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IM SYSTEM DER ANGIOSPERMEN 

In den letzten Jahrzehnten hat die Palaontologie der 
Angiospermen einen groBen Aufschwung genommen. Nicht gerade, 
daB die Urangiosperme entdeckt worden ware; die Funde sind 
alles andere als spektakular und die ersten Schritte auf dem 
Lebensweg der Angiospermen werden allein durch Pollen und 
Blattabdriicke belegt  (DOYLE 1973, 1978, HICKEY 1978). Die 
aber gibt es in Anzahl und sie erlauben ein paar veriablicne 

Aussagen. 

IS) SS «ShrTSS"l»8lli hinein einfacha Blatter, .eis 
brochidodrom geadert und vorwiegend ganzrandig.^An- 

nahernd parallel geaderte Spreit* 
oberen Apt, zusamm     *--*—. <?<=•> 
pedodrome Aderung 

Oberkreide i 
979) . 

priinglich u 

spernten Sie belegen nicht n« — - -j-~ - die vielen 

'•    -*-  darUber  "Srunf In Ein- und^zweikeimblattrl 

yu^r ihm vorangeht. Jedeniaiis iwucn ~-  l«-j„k« Alter. 
auchP!rallel geaderte Blatter ungef ahrdas gle«Je Al  ^^ 
juch wenn die beiden Progressionen zunachst in v 
Weltgegenden auftraten. 
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Dadurch ist es fragwiirdig geworden, ob die Unterteilung 
der Angiospermen in die Ein- und Zweikeimblattrigen, die 
dem menschlichen Ordnungssinn so stark entgegenkommt, tat- 
sachlich den tiefsten Einschnitt in der Klasse bezeichnet 
Oder ob sich nicht gleichzeitig mit oder noch vor Abzweigung 
der Monokotyledonen andere Spaltungen angebahnt haben. In 
diese Richtung deuten neben den Beobachtungen aus der Pala- 
ontologie einige Wahrnehmungen an rezenten Angiospermen, 
alien voran das bekannte Ubergreifen von Monokotyledonen- 
Merkmalen auf Zweikeimblattrige. Daran ist nichts Besonderes, 
solange es sich um ursprungliche Merkmale handelt, in die 
sich die beiden Linien von Anfang an teilen. Wie aber laBt 
es sich erklaren, daB bei Zweikeimblattrigen Monokotyledonen- 
hafte Zuge aUftreten, an deren hohem Ableitungsgrad kein 
Zweifel besteht? Beispiele dafur liefern die adossierten Vor- 
blatter der Annonaceen, Aristolochiaceen und von Eupcmatia 
(ENDRESS 1977), die in Lang- und Kurzzellen gegliederte 
Rhizodermis (v. GUTTENBERG & HOLLER-SCHRODER 1958, v. GUTTEN' 
BERG 1968) und die Koleoptile der Nymphaeaceen (HAINES & LYE 
1975). Es erubrigt sich, die Merkmale, die hierher gehbren, 
aufzuzahlen. Wichtig ist nicht ihre Zahl, sondern ihre Ver- 
breitung. Sie beschrankt sich auf wenige  Gattungen, Family 
und Ordnungen der Zweikeimblattrigen. An erster Stelle sind 

die Aristolochiaceen (mit Asarum) , Nymphaeaceen und 

zu, daB diese Merkmale innerhalb der Zweikeimblattrigen em 
standen sein miissen, sich aber bei ihnen nicht mehr allge- 
mem auszubreiten vermochten, sondern auf eine oder einlf 
wenige zusammenhangende Gruppen beschrankt blieben, aus & 
oder aus der schlieBlich die Einkeimblattrigen hervorgegajj 
sind. Zu der Zeit, als diese Merkmale verfiigbar wurden, «a^ 
die Dikotyledonen schon zu tief gespalten, als daB sich ai 
Neuerungen noch hatten allgemein durchsetzen konnen. 

