkommen.

PERIDISCACEAE KUHLM. (2/2)

Die untersuchte Art weist unregelmiBig gerandete Wachsschuppen auf ihrer
Blattunterseite auf, die in dichter rosettiger Anordnung stehen.

Peridiscus BENTH. (1) - P. lucidus BENTH. (B: DUCKE 23929) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: 9].

SCYPHOSTEGIACEAE HuTCH. (1/1)

Auf dem kontaminierten Herbarmaterial wurden keine Kristalloide
nachgewiesen.

Scyphostegia STAPF (1) - S. borneensis STAPF (B: H.P. NOTEBOOM & ABAN 160; J. & M.S.
CLEMENS 26361) [US/OS: 9].

TAMARICACEAE LINK (5/78)

Von zehn untersuchten Arten aus drei Gattungen weist nur eine Art keine
Kristalloide auf. Alle {ibrigen Arten zeigen auf beiden Blattseiten gewundene
Stibchen und rohrchenformige Kristalloide.

Mpyricaria Disv. (10) - M. alopecuroides SCHRENK (B: V. VA3AK s.n.) [US/OS: gew. St. +
R.]); M. germanica (L.) DEsv. (BG BONN 3379) [US/OS: gew. St. + R.]. - Beide Arten mit
gewundenen Stibchen und réhrehenformige Kristalloide auf beiden Blattflichen.

Reaumuria L. (11) - R alternifolia (LABILL.)) BRITTEN (B: A. SCHELKOWINKOW 135)
[US/OS: @J; R. persica Boiss. (B: K.H. RECHINGER 43852) [US/OS: gew. St. + R.]. - Eine Art ohne
Kristalloide, eine Art mit gewundenen Stibchen und réhrchenformigen Kristalloide auf beiden
Blattflichen.

Tamarix L. (54) - T. chinensis LOUR. (BG BONN 3360) [US/OS: gew. St. + R.]; T. odessana
STEVEN ex BUNGE (BG REG) [US/OS: gew. St. + R.J; T. parviflora DC. (BG BONN 9340) [US/OS:
R. + gew. St.}; T. pentandra PALL. (BG REG) [US/OS: R. + gew. St.]; T. ramosissima LEDEB. (BG
REG) [US/OS: gew. St. + R.]; T. fetrandra PALL. (BG BONN 9337) [US/OS: gew. St. + R.]. - Alle
Arten mit gewundenen Stibchen und rohrchenfSrmigen Kristalloiden auf allen untersuchten
Oberflichen.

TURNERACEAE KunTHex DC. (10/110)
Die sieben untersuchten Arten aus fiinf Gattungen zeigen keine Kristalloide.

Erblichia SEEM. (5) - E. odorata SEEM. (B: B. ORTIZ & MARTINIANO 148) [US/OS: @].
Hyalocalyx RoLFE (1) - H. setiferus ROLFE (Material DITSCH: RM) [US/OS: @].
Loewia URB. (3) - L. tanaensis URB. (B: J.B. NEWBOULD 19170) [US/OS: @].
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Piriqueta AUBLET (19) - P. bernieriana (TUL.) URB. (B: H. HUMBERT 18934) [US/OS: @); P.
cistoides (L.) GRISEB. (B: M. HOFF & J.J. DE GRANVILLE 5505) [US/OS: @].

Turnera L. (60) - T. subulata SM. (BG BONN 24038) [US/OS: @); T. ulmifolia L. (BG BONN
24037) [US/OS: Q].

VIOLACEAE BATSCH (23/830)

Von 36 untersuchten Arten aus sechs Gattungen weisen 29 Arten aus vier
Gattungen auf ihren Blattflichen keine Kristalloide, davon zwei Arten der
Gattung Hymenanthera unregelmiBig gerandete Wachsschuppen und/oder
fadenfoérmige Kristalloide (Abb. 26, 28) auf ihren SepalenauBenseiten auf.
Sieben Arten aus vier Gattungen zeigen schuppenformige Kristalloide mit
meist unregelméBigen Réndern auf ihren Blattflichen.

Hybanthus Jacq. (150) - H. communis (A. ST.-HIL.) TAUB. (BG MB) [US/OS: @); H. spec.
(Material DITSCH: EC) [US/OS: @]. - Keine Kristatloide.

Hymenanthera R. BR. (4-5) - H. angustifolia R. BR. ex DC. (BG MB) [US/OS: @; Sep: irr.
Sch. + F.J; H. chatamica (F. MUELL.) T. KIRK (BG M) [US/OS: @}; H. crassifolia Hook. f. (BG
BONN 766-90) [US: irr. Sch.; OS: gl. Sch.; Sep/Fr: F.J; H. dentata R. BR. (BG BONN 767-90)
[US/OS: @; Sep: irr. Sch.]. - Bei drei Arten keine Kristalloide, bei einer Art unregelmiBige oder
glattrandige Wachsschuppen auf den Blattflichen; drei Arten mit unregelmiBig gerandeten,
schuppenférmigen und/oder fadenfSrmigen Wachsskulpturen auf den SepalenauBenseiten; eine Art
mit fadenfSrmigen Kristalloiden auf der Fruchtoberfliche (Abb. 26, 28).

Melicytus FORSTER & FORSTER f. (4) - M. ramiflorus FORSTER & FORSTER f. (BG BONN
589) [US/OS: irr. Sch.]. - Auf beiden Blattflichen verstreut angeordnete Wachsschuppen mit
unregelmiBigen Rindern.

Noisettia KUNTH (1) - N. longifolia KUNTH (B: J.J. DE GRANVILLE & al. 7715) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Paypayrola AUBLET (7) - P. guianensis AUBLET (B: H. TER STEEGE & P. DE JAGER 331) [US:
@; OS: irr. - hiut. Sch.]. - Keine Kristalloide auf der Blattunterseite, unregelmiBig gerandete bis
héutige Wachsschuppen auf der Blattoberseite.

Viola L. (400) - V. alba BESSER (BG REG) [US/OS: @}; V. altaica KER-GAWLER (BG UBT)
[US: irr. Sch.; OS: @]; V. anagae A. GILLI (BG BONN 1117) [US/OS: Q); V. arborescens L. (BG
M) [US/OS: @); V. arvensis MURRAY (BG REG) [US/OS: Q); V. calaminaria LE). (BG BONN
3354) {US/OS: O); V. canadensis L. var. rugulosa (GREENE) C. HITCHC. (BG ER) [US/OS: ©]; V.
canina L. (BG BONN 7157) (US/OS: Q}; V. cornuta L. (BG BONN 3356) [US/OS: 9); V.
delphiniifolia NUTT. (BG MB 87/860) [US/OS: @]; V. dissecta LEDEB. var. eizanensis MAK. (BG
M) [US/OS: @1; V. elatior FRIES (BG M) [US/OS: irr. Sch.); V. eminii (ENGL.) FRIES (BG BONN
4297) [US/OS: @1, V. hispida LAM. (BG BOCH) [US/OS: @1; V. labradorica SCHRANK (BG BONN
9473) [US/OS: @), V. macroceras BUNGE (BG UBT) [US/OS: @); V. mirabilis L. (BG BONN 7158)
[US/OS: @], V. obligua HiLL. (BG BONN 9442) [US/OS: @; V. palustris L. (Material DITSCH: D)
[US/OS: @]; V. prionantha BUNGE (BG BONN 8920-90) [US/OS: @); V. reichenbachiana JORDAN
ex BOREAU (BG BONN 3357-90) [US/OS: Q]; V. spec. (Material DiTSCH: EC) [US/OS: 9): V. spec.
(Material DiTsCH: EC) [US/OS: @); V. spec. (Material DITSCH: EC) [US/OS: irtr. Sch.); V. stipularis
Sw. (BG BONN 5674) [US/OS: @]; V. striata AITON (BG B) [US/OS: @); V. tricolor L. (BG BONN
7161) [US/OS: irr. Sch.]. - 23 Arten ohne Kristalloide, vier Arten mit unregelmiBig gerandeten
Wachsschuppen.
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5.1.3. Salicales LINDL.

Die Ordnung umfaBt in allen Systemen nur die Salicaceae. Dies ist
vermutlich als Reminiszenz an ihre ehemalige Einordnung in die friiher als
besonders urspriinglich angesehenen ,,Amentiferae“ zu werten. Dabei wird von
allen Systematikern ihre besondere Néhe zu den Flacourtiaceae, insbesondere
der Gattung Idesia betont. Fiir andere windbliitige Gattungen, wie z.B.
Lacistema, wird ein AusschluB aus den Flacourtiaceae allgemein diskutiert.
Nur bei THORNE (1992 a,b) sind die Salicaceae innerhalb der Unterordnung
Violineae angesiedelt. GOLDBERG (1986) stellt sie vorldufig noch in einen
gemeinsamen Ast mit Fagales und Balanopales. Als Abkdmmlinge der
Flacourtiaceae werden sie auch von HUBER (1991) bezeichnet. Allerdings fiihrt
er neben den gemeinsamen Inhaltsstoffen und Rostpilzen auch embryologische
Unterschiede auf. MORAWETZ (1981) diskutiert Gemeinsamkeiten in der
Epidermalstruktur der Blitter bei Idesia und Salicaceae.

MEEUSE (1975) leitet die Flacourtiaceae im Rahmen seiner Anthocorm-
Theorie von den Salicaceae ab.

Tabelle 7: Die Stellung der Salicaceae in den konventionellen Systemen.

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Salicaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Salicales Salicales Violanae Violales
Salicales Violineae

Von den zwei Gattungen der Familie ist die groBere, d.h. Salix, fast
vollstindig durch zu oftmals komplexen Rosetten aggregierte Wachsschuppen
charakterisiert, die bei einigen Arten infolge massiver Wachsausscheidung so
sehr in die Hohe gestreckt sind, da sie formal den aggregierten Stébchen des
Strelitzia-Typs der Monokotyledoneen #hneln. Anhand vieler Zwischenstufen
148t sich aber die Ableitung von schuppenformigen Kristalloiden belegen.
Chemisch sehr #hnlich sind die massiven lingsgerieften Skulpturen der
Cucurbitacee Benincasa hispida (MEUSEL, pers. Mittlg.). Diese unterscheiden
sich in ihrer chemischen Zusammensetzung grundlegend von den aggregierten
Stibchen der Monokotyledoneen (MEUSEL & al. 1994). Die ehemals von Salix
abgetrennte Gattung Chosenia (=> Salix arbutifolia) unterscheidet sich weder
pollenmorphologisch (SOHMA 1993) noch in ihrer Wachsmikromorphologie
von anderen Salix-Arten.

Das Fehlen von Wachsrosetten bei der Flacourtiacee Idesia polycarpa wie
bei der Gattung Populus spricht gegen eine Deutung der Wachsrosetten als
urspriingliches Merkmal der Salicaceae. Andererseits kann die Tendenz zu
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dieser Wachsform bei verschiedenen Familien der Violales als Hinweis auf
eine gemeinsame Abstammung der Salicaceae und einer Entwicklungslinie,
die in Familien wie Passifloraceae, Caricaceae und Cucurbitaceae resultiert,
bewertet werden.

SALICACEAE MIRB. (2/435)

Von den 69 untersuchten Arten und 10 Hybriden aus zwei Gattungen
weisen 13 Arten aus zwei Gattungen keine Kristalloide auf. Zwslf Arten und
funf Hybriden aus zwei Gattungen zeigen ausschlieBlich schuppenférmige
Kristalloide ohne besondere Anordnung. Diese sind bei einer Art der Gattung
Populus mit dreikantigen Stibchen vergesellschaftet. Auf die Gattung Salix
beschrénken sich die 44 Arten und fiinf Hybriden, bei denen die meistens
gezdhnten Wachsschuppen zu oft komplexen Rosetten aggregiert sind (Abb.
23, 24). Diese sind in vielen Fillen vermutlich durch lokal massive Wachsaus-
scheidung derart in die Hohe gestreckt, daB Ahnlichkeiten mit langsgerieften,
mehr oder weniger stibchenférmigen Skulpturen auftreten (Abb. 54).

Populus L. (35) - P. alba L. (BG MB 69/887) [US: @; OS: irr. Sch.]; P. balsamifera L. (BG
MB 70/1100) [US/OS: @]; P. x berolinensis K. KocH (BG M) [US: @; OS: irr. Sch.]; P. x
canadensis MOENCH ‘Robusta’ (BG MB 76/1213) [US: ©; OS: ir. Sch.]; P. x canescens (AITON)
SM. (BG MB 76/1214) [US/OS: irr. Sch.); P. ciliata WALLLICH (BG B 261-59-83-20) [US/OS: irr.
Sch.}; P. kanjilaliana DODE (BG B) [US/OS: gl. - irr. Sch.); P. koreana REHDER (BG B; BG MB
70/1101) [US: @; OS: gl. Sch.]; P. nigra L. (BG MB 69/888) [US: @; OS: gl. Sch.); P. simonii
CARR. (BG MB 76/767) [US/OS: @]; P. tremula L. (BG B) [US/OS: irr. Sch. + 3-k. St]; P.
tremuloides MICHAUX (BG M) [US/OS: irr. Sch.); P. trichocarpa TORR. & A. GRAY (BG MB
70/1102) [US/OS: @]; P. tristis FISCHER (BG B) [US/OS: Q); P. wilsonii C. SCHNEIDER (BG BONN
4945) [US/OS: gl. - irr. Sch.]. - Vier Arten ohne Kristalloide, drei Arten und zwei Hybriden mit
Wachsschuppen nur auf den Blattoberseiten, sechs Arten und eine Hybride mit Wachsschuppen auf
beiden Blattflichen, davon bei einer Art mit dreikantigen Stdbchen kombiniert.

Salix L. (400) - S. acutifolia WiLLD. (BG REG) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. - plattenf. Sch.];
S. aegyptiaca L. (BG BONN) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.}; S. alba L. (BG MB 75/745) (US:
irr. Sch. in Ros.; OS: 0); S. alba L. “Tristis’ (BG MB 74/901) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S.
apoda TRAUTV. (BG MB 75/891/316) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: ©); S. appendiculata VILL. (BG B)
[US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. arbuscula L. (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S.
arbutifolia PALLAS (B: K. OTOMA & H. Mor1 711) [US/OS: irr. Sch. in Ros.); S. arenaria L. (BG
MB 75/838) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; . aurita L. (BG REG) [US: irr. Sch. in Ros.; OS:
0]; S. bicolor WILLD. (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.}; S. x boydii LINTON (BG ER)
[US: ©; OS: irr. Sch.]; S. breviserrata FLOD. (BG ER) [US/OS: @); §. caesia VILL. (BG MB 76/1)
[US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. canariensis C. SM. ex LINK (Material DITSCH: E) [US: irr. Sch. in
Ros.; OS: @]; S. caprea L. (BG MB 75/318) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. cascadensis
COCKERELL (BG MB 76/1272/316) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. cinerea L. (BG MB 75/391)
(US: irr. Sch. in Ros.; OS: itr, Sch.]; S. daphnoides VILL. (BG MB 70/1118) [US: irr. Sch. in Ros.;
OS: Q); S. elaeagnos Scop. (BG MB 76/6) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. x finnmarchica WILLD.
(BG MB 85/923) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @]; S. foetida SCHLEICH. (BG MB) [US: irr. Sch. in
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Ros.; OS: @); S. fragilis L. (BG MB 75/744) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. x fruticosa DOLL (BG
M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. glabra Scop. (BG MB 71/1825) [US: irr. Sch. in Ros.;
0S: irr. Sch.); S. glauca L. (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. hastata L. ‘“Wehrhahnii’
(BG BONN 10475-90; BG MB 74/928) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: O]; S. helvetica VILL. (BG
BONN 3363) [US/OS: @}; S. herbacea L. (BG MB) [US/OS: Q); S. hookeriana BARRATT (BG MB
85/927) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: ifr. Sch.); S. humboldtiana WILLD. (Material DITSCH: EC)
[US/OS: @J; S. hylematica C.K. SCHNEIDER (BG MB 87/919/316) [US: irr. Sch. in Ros.; 08:9); S.
integra THUNB. (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.); S. koreensis ANDERSS. (BG M) [US:
irr. Sch. in Ros.; OS: im. Sch.]; S. lanata L. (BG MB 80/1290) [US/OS: 0); S. lapponum L. (BG
BONN 3361) [US: irr. Sch.; OS: @); S. x laurina SM. (BG M) [US: ir. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.};
S. Iucida MUHLENB. (BG M) [US/OS: @J; S. lutea NUTT. (BG B) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: 9]; S.
magnifica HEMSL. (BG B; BG BONN 12253) [US/OS: irr. Sch. in Ros.); S. matsudana Koipz. (BG
REG) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: 9); S. matsudana Koipz. ‘Tortuosa’ (BG BONN 12254; BG MB
70/1227) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @]; S. melanostachya (MAKINO) MAKINO ‘Kurome’ (BG MB
76/1173) {US: irr. Sch. in Ros.; OS: imr. Sch.]; §. x mollissima HOFFM. & ELWERT (BG M) [US: irr.
Sch. in Ros.; OS: @); S. moupinensis FRANCHET (BG BONN 3362) [US: gl. - itr. Sch. in Ros.; OS:
@); S. myrsinifolia SALISB. (BG MB 76/5a) {US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. myrsinites L. (BGMB
77/1735/208) [US/OS: @); S. nigra MARSH. (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @]; §. x pendulina
WENDER var. elegantissima (KOCH) MEIKLE (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.); S.
petrophila RYDB. (BG MB 77/2507) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: Q); S. phylicifolia L. (BG REG)
[US: irr. Sch. in Ros.; OS: @); S. purpurea L. (BG BONN 13350) {US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr.
Sch.]; S. purpurea L. ssp. lambertiana (SM.) A. NEUMANN ex REcH. f. (BG M) [US: irr. Sch. in
Ros.; OS: irr. Sch.]; S. pyrenaica GOUAN (BG M) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. pyrolifolia
LEDEB. var. alnoides ANDERSS. (BG M) [US. irr. Sch. in Ros.; OS: irr. Sch.]; S. repens L. (BG
REG) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: 9}; S. repens L. ssp. repens var. argentea (SM.) SERINGE (Material
DitscH: NL) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: 9); S. reticulata L. (BG MB 64/1434) [US: irr. Sch. in
Ros.; OS: @Y; S. retusa L. (BG M) [US/OS: 9]; S. sachalinensis F. SCHMIDT (BG BONN) [US: irr.
Sch. in Ros.; OS: @; 8. sachalinensis F. SCHMIDT ‘Sekka’ (BG MB) [US: irr. Sch. in Ros.; 0S: O};
S. serpyllifolia Scop. (BG M) [US/OS: gl. - irr. Sch.]; S. sitchensis SANSON ex BONG. (BG M) [US:
@, OS: ir. Sch.]; S. x smithiana WiLLD. (BG MB 76/1224) [US: @; OS: irr. Sch.); 8. starkeana
WILLD. (BG ERY) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: Q); S. subopposita MIQ. (BG MB 85/929) [US: irr. Sch.
in Ros.; OS: irr. Sch.); S. viminalis L. (BG MB 75/742) [US/OS: ]; S. wallichiana ANDERSS. (BG
B 116-12-83-13) [US: irr. Sch. in Ros.; OS: @]. - Neun Arten ohne Kristalloide; drei Arten und zwei
Hybriden nur mit Wachsschuppen ohne besondere Anordnung; 44 Arten und fiinf Hybriden mit
meist gezihnten Wachsschuppen in hiufig komplexen Rosetten (Abb. 23, 24, 54), diese nur bei
zwei Arten auch auf den Blattoberseiten, ansonsten auf den Blattoberseiten bei 23 Arten und drei
Hybriden meist unregelméBig gerandete Wachsschuppen ohne Anordnung sowie bei 26 Arten und
zwei Hybriden keine Kristalloide.