So gesehen, drangt sich die Annahme von zwei - im Ve*'„ 
gleich mit der Einteilung in die Mono- und Dikotyledonen 
basalen Hauptgruppen der Angiospermen auf, deren eine di 
Polycarpicae, Centrospermen und Einkeimblattrigen umfaBt^, 
wahrend die andere, von Monokotyledonen-Merkmalen fast 
den GroBteil der Zweikeimblattrigen hervorgebracht hat- 
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gedreht  (ausgt 

Haufig mit atherische tile fiih- Atherische die fiihrende 
renden Idioblasten. blasten selten. 
Starkekorner nicht selten zu- Starkekorner sehr seltei 

dophyten-Typus"  (CZAJA 1978). 
vom  "Pteridophyten-Typus' 

Phenylpropankorper  (wie Ellag- Phenylpropankorper verbn 
saure,  Leucodelphinidin,  Myri- 
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Im Ganzen prasentiert die erste Hauptgruppe, trotz ge- 
gerer Sippenzahl, die ungleich groSere Merkmalsfiille. 
breite Streuung der Merkmale fiihrt zwangslaufig zu eine 
chen Bestand an abgeleiteten wie urspriinglichen - im Sim 
Gymnospermen-haften - Eigentiimlichkeiten, zu der es in 
zweiten Hauptgruppe nichts Vergleichbares gibt. Dennoch 

" • '   urteilt, sich die beiden Gruppen als 
^^^^ einander gegenuber zu denken. 1st 

es doch die erste Hauptgruppe, die einige der am weitesten 
abgeleiteten und am hochsten angepaflten Familien hervorge- 
bracht hat, wie die Bromeliaceen, Cacteen, Chenopodiaceen, 
Cyperaceen, Gramineen und Orchideen. In diesem Zusammenhang 
verdienen jene Neuerungen erwahnt zu werden, die in der 
ersten Hauptgruppe verbreitet sind und in der zweiten ganz 

'sperm) oder in typischer Auspragung (adossierte Vor- 

Angesichts des geringen Alters der Angiospermen darf » 
eine allzu scharfe Demarkationslinie zwischen den beiden 
Hauptgruppen ebensowenig erwarten wie zwischen den Ein-urn 
Zweikeimblattrigen. Beispiele fiir ubergreifende Merkmale 
sind 

(1) die Ausbildung von Vorlauferspitzen, zahlreich bei 
den ein-, seltener bei den zweikeimblattrigen Ver- 
tretern der ersten Hauptgruppe, aber auch bei 
Aotinidia   (TROLL 1939), die zur zweiten HauptgrupP 

(2) die craspedodrome Aderung der Blatter in vielen 
Familien der zweiten Hauptgruppe, doch auch bei 
Berberidales, die zur ersten gehdren (HICKEY & 
WOLFE 1975); 

(3) die Nektarsekretion aus Filamenten oder Petalen, 
vielfach in der ersten Hauptgruppe, aber auch bei 
Camellia (MELCHIOR 1925) und Ilex (LOESENER l^081 
in der zweiten; _rh 

liches Merkmal d«       w_m 
beschrankt auf Berberidales, Centrospermen i 
Illiciales, in deren Umkreis fast sicher auch av> 
Trochodendraceen gehoren ; 

(5) Starke-fuhrende, von Proteinkristalloiden oder 
-filamenten freie Siebr6hrenplastiden, die in J 
zweiten Hauptgruppe vorherrschen, in der ersten  . 
i?ei weni9en Ordnungen gefunden werden (BEHNKb 

Berberidales 
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mischte sich alsbald in mehrere Entwicklungslinien, von 
denen die drei gegensatzlichsten mit dem groBten Formenrei 
turn auf uns gekommen sind. Es sind das 

(1) die holzigen Polycarpicae (ohne Illiciales und 

(3) die Nymphaeales mit den 

Bei aller Unahnlichkeit hangen sie miteinander zusammen und 
zwar sind die holzigen Polycarpicae mit den beiden anderen 
durch minder artenreiche Zwischengruppen verkniipft, namlich 
die Illiciales, die zu den Centrospermen uberleiten (BUX- 
BAUM 1961) und die Piperales (ohne Chloranthaceen), die den 
AnschluB an die Nymphaeales (DAHLGREN & CLIFFORD 1982) und 

kanntlich die Angiospermen mit der groBten Haufung von Gymno- 
spermen-Merkmalen. Das hat ihnen zum Ruf einer besonderen 
Ursprunglichkeit verholfen und laBt sie in den meisten System 
entwiirfen eine Ahnenrolle spielen. Diese Darstellung wird 
den Tatsachen nicht ganz gerecht und verlangt nach einer Ein- 
schrankung. Das zeigen einerseits der Vergleich der holzigen 
Polycarpicae mit den (wegen ihrer intermediaren Stellung 
davon ausgeschlossenen) Illiciales und andererseits die 
innere Gliederung der holzigen Polycarpicae. 