5.1.4. Capparales HUTCH.

Seit der Aufteilung der Rhoedales in die nicht niher miteinander
verwandten Ordnungen Papaverales und Capparales aufgrund von bliitenmor-
phologischen (MERXMULLER & LEINS 1967), embryologischen, palynologi-
schen (ERDTMAN 1952) und serologischen (FROHNE 1962, KOLBE 1978), vor
allem aber biochemischen Untersuchungsergebnissen (BLAGOWESTSCHENSKI



44 FRIEDRICH DITSCH und WILHELM BARTHLOTT

1955; HEGNAUER 1964) besteht eine allgemeine Einigkeit iiber die Zugehérig-
keit einer Reihe von Familien zur Kerngruppe der Capparales. Die Familien
der Brassicaceae, Capparaceae, Resedaceae und Tovariaceae werden von fast
allen Systematikern als mehr oder weniger geschlossener Verwandtschafts-
kreis angesehen, die sich von den Violales ableiten lassen. Nur GOLDBERG
(1986) ordnet sie noch in seine Papaverales, die er zwischen die Fabales und
Batales stellt.

Tabelle 8: Die Familien der Capparales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988  DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Bataceae' Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Batales Capparales Violanae Batales
Batales
Brassicaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Capparales Capparales Violanae Capparales
Capparales
Capparineae
Capparaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Capparales Capparales Violanae Capparales
Capparales
Capparineae
Gyrostemonac.! Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Batales Capparales Violanae Capparales
Batales
Moringaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Rutanae
Capparales Capparales Violanae Rutales
Moringales Sapindineae
Resedaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae Violanae
Capparales Capparales Violanae Capparales
Capparales
Resedineae
Salvadoraceae® Rosidae Violanae Rosidae Violanae
Celastrales Salvadorales Celastranae Capparales
Celastrales
Tovariaceae Dilleniidae Violanae Dilleniidae (in Capparaceae)
Capparales Capparales Violanae
Capparales

Capparineae

' Die Batales wurden von ENGEL & BARTHLOTT (1988) wachsmikromorphologisch untersucht.

2

Die Familie wurde von THEISEN & BARTHLOTT (1994) wacﬁsmikromorphologisch untersucht.



Systematische Ubersicht fiber die Epicuticularwachse 45

Der Umfang der allgemein anerkannten Kerngruppe wird durch phylo-
genetische Analysen konventioneller (RODMAN 1987, 1988, 1991 a,b) wie
molekularsystematischer Daten (RODMAN & al. 1993) insgesamt bestétigt.
Glucosinolat-haltige Familien, die wie die Limnanthaceae, Tropaeolaceae und
Bretschneideraceae in ihrer systematischen Stellung aufgrund konventioneller
Merkmale unsicher sind, sind nach molekularsystematischen Analysen mit in
die Ordnung einzubeziehen.

Uber die systematische Stellung der beiden Familien Bataceae und Gyro-
stemonaceae bestehen unterschiedliche Vorstellungen. Sie werden entweder in
die Capparales eingegliedert (DAHLGREN 1989), als eigene Ordnung Batales
neben die Capparales gestellt (CRONQUIST 1988; TAKHTAJAN 1987; THORNE
1992 b) oder in direkte Beziehung zu den Sapindales sensu stricto gebracht
(THORNE 1992 a). GOLDBERG (1986) stellt die Bataceae zwar als eigene
Ordnung neben die Papaveraceae und damit in die Nzhe der tbrigen Cappa-
rales-Familien. Die Gyrostemonaceae befinden sich in seinem System jedoch
innerhalb der Caryophyllales.

Die Salvadoraceae werden von CRONQUIST (1988) und TAKHTAJAN (1987)
in die Celastrales eingegliedert. Bei DAHLGREN (1989) bilden sie eine eigene
Ordnung in direkter Nihe zu den Capparales. THORNE ordnet sie aus den ,.taxa
incertae sedis” (1992 a) in die Capparales (1992 b).

Von 212 untersuchten Arten aus 77 Gattungen zeigen 155 Arten aus 62
Gattungen keine Kristalloide. Dies entspricht dem Anteil ,,unbewachster*
Arten bei den Violales. Abgesehen von der Tendenz, keine skulptierten
Wachse auszubilden, weisen die verschiedenen Familien sehr unterschiedliche
Wachsformen auf.

Firr die Brassicaceae sind quergeriefte Stidbchen charakteristisch. Sie
kénnen von relativ flach bis sehr hoch und schlank ausgeprigt und nicht selten
mit apikalen Verdickungen versehen sein. Dieselben Strukturen sind auch bei
BEEBE & EVERT (1990) abgebildet. Gelegentlich sind sie mit schuppenfdrmi-
gen Kristalloiden vergesellschaftet. Diese sind bei den meisten Arten relativ
klein und meist glattrandig bis unregelméBig, seltener plattenformig oder stark
unregelm#Big gerandet und dicht stehend. Die réhrchenférmigen Kristalloide
und gewundenen Stidbchen der Gattung Aethionema bestehen aus Nonacosan-
10-ol (MEUSEL pers. Mittlg.) und gleichen somit dem Berberis-Typ (HENNIG
& al. 1994).

Die Ergebnisse phytochemischer (KNIGHTS & BERRIE 1971) und molekular-
systematischer Untersuchungen (WARWICK & BLACK 1994) zur Gliederung
der Brassicaceae auf Tribus- oder Subtribus-Ebene kénnen durch die Wachs-
mikromorphologie nicht bestiitigt werden, da die typische Ausprigung auf die
gesamte Familie verteilt vorkommt. Auch in ihrer Samenanatomie ist die
Familie relativ einheitlich (VAUGHAN & WHITEHOUSE 1971).
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Die untersuchten Arten der Capparaceae weisen keine skulptierten Wachse
auf. Dies spricht dafiir, daB die quergerieften Stibchen der Brassicaceae eine
Eigenbildung der Familie darstellen, zumal sie in keiner der als niher
verwandt diskutierten Familien auftreten. Engere Beziehungen zwischen den
beiden Familien, wie sie bliitenontogenetisch (LEINS & METZENAUER 1979),
serologisch (GERSTBERGER 1987) und phytochemisch (ETTLINGER 1987)
bestitigt werden, sind dadurch nicht in Frage gestellt. Das Fehlen von Kristal-
loiden bei den Capparaceae kann nicht als Argument gegen eine Abtrennung
der Cleomoideae als eigene Familie herangezogen werden, da es sich vermut-
lich um ein plesiomorphes Merkmal handelt und eine Paraphylie der Cappara-
ceae sensu lato nicht ausgeschlossen werden kann. Ergebnisse aus anderen
Disziplinen sprechen gegen eine solche Abtrennung (ANURADHA & al. 1988).

In erster Linie wegen ihres Gehaltes an Glucosinolaten (GMELIN & KJ£R
1970) werden die Moringaceae in die Capparales eingeordnet. Bliitenanatomi-
sche (DUTT & al. 1978) und bliitenontogenetische Untersuchungen (RONSE-
DECRAENE & SMETS 1987) stellen dies in Frage. Auch serologisch weist die
Familie keine starken Beziehungen zu den Brassicaceae auf (GERSTBERGER
1987). Den von ERDTMAN (1952) beobachteten palynologischen Ahnlichkeiten
zwischen Moringaceae einerseits und- Capparaceae und Resedaceae anderer-
seits widerspricht FERGUSON (1985). Mit ihren zu Rosetten aggregierten
Wachsschuppen unterscheiden sie sich von jeder anderen Familie, deren
Zugehdrigkeit zu den Capparales diskutiert wird. Beziehungen zu den
Violales, begrenzt auch zu den Malvales, werden dadurch eher unterstiitzt.

Die Resedaceae zeichnen sich durch das Vorkommen von Wachsréhrchen
und gewundenen Stébchen aus, was innerhalb der Capparales ansonsten nur in
der Gattung Aethionema zu beobachten ist. Aufgrund der weiter oben zitierten
serologischen und phytochemischen Untersuchungen werden sie allgemein zu
den Kernfamilien der Capparales gerechnet.

Eine enge Verwandtschaft zu den Capparales weisen die Tovariaceae auf-
grund ihrer embryologischen, samen- und holzanatomischen und bliitenonto-
genetischen Merkmale auf (BOESEWINKEL 1990; CARLQUIST 1985 c; FISEL &
WEBERLING 1990). Das Fehlen skulptierter Wachse bei beiden Familien
spricht nicht dagegen.

Von den Batidaceae liegen keine Wachsdaten vor. Die Gyrostemonaceae
weisen unregelmiBig gerandete Schuppen auf (ENGEL & BARTHLOTT 1988).
Diese sind nicht zur Kldrung der systematischen Stellung geeignet. Das Vor-
kommen von Glucosinolaten bei beiden Familien (GMELIN & KIZER 1970;
SCHRAUDOLF & al. 1971) spricht fiir verwandtschaftliche Nihe zu den Cappa-
rales. Holzanatomisch (CARLQUIST 1978) und karyologisch (GOLDBLATT
1976) unterscheiden sich die beiden Familien. Ahnlichkeiten in der Pollenmor-
phologie (GOLDBLATT & al. 1976) werden von TOBE & TAKAHASHI (1995)
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angezweifelt. Anatomisch weisen beide Familien &hnliche Beziehungen zu den
Capparales auf (JORGENSEN 1981).

BRASSICACEAE BURNETT (388/3000)

Von 170 untersuchten Arten aus 61 Gattungen weisen 122 Arten aus 46
Gattungen keine Kristalloide auf. 30 Arten aus 20 Gattungen zeigen querge-
riefte Stiabchen, davon 11 Arten aus 10 Gattungen nur auf den SproBoberflé-
chen. 14 Arten aus 10 Gattungen besitzen nur schuppenformige Kristalloide.
Nur vier Arten der Gattung Aethionema weisen gewundene Stibchen und
kurze rhrchenférmige Kristalloide auf.

Aethionema R. Br. (30-40) - 4. armenum Boiss. (BG M) [US/OS: gew. St. + R.]; 4.
eunomioides (BOISS.) BORNM. (BG BOCH) [US/OS: gew. St. + R.}; 4. grandiflorum BOIsS. &
HOHEN. (BG BONN 2018) [US/OS: gew. St. + R.]; 4. saxatile (L.) R. BR. ex AITON (BG BONN)
{US/OS/Spr: gew. St. + R.); 4. schistosum BoIsS. & KOTSCHY (BG BOCH) [US/OS: quger. St.]. -
Vier Arten mit gewundenen Stibchen und kurzen Réhrchen (Abb. 46), nicht selten in Clustern
angeordnet, bei einer Art quergeriefte Stabchen.

Alliaria HEISTER ex FABR. (5) - A. petiolata (M. BIEB.) CAVARA & GRANDE (Material
DITSCH: D) [US/OS: @; Spr: quger. St. + irr. Sch.]. - Auf den Blattflichen keine Kristalloide, auf
der SproBoberfliche quergeriefte Stabchen und unregelmaBig gerandete Schuppen.

Alyssoides MILLER (3) - A. utriculata (L.) MEDICUS (BG M) [US/OS/Fr: quger. St]. - Auf
beiden Blattflichen und der Fruchtoberfliche quergeriefte Stabchen.

Alyssum L. (183) - A. armenum BoIss. (BG MB 85/690/10) [US/OS: @]; A. cuneifolium
TENORE var. pirinicum STOJ. & ACHT. (BG M) [US/OS: @); A. montanum L. (BG BONN 8282)
(US/OS: @); A. murale WALDST. & KIT. (BG BONN 3336-90) [US/OS: 91; A. pyrenaicum LAPEYR.
(BG BOCH) [US/OS: @]; 4. repens BAUMG. (BG MB 89/526/29) [US/OS: @}; 4. smolikanum E.I.
NYARADY (BG MB 83/265) [US/OS: @1; 4. spinosum L. (BG BONN 8287-90) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Anastatica L. (1) - A. hierochuntica L. (BG BONN 6924) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Arabidopsis HEYNH. (13) - A. thaliana (L.) HEYNH. (Material DITSCH: D) [US/OS: @; Spr:
quger. St.). - Auf beiden Blattflichen keine Kristalloide, auf der SproBoberfliche quergeriefte
Stibchen.

Arabis L. (120) - A. alpina L. (BG BONN 3344-90) [US/OS: @); A. alpina L. ssp. caucasica
(WILLD.) BRIQ. (BG BONN 12638) [US/OS: @); A. aubrietioides BOISS. (BG BONN 9220)
[US/OS: @); A. carduchorum Bolss. (BG MB 75/27) [US/OS: 9];4. corymbiflora VEST. (BG REG)
[US/OS: @Y; 4. glabra (L.) BERNH. (BG M) [US/OS: quger. St.]; A. procurrens WALDST. & KiT.
(BG BONN 9273) [US/OS: ©); A. pumila JACQ. (BG REG) [US/OS: 0]; 4. soyeri REUT. & HUET.
ssp. jacquinii (G. BECK) B.M.G. JONES (BG REG) [US/OS: @}; 4. turrita L. (BG M) [US/OS: 9],
A. vochinensis SPRENG. (BG BONN 10509-90) [US/OS: @). - Meist keine Kristalloide, bei einer Art
quergeriefte Stabchen auf allen untersuchten Oberflachen.

Armoracia P. GAERTNER, MEYER & SCHERB. (3) - 4. rusticana P. GAERTNER, MEYER &
SCHERB. (BG BONN 7847-90) [US/OS/Spr: gl. Sch]. - Auf den Blattflichen und der
SproBoberflache mehr oder weniger glattrandige Schuppen in unterschiedlichen GroBen.

Aubrieta ADaNs. (12) - A. canescens (BOISS.) BORNM. (BG MB 75/72) [US/OS: Q]; 4.
columnae GUSS. ssp. italica (BOISS.) MATTF. (BG BOCH) [US/OS: @]; 4. deltoidea (L.) DC. (BG
BONN 3334-90) [US/OS: @; A. erubescens GRISEB. (BG BONN 8371) [US/OS: O}; 4. gracilis
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SPRUN. ex Boiss. (BG ER) [US/OS: kl. gl. - irr. Sch.); 4. scyria HALACSY (BG M) [US/OS: 9. -
Meist keine Kristalloide, bei einer Art kleine, glattrandige bis unregelmiBige Wachsschuppen.

Aurinia DEsv. (7) - A. saxatilis (L.) DESV. (BG BONN 9261) [US/OS: O]. - Keine
Kristalloide.

Barbarea R. Br. (12) - B. verna (MILLER) ASCHERS. (BG REG) [US/OS: @1; B. vulgaris R.
BRr. (BG REG) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Berteroa DC. (8) - B. incana (L.) DC. (BG BONN 3332-90) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Biscutella L. (40) - B. laevigata L. (BG REG) [US/OS: @]; B. spec. (Material DITSCH: D)
[US/OS/Fr: US/OS: ©). - Keine Kristalloide.

Brassica L. (30) - B. balearica PERS. (BG BOCH) [US/OS: quger. St.); B. napus L. ssp. napus
(BG BONN 7856-90) [US/OS: quger. St.]; B. migra (L.) KOCH (BG BONN 7848) [US: gl. plattenf.
Sch.; OS: @]; B. oleracea L. (BG M) [US/OS: quger. St.]; B. rapa L. ssp. sylvestris (L.) JANCHEN
(BG BONN 10077) [US/OS: Q). - Drei Arten mit quergerieften Stibchen, eine Art mit mehr oder
weniger glattrandigen, plattenformigen Wachsschuppen, eine Art ohne Kristalloide.

Braya STernB. & HoPPE (20) - B. alpina STERNB. & HOPPE (BG REG) [US/OS: gl. + irr.
Sch.]. - Beide Blattflichen mehr oder weniger verstreut mit glattrandigen bis unregelmiBigen
Wachsschuppen.

Bunias L. (6) - B. orientalis L. (BG BONN 3323-90) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Camelina CRANTZ (10) - C. sativa (L.) CRANTZ (BG REG) [US/OS: @). - Keine Kristalloide.

Capsella MEDICUS (5) - C. bursa-pastoris MEDICUS (Material DITSCH: D) [US/OS: @; Spr:
quger. St]. - Auf den Blattflichen keine Kristalloide, auf der SproBoberlfiche quergeriefte
Stibchen, gelegentlich mit apikaler Verdickung.

Cardamine L. (150) - C. amara L. (Material DITSCH: D) [US/OS: Q); C. bulbifera (L.)
CRANTZ (BG BONN 9860) (US/OS: @); C. enneaphyilos (L.) CRANTZ (BG BONN 8238) [US/OS:
0}; C. flexuosa WITH. (Material DITSCH: D) [US/OS: @]; C. heptaphylla (VILL.) O.E. SCHULZ (BG
M) [US: quger. St.; OS: @; Spr: quger. St.]; C. hirsuta L. (Material DITSCH: D) [US/OS: @]; C.
pentaphyllos (L.) CRANTZ (BG M) [US/OS: @J; C. pratensis L. ssp. pratensis (Material DITSCH: D)
[US/OS: O); C. raphanifolia POURR. ssp. raphanifolia (BG MB 85/533/110) [(US/OS: @J; C. trifolia
L. (BG M) [US/OS: gl. Sch. - K.J; C. waldsteinii DYER (BG M) [US: kl. gl. - irr. Sch.; OS: Q]. -
Meist keine Kristalloide, bei einer Art kleine, glattrandige bis unregelmiBige Schuppen auf der
Blattunterseite, bei einer Art auf beiden Blattflichen kleine, glatte Kristalloide, die zu langlich fiir
Kérnchen, zu flach fiir Schuppen sind und eine leichte Tendenz zu rosettiger Anordnung zeigen.
Eine Art mit quergerieften Stibchen mit Ubergéngen zu verzweigten Fiden auf der Blattunterseite
und der SproBoberfliche (Abb. 52).

Cardaminopsis (C. MEYER) HAYEK (13) - C. arenosa (L.) HAYEK (BG BONN 27200)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Cardaria Desv. (1) - C. draba (L) DEsv. (Material DITsCH: D) [US/OS: ). - Keine
Kristalloide.

Carrichtera DC. (1) - C. annua (L.) DC. (BG M) [US/OS: ). - Keine Kristalloide.

Cochlearial. (25)-C. officinalis L. (BG REG) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Coinzya Rouy (2) - C. monensis (L.) GREUTER & BURDET ssp. recurvata (ALL.) LEADLAY
(BG M) [US/OS: quger. St.]. - Auf beiden Blattflichen quergeriefte Stabchen, auf der Blattoberseite
relativ stark erodiert.

Coronopus ZINN (10) - C. squamatus (FORSSK.) ASCHERS. (BG BONN 3339-90) [US/OS:
Q). - Keine Kristalloide.

Crambe L. (20) - C. cordifolia STEVEN (BG BONN 3338-90) [US/OS: @; Spr: quger. St.); C.
koktebelica (JUNGE) N. BuscH (BG UBT) [US/OS: irr. Sch. + verzw. F.]; C. maritima L. (BG
BONN 27203) [US/OS: quger. + verzw. St. + verzw. F. + irr. Sch.); C. sventenii PETTERSON ex
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BRAMWELL & SUNDING (BG MB) [US/OS: quger. + verzw. St. + irr. Sch.]. - Quergeriefte, zum Teil
dendritisch verzweigte Stiibchen, meist vergesellschaftet mit mehr oder weniger verzweigten Fiden
und Ubergingen zu gefransten Wachsschuppen.

Degenia HAYEK (1) - D. velebitica (DEGEN) HAYEK (BG BOCH) [US/OS: Q). - Keine
Kristalloide.

Descurainia WeBB & BERTH. (55) - D. millefolia WEBB & BERTH. (BG MB) [US/OS: Q]. -
Keine Kristalloide.

Diplotaxis DC. (27) - D. acris (FORSSK.) BOISS. (Material ROSEN) [US/OS: @; Spr: quger. St.
+ gl. Sch.]; D. gracilis O.E. SCHULZ (BG BONN 848-20) [US/OS: Q]; D. harra (FORSSK.) BOISS.
var. harra (Material ROSEN) [US/OS/Spr: quger. St. + irr. Sch.]; D. spec. (BG BONN 852-20)
[US/OS: quger. St.); D. tenuifolia (L.) DC. (BG BONN 8018-90) [US/OS: 9]. - Bei drei Arten
quergeriefte Stibchen, meist vergesellschaftet mit glatten, kantigen bis unregelmiBig gebuchteten
Wachsschuppen, zwei Arten ohne Kristalloide.

Draba L. (300) - D. aizoides L. (BG BONN 3325-90) [US/OS: kl. gl. - irr. Sch.]; D. arabisans
MICHX. (BG REG) [US/OS: @]; D. aurea VAHL (BG BONN 8231) [US/OS: @]; D. daurica DC.
(BG REG) [US/OS: 9]; D. dovrensis FRIES (BG REG) [US/OS: ©@); D. heterocoma FENZL ssp.
heterocoma (BG MB) [US/OS: Q); D. hispanica Boiss. (BG BONN 8292) [US/OS: Q]; D.
imbricata C.A. MEY. (BG BOCH) [US/OS: @]; D. incana L. (BG REG) [US/OS: 9}; D. lanceolata
ROYLE (BG BONN 8857) [US/OS: @]; D. laxa LINDBLOM (BG REG) [US/OS: ©@); D. longisiliqua
SCHMALH. ex AKINFIEW (BG M) [US/OS: O], D. magellanica LAM. (BG REG) [US/OS: @]; D.
mollissima STEV. (BG BOCH) [US/OS: Q]; D. norvegica GUNN. (BG REG) [US/OS: Q]; D.
oxycarpa BoIss. & HELDR. (BG REG) [US/OS: Q]; D. paysonii MACBRIDE var. treleasei (BGMB
86/147) [US: gl. - plattenf. Sch.; OS: @]; D. polytricha LEDEB. (BG BOCH) [US/OS: Q); D. rigida
WILLD. (BG REG) [US/OS: O1; D. scandinaviaca LINDBLOM (BG BOCH) [US/OS: QJ; D. sibirica
(PALL.) THELL. (BG BONN 8873) [US/OS: gl. - irr. Sch.]. - Meist keine Kristalloide, bei drei Arten
kleine, glatte, mehr oder weniger plattenformige bis unregelmiBig gerandete Wachsschuppen.

Erophila DC. (10) - E. verna (L.) CHEVALL. (Material DITSCH: D) [US/OS: @). - Keine
Kristalloide.

Eruca MILLER (5) - E. vesicaria (L.) CAV. ssp. sativa (MILLER) THELL. (BG BONN 3337-90)
[US/OS: @). - Keine Kristalloide.

Erysimum L. (90) - E. arbuscula (LOWE) SNOGERUP (BG M) [US/OS: @); E. arenicola S.
WATS. var. forulosum HUB.-MOR. (BG MB 88/592) [US/OS: @]; E. bicolor DC. (BG MB) [US/OS:
Q); E. caboverdeanum (CHEV.) SUNDING (BG BONN 860-90) [US/OS: @); E. cheiranthoides L.
(BG REG) [US/OS: @}; E. cheiri (L.) CRANTZ (BG BONN 8017-90) [US: kl. gl. Sch.; OS: @]; E.
crepidifolium REICHENB. (BG BONN 6372-90) [US/OS: @}; E. hieraciifolium L. (BG BONN 3343-
90) [US/OS: QJ; E. kotschyanum J. GAY (BG BOCH) [US: kl. irr. + gr. gl. - plattenf. Sch.; OS: 9);
E. nevadense A.A. HELLER (BG M) [US/OS: @); E. odoratum EHRH. (BG REG) [US/OS: Q); E.
puichellum (WILLD.) J. GAY (BG BONN 9229) [US/OS: @); E. pusillum BORY & CHAUB. (BG MB)
[US/OS: O); E. scoparium (BROUSS. ex WILLD.) SNOGERUP (BG MB) [US/OS: Q); E. wahlenbergii
(ASCHERS. & ENGL.) BORLAS (BG M) [US/OS: Q). - Meist keine Kristalloide, bei zwei Arten
kleine, glattrandige bis unregelmiBige Wachsschuppen, in einem Fall mit grofien, plattenférmigen
Schuppen vergesellschaftet.

Fibigia Mepicus (14) - F. clypeata (L.) MEDICUS (BG BONN 3331-90) [US/OS: @}; F.
triguetra (DC.) BOISS. ex PRANTL (BG BOCH) [US/OS: 9@]. - Keine Kristalloide.

Heliophila L. (11) - H. longifolia DC. (BG BONN 3324; BG M) [US/OS: quger. St.]. - Beide
Blattflichen mit quergerieften Stibchen.

Hesperis L. (30) - H. matronalis L. (BG BONN 3340-90) [US/OS: @); H. tristis L. (BG REG)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.
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Iberis L. (30) - I gibraltarica 1. (BG BONN 8288) (US/OS: @1; I pruitii TINEO (BG BOCH)
[US/OS: OJ; I saxatilis L. (BG M) [US/OS: kL. gl. - irr. Sch.]; I sempervirens L. (BG BONN 3320-
90) [US/OS: O); I. umbellata L. (BG BONN) [US/OS: @]. - Meist keine Kristalloide, bei einer Art
kleine, glattrandige bis unregelmiBige Wachsschuppen.

Isatis L. (30) - I kotschyana BoIss. & HOHEN. (BG REG) [US/OS: quger. St.}; I. microcarpa
J.GAY ex BOISS. var. blepharocarpa ASCHERS. (Material ROSEN) [US/OS: quger. St.]; L tinctoria L.
(Material DITSCH: D) [US/OS/Spr: quger. St. + irr. Sch.). - Auf allen untersuchten Organen
quergeriefte Stibchen, oft mit apikalen Verdickungen, gelegentlich mit mehr oder weniger stark
gebuchteten, relativ dicken Wachsschuppen vergesellschaftet (Abb. 39).

Lepidium L. (150) - L. graminifolium L. (Material DITSCH: D) [US/OS: 9); L. ruderale L.
(BG BONN 8021-90) [US/OS: Q); L. sativum L. (BG BONN 7849-90) [US/OS: @]; L. virginicum
L. (BG BONN 8022-90) {US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Lobularia Desv. (5) - L. canariensis (DC.) L. BORGEN ssp. fruticosa (WEBB) L. BORGEN
(BG BONN 884) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Lunaria L. (3) - L. annua L. (BG BONN 8023) [US/OS: @; Spr: quger. St.J; L. rediviva L.
(BG BONN 3346-90) [US/OS: ©; Spr: gl. - plattenf. Sch.]. - Auf den Blattflichen keine
Kristalloide, auf den SproBioberflichen entweder quergeriefte Stiabchen oder glattrandige, mehr oder
weniger plattenformige Wachsschuppen mit Ausrichtung quer zur SproBlingsachse.

MalcolmiaR. Br. (35)- M. africana (L.) R. BR. (BG M) [US/OS: O); M. maritima (L.) R. BR.
(BG BONN 3335-90) [US/OS: 9Q]. - Keine Kristalloide.

Matthiola R. Br. (55) - M. aspera BOISS. var. aspera (Material ROSEN) [US/OS: @]; M.
Sruticulosa (L.) MAIRE ssp. fruticulosa (BG MB 83/283) [US/OS: @]; M. incana (L.) R. BR. (BG
BONN 8024-90) [US/OS: @); M. longipetala (VENT.) DC. ssp. bicornis (SM.) P.W. BALL (BG
BONN 3327-90) [US/OS: Q]; M. tricuspidata (L.) R. BR. (BG M) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Moricandia DC. (8) - M. arvensis (L.) DC. (BG M) [US/OS: quger. St.]. - Auf beiden
Blattflichen quergeriefte Stibchen.

Morisia Gay (1) - M. monanthos (V1v.) ASCH. (BG BOCH) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Mpyagrum L. (1) - M. perfoliatum L. (BG M) [US/OS: quger. St.]. - Auf beiden Blattflichen
quergeriefte Stibchen.

NasturtiumR. Br. (6) - N. officinale R. BR. (BG ER) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Neslia Desv. (2) - N. paniculata (L.) DESV. (BG M) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Peltaria JAcq. (7) - P. alliacea JACQ. (BG BONN 3341-90) [US/OS: @; Spr: quger. St. + i
Sch.]; P. turkmena LIPSKY (BG M) [US/OS: Q). - Auf den Blattfllichen keine Kristalloide, bei einer
Art auf der Sprofioberfliche quergeriefte Stibchen mit mehr oder weniger unregelmiBig gerandeten
Wachsschuppen vergesellschafiet.

Pritzelago O. Kuntzg (1) - P. alpina (L.) O. KUNTZE (BG BONN 10420-90) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Psychine Desr. (1) - P. stylosa DESF. (BG M) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Raphanus L. (8) - R. raphanistrum L. (Material ROSEN; Material DITSCH: D) [US/OS: @; Spr:
quger. St.); R. sativus L. (BG ER) [US/OS: Q). - Auf den Blattflichen keine Kristalloide, bei einer
Art quergeriefie Stibchen auf der SproBoberfliche.

Rapistrum CRANTZ (3) - R. perenne (L.) ALL. (BG REG) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Rorippa Scop. (70) - R. aquatica (EATON) E.J. PALMER & STEYERM. (BG M) [US/OS: @; R.
austriaca (CRANTZ) BESSER (BG M) [US/OS: Q); R. sylvestris (L.) BESSER (Material DITSCH: D)
[US/OS: ©). - Keine Kristalloide.

Schivereckia ANDRz. ex DC. (5) - S. doerfleri (WETTST.) BORNM. (BG MB 78/919) [US/OS:
O): S. podolica (BESSER) ANDRZ. (BG BONN 9312) [US/OS: Q]. - Keine Kristalloide.
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Sinapis L. (10) - S. alba L. (BG BONN 6140) [US/OS: @]; S. arvensis L. (BG REG) [US/OS:
@]. - Keine Kristalloide.

Sisymbrium L. (80) - S. austriacum JACQ. (BG BONN 6373-20) [US/OS: @); S. luteum
(MAXIM.) SCHULTZ (BG REG) [US/OS: @1]; S. officinale (L.) SCoP. (Material DITSCH: D) [US/OS:
@; Spr: quger. St.]; S. strictissimum L. (BG BONN 6374-90) [US/OS: Q; Spr: quger. St.]. - Auf den
Blattoberflichen keine Kristalloide, bei zwei Arten quergeriefte Stibchen auf den SproBioberflichen.

Smelowskia C. MEYER (6) - S. calycina (STEPHAN) C.A. MEY. var. americana (BG M)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Teesdalia R. BRr. (2) - T. nudicaulis (L.) R. BR. (Material DITSCH: D) [US/OS: Q). - Keine
Kristalloide.

Ti hlaspi L. (60) - T. arvense L. (Material DITSCH: D) [US/OS: Q; Spr: quger. St. + irr. Sch.]; T.
montanum L. (BG REG) [US/OS: irr. Sch.]. - Bei einer Art keine Kristalloide auf den Blattflichen,
aber quergeriefte Stibchen und mehr oder weniger plattenformige, unregelmiBig gerandete
Schuppen auf der Sprofioberfliche, bei der anderen Art auf beiden Blattflichen unregelmiBig
gerandete Wachsschuppen.

Vella L. (5) - V. pseudocytisus L. (BG BONN 129) [US/OS: @); V. spinosa Boiss. (BG BONN
131) [US/OS: irr. K.]. - Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit unregelmiBigen kornchenférmigen
Kristalloiden, welche eventuell Erosionsprodukte anderer Kristalloidformen darstellen.

CAPPARACEAE Juss. (45/675)

Bei keiner der 18 untersuchten Arten aus acht Gattungen konnten
Kristalloide nachgewiesen werden.

Capparis L. (250) - C. avicenniaefolia KUNTH (BG BONN 9544-50) [US/OS: 0); C.
cyanastrum var. angustifolia (BG M) [US/OS: Q]; C. micracantha DC. (BG M) [US/OS: Q]; C.
spec. (Material DITSCH: EC) (US/OS: @); C. spinosa L. (BG BONN 22502) [US/OS: @].