°ie Illiciales sind in ihrem tricolpaten und davon abge- 
leiteten Pollen weiter fortgeschritten als die holzigen 
Polycarpicae im engeren Sinn. Dem Ableitungsgrad der Nodien 
und Blattlucken nach entsprechen sie den hochststehenden 
Annonales. Ursprunglicher als die ganzen holzigen Poly- 
carpicae erweisen sie sich durch das Vorkommen der Phenyl- 
Propankorper Leucodelphinidin und Myricef   "  J     " 
gehen und in der ersten Hauptgruppe '     "~ 
sind, bei der zweiten dagegen so gu 
das Leucodelphinidin dariiber hina 

weit verbreitet sind (HEGNAUER 1962 
stattung der Samenpflanzen gehoren. Auch das Fehlen von 
Benzylisochinolinalkaloiden scheint ein ursprungliches I 

Innerhalb der holzigen Polycarpicae hat eine friihe 
^Paltung drei scharf getrennte Ordnungen hervorgebracnt 
Ordnungen, wenn man davon absieht, eine jede halbwegs k. 
^che Familie in diesen Rang zu erheben, was zwar die 
ordnungen vermehrt, aber nicht die Ordnung. Es sind das 
Winterales, Annonales und Aristolochiales. Von diesen s 
^e Winterales, definiert durch das Fehlen von Benzylis 
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von Diaphragmen oder Nestern von Steinzellen ii 
(METCALFE & CHALK 1950) den Illiciales, mit denen sie 
Merkmale teilen, am nachsten. Daruber hinaus gibt es 

en Winterales eine zogernde Neigung der Staubblatter 
arpelle zu verwachsen. Die Ordnung enthalt die Familiei 

freien Staubblattern, meist zu Tetraden ver 
bundenem Pollen (WALKER 1976) und apo-, selten syn- oder 
parakarpem Gynazeum sowie die Canellaceen mit einer Staub- 
blattrohre,   einzelnen Pollenkornern  und  parakarpem Frucht- 

in  ihrer  schraubigen oder mehrwirteligen  Blutenh . 
allein vom MuBeren  Integument  abgeleiteten  Samenschale uber- 
ain,   jedoch  liefern nicht die Exo-  sondern Meso-  oder Endo- 
besta das Festigungsgewebe und  im Gegensatz   zu Winterales 
and  Illiciales   sind  Benzylisochinolinalkaloide  verbreitet, 
3±t gibt es auch  Steinzellen oder  Diaphragmen   im Mark. Es 
iat sich eingeburgert,   die Familien,   die  hierher gehoren, 
lach dem Bau der Nodien und der  Zahl  der  Blattlucken auf 

Ordnungen  zu verteilen,   auf  die  eine  die  Magnoliaceen 
Annonaceen,   auf - 

Blattspurstrangen 
n denen sie ein 

rscheidet   (ENDRE^ 

beide ?n   it*• ^ndGren We^ als Winterales  und Annonales, die 
der Bl«JpiH??f Samenschale  abgeleitet,   aber den Merkmalen 
sind! haben lit !"•   ?? Teil  aUCh  des   ^itgewebes konservatf 
teiligen  sich L^TT^12^^^ eingeschlagen.   Bei   ihnen * 

^er-S^^^^^^ ^^^" 

alkaloide kgnofl^^JSl^StSlS^ \TaZne^ 

sich auch ^ Jol0^iaceen, die beide hierher gehoren, *<#** 
Aristolochlalers?nd frerkmfen nahe TALKER 1 976) .Mit f 
bleibt die Jrage? ob J^Sf ^^"^^V^T da8 # damit eine Ordnung ^^^dtschaf t  so nahe   1st, 

Rede'L^rau'f'd?11^0^' daB in diesem *«.—e«h«? % 
denen in den Ltzten" *Jebrth«nplastiden gekommen l£, * 

rade bei  dieser^ppfe  ^   "alSin??.;"^^!^.^ 
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bracht haben (BEHNKE 1981). SchlieBlich gibt es Ordnungen, 
zu deren Abgrenzung Oder Gliederung sie sich denkbar hilf- 
reich erwiesen haben. Das ist bei den holzigen Polycarpicae 
nicht der Fall. Bei ihnen besteht auf den ersten Blick keine 
positive Korrelation von morphologischen und Plastiden-Merk- 
malen. Aber vielleicht ist diese Nicht-Korrelation nur ein 
Artefact, wenigstens teilweise hervorgerufen durch eine 
apodiktische Terminologie, die a priori das eine Merkmal dem 
anderen uberordnet. Dadurch werden Zusammenhange verdeckt, 
wie bei den Winterales schon zu sehen ist, die in ihren Sieb- 
rShrenplastiden stets Starkeeinschlusse, b 