Cleome L. (150) - C. hassleriana CHODAT (BG BONN 3308-90) [US/OS: @1; C. hirsuticaulis
MACBRIDE (BG MB) [US/OS: 9].

Morisonia L. (4) - M. americana L. (BG M) [US/OS: Q).

Oxystylis TORR. & FREMONT (1) - O. lutea TORR. & FREMONT (B: J.T. HOWELL & G.H. TRUE
45381) [US/OS: 9].

Pentadiplandra BAILLON (1) - P. brazzeana BAILLON (B: A.J.M. LEEUWENBERG 7377)
[US/OS: @), P. dasyantha (GILG) EXELL (B: CORBISIER 1463) [US/OS: Q].

Polanisia RA¥. (7) - P. trachysperma TORR. & GRAY-(BG BONN 3307-90) [US/OS: 9).

Steriphoma SPRENGEL (8) - S. aurantiaca (BG M) [US/OS: @); S. cleomoides SPRENG. (BG
ER)-[US/OS: 9]; S. paradoxum ENDL. (BG MB) [US/OS: @]; S. peruviana SPRUCE ex EICHL. (BG
BONN) [US/OS: Q1]; S. spec. (Material DITSCH: EC) [US/OS: 0].

Thilachium Lour. (10) - T. spec. (BG M) [US/OS: @].

MORINGACEAE R. Br. ex DUMORT. (1/14)

Von den sieben untersuchten Arten zeigen sechs auf beiden Blattseiten zu
Rosetten aggregierte Wachsschuppen mit meist unregelmédBigen Randern. Auf
dem kontaminierten und verpilzten Herbarmaterial von M. pterygosperma
konnten keine Kristalloide nachgewiesen werden.
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Moringa AbaNs. (14) - M. hildebrandtii ENGL. (ZSS: GEROLD s.n.) [US/OS: gl. Sch. in Ros.];
M. oleifera LAM. (BG UBT) [US/OS: irr. Sch. in Ros.]; M. ovalifolia DINTER & A. BERGER(ZSS
931033/0) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.); M. peregrina (FORSSK.) FIORI (B: DE WILDE & DE
WILDE-DUYFIES 9739) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.J; M. pterygosperma GAERTN. (B: R.
ZIMMERMANN 37) [US/OS: Q]; M. stenopetala (BAK. f.) CUFOD. (B: F.N. GACHATHI 421) [US/OS:
gl. - irr. Sch. in Ros.); M. drouhardii JUMELLE (ZSS 911037/a) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]. -
Eine Art ohne Kristalloide, sechs Arten mit meist unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen in
haufig unterschiedlich grofien Rosetten.

RESEDACEAE DC. ex GRAY (6/75)

Von 13 untersuchten Arten aus fiinf Gattungen weisen nur drei Arten der
Gattung Reseda Kristalloide in Form von gewundenen Stébchen auf. Bei zwei
dieser Arten finden sich auBerdem réhrchenférmige Kristalloide sowie
Zwischenformen.

Caylusea A. St-HiL. (3) - C. abyssinica (FRESEN.) FISCH. & MEY. (B: W. DE WILDE 7226)
[US/OS: 9); C. hexagyna (FORSSK.) M.L. GREEN (B: H. & E. WALTER 195) [US/OS: Q). - Keine
Kristalloide.

Ochradenus DEL. (6) - O. baccatus DELILE (Material ROSEN) [US/OS/Spr: @]. - .Keine
Kristalloide

Oligomeris CAMBESS. (9) - O. linifolia (VAHL) MACBR. (B: SULTAN AL ABEDINA & ABRAR

HUSAIN) [US/OS: @]; O. spathulata E.MEY. ex HARV. & SOND. (B: DINTER 6686) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Randonia Cosson (3) - R. africana COSSON (B: L. CHEVALLIER 158) [US/OS: @). - Keine
Kristalloide.

Reseda L. (55) - R alba L. (BG BONN 3348-90) [US/OS: @]; R. complicata BORY (BG M)
[US/OS/Spr: R. + gew. St.]; R. cf. decursiva FORSSK. (Material ROSEN) [US/OS: O}; R. glauca L.
(BG BONN 3347-90; BG REG) [US/OS/Spr: gew. St. + R.]; R. lutea L. (BG BONN 3349-90)
[US/OS: @]; R. luteola L. (BG BONN 3350-40) [US: gew. St.; OS: Q]; R. odorata L. (BG BONN
8173) [US/OS: @]. - Vier Arten ohne Kristalloide; drei Arten mit gewundenen Stibchen, davon in
zwei Fillen mit rohrchenformigen Kristalloiden sowie Zwischenformen kombiniert.

TOVARIACEAE Pax (1/2)

Die beiden Arten weisen keine Kristalloide auf, wohl aber ausgeprigte
Cuticularfaltungsmuster.

Tovaria Ruiz & PAVON (2) - T. diffusa (MACFAD.) FAWCETT & RENDLE (B: P. HIEPKO 2949)
[US/OS: @); T. pendula RUiz & PAVON (BG BONN 6049) [US/OS: Q].

5.1.5. Ericales DUMORT.

Ahnlich den Capparales bestehen auch die Ericales aus einer festen
Kerngruppe von Familien, {iber deren Zugehérigkeit allgemein kein Zweifel
besteht, Dies sind die Empetraceae, Epacridaceae, Ericaceae, Monotropaceae
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und Pyrolaceae. Nach neueren cladistischen Analysen konventioneller (AN-
DERBERG 1993; JuDD & KRON 1993) und molekularsystematischer Daten
(KRON & al. 1991; KRON & CHASE 1993; KRON 1996) sollten sie zu einer
Familie Ericaceae zusammengefaBt werden, um para- und polyphyletische
Gruppierungen zu vermeiden.

Tabelle 9: Die Familien der Ericales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie

Actinidiaceae’

Clethraceae'

Cyrill !

Grubbiaceae®

Monotropaceae

Pyrolaceae

CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,

pers. Mittlg.
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Theales Ericales Theanae Dilleniales
Actinidiales Theineae
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Ericales Ericales Ericanae Dilleniales
Ericales Clethrineae
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Ericales Ericales Ericanae Dilleniales
Ericales Clethrineae
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Ericales Ericales Ericanae Ericales
Ericales
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Ericales Ericales Ericanae Ericales
Ericales
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Dillenianae
Ericales Ericales Ericanae Ericales
Ericales
Dilleniidae Ericanae Dilleniidae Rosanae
Ericales Bruniales Ericanae Bruniales
Ericales
Dilleniidae Ericanae (in Ericaceae) (in Ericaceae)
Ericales Ericales
Dilleniidae Ericanae (in Ericaceae) (in Ericaceae)
Ericales Ericales .

! Die Familie wurde von DITSCH & BARTHLOTT (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.
2 Die Familie wurde von WEILLER & al. (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.
3 Die Familie wurde von FEHRENBACH & BARTHLOTT (1988) wachsmikromorphologisch

untersucht.



54 FRIEDRICH DITSCH und WILHELM BARTHLOTT

Von den Familien, deren Zugehérigkeit zu den Ericales kontrovers disku-
tiert wird, vermitteln die Actinidiaceae, Clethraceae und Cyrillaceae zwischen
den Ericales und den Dilleniales bzw. Theales, von denen die iibrigen Familien
der Ordnung in der Regel abgeleitet werden. In den molekularsystematischen
Analysen (KRON & CHASE 1993; KRON 1996) sind sie als basaler Ast den
Ericales angegliedert.

Die Grubbiaceae werden alternativ zu den Bruniaceae gestellt und weisen
somit Beziehungen zu den Rosales auf.

GOLDBERG (1986) z#hlt auch die Diapensiaceae zu den Ericales. Da diese
bei CRONQUIST (1988) eine eigene Ordnung bekleiden, werden sie an dieser
Stelle nicht weiter behandelt.

FROHNE & JENSEN (1992) und HUBER (1991) fassen die Ordnung zwar
unterschiedlich weit, stellen sie jedoch dhnlich DAHLGREN (1989) vorwiegend
wegen ihres Iridoidgehalts und embryologischer Merkmale in die direkte Nihe
der Cornales und damit an die Basis der zumindest teilweise den Asteridae
entsprechenden Verwandtschaftsgruppierungen.

Von den 234 hier untersuchten Arten aus 55 Gattungen weisen 143 Arten
aus 43 Gattungen keine Kristalloide auf. 54 Arten aus acht Gattungen sind
durch Réhrchen und/oder gewundene Stibchen gekennzeichnet, die als Haupt-
komponenten B-Diketone aufweisen (EVANS & al. 1975). Da sie innerhalb der
Ordnung die hiufigste Ausprigung von Kristalloiden darstellen und in mehre-
ren Unterfamilien der Ericaceae vorkommen, auch in der Gattung Enkianthus,
die der Basis der Ordnung am nichsten steht (ANDERBERG 1993, KRON &
CHASE 1993), liegt es nahe, sie als urspriingliches Merkmal anzusehen. Das
Fehlen dieser Wachsform bei den Empetraceae, Monotropaceae und Pyrola-
ceae, kann als abgeleitet gelten. Dreikantige Stdbchen sind fiir vier Gattungen
mehrerer Unterfamilien nachgewiesen. Entsprechend der Klassifikation von
STEVENS (1971) sind sie demnach mehrfach unabhéngig voneinander entstan-
den. Einer Einbeziehung der Gattung Ledum in Rhododendron (KRON & JUDD
1990) wirken sie nicht entgegen, da dreikantige Stidbchen nach der Klassifika-
tion von DAVIDIAN (1982, 1989) innerhalb von Rhododendron auf unter-
schiedliche Sektionen und Untersektionen verteilt sind.

Die Actinidiaceae zeigen vorwiegend Wachsschuppen, nur im Einzelfall
quergeriefte Stibchen (DITSCH & BARTHLOTT 1994). Bliitenmorphologisch
(ScHMID 1978 a; RONSE-DECRAENE & SMETS 1987) und serologisch (JOHN &
KOLBE 1980) weist die Familie deutlichere Beziehungen zu den Theales als zu
den Ericales auf. Pollenmorphologisch steht sie den Clethraceae néher als den
Dilleniaceae oder Theaceae (DICKISON & al. 1982; ZHANG 1987).

Die Clethraceae und Cyrillaceae weisen entweder keine oder schuppenfor-
mige Kristalloide auf. Embryologisch zeigen die beiden Familien Beziehungen
zu den Ericales (PALSER 1975; VIJAYARAGHAVAN & DHAR 1978). Aufgrund
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bliitenmorphologischer Merkmale befiirwortet KAVALJIAN (1952) eine isolier-
te Stellung der Clethraceae innerhalb der Ericales.

Palynologische (KiM & al. 1989) und holzanatomische Untersuchungen
(CARLQUIST 1989) sprechen fiir eine enge Verwandtschaft der Empetraceae
zu den Ericaceae. Auf ihren Oberflichen finden sich Wachsschuppen oder
keine Wachsskulpturen.

Innerhalb der Epacridaceae entspricht die Verteilung unterschiedlicher
Wachsformen (vorliegende Ergebnisse; WEILLER & al. 1994) im groBen und
ganzen den Gruppierungen nach POWELL & al. (1987). So sprechen die
Wachsdaten dafiir, daB die Richeoideae mit ihren réhrchenférmigen Skulptu-
ren urspriinglicher sind, als die Epacridoideae, bei denen sich in verschiedenen
Gruppierungen aggregierte Stibchen finden. Die Réhrchen sind als Synapo-
morphie mit den Ericaceae anzusehen, wihrend die aggregierten Stébchen eine
Eigenentwicklung innerhalb der Epacridaceae darstellen.

Unterschiedlichen Analysen zufolge (STEVENS 1971; WALLACE 1976;
TAKAHASHI 1987, 1988) lassen sich die Monotropaceae und Pyrolaceae pa-
rallel von Vorldufern der Vaccinioideae ableiten und sind somit in die Erica-
ceae einzugliedern. In ihrer Flavonoid-Chemie #hneln sie einander mehr als
den iibrigen Ericales (BOHM & AVERETT 1989). Auf ihren Oberflichen weisen
sie entweder keine oder schuppenférmige Wachsskulpturen auf.

WARNER & CHINNAPPA (1986) befiirworten anhand pollenmorphologischer
Daten nicht nur die Eigenstindigkeit der Monotropaceae und Pyrolaceae,
sondern auch die Aufstellung einer eigenen Familie fiir Orthilia secunda.
Diese sollte zusammen mit Clethraceae und Cyrillaceae auBerhalb der Ericales
angesiedelt sein, um dort eine progressive Reihe zu bilden, die zu den Ericales
fithrt. Wachsmikromorphologisch 148t sich dies nicht unterstiitzen.

CYRILLACEAE EnNDL. (3/14)

Bisher wurden bei einer von zwei untersuchten Arten schuppenférmige
Kristalloide mit unregelmiBigen Réndern nachgewiesen (DiTSCH & BARTH-
LOTT 1988). Die neu untersuchte Art zeigt keine Kristalloide.

Cliftonia BANKS ex GAERTNER f. (1) - C. monophylla (LAM.) BRITTON sec. SARG. (B: W.O.
HARVARD 29) [US/OS: Q).

EMPETRACEAE GRAY (3/5)

Die meisten untersuchten Oberflichen zeigen keine Kristalloide. Nur auf
der Blattoberseite von Empetrum nigrum und der Fruchtoberfliche von
Corema album sind meist unregelméBig gerandete Wachsschuppen gefunden
worden.
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Ceratiola MicHX. (1) - C. ericoides MICHX. (B: R. MCVAUGH & F.J. HERMANN 13.3.39)
[US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Corema D. DoN (2) - C. album D. DON(BG MB) [US/OS: @; Fr: gl. - irr. Sch.]; C. conradi
(TORR.) TORR. ex LouD. (B: RUGEL s.n.) [US/OS: @]. - Auf den Blattoberflichen keine
Kristalloide, bei eciner Art glatirandige bis unregelmiBig gekerbte Wachsschuppen auf der
Fruchtoberfliche.

Empetrum L. (2) - E. nigrum L.(BG BONN 3278) [US: @; OS: irr. Sch.}; E. nigrum L. ssp.
hermaphroditum (HAGERUP) BOCHER (BG MB 69/172/139) [US: @; OS: irr. Sch.]; E. rubrum L.
(BG BOCH) [US/OS: Q). - Bei einer Art keine Kristalloide, bei einer Art unregelmiBig gerandete
Wachsschuppen auf der Blattoberseite.

EPACRIDACEAE R. BRr. (31/400)

Von 16 untersuchten Arten aus zehn Gattungen zeigen neun Arten aus
sieben Gattungen keine Kristalloide. Drei Arten aus drei Gattungen weisen
Wachsschuppen in unterschiedlichen Anordnungen auf, die bei einer Art
tendenziell rosettig ist. Bei drei Arten aus zwei Gattungen wurden lings-
aggregierte Stdbchen auf den Blattflichen gefunden, die stark an die
Kristalloide des Strelitzia-Typs erinnern. Eine Art ist durch dicht, aber einzeln
stehende, massive rundliche, nicht selten verzweigte R6hrchen charakterisiert.

Coleanthera STscHEGL. (3) - C. myrtoides STSCHEGL. (B: A.S. GEORGE 6904) [US: irr. Sch.;
0S: Q). - Dicht stehende, unregelmiBig gerandete Wachsschuppen mit Tendenz zu rosettiger
Anordnung auf der Blattunterseite.

Conostephium BENTH. (5) - C. drummondii (STSCHEGL.) C.A. GARDNER (B: A.S. GEORGE
7320) [US/OS: @); C. pendulum BENTH. (B: H. & E. WALTER 31.7.58) [US: @; OS: aggr. St.]. - Bei
einer Art dichte Bestinde Hingsaggregierter Stibchen, die an Kristalloide des Strelitzia-Typs
erinnern, keine Kristalloide bei der anderen Art.

Cosmelia R.BR. (1) - C. rubra R. BR. (B: A. STRID 20473) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Cyathodes LaBILL. (15) - C. colensoi (HOOK. f.) HOOK. f. (BG BONN 517) [US/OS: aggr.
St.]; C. juniperina (FORSTER & FORSTER f.) DRUCE (BG BONN 12) [US/OS: aggr. St; Fr: irr. Sch.
+ F.); C. robusta Hook. f. (BG BOCH) [US: R.; OS: Q]. - Zwei Arten mit lingsaggregierten
Stabchen, die an die Kristalloide des Strelitzia-Typs erinnern (Abb. 30), auf beiden Blattflichen,
eine davon mit unregelmiBigen, in verzweigte Fiden auslaufenden Wachsschuppen auf der
Fruchtoberfliche; eine Art mit kleinen, nicht selten verzweigten Rohrchen auf der Blattunterseite.

Dracophyllum LaBLL. (48) - D. secundum (POIR.) R. BR. (BG BONN 519) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Epacris Cav. (35) - E. impressa LABILL. ‘Rubella’ (BG MB) [US/OS: 9]; E. lanuginosa
LABILL. (BG MB) [US/OS: @}; E. paludosa R. BR. (BG BONN 520) [US/OS: irr. Sch.). - Zwei
Arten ohne Kristalloide, eine Art mit dichten Bestéinden gekerbter bis gefranster Wachsschuppen.

Leucopogon R. BR. (150) - L. parvifiorus ANDREWS (BG K 237-53-23703) [US: irr. Sch.;
OS: Q). - Dicht stehende Wachsschuppen mit gekerbten bis gefransten Randern auf der
Blattunterseite.

Needhamiella L. WATsON (1) - N. pumilio (R. BR.) L. WATSON (B: E. PRITZEL 463)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Oligarrhena R. BR. (1) - O. micrantha R. BR. (B: HI. EICHLER 21036) [US/OS: 9]. - Keine
Kristalloide.
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Pentachondra R. BR. (3) - P. involucrata R. BR. (B: W. CURTIS & D. MARTIN 2209)
[US/OS: @); P. pumila (FORSTER & FORSTER f.) R. BR. (B: H. & E. WALTER 1.3.59) [US/OS: Q). -
Keine Kristalloide.

ERICACEAE Juss. (103/3450)

Von den 201 untersuchten Arten aus 35 Gattungen zeigen 124 Arten aus 27
Gattungen keine Kristalloide. Bei 52 Arten aus acht Gattungen finden sich
gewundene Stibchen oder Réhrchen, héufig beide Formen miteinander, gele-
gentlich auch mit mehr oder weniger unregelmiBig gestalteten Wachs-
schuppen kombiniert. 13 Arten aus zehn Gattungen weisen ausschlieBlich
schuppenfrmige Wachse auf. EIf Arten aus vier Gattungen haben dreikantige
Stiibchen auf ihren Oberflichen, davon eine Art eine Kombination von drei-
kantigen Stabchen und Rdhrchen sowie gewundenen Stibchen. Nur bei einer
Art finden sich quergeriefte Stdbchen, kombiniert mit relativ dicken,
unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen.

Agapetes D. DON ex G. DON f. (95) - A. hosseana DIELS (BG BONN 527) [US/OS: gew. St. +
R. + imr. Sch); 4. incurvata (GRIFFITH) SLEUMER (BG BONN 528) [US/OS: @); A. serpens
(WIGHT) SLEUMER (BG BONN 175) [US/OS: gl. + irr. Sch.]; 4. smithiana SLEUMER var. major
(BG BONN 526) [US/OS: gew. St. + R.]; 4. spec. (BG BONN 21114) [US/OS: Q]. - Zwei Arten mit
gewundenen Stibchen und rohrchenformigen Kristalloiden, nicht selten mit unregelmiBigen
Wachsschuppen vergesellschaftet, eine Art mit glattrandigen, mehr oder weniger plattenformigen
bis unregelmaBig gerandeten Wachsschuppen, zwei Arten ohne Kristalloide.

Agauria (DC.) HOOK. f. (1) - A. salicifolia HOOK. f. ex OLIVER (Material FISCHER) [US/OS:
Q]. - Keine Kristalloide.

Andromeda L. (2) - A. glaucophylla LINK (BG BONN 3282) [US/OS: verzw. R.J; 4. polifolia
L. (BG BONN 3291; BG K 021-64-02104) [US/OS: verzw. R.]. - Auf allen untersuchten Flichen
relativ lange, meist verzweigte Rohrchen, die zum Teil vermutlich durch Erosion tangential
verschmolzene Aggregate bilden.

Arbutus L. (14) - A. andrachne L. (BG BONN 530) [US: 3-k. St+ Sch.; OS: 0} 4.
canariensis DUHAM. (BG BONN 535) [US/OS: @); 4. unedo L. (BG BONN 499-90) [US/OS: @]. -
Bei zwei Arten keine Kristalloide, bei einer Art dreikantige Stibchen, die meist einseitig der
Cuticula aufliegen, mit eingestreuten unregelmaBigen Wachsschuppen.

Arctostaphylos ADANS. (50) - A. myrtifolia PARRY (BG BOCH) [US/OS: 9]; 4. nevadensis
A. GRAY (BG BONN 3126) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Bruckenthalia Reicu. (1) - B. spiculifolia (SALISB.) REICHB. (BG BONN 3129) [US/OS:
0]. - Keine Kristalloide.

Calluna sausss. (1) - C. vulgaris (L) HULL (BG BONN 3127) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Cassiope D. DoN (12) - C. selaginoides HOOK. f. & THOMS. (BG BONN 522) [US/OS: 9]. -
Keine Kristalloide.

Cavendishia LINDLEY (100) - C. bracteata RUIiZ & PAVON ex J. ST.-HIL.) HOEROLD (BG M)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Chamaedaphne MOENCH (1) - C. calyculata (L.) MOENCH (BG BONN 3293) [US/OS: @). -
Keine Kristalloide.
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Daboecia D. DoN (2) - D. cantabrica (Hups.) C. KocH (BG BONN 3122) [US/OS: @). -
Keine Kristalloide.

Disterigma (KLOTZSCH) NIEDENZU (25) - D. spec. (BG BONN; Material DITSCH: EC)
[US/OS: B]. - Keine Kristalloide.

Elliottia MUHLENB. ex ELLIOTT (4) - E. pyrolifolia (BONGARD) S.W. BRIM & P.F. STEVENS
(BG MB 82/1400/197) [US/OS: @). - Keine Kristalloide.

Enkianthus Lowr. (10) - E. campanulatus (MIQ.) NICHOLS (BG BONN 3125-90) [US/OS:
O); E. deflexus (GRIFFITH) SCHNEIDER (BG M) [US: lg. R.; OS: Q]. - Bei einer Art relativ lange,
aufrecht stehende Wachsréhrchen auf der Blattunterseite.

Erica L. (665) - E. anderalensis B. CABEZUDO & J. RIVERA (BG MB) [US/OS: @); E. arborea
L. ‘Alpina’ (BG BONN 8213) [US/OS: @); E. australis L. (BG MB) [US/OS: Q); E. baccans L.
(BG MB) [US/OS: @}; E. breviflora DULFER (BG MB) [US/OS: QJ; E. buccinaeformis SALISB. (BG
MB) [US/OS: 9); E. caffra L. (BG MB) [US/OS: @J; E. canaliculata ANDREWS (BG BONN 105)
[US/OS: @]; E. cerinthoides L. (BG MB) [US/OS: Q); E. chamissonis KLOTZSCH ex BENTH. (BG
MB}) [US/OS: @]; E. coccinea L. (BG MB) [US/OS: @; E. curviflora L. (BG MB) [US/OS: @J; E.
curvirostris SALISB. (BG MB) [US/OS: Q; E. cyathiformis SALISB. (BG MB) [US/OS: Q]; E.
daphniflora SALISB. (BG BONN 784) [US/OS: @]; E. discolor ANDREWS (BG MB) [US/OS: O); E.
doliiformis SALISB. (BG MB) [US/OS: @); E. elegans ANDREWS (BG UBT) [US/OS: Q]; E. erigena
R. Ross (BG BONN 977) [US/OS: Q); E. gilva WENDLAND (BG MB) [US/OS: QJ; E. glauca
ANDREWS var. elegans (ANDREWS) BOL. (BG MB) [US/OS: quger. St. + irr. Sch.]; E. gracilis
WENDLAND (BG BONN 1650) [US/OS: 9); E. grandifiora L. f. (BG MB) [US/OS: @]; E. hirtiffora
CuURTIS (BG MB) [US/OS: 91; E. longifolia AITON (BG MB) [US/OS: 9); E. lusitanica RUDOLPHI
(BG MB) [US/OS: ); E. manipulifiora SALISB. (BG MB) [US/OS: @]; E. multiflora L. (BG MB)
[US/OS: @]; E. patersonia ANDREWS (BG MB) [US/OS: @); E. pelviformis SALISB. (BG MB)
[US/OS: @J; E. peziza LODDIGES (BG MB) [US/OS: @); E. pillansii H. BoL. (BG MB) [US/OS: @];
E. plukenetii L. (BG BONN 534) [US/OS: @); E. quadrangularis SALISB. (BG MB) [US/OS: 9]; E.
regia BARTLING (BG MB) [US/OS: Q); E. sessiliflora L. f. (BG MB) [US/OS: @); E. speciosa
ANDREWS (BG MB) [US/OS: Q); E. fetralix L. (BG BONN 3295.90) [US/OS: @); E. wbiflora
WILLD. (BG MB) [US/OS: O); E. ventricosa THUNB. (BG MB) [US/OS: Q); E. versicolor
ANDREWS var. versicolor (BG BONN 170) [US/OS: @]. - Vierzig Arten ohne Kristalloide,
wenngleich vereinzelt mehr oder weniger plattenfSrmige Wachsschuppen auf den Blattoberseiten
als Trocknungsartefakte auftreten konnen; eine Art mit quergerieften Stibchen und eingestreuten
unregelmaBig gerandeten, meist relativ dicken Wachsschuppen und skulptierten Kérnchen (Abb. 49)
auf allen untersuchten Flichen.

Gaultheria L. (170) - G. cuneata (REHDER & WILSON) BEAN (BG M) [US/OS: Q); G. hispida
R. BR. (BG MB 82/1077/132) [US: irr. Sch. + K.; OS: OJ; G. itoana HAYATA (BG M) [US/OS: @];
G. mucronata (L. f.) HOOK. & ARN. (BG BOCH) [US: irr. Sch.; OS: O]; G. myrsinoides KUNTH
(Material DITSCH: EC) [US/OS: @); G. pyrolifolia HOOK. f. ex C.B. CLARKE (BG REG) [US/OS:
Q; G. rubra (BG BONN 533) [US/OS: @); G. shallon PURsH (BG BONN 3294-90) [US/OS: 9]; G.
veitchiana CRAIB (BG MB 82/1078/132) [US/OS: @). - Sieben Arten ohne Kristalloide, zwei Arten
mit sehr unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen und in einem Fall glatten kdmchenformigen
Kristalloiden auf der Blattunterseite.

Gaylussacia KUNTH (48) - G. baccata (WANGENIL) C. KOCH (BG MB 60/822) [US/OS: gew.
St. + R.]. - Auf beiden Blattflichen gewundene Stibchen und spitzwinklig verzweigte Rohrchen.

Kalmia L. (7) - K. angustifolia L. (BG BONN 3288) [US/OS: gl. + irr. Sch.]; X. latifolia L.
(BG BONN 6154-90) [US/OS: Q]. - Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit glattrandigen bis
unregelmiBig gezihnten Wachsschuppen, die auf der Blattunterseite eine Tendenz zu rosettiger, auf
der Blattoberseite zu paralleler Anordnung besitzen.
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Ledum L. (4) - L. glandulosum NUTT. (BG M) [US: 3-k. St.; OS: 9; L. groenlandicum OEDER
(BG ER) [US: @; OS: irr. Sch.); L. macrophyllum TOLMATCH. (BG MB 82/1108/191) [US: 3-k. St.;
0S: @); L: palustre L. (BG BONN 4788) [US: 3-k. St,; OS: Q). - Drei Arten mit dreikantigen
Stibchen unterschiedlicher Dicke und Linge auf den Blattunterseiten (Abb. 31,32) und meist
erodierten Blattoberseiten, eine Art ohne Kristalloide auf der Blattunterseite und unregelmiBig
gekerbten Wachsschuppen auf der Blattoberseite.

Leiophyllum HepwiG f. (1) - L. buxifolium (BERGIUS) ELLIOTT (BG MB 81/2500) [US: gl. -
irr. Sch.; OS: Q]. - Auf der Blattunterseite glattrandige bis unregelmifig gerandete Wachsschuppen
mit paralleler Anordnung.

Leucothoe D. DON (44) - L. axiflaris (LAM.) D. DON (BG MB 77/2967) [US/OS: @}; L.
editorum FERNALD & SCHUBERT (BG M) [US: gl. - imr. Sch.; OS: Q); L. fontanesiana (STEUD.)
SLEUMER (BG BONN) [US/OS: 0]. - Meist keine Kristalloide, bei einer Art glattrandige bis
unregelmiBig gerandete Wachsschuppen auf der erodierten Blattunterseite.

Loiseleuria Desv. (1) - L. procumbens (L.) DEsv. (BG BOCH) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Lyonia NutT. (35) - L. ligustrina (L.) DC. (BG MB 673662) [US/OS: O]. - Keine Kristalloide.

Macleania Hoox. (40) - M. punciata HOOK. (BG BONN 4312) [US/OS: @}; M. spec. (BG
BONN 4311) [US/OS: irr. Sch.]. - Bei einer Art keine Kristalloide, bei einer Art verstreut sehr
unregelmiBig gerandete Wachsschuppen.

Menziesia SM. (7) - M. ciliicalyx (M1Q.) MAXIM. (BG BONN 3286) [US: gew. St. + R.; OS:
Q); M. ferruginea SM. (BG MB 82/958/18) [US: R.; 0S: @]; M. pilosa (MICHX.) Juss. (BG M) [US:
R; OS: @); M. purpurea MAXM. (BG M) [US: R OS: 0). - Bei allen Arten auf den
Blattunterseiten rohrchenformige Kristalloide, in einem Fall vergesellschaftet mit gewundenen
Stabchen (Abb. 43), auf den Blattoberseiten keine Kristalloide.

Oxydendrum DC. (1) - O. arboreum (L.) DC. (BG MB 75/480/50) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Phyllodoce Saviss. (6-7) - P. caerulea (L) BaB. (BG ER) [US: 3-k. St; OS: 9]; P.
empetriformis (SM.) D. DON (BG BOCH) [US: 3-k. St; 0S: Q); P. nipponica MAKINO (BG MB
80/2063/316) [US: 3-k. St.; OS: @]; P. tsugifolia NAKAI (BG ER) [US: 3-k. St.; OS: Q). - Bei allen
vier Arten dreikantige Stibchen ausschlieBlich auf den Trichomen der unterseitigen Mittelrippe,
sonst keine Kristalloide.

Pieris D. DoN (7) - P. floribunda (PURSH ex SIMS) BENTH. & HOOK. (BG BONN 3290)
[US/OS: @); P. japonica (THUNB.) D. DON ex G. DON (BG BONN 3285) [US: irr. Sch.; OS: @]; P.
nana (MAXiM.) MAKINO (BG REG) [US/OS: @]; P. taiwanensis HAYATA (BG BONN 531-90) [US:
gl. - irr. Sch.; OS: @]. - Bei zwei Arten keine Kristalloide, bei zwei Arten mehr oder weniger
unregelmaBig gerandete Wachsschuppen auf der Blattunterseite.