ringformige Filamen 

tidenmerkmale ist in der einen Teil' 
ordnung so breit wie in der anderen. Es bleiben sorait nu: 
di-e Aristolochiales mit einem bedenklich breiten Plastid< 
spektrum. Das gilt vor allem fur Asarum mit keilformigen 
Proteinkristalloiden, wie sie sonst nur bei den eigent- 
lichen Einkeimblattrigen vorkommen. Ferner isoliert sich 
Asarum  - neben den Rafflesiaceen, denen man als Schmarot: 

den ganzen holzigen Polycarpicae, diesmal Illiciales und 
Piperales eingerechnet, durch das Fehlen von Starke in d< 
Siebrohrenplastiden. Aus morphologischen, anatcr 
chemischen Grunden (Vorkommen von Aristolochiasaure 1" ' 
einer Asarum-hrt  nach COUTTS & al. 1959, zit. r'~^  T" 
1964) steht die Zugehorigkeit der Gattung zu den Aristoiocm 
ceen au8er Frage. Ringformige Proteinfilamente, ein an sich 
seltenes Merkmal, sind fast ganz auf die erste Hauptgruppe 
beschrankt und kommen bei den holzigen Polycarpicae (nicht 
Uliciales) in alien drei Ordnungen vor. Das deutet Bezieh- 
urigen zu den Centrospermen an als der einzigen Ordnung, die 
msgesamt durch dieses Merkmal ausgezeichnet ist. 

Die andere groBe Entwicklungslinie der ersten Haupt- 
gruppe. mil- *~„  ^-lzigen Polycarpicae verbunden, aber in 

vielfach zu krautigen Lebensformen fort- 

cyanen i     -H_-M  
in beiden 0rdnungen7bei"den~Plumbaginales  feme 
^ Ellagsaure,   sprechen auf den ersten Blick gegen < 
Mogllchkeit einer verwandtschaft mit Ordnungen—  *' 

ricetin  scheint'es"sich'um ein Ubersehenes Gymno- 
i-Merkmal   zu handeln,   das den verwandten Ordnungen , 
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Centrospermen  und Berberidale 
ihrer Physiognomie  auch  sind,   teilen  einige Merkmale,  die 
auf gemeinsamen Ursprung hinweisen,   wie  das  nicht  selten von 
mehreren kurzlebigen Kambien gebildete  Sekundarholz,  das 
Fehlen von atherische Ole  fiihrenden   Idioblasten,   das haufige 
Vorkommen von Triterpenen und Triterpensaponinen  und die 
weite Verbreitung von Phenylalaninalkaloiden. 

Die    Nymphaeales     und eigentlichen     E  i n - 
keirablattrigen     sind der vielfaltigste  Zweig 
der ersten Hauptgruppe und wandeln den  Bauplan  der Angio- 
spermen am weitesten ab.   Sie haben Beziehungen   zu den Piper- 
ales und holzigen Polycarpicae.   Solche   zu  den  Berberidales 

Bewurzlung,   Verlust der Kambien und die mitunter gelappten 
oder  zusammengesetzten Blatter   (Araceen,   Diosaorea,   Taoca) 

Die Gliederung dieser Entwicklungslinie   stSBt  auf 
Schwierigkeiten.   Unbestritten   ist  die  Sonderstellung der 
Nymphaeales mit schraubigem Bliitenbau,   reichlich  Sklereiden 
"  ' k" llagsaure.   Ihre^^ 

oder -filamente und erinnern damit  an  die  der  Berberidales 
und Piperales.   Den  Piperales und  Scitamineen  entspricht der 
Speichernuzellus   (Perisperm) ,   den  letztgenannten  auch die 
in Lang- und Kurzzellen gegliederte  Rhizodermis;   diese und 
die  laminare Plazentation kehrt bei  den  Helobiae wieder. 
In eine ganz andere  Richtung,   namlich   auf  Berberidales und 
Liliifloren verweisen die  anomocytischen  Spaltoffnungen. 
Ihre nachsten Verwandten finden die Nymphaeales unter den 
Einkeimblattrigen als Ganzes,   nicht bei  einer bestimrnten 
Ordnung. 