Rhododendron L. (850) - R. adenogynum DIELs (BG MB 73/1804) [US/OS: Q]; R.
aeruginosum HOOK. f. (BG MB 73/1856) [US: @; OS: gew. St. + gl. Sch.); R albifforum HOOK.
(BG MB 62/441) [US/OS: Q); R. albrechtii MAXIM. (BG MB 71/1492) [US: 3-k. St. + irr. Sch.; OS:
0); R. ambiguum HEMSL. (BG MB 71/ 1493) [US: R.; OS: Q); R arborescens TORR. (BG MB
73/1596) [US/OS: @]; R. arboreum SM. (BG BONN 529) [US/OS: Q); R atlanticum REHD. (BG
MB 73/1807) [US: R. + gew. St.; OS: 0); R. aureum GEORGI (BG M) [US/OS: @]; R. auriculatum
HEMSL. (BG M) [US: R. + gew. St.; OS: gew. St.]; R. austrinum REHD. (BG MB 73/1827) [US: R.;
0S: @1; R. calendulaceum (MICHX.) TORR. (BG MB 70/2226) [US/OS: Q1; R. calostrotum BALF. &
KINGDON-WARD ssp. keleticum (BALF. f. & FORREST) CULLEN (BG MB 70/2146, 71/1512) [US:
gew. St;; OS: irr. Sch.]; R. campanulatum D.DON (BG MB 85/692/10) {US: @; OS: gew. St.]; R
campylogynum FRANCHET ssp. myrtilloides (BALF. f. & WARD) DAVIDIAN (BG ER) [US: R.; OS:
0J; R. canadense (L.) TORR. (BG BONN 3281) [US/OS: gew. St. + R.]; R. carolinianum REHDER
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(BG MB 73/1812) [US: @; OS: irr. Sch.]; R. caucasicum PALLAS (BG MB 73/ 1602) (US/OS: 9]; R.
chapmanii A. GRAY (BG UBT) [US/OS: @]; R. clementinae FORREST (BG MB 71/1499) [US/OS:
O, R concinnum HEMSL. var. pseudoyanthinum (BALF. f. ex HUTCH.) DAVIDIAN (BG MB
81/2283) [US: R.; OS: @]; R cumberlandense E. BRAUN (BG MB 73/1814) [US/OS: 9); R
cuneatum W.W. SM. (BG MB 83/849/18) [US/OS: @J; R. dauricum L. var. album DC. (BG MB
81/2274) [US/OS: @; R dauricum L. var. sempervirens SIMS (BG BONN 3287) [US/OS: 9); R.
decorum FRANCHET (BG MB 81/2275) [US: gew. St.; OS: Q); R. degronianum CARRIERE (BG MB
71/1500) [US/OS: @); R. degronianum CARRIERE ssp. yakushimanum (NAKAI) HARA (BG MB
73/1840) [US/OS: Q); R. fastigiatum FRANCHET (BG MB) [US/OS: gew. St. + R. +irr. Sch.); R
Jerrugineum L. (BG BONN 10485-90) [US/OS: @); R. fortunei LINDLEY (BG MB 73/ 1606) [US:
gew. St; OS: @); R. hanceanum HEMSL. (BG M) [US/0S: O; R. hippophaeoides BALF. f. & W.W.
SM. (BG MB 73/1816) [US: gew. St.; OS: @); R. hirsutum L. (BG BONN 3123) [US/OS: 9); R.
impeditum BALF. f. & W.W. SM. (BG MB 71/1502) [US/OS: gew. St. + irr. Sch.); R intricatum
FRANCHET (BG MB 71/1504) [US/OS: @); R. japonicum (A. GRAY) SUR. (BG MB 73/734) [US: R.;
OS: @); R kaempferi PLANCHON (BG MB 73/1610) [US/OS: Q); R kiyosumense (MAKINO)
MAKINO (BG M) [US/OS: @); R kotschyi SIMONKAI (BG MB 70/ 1314) [US/OS: 9); R
lepidostylum BALF. {. & FORREST (BG M) [US/OS: R.]; R litiense BALF. f. & FORREST (BG MB
77/2302) [US/OS: gew. St.]; R luteum (L.) SWEET (BG BONN 8365) [US/OS: @), R makinoi
TAGG (BG MB 70/969) [US/OS: @]; R. maximum L. (BG M) [US/OS: @]; R. micranthum TURCZ.
(BG MB 73/1621) [US/OS: ©]; R. monosematum HUTCH. (BG M) [US: 3-k. St.; OS: @]; R. nanum
LEVL. (BG MB) [US/OS: @]; R. oblongifolium (SMALL) MILLAIS (BG MB 81/2282) [US: R.; OS:
irr. Sch.); R. x obtusum PLANCHON ‘Amoenum’ (BG MB 71/ 1508) [US/OS: @); R. occidentale A.
GRAY (BG MB 73/1842) [US/OS: @); R. orbiculare DECAISNE (BG BONN; BG UBT) [US/OS:
gew. St. + Sch.]; R. oreodoxa FRANCHET (BG BONN) [US/OS: 0]; R periclymenoides (MICHX.)
SHINN. (BG MB 77/2304, 65/1973/251) [US/OS: Ol; R. prunifolium (SMALL) MiLLAIS (BG MB
70/1204/251) [US/OS: Q); R. przewalskii MAXIM. (BG MB 73/1616) [US: @; OS: gew. St. + Sch.];
R. x pulchrum SWEET (BG MBY) (US/OS: @]; R. puralbum BALF. & W.W. SM. (BG MB 81/2284)
[US/OS: gew. St.}; R. purpureilum (BG MB 81/2285) [US/OS: gew. St.]; R. racemosum FRANCHET
(BG UBT) [US: R.; OS: @]; R. rex LEVL. (BG MB 81/2286) [US/OS: @]; R. roxieanum FORREST
(BG MB 73/1843) [US/OS: @]; R. rufum BATALIN (BG MB 81/2287) [US/OS: @); R russatum
BALF. f. & FORREST (BG MB 73/1829) [US: gew. St. + R. + irr. Sch.; OS: O]; R saluenense
FRANCHET (BG MB 73/1830) [US/OS: gew. St. + irr. Sch.]; R. schlippenbachii MAXIM. (BG BONN
11815-70) [US/OS: Q]; R. scintillans BALF. f. & W.W. SM. (BG MB 76/ 127/316) [US/OS: 9]; R.
searsiae REHD. & WILS. (BG MB 83/846/18) [US: R.; OS: @]; R. smirnowii TRAUTVETTER (BG
MB 71/1513) [US/OS: @); R. spiciferum FRANCHET (BG UBT) [US: R.; OS: Q); R. stenophyllum
HoOK. f. ex STAPF (BG BONN 4831-30) (US/OS: QI; R. taliense FRANCHET (BG MB 70/971)
[US/OS: @; R. thomsonii HOOK. f. (BG M 82/138w) [US/OS: gew. St.]; R triflorum HOOK. f. (BG
BOCH) [US/OS: gew. St]; R ungernii TRAUTVETTER (BG M) [US/OS: ©); R. vernicosum
FRANCHET (BG MB 71/1514) [US: gew. St.; OS: @J; R viscosum (L.) TORR. (BG MB 70/2229)
[US/OS: @); R. williamsianum REHD. & WILS. (BG MB 73/1839) [US: gew. St. + R. + 3-k. St.; OS:
O}; R. yunnanense FRANCHET (BG MB 77/2234) [US: R.; OS: Q]. - 42 Arten ohne Kiristalloide, 17
Arten mit gewundenen Stibchen oderfund Rohrchen nur auf der Blattunterseite, 12 Arten mit
gewundenen Stibchen oder/und Rohrchen auf beiden Blattflichen (Abb. 44, 48), drei Arten mit
gewundenen Stibchen nur auf der Blattoberseite und drei Arten mit dreikantigen Stibchen auf der
Blattunterseite, in einem Fall mit gewundenen Stibchen und Réhrchen kombiniert.

Rhodothamnus REICHB. (2) - R chamaecistus (L.) REICHB. (BG ER) [US/OS: ). - Keine
Kristalloide.
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Sphyrospermum PoeppIG & ENDL. (18) - S. buxifolium POEPPIG & ENDL. (BG MB)
[US/OS: ©); S. roraimae KLOTZSCH (BG BONN 3263-40) {US/OS: Q); S. spec. (BG BONN 6992-
60) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Themistoclesia KLotzscH (25) - T. spec. (Material DiTscH: EC) [US: @; OS: irr. Sch.]. -
Auf der kontaminierten Blattoberseite unregelmaBige, zum Teil plattenformige Wachsschuppen.

Tripetaleia SiEBOLD & Zucc. (2) - T. bracteata MAXIM. (BG M) [US/OS: Q). - Keine
Kristalloide.

Vaccinium L. (450) - V. angustifolium AITON var. hypolasium (BG MB 78/555/125) [US/OS:
irr. Sch.]; ¥. arctostaphylos L. (BG MB 72/1513) [US/OS: @}; V. atrococcum (GRAY) HELLER (BG
MB 79/769/251) {US: gew. St.; OS: irr. Sch.]; V. corymbosum L. (BG BONN) [US: gew. St.; OS:
©]; V. floribundum KUNTH (Material DITSCH: EC) [US/OS/Fr: gew. St. + R.]; V. gaultheriifolium
HOOK. f. (BG MB 76/402/15) [US: gew. St.; OS: @}; V. macrocarpon AITON (BG BONN 3283-90)
{US: R. + gew. St.; OS: @); V. moupinense FRANCHET (BG BONN 525) [US/OS: @Y; V. myrtillus L.
(BG BONN 3292-90) [US/OS: @; Fr: gew. St.}; V. myrtoides MIQ. (BG M) [US: irr. - plattenf. Sch.;
OS: R. + gew. St.; Fr: irr. - plattenf. Sch. + R.); V. oldhamii MIQ. (BG MB 79/1644/301) [US/OS:
91; V. ovalifolium SM. (BG MB 68/777/126) [US/OS: gl. - irr. Sch. in Ros.]; V. pallidum AITON (BG
MB 70/2278) [US: gew. St.; OS: irr. Sch. + gew. St.]; V. stanleyi SCHWEINF. f. (BG BONN 11531-
10) [US/OS: @); V. uliginosum L. (BG B; BG MB) [US: gew. St.; OS: irr. Sch. + gew. St.]; V. vitis-
idaea L. (BG BONN 6157-10) [US/OS: @). - Sechs Arten ohne Kristalloide auf den Blattflichen,
davon eine mit gewundenen, meist gerinnten Stébchen auf der Fruchtoberfliche; sieben Arten mit
gewundenen Stibchen, zum Teil mit Rhrchen kombiniert, auf der Blattunterseite, davon drei Arten
mit gleichem Befund auf der Blattoberseite; eine Art mit unregelméBigen Wachsschuppen auf der
Blattunterseite sowie Rohrchen und gewundenen Stébchen auf der Blattoberseite; zwei Arten nur
mit mehr oder weniger unregelmiBig gerandeten Wachsschuppen auf beiden Blattflichen, die bei
einer Art deutlich rosettig angeordnet sind.

Zenobia D. DoN (1) - Z pulverulenta (BARTR. ex WILLD.) POLLARD (BG BONN 3121)
[US/OS: R.]. - Auf beiden Blattflichen lange Réhrchen.

MONOTROPACEAE NurT. (10/15)

Bei keiner der drei untersuchten Arten zeigen sich Kristalloide auf den
Blattoberflichen.

Monotropa L. (2) - M. uniflora L. (B: NAIT0 5.10.72) [US/OS: ©).

Monotropsis SCHWEINF. ex ELLIOTT (1) - M. odorata (ELLIOTT) SCHWEINITZ ex ELLIOTT
(B: T. DAGGY & W. MOYE 5257) [US/OS: 9].

Pleuricospora A. GRAY (2) - P. fimbriolata A. GRAY (B: E.B. COPELAND 13.7.1929)
[US/OS: 9].

PYROLACEAE DUMORT. (4/42)

Von sieben untersuchten Arten aus drei Gattungen weisen drei Arten aus
zwei Gattungen keine Kristalloide auf. Die tbrigen vier Arten aus drei
Gattungen zeigen ausschlieBlich unregelméBig gerandete Wachsschuppen.

Chimaphila PursH (4-5) - C. maculata (L.) PURSH (B: RUGEL s.n.) [US: ©; OS: irr. Sch.]; C.
umbellata (L.) BARTON (B: A.J. SNELL 6/31) [US/OS: irr. Sch.]. - Beide Arten mit unregelmiBig
gerandeten Wachsschuppen.
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Orthilia RaF. (1) - O. obtusata (TURCZ.) HARA (B: F. KEIN 447) [US/OS: @); O. secunda (L.)
HOUSE (BG REG) [US/OS: irr. Sch.). - Eine Art mit unregelmBig gerandeten Wachsschuppen.

Pyrola L. (35) - P. alpina H. ANDRES (B: M. ToGASI 1551) [US/OS: Q1; P. chlorantha Sw. (B:
R. SCHuLZ 6/1912) [US/OS: Q); P. minor L. (BG REG) [US/OS: irr. Sch.]. - Zwei Arten ohne
Kristalloide, eine Art mit unregelmaBig gerandeten Wachsschuppen auf beiden Blattflichen.

5.1.6. Diapensiales ENGL. & GILG

Die systematische Stellung der Diapensiaceae wird sehr kontrovers
diskutiert. CRONQUIST (1988) und TAKHTAJAN (1987) stellen sie als eigene
Ordnung in direkte Nihe zu den Ericales. DAHLGREN (1989) gliedert sie in ihre
erweiterte Ordnung der Cornales ein. THORNE (1992 b) ordnet sie zu den
Saxifragales.

HUBER (1991) sieht in ihnen eine Nebenlinie der Theales. Bei GOLDBERG
(1986) sind sie innerhalb der Ericales zu finden.

Molekularsystematisch zeigen die Diapensiaceae deutliche Beziehungen zu
den Polemoniaceae (CHASE & al. 1993).

Tabelte 10: Die Stellung der Diapensiaceae in den konventionellen Systemen.

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
i iace Dilleniidae Cornanae Dilleniidae Rosanae
Diapensiales Cornales Ericanae Saxifragales

Diapensiales

Auf den Oberflichen der untersuchten Arten finden sich schuppenformige
oder kérnchenformige Wachsskulpturen oder keine skulptierten Wachse. Dies
tragt nicht zur Klarung der Verwandtschaftsverhiltnisse bei. Bliitenmorpholo-
gische und embryologische Daten sprechen gegen eine nahe Verwandtschaft
zu den Ericales (PALSER 1963, 1975). Auch palynologisch unterscheiden sie
sich signifikant (X1 & TANG 1990).

DIAPENSIACEAE (LINK) LINDL. (6/14)

Von sieben untersuchten Arten aus vier Gattungen zeigen drei Arten aus
drei Gattungen keine Kristalloide und vier Arten aus drei Gattungen Wachs-
schuppen mit glatten bis sehr unregelmiBigen Rindern, in einem Fall mit
kdrnchenformigen Kristalloiden vergesellschaftet.

Diapensia L. (4) - D. himalaica HOOK. f. & THOMS. (B: SMITH & CAVE 1361) [US/OS: 9);

D. lapponica L. (B: J. BORNMULLER 24.7.1904) [US: irr. Sch.; OS: @). - Bei einer Art keine
Kristalloide, bei einer Art auf der Blattunterseite unregelméig gerandete Wachsschuppen.
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Galax SiMs. (1) - G. urceolata (POIRET) BRUMMITT (B: J.T. BALDWIN Jr. 760) [US/OS: Q]. -
Keine Kristalloide.

Pyxidanthera MicHx. (1) - P. barbulata MICHX. (B: H. KOSTER 22.4.35) [US: gl. Sch.; OS:
0). - Auf der Blattunterseite flache glattrandige Wachsschuppen.

Shortia TORREY & A. GRAY (6) - S. galacifolia TORREY & A. GRAY (B: R.W. POWELL Jr.
23.3.67) [US/OS: Q]; S. soldanelloides (SIEBOLD & ZUCC.) MAKINO (B: M. TOGASI NSM 431; B:
G. MURATA & T. SHIMIZU 997) [US: @; OS: irr. Sch.]; S. uniflora MAXIM. (B: T. MATSUOKA TSM
1336) [US/OS: K. + irr. Sch.]. - Eine Art ohne Kristalloide, zwei Arten mit gekerbten bis sehr
unregelmaBigen Schuppen, in einem Fall vergesellschaftet mit kémchenformigen Kristalloiden.

5.1.7. Ebenales ENGL.

Die Ordnung wird in den meisten Systemen als basaler Ast der von den
Theales zu den Primulales fiihrenden Entwicklungslinie interpretiert. Uber die
enge Verwandtschaft von fiinf ihrer Familien besteht keine Unstimmigkeit.
Nur die Symplocaceae werden alternativ in die Cornales (DAHLGREN 1989)
oder in die Nihe der Theaceae gestellt (TAKHTAJAN 1987; THORNE 1992 b).

Tabelle 11: Die Familien der Ebenales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Ebenaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Diilenianae
Ebenales Ebenales Ericanae Styracales
Ebenales Ebenineae
Lissocarpaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Dillenianae
Ebenales Ebenales Ericanae Styracales
Ebenales Ebenineae
Sapotaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Dillenianae
Ebenales Ebenales Ericanae Styracales
Sapotales Ebenineae
Sarcospermatac.  (in Sapotaceae) (in Sapotaceae) (in Sapotaceae) (in Sapotaceac)
Styracaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Dillenianae
Ebenales Ebenales Ericanae Styracales
Ebenales Styracineae
Symplocatceael Dilleniidae Cornanae Dilleniidae Dillenianae
Ebenales Cornales Theanae Dilleniales
Theales Theineae

! Die Familie wurde von DITSCH & BARTHLOTT (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.
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FROHNE & JENSEN (1992) stellen die Ordnung zwischen Theales und
Primulales, erwdhnt jedoch als zu ihr gehérig nur die Ebenaceae, Sapotaceae
und Styracaceae.

Bei GOLDBERG (1986) beinhalten die Ebenales nur die Ebenaceae und
Sapotaceae. Davon leitet er die Styracales ab, gebildet von Styracaceae,
Lissocarpaceae und Alangiaceae (hier unter Cornales).

HUBER (1991) gliedert die Ebenaceae in die Theales ein und stellt in deren
Nihe auch die Sapotaceae und Styracaceae.

In den molekularsystematischen Analysen von CHASE & al. (1993) finden
sich die einzelnen Familien dieser Ordnung in unterschiedlicher Nihe zu den
Primulales und Ericales.

Die meisten der 35 untersuchten Arten zeigen keine Kristalloide auf ihren
Oberfliachen. Ansonsten kénnen Wachsschuppen und Kérnchen aufireten.
Dieses Merkmal 48t sich nicht zur Charakterisierung der Ordnung oder
Familien heranziehen.

Zwischen den Ebenaceae und Styracaceae einerseits und den Sapotaceae
andererseits finden sich palynologisch sowohl Gemeinsamkeiten (ERDTMAN
1952) als auch Unterschiede (HARLEY 1991). Stirker abweichend zeigen sich
die Symplocaceae (LIANG & YU 1985). Die Lissocarpaceae unterscheiden
sich sowohl holzanatomisch (DICKISON & PHEND 1985), als auch blattanato-
misch und bliitenmorphologisch (SCHADEL & DICKISON 1979). Nach DICKISON
(1993) vermittelt die Bliitenanatomie der Styracaceae zwischen den Theales
und den Ericales.

EBENACEAE GURKE (2/487)

Keine der 14 untersuchten Arten aus zwei Gattungen zeigt Kristalloide auf
den Blattoberflichen. Eine Art (Diospyros kaki) weist dichte Bestinde
gekerbter Wachsschuppen auf ihrer Fruchtoberfléiche auf.

Diospyros L. (475) - D. abyssinica (HIERN) F. WHITE (B: C. TROLL 4483) [US/OS: @]; D.
austro-africana DE WINTER (BG UBT) [US/OS: Q); D. dichrophylla (GANDOGER) DE WINTER (BG
M) [US/OS: 9); D. ebenaster RETZ (BG M) [US/OS: @}; D. ebenum KOENIG ex RETZ-(BG BONN
2565-80) [US/OS: @); D. ferrea (WILLD.) BAKHUIZEN (B: A.J. KOSTERMANS 24811) [US/OS: Q];
D. fischeri GURKE (BG BOCH) [US/OS: @]; D. glaucifolia METC. (BG UBT) [US/OS: @]; D.
inconstans JACQ. (B: B. RAMBO 44330) [US/OS: 9]; D. japonica SIEBOLD & ZucC. (BG UBT)
[US/OS: @); D. kaki L. f. (BG BONN 308; Material DITSCH: RM) [US/OS: @; Fr: irr. Sch.]; D.
rhombifolia HEMSL. (BG UBT) [US/OS: @); D. simulans F. WHITE (BG BONN 10593-90) [US/OS:
o).

Euclea L. (12) - E. undulata THUNB. var. undulata (BG BONN 116) [US/OS: 9].
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LISSOCARPACEAE GILG (1/2-3)

Auf der Blattoberseite des stark kontaminierten Herbarmaterials konnten
keine Kristalloide nachgewiesen werden. Das Vorkommen von glattrandigen
bis unregelmiBigen Wachsschuppen und Koérnchen auf der Blattunterseite
kann aufgrund des erodierten Erscheinungsbildes der Kristalloide und der
Verpilzung der Blattoberfldche nicht als urspriingliche Ausprigung gewertet
werden.

Lissocarpa BENTH. (2-3) L. guianensis GLEASON (B: HAHN 5832) [US: K. + gl. - irr. Sch;
0S: 2].

SAPOTACEAE Juss. (107/1045)

Von zehn untersuchten Arten aus neun Gattungen weisen fiinf Arten aus
fiinf Gattungen keine Kristalloide auf. Die {ibrigen fiinf Arten aus vier Gattun-
gen zeigen schuppenformige Kristalloide, die meist glattrandig bis plattenfor-
mig gestaltet sind. Nur bei einer Art bilden meist unregelmiBig gerandete
Wachsschuppen dichte Besténde.

Argam'a ROEMER & SCHULTES (1) - 4. spinosa (L.) SKEELS (BG BONN 721) [US: irr. Sch,;
OS: 9]. - Dicht stehende, unregelmiBig gerandete Wachsschuppen auf der Blattunterseite.

Chrysophyllum L. (80) - C. cainito L. (BG M) [US/OS: @). - Keine Kristalloide.

Labourdonnaisia Boer (4) - L. calophylloides BOJER (B: BOSSER U 435) [US/OS: irr. -
plattenf. Sch.]. - UnregelmiBig gerandete bis plattenfdrmige Wachsschuppen.

Manilkara Apans. (70) - M. zapota (L.) P. ROYEN (BG BOCH) [US/OS: Q). - Keine
Kristalloide.

Mimusops L. (58) - M. caffra E. MEY. ex A. DC. (BG ER; BG MB) [US/OS: gl. - irr. Sch.]. -
Auf beiden Blattseiten glattrandige bis unregelméiBige Wachsschuppen.

Pouteria AUBLET (50) - P. campechiana (KUNTH) BAEHNI (BG M) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Sideroxylon L. (100) - S. argenteum THUNB. (BG ER) [US/OS: gl. - plattenf. Sch.]; S. inerme
L. (BG BOCH) [US/OS: gl. - plattenf. Sch.). - Beide Arten mit glattrandigen bis plattenformigen
Wachsschuppen.

Synsepalum (A. DC.) BAILLON (8) - S. dulcificum (SCHUM. & THONN.) DANIELL (BG BONN
5044-20) [US/OS: 9. - Keine Kristalloide.

Vitellaria GAERTNER f. (1) - V. paradoxa GAERTNER f. (BG BONN 8654) [US/OS: Q]. -
Keine Kristalloide.

SARCOSPERMATACEAE H.J. LAM (1/6)

Von den zwei untersuchten Arten weist nur eine unregelmifig gerandete
Wachsschuppen auf, bei denen aber ein EinfluB der Verpilzung des
Herbarmaterials nicht ausgeschlossen werden kann.

Sarcosperma Hook. f. (6) - S. laurinum (BENTH.) HOOK. f. (B: F.C. How 70332) [US: i.
Sch.; OS: @1; S. paniculatum (KING) STAPF & KING (B: R. SCHLECHTER 17245) [US/OS: @].
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STYRACACEAE DUMORT. (12/165)

Von acht untersuchten Arten aus vier Gattungen weisen sechs Arten aus vier
Gattungen keine Kristalloide auf. Zwei Arten aus zwei Gattungen zeigen
vereinzelte bis verstreute Wachsschuppen mit glatten bis unregelmiBigen
Réndern auf ihren Blattoberseiten.

Halesia ELLIs ex L. (5) - H. carolina L. (BG BONN 3817-90) [US/OS: @1; H. monticola
(REHDER) SARG. (BG BONN 3818-90) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Pterostyrax SIEBOLD & ZUCC. (4) - P. corymbosa SIEBOLD & ZUcC. (BG BONN 3816)
[US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Sinojackia Hu (2) - S. rehderiana Hu (BG UBT) [US: ©; OS: gl. - irr. Sch.]; S. xylocarpa HU
(BG B) [US/OS: Q). - Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit vereinzelten Wachsschuppen.

Styrax L. (120) - S. japonicum SIEBOLD & ZuccC. (BG BONN 3819-90) [US: ©; OS: gl. - irr.
Sch.]); S. obassia SIEBOLD & Zucc. (BG ER) [US/OS: @1; S. officinale L. (BG UBT) [US/OS: @]. -
Zwei Arten ohne Kristalloide, eine Art mit glattrandigen bis unregelmiBigen Wachsschuppen.

5.1.8. Primulales DUMORT.

Aufgrund von bliitenmorphologischen Ahnlichkeiten wurden die Primulales
hiufig mit den Plumbaginales in Verbindung gebracht. Diese Beziehung findet
sich nur in den Systemen von GOLDBERG (1986) und THORNE (1992 b) wieder.

Bei allen anderen Systematikern wird die Ordnung einerseits als stirker
abgeleitete Verwandte der Ebenales - so auch bei HUBER (1991) und FROHNE
& JENSEN (1992) -, andererseits als eine den Ericales benachbarte Gruppe
behandelt (TAKHTAJAN 1987).

Von den drei anerkanntermaBen in diesen Verwandtschaftskomplex gestell-
ten Familien der Myrsinaceae, Primulaceae und Theophrastaceae werden
gelegentlich die monogenerischen Aegicerataceae und Coridaceae abgetrennt.

Die cladistische Analyse der Ordnung durch ANDERBERG & STAHL (1995)
bestitigt die Monophylie der Theophrastaceae und Primulaceae (inkl. Corida-
ceae) und deren Verwandtschaft mit den Myrsinaceae (inkl. Aegicerataceae).
Allerdings erscheint letztere Familie paraphyletisch, falls sie die Gattung
Maesa einschlieBt. Fiir sie wird vorgeschlagen, eine eigene Familie zu bean-
spruchen. Wachsmikromorphologisch 148t sich dies nicht unterstiitzen.

Nur 28 der 119 untersuchten Arten weisen skulptierte Wachse auf. Die
Mehrzahl von ihnen gehort zu den Primulaceae und besitzt fadenformige
Skulpturen, die aus Flavonoiden bestehen (WOLLENWEBER 1974). Bei den
tibrigen Arten kommen schuppen- oder kérnchenformige Kristalloide vor.

Das gemeinsame Vorkommen fadenformiger Skulpturen bei Arten der
Gattungen Primula und Dionysia spricht fiir eine enge Verwandtschaft
miteinander. Die Verteilung innerhalb der Gattung Primula entspricht insge-
samt nicht der Einteilung in Sektionen nach FENDERSON (1986). Nur fiir die
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Sektion Crystallophlomis kann die Tendenz zu Wachsschuppen auf der Blatt-
oberseite bei gleichzeitigem Vorkommen fadenférmiger Kristalloide auf der
Blattunterseite als charakteristisch angenommen werden. AuBerdem ist zu
verzeichnen, daB innerhalb der Sektion Auricula vermehrt Wachsschuppen auf
der Blattunterseite gebildet werden.

Tabelle 12: Die Familien der Primulales in den konventionellen Systemen (Familien, deren
Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Aegicerataceae (in Myrsinaceae)  Primulanae Dilleniidae (in Myrsinaceae)
Primulales Ericanae
Primulales
Coridaceae (in Primulaceae)  Primulanae (in Primulaceae)  (in Primulaceae)
Primulales

Limoniaceae'

(in Plumbaginac.)

Plumbaginanae
Plumbaginales

(in Plumbagina.)

(in Plumbaginac.)

Muyrsinaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Theanae
Primulales Primulales Ericanae Primulales
Primulales Primulineae
Plumbaginacem:l Caryophyllidae Plumbaginanae Caryophyllidae Theanae
Plumbaginales Plumbaginales Plumbaginanae Primulales
Plumbaginales Plumbaginin.
Primulaceae Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Theanae
Primulales Primulales Ericanae Primulales
Primulales Primulineae
Theophrastaceae  Dilleniidae Primulanae Dilleniidae Theanae
Primulales Primulales Ericanae Primulales
Primulales Primulineae

! Die Familie wurde von ENGEL & BARTHLOTT (1988) wachsmikromorphologisch untersucht.

Fadenformige Skulpturen kommen bei den Centrospermae nicht vor (ENGEL
& BARTHLOTT 1988). Dies unterstiitzt die auf embryologischen, phytochemi-
schen und serologischen Untersuchungen basierende Annahme, da8 die beiden
Gruppen nicht ndher miteinander verwandt sind (CARRION & al. 1993).

Bei den Coridaceae finden sich keine Wachsskulpturen. Die pollenmorpho-
logischen Unterschiede reichen nach CARRION & al. (1993) nicht fiir eine
Abtrennung von den Primulaceae aus.

Aufgrund phytochemischer Untersuchungsergebnisse leiten GEETHA & al.
(1993) die Primulaceae iiber die Violales von den Theales ab, wihrend sie fur
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die Myrsinaceae und Theophrastaceae eine direkte Abstammung aus den
Theales postulieren und deswegen fiir diese Familien die Ordnung der Myrsi-
nales aufstellen. Diese Theorie kann durch die Wachsmikromorphologie nicht
unterstiitzt werden. Nur zwei der 27 untersuchten Arten aus den Myrsinaceae
und Theophrastaceae weisen skulptierte Wachse in Form von Schuppen auf.
Bei STAHL (1987) findet sich eine Abbildung kleiner, nadelfsrmiger Schuppen
auf der Blattfliche von Theophrasta americana.

AEGICERATACEAE BLUME (1/2)

Die untersuchte Art zeigt granulse Strukturen (Abb. 7). Obwohl nicht
ausgeschlossen werden kann, daB es sich um erodierte Wachsschuppen mit
Tendenz zu rosettiger Anordnung handelt, besteht die Méglichkeit, daB in
diesem Falle der vorhandene Wachsfilm durch mehr oder weniger regelmaBige
Kontaminationen iiberlagert ist.

Aegiceras GAERTNER (2) - 4. corniculatum (L.) BLANCO (BG MB) [US/OS: kl. lingl. K.].

CORIDACEAE (REICHB.) J. AGARDH (1/1)
Das untersuchte Material weist keine Kristalloide auf.
Coris L. (1) - C. monspeliensis L. (B: SCHOLZ & HIEPKO 327) [US/OS: @].

MYRSINACEAE R. Br. (38/1275)

Von 15 untersuchten Arten aus sieben Gattungen zeigen nur zwei Arten aus
zwei Gattungen kleine, glattrandige oder unregelméBig gerandete, z.T. parallel
angeordnete Wachsschuppen. Die iibrigen Arten weisen keine Kristalloide auf.

Ardisia Sw. (250) - A. crenata SIMs (BG BONN) [US/OS: Q); A. crispa (THUNB.) DC. (BG
ER) [US/OS: O); A. escallonioides CHAM. & SCHLDL. (BG UBT) [US/OS: Q}; 4. guianensis
(AUBLET) MEZ. (BG UBT) [US/OS: Q]; 4. humilis VAHL (BG MB) [US/OS: 9); A. mamillata
HANCE (BG BONN 9967-40) [US/OS: @1; A. polycephala WALLICH (BG BONN 24319) [US/OS:
O1; A. quinquegona BLUME (BG M) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide (Abb. 4).

Emblemantha B.C. STONE (1) - E. urnulata B.C. STONE (BG M) [US/OS: @}. - Keine
Kristalloide.

Heberdenia BANKS ex A. DC. (2) - H. excelsa (AITON) BANKS ex DC. (BG MB) [US/OS: @).
- Keine Kristalloide.

Hymenandra (A. DC.) Spacu (3) - H. wallichii A. DC. (BG BONN 5050) [US/OS: @]. -
Keine Kristalloide.

Labisia LINDLEY (9) - L. pumila (BLUME) F.-VILL. var. alata SCHEFF. (BG BONN 10019)
[US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Maesa Forssk. (100) - M. hupehensis REHDER (BG UBT) [US/OS: @]; M. lanceolata FORSSK.
(Material DITSCH: RM) [US: @; OS: irr. Sch.). - Meist keine Kristalloide, eine Art mit kleinen
unregelmiBigen Schuppen auf der Blattoberseite.
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Myrsine L. (5) - M. africana L. (BG BONN 198) [US/Spr: k1. gl. Sch.; OS: @). - Auf der
Blattunterseite und der Fruchtoberfliche meist sehr kleine, glattrandige Wachsschuppen mit zum
Teil paralleler Ausrichtung.

PRIMULACEAE VENT. (22/800)

Von 90 untersuchten Arten aus 14 Gattungen weisen 64 Arten aus 13
Gattungen keine Kristalloide auf. Bei 16 Arten aus zwei Gattungen finden sich
fadenférmige Kristalloide, die hdufig Ubergiinge zu verzweigten oder kantigen
Stdbchen zeigen. Neun Arten aus zwei Gattungen sind nur mit schuppenf6rmi-
gen Kristalloiden bewachst. Eine Art zeigt quergeriefte Stibchen.

Anagallis L. (20) - A. arvensis L. (BG BONN 7936) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Androsace L. (100) - A. albana STEVEN. (BG M) [US/OS: @1; A. carnea L. ssp. carnea (BG
MB 70/249/58) [US/OS: @); A. foliosa DUBY (BG M) [US/OS: 9}, A. maxima L. (BG MB
77/532/128) [US/OS: O); A. primuloides DUBY (BG BONN 3701) [US/OS: @); 4. studiosorum A.
KRESS (BG M) [US/OS: O]; 4. villosa L. var. taurica (ORCZ.) R. KNUTH (BG MB 75/103) [US/OS:
). - Keine Kristalloide.

Ardisiandra Hoox. f. (3) - A. weusteinii J. WAGNER (BG M) [US/OS: @]. - Keine
Kristalloide.

Cortusa L. (8) - C. matthioli L. (BG BONN) [US/OS: Q]; C. pekinensis (A. RICHT.) LOS.-
LosINSK. (BG BONN 10655-90) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Cyclamen L. (17) - C. abchasicum (MEDW.) KOLAK. ex POBEDIM. (BG BONN 22107)
[US/OS: @); C. africanum BoISS. & REUT. (BG BONN 22408) [US/OS: Q); C. cilicium BOISS. &
HELDR. var. cilicium (BG BONN 22433) [US/OS: 9); C. cilicium BOISS. & HELDR. var.
interminatum R.D. MEIKLE (BG BONN 21423) [US/OS: @]; C. coum MILL. (BG BONN 22137)
[US/OS: Q]; C. graecum LINK (BG BONN 22183) (US/OS: Q); C. hederifolium AITON (BG BONN
10527-90) [US/OS: @); C. libanoticum HILDEBR. (BG BONN 22200) [US/OS: @]; C. mirabile
HILDEBR. (BG BONN 22171) {US/OS: O}, C. persicum MILL. var. album (BG BONN 22167)
[US/OS: ©@); C. pseudibericum HILDEBR. (BG BONN 22207) [US/OS: @); C. repandum SIBTH. &
SM. (BG BONN 21927) [US/OS: Q); C. rohifsianum AsCH. (BG BONN 22209) [US/OS: QJ; C.
trochopteranthum SCHWARZ (BG BONN 22197) [US/OS: Q). - Keine Kristalloide.

Dionysia FenzL (42) - D. aretioides (LEHM.) Boiss. (BG BOCH) [US: F; OS: 9]; D.
involucrata ZAPR. (BG BOCH) [US/OS: @; Pet: F.); D. tapetodes BUNGE (BG BOCH) [US/OS: Q).
- Eine Art ohne Kristalloide, eine Art mit fadenformigen Kristalloiden auf der Blattunterseite, eine
Art mit fadenformigen Kristalloiden auf der Petalenaulenseite.

Dodecatheon L. (14) - D. alpinum (A. GRAY) E. GREENE (BG MB 85/168) [US/OS: O; D.
clevelandii E. GREENE (BG REG) [US/OS: O}; D. hendersonii A. GRAY (BG MB 77/1628) [US/OS:
O}; D. meadia L. (BG BONN 3684-90) [US/OS: @]; D. redolens (H.M. HALL) H.J. THOMPS. (BG
REG) [US/OS: 9). - Keine Kristalloide.

Glaux L. (1) - G. maritima L. (BG M) [US/OS: 9]. - Keine Kristalloide.

Lysimachia L. (150) - L. barystachys BUNGE (BG BONN 3688) [US/OS: @]; L. ciliata L.
(BG BONN 3685) [US/OS: Q); L. clethroides Dusy (BG BONN 8158) [US/OS: Q]; L.
congestiflora HEMSL. (BG M) [US/OS: Q); L. davurica LEDEB. (BG BONN) [US/OS: 0]; L.
ephemerum L. (BG BONN 3690-90) [US/OS: quger. St.); L. lichiangensis FORR. (BG BONN 3050-
90) [US/OS: ©); L. lobelioides WALLICH (BG BONN 3687) [US/OS: 9); L. nemorum L. (BG
BONN 7113-90) [US/OS: @); L. nummularia L. (BG BONN 3689) [US/OS: @); L. pentapetala
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(DuBY) BUNGE (BG M) [US/OS: @); L. punctata L. (BG BONN 3686-90) [US/OS: @], L.
thyrsiflora L. (BG BONN 636) [US/OS: @}; L. vulgaris L. (BG BONN 3693) [US/OS: @]. - Meist
keine Kristalloide, eine Art mit quergeriefiten Stibchen auf beiden Blattflichen.

Primula L. (400) - P. alpicola STAPF var. alba STAPF (BG REG) [US/OS: @]; P. auricula L.
(BG BONN 3699-90) [US: F.; OS: QJ; P. beesiana FORR. (BG BONN 10550-90) [US: @;0S: gl.
Sch.); P. burmanica BALF. f. & KINGDON-WARD (BG REG) [US/OS: Q]; P. capitata HOOK. (BG
REG) [US: F. - kant. St.; OS: QJ; P. chionantha BALF. f. & FORR. (BG REG) [US: F. - kant. St,;
0S: @1; P. chungensis BALF. f. & KINGDON-WARD (BG MB 79/1315/88) [US/OS: @; P. clusiana
TAUSCH (BG BOCH) [US/OS: gl. - irr. Sch.}; P. cockburniana HEMSL. (BG REG) [US/OS: 9]; P.
daonensis LEYB. (BG MB 82/932/275) [US: im. - bandf. Sch.; OS: @); P. darialica RUPR. (BG
BOCH) (US: F. - kant. St.; OS: Q); P. elatior (L.) HILL (BG ER) [US: @; OS: irr. Sch.]; P. farinosa
L. (BG BOCH) [US: F. - kant. St.; OS: @]; P. florindae KINGDON-WARD (BG M) [US: @; OS: irr.
Sch.); P. forrestii BALF. f. (BG M) [US: F. - kant. St.; OS: @}; P. frondosa JANKA (BG REG) [US:
F. - kant. St.; OS: @); P. halleri J.F. GMELIN (BG BOCH) [US: F.; OS: @); P. hirsuta ALL. (BG
BONN 4249; BG BOCH) [US: F. - kant. St.; OS: @); P. involucrata WALLICH (BG MB 82/260/128)
[US/OS: @]; P. japonica A. GRAY (BG ER) [US/OS: Q); P. jesoana MIQ. var. jesoana (BG M) [US:
0; OS: irr. Sch.]; P. juliae KUSNEZ. (BG MB 81/335/50) [US/OS: Q); P. macrophylla D. DON (BG
REG) [US: F. - kant. St.; OS: irr. Sch. - F.}; P. melanops W.W. SM. & KINGDON-WARD (BG REG)
[US: F. - kant. St.; OS: irr. Sch.]; P. minima L. (BG BOCH) [US: irr. Sch.; OS: 9J; P. poissonii
FRANCHET (BG REG) [US: F. - kant. St.; OS: Q); P. polyneura FRANCHET (BG M) [US/OS: QJ; P.
saxatilis ROYLE (BG MB 82/213/192) [US/OS: @}; P. scandinavica BRUUN (BG REG) [US: F. -
kant. St.; OS: @]; P. secundiflora FRANCHET (BG REG) [US/OS: gl. - irr. Sch.}; P. sikkimensis
HooK. f. (BG MB 67/3892/88) [US/OS: @]; P. spectabilis TRATT. (BG REG) [US/OS: @]; P. veris
L. (BG BONN 4892-10) [US/OS: @J; P. verticillata FORSSK. ssp. boveana (DECNE.) W.W. SM. &
FORR. (BG M) [US: F. - kant. St.]J; P. vialii DELAV. ex FRANCHET (BG BONN 3691) [US/OS: 9];
P. vulgaris HUDS. (BG REG) [US/OS: @J; P. waltonii G. WATT ex BALF. f. (BG REG) [US/OS: 0).
- 15 Arten ohne Kristalloide; acht Arten nur mit Schuppen, davon vier Arten aus vier Sektionen nur
auf der Blattoberseite, drei Arten aus verschiedenen Subsektionen der Sektion Auricula PAX nur auf
der Blattunterseite; 14 Arten mit fadenformigen bis kantig-stibchenformigen Kristalloiden auf der
Blattunterseite, davon zwei Arten der Sektion Crystallophlomis RUPR. mit Wachsschuppen auf der
Blattoberseite.

Samolus L. (15) - S. valerandi L. (BG M) [US/OS: Q]. - Keine Kristalloide.

Soldanella L. (10) - S. hungarica SIMONKAI (BG REG) [US/OS: Q]; S. pindicola HAUSSKN.
(BG REG) [US/OS: @}; S. villosa DARRACQ (BG REG) [US/OS: @]. - Keine Kristalloide.

Trientalis L. (2) - T. europaea L. (Material DITSCH: D) [US/OS: @). - Keine Kristalloide.

Vitaliana SesLER (1) - V. primulifiora (L.) BERTOL. ssp. canescens SCHWARZ (BG BONN
3703) [US: @; OS: irr. Sch.]. - Verstreut kleine, unregelmiBig gerandete Wachsschuppen auf der
Blattoberseite.

THEOPHRASTACEAE LINK (5/90)

Keine der zwdlf untersuchten Arten aus finf Gattungen weist auf ihren
Blattflachen Kristalloide auf.

Clavija Ruiz & PAVON (55) - C. cf. hookeri DC. (BG BONN 5010) [US/OS: @); C. grandis
DECNE. (BG M) [US/OS: 0); C. minor B. STAHL (BG M) [US/OS: @].
Deherainia DECNE. (2) - D. smaragdina DECNE. (BG BONN 3511) (US/OS: ).
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Jacquinia L. (30) - J. aculeata (L.) MEZ (BG M) [US/OS: Q); J. aurantiaca AITON (BG MB)
[US/OS: @); J. brunescens URB. (BG BONN) [US/OS: @J; J. pungens A. GRAY (BG B) [US/OS:
Q); J. sprucei MEZ (Material DITSCH: EC) [US/OS: O}; J. stenophylla URB. (BG BONN 7653)

[US/OS: @].

Neomezia Vo1scH (1) - N. cubensis VOTSCH (BG BONN 7646) [US/OS: @].
Theophrasta L. (2) - T. angustifolia LINDEN (BG BONN 5011) [US/OS: @].

5.1.9. Urticales DUMORT.

Die Ordnung wurde bereits von HENNIG & al. (1994) wachsmikromorpho-
logisch untersucht und systematisch diskutiert. An dieser Stelle sollen
zusitzlich gewonnene Daten vorgestellt werden, die zur Vollsténdigkeit der

Kenntnisse iiber die Mikromorphologie der Urticales beitragen.

Tabelle 13: Die Familien der Urticales in den konventionellen Systemen (Familien, deren

Wachsmikromorphologie in diesem Kapitel vorgestellt wird, sind unterstrichen).

Familie CRONQUIST 1988 DAHLGREN 1989  TAKHTAJAN 1987 THORNE 1992 b,
pers. Mittlg.
Barbeyaceae Hamamelidae Malvanae Dilleniidae (incertae sedis)
Urticales Urticales Urticanae
Barbeyales
Cannabidaceae’ Hamamelidae Malvanae Dilleniidae Malvanae
Urticales Urticales Urticanae Urticales
Urticales
Cecropiaceae’ Hamamelidae Malvanae Dilleniidae Malvanae
Urticales Urticales Urticanae Urticales
Urticales
Moraceae' Hamamelidae Malvanae Dilleniidae Malvanae
Urticales Urticales Urticanae Urticales
Urticales
Physenaceae Hamamelidae Violanae Rosidae (incertae sedis)
Urticales Violales Rutanae
Sapindales
Ulmaceae' Hamamelidae Malvanae Dilleniidae Malvanae
Urticales Urticales Urticanae Urticales
Urticales
Urticaceae' Hamamelidae Malvanae Dilleniidae Malvanae
Urticales Urticales Urticanae Urticales
Urticales

! Die Familie wurde von HENNIG & al. (1994) wachsmikromorphologisch untersucht.
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Von CRONQUIST (1988) wird die Ordnung in die Hamamelidae gestellt. In
den meisten anderen Systemen wird eine verwandtschaftliche Nihe zu den
Malvales angenommen, so auch bei HUBER (1991) und FROHNE & JENSEN
(1992). Bei GOLDBERG (1986) nehmen die Urticales eine eher isolierte Stel-
lung in der Nihe anderer Ordnungen mit hauptsichlich windbliitigen
Vertretern ein. Phytochemisch bilden die Urticales einen einheitlichen Ver-
wandtschaftskomplex (MEARS 1973).

Als einzige der hier aufgefilhrten Familien zeigen die Cecropiaceae faden-
formige Wachsskulpturen. Aufgrund des Baus ihrer Samenschale weist die
Familie Beziehungen zu den Moraceae auf (KRAVTSOVA 1995), bei denen aber
bisher nur schuppenférmige Kristalloide gefunden wurden.

Die bei den Physenaceae nachgewiesenen Schuppen sind méglicherweise
auf die Verpilzung des Herbarmaterials zuriickzufiihren und damit nicht zur
Kldrung von Verwandtschaftsverhiltnissen geeignet. Auch anhand morpholo-
gischer und anatomischer Untersuchungen bleibt die Stellung der Familie
ungewiB} (DICKISON & MILLER 1993).

Die Barbeyaceae konnen aufgrund morphologischer Merkmale (DICKISON
& SWEITZER 1970) in die Urticales eingegliedert oder aufgrund palynologi-
scher Daten (TOBE & TAKAHASHI 1990) in den Rang einer eigenen Ordnung
mit Beziehungen zu anderen ,,Amentiferen-Ordnungen® erhoben werden.

Die Cannabidaceae nehmen morphologisch, anatomisch und cytologisch
eine isolierte Position innerhalb der Urticales ein (BERG 1977). Bliitenontoge-
netisch weisen die beiden Gattungen Beziehungen zu den Urticaceae auf
(LEINS & ORTH 1979).

BARBEYACEAE RENDLE (1/1)

Auf den erodierten Blattoberflichen des Herbarmaterials waren keine
Kristalloide zu erkennen.

Barbeya SCHWEINF. (1) - B. oleoides SCHWEINF. (B: C.L. COLLENETTE 394) [US/OS: ).

CANNABIDACEAE ENDL. (2/3)

Bei beiden Arten der Gattung Humulus wurden keine Kristalloide
nachgewiesen (HENNIG & al. 1994). Das gleiche Ergebnis liegt nun fur die
zweite Gattung der Familie vor.

Cannabis L. (1) - C. sativa L. (B: R.E.S. TANNER 1639) [US/OS: @].
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CECROPIACEAE C.C. BERG (6/184)

Auf der SproBoberfliche der untersuchten Art wurde ein dichter Belag aus
fidigen Wachsskulpturen gefunden. HENNIG & al. (1994) fanden ausschlief-
lich skulpturlose Oberfldchen.

Cecropia LoEFL. (75) - C. spec. (Material DITSCH: EC) [Spr: F.].

PHYSENACEAE TAKHT. (1/2)

Das stark kontaminierte Herbarmaterial weist meist keine Kristalloide auf.
Durch die Verpilzung kann bei den verstreut vorkommenden glattrandigen bis
plattenfsrmigen Wachsschuppen der einen Art kein RiickschluB auf die
urspriingliche Bewachsung gezogen werden.

Physena NORONHA ex THOUARS (2) - P. madagascariensis STEUD. (B: CAPURON 7975) [US:
gl. - plattenf. Sch.; OS: @]; P. sessiliflora TUL. (B: H. HUMBERT 2690) [US/OS: 0]. - Bei einer Art

keine Kristalloide, bei der anderen Art verstreute glattrandige bis plattenfsrmige Wachsschuppen
auf der Blattunterseite.

5.2. ROSIDAE TAKHTAJAN

Von den 18 Ordnungen, die hier nach CRONQUIST (1988) einzuordnen sind
(s. Tabelle 1), wurden bereits zwei umfassend wachsmikromorphologisch
bearbeitet und unter systematischen Gesichtspunkten diskutiert (Rosales:
FEHRENBACH & BARTHLOTT 1988; Fabales': DITscH & al. 1995).

Aus den Rosales werden einige noch nicht bearbeitete Taxa nachgetragen,
ebenso die Ordnung der Balanopales, die zwar bei CRONQUIST (1988) in die
Hamamelidae eingeordnet, von DAHLGREN (1989) aber in die Rosanae
eingegliedert wird und von HENNIG & al. (1994) nicht bearbeitet wurde.

Die Cornales werden von FROHNE & JENSEN (1992) zusammen mit den
Ericales (bei CRONQUIST (1988) in den Dilleniidae eingeordnet) und den
Asteriden-Ordnungen Dipsacales, Gentianales und Oleales vor allem wegen
ihres Iridoid-Gehaltes in eine eigene Unterklasse Cornidae gestellt. Die Raftle-
siales werden von CRONQUIST (1988) mit den zum groBen Teil ebenfalls

' Die Fabales sind gekennzeichnet durch rosettenformig aggregierte Wachsschuppen. Nur in
wenigen Einzelfillen sind andere Kristalloide vertreten. Eine detaillierte Darstellung der systema-
tischen Implikationen findet sich bei DITSCH & al. (1995). Auf eine infraordinale Diskussion wird
daher an dieser Stelle verzichtet.
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parasitischen Santalales in Verbindung gebracht. Alternativ werden von den
meisten Systematikern Beziehungen zur Unterklasse der Magnoliidae disku-
tiert. Die Euphorbiales werden von fast allen Systematikern in die Nihe der
Malvales gestellt. Nur CRONQUIST (1988) bewertet die Ahnlichkeiten mit den
Celastrales stirker und ordnet sie in ihre Nihe ein.

5.2.1. Rosales PERLEB.

Die Rosales werden allgemein nahe der Basis der ,Dialypetalac® in das
System der Dicotyledoneae eingeordnet. Thre Familien sind in erster Linie
durch eine Ansammlung relativ urspriinglicher Merkmale gekennzeichnet. En-
gere Beziehungen zu den ,,niederen Hamamelididae“ werden von den meisten
Systematikern anerkannt,

Auf der anderen Seite werden einzelne Gruppierungen innerhalb der Ord-
nung als Ausgangspunkt fiir verschiedene Entwicklungslinien diskutiert. Dies
erkldrt die Heterogenitiit in der Merkmalszusammensetzung, wenn die Ord-
nung im weiteren Sinne gefaBt wird. Unter phylogenetischen Gesichtspunkten
sind die Ausgangsgruppen fiir die verschiedenen Entwicklungslinien systema-
tisch voneinander zu trennen und als urspriinglich gebliebene Taxa innerhalb
der jeweiligen Verwandtschaftskomplexe anzusprechen. Am deutlichsten zeigt
sich dieses Verfahren in der Aufspaltung der Saxifragaceae sensu lato, die in
erster Linie durch einen einheitlich einfachen Bliitenbau charakterisiert sind.
Die meisten der holzigen Vertreter, wie z.B. Hydrangeaceae und Escallonia-
ceae, werden als Vermittler zu den Cornales und weiter zu verschiedenen
Gruppen der Asteridae diskutiert und entsprechend umgeordnet.

Zusammen mit den 42 hier nachgetragenen Arten liegen Wachsdaten fiir
501 Arten aus 198 Gattungen vor. 207 Arten zeigen keine skulptierten
Wachse, 187 Arten schuppenfSrmige Kristalloide meistens von geringer syste-
matischer Relevanz. Von den zahlreichen tibrigen Wachsformen, die meistens
als Einzelfille auftreten, sind die dreikantigen Stibchen bei 36 Arten und die
Rohrchen bei 28 Arten bemerkenswert, da erstere fiir die Rosoideae, die
anderen fiir die iibrigen Unterfamilien der Rosaceae charakteristisch sind
(FEHRENBACH & BARTHLOTT 1988). Karyologische und molekularsystema-
tische Befunde bestitigen diese Zweiteilung (MORGAN & al. 1994). Beziiglich
einer detaillierten infraordinalen Diskussion sei auf diejenige von FEHREN-
BACH & BARTHLOTT (1988) verwiesen.

Die in der vorliegenden Arbeit untersuchten Arten zeigen fast ausnahmslos
entweder keine Kristalloide oder Wachsschuppen. Dies 148t keine neuen Riick-
schliisse auf systematische Zusammenhéinge zu. Einzig die monotypischen
Tribelaceae weichen mit ihren rohrchenférmigen Wachsskulpturen von den
als ihre ndchsten Verwandten diskutierten Familien ab. Weder in den Brexia-
ceae, Escalloniaceae und Hydrangeaceae, noch in den Grossulariaceae ist