Die Einkeimblattrigen im engeren Sinn zerfalien belong 
HTnJ? meh"5? 0rdnungen, die, wie DAHLGREN & CLIFFORD (1 ; 
zergen, vielfaltig miteinander verbunden sind. Im Netz die 
Beziehungen zeichnen sich nur wenige nennenswert tiefe E 
schnitte ab, am starksten vielleicht der zwischen den Lil 
floren (Dioscoreales, Asparagales, Liliales und Orchidales 
auf der einen Seite und den iibrigen Ordnunqen auf der ande' 
H-Wf K moHlich' daB sich die^KlurHoch vertieft, *£ 

- die durch eine doppelte,   korollinische  Blutenhiille Jmodorales. PoSSJi? ?6n Liliifloren ahnlichen Ordnungen   (Haemodoraie 
Pontederiales,  Velloziales)   genauer untersucht  sein werden 
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(HOWARD-CONOVER 

Spaltoffnungen m 

d°phyten-Typus",   sehr selten ridophyten-Typus" 
(venige Orchideen 

Cyanogene < 

HEGNAUER  1'. 
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In beiden Asten der Einkeimblattrigen gibt es Fam- 
ilien und Ordnungen mit urspriinglichen, von den Dikotyle- 
donen uberkommenen Merkmalen. Unter den Liliifloren finden 

fassung bei DAHLGREN & CLIFFORD 1982). Hochst merkwurdig 
sind in dieser Hinsicht die exotegmischen Samen von Tamus 
mit einer zusatzlichen Endotesta wegen ihrer fthnlichkeit 
mit jenen der Aristolochiaceen (SUESSENGUTH 1921, NETO- 
LITZKY 1926) . 

Die ubrigen Monokotyledonen verfugen iiber eine kleinere 
Zahl solcher Merkmale und nirgends kommt es zu einer auf- 
falligen Anreicherung. Erwahnung verdienen die Arales mit 
ihrer zellularen Endospermbildung, die Helobiae mit Speiche: 
embryonen, die Scitamineen und Hydatella mit Perisperm und 
die Taccaceen mit einer wie bei den Dikotyledonen gebildeta 
Antherenwand (DAVIS 1966). Die Streuung dieser Merkmale una 
die vielfachen Obereinstimmungen zwischen den Ordnungen 
fuhren zu dem SchluB, daB sie sich in mehreren parallelen 
Linien aus einer gemeinsamen, zweikeimblattrigen Ausgangs- 

zweite Hauptgruppe 

Was die zweite Hauptgruppe vor der ersten auszeichnet, 
d nicht so sehr besondere Neuerungen; die gibt es *wa*' 
r von Erwerbungen auf dem Gebiet der sekundaren Pfiaiw* 

bgesehen, ist kaum eine auf die zweite Hauptgruppe 
beschrankt. Die vielfaltigen Discusgebilde und schraubig 
verdrehten Kronblatter gehoren zu den wenigen morphology 
Besonderheiten, die der ersten Hauptgruppe fast fehlen - 
vergleiche aber unter Polygonales und Plumbaginales -» 
m der zweiten dagegen verbreitet sind. Was die zweite n ^ 
gruppe vor allem unterscheidet, ist ihr im Vergleich mrt 
ersten Gruppe ausgedunnter Merkmalsbestand. Nur was die 
Entwicklung sekundarer Inhaltsstoffe angeht, kann von » 
Verarmung keine Rede sein. Spektakulare Gymnospermen-Me 
male, wie das gefaBfreie Sekundarholz (Trochodendron na  . 
wahrscheinlich weder mit den Hamamelidales noch uberhaupt 
zweiten Hauptgruppe etwas zu tun, sondern gehdrt eher in 
Nahe der Illiciales)  Pollenkorner mit nur eineffl KeimfelJ. 
?^.\ar solche mit dem Keimfeld am proximalen Pol (^ge: 
uZLll  *ommen, nicht vor. indes gehen die Gymnospermen- 
Merkmale nicht ganz ab und wenigstens eines hat sich in ° 
zweiten Hauptgruppe besser erhalten oder weiter ausgebrei 
als in der ersten, namlich die schon erwahnten PhenylP^ 
korper Leucodelphinidin und Myricetin. 

verarmt, wie gesagt, ist die zweite Hauptgruppe i"  r 

Bestand an morphologischen Merkmalen, nicht an MBglich** 
sie zu kombinieren; hierin vibertrifft sie die erste «a F 
gruppe, die Einkeimblattrigen vielleicht ausgenonunen. 
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Ordnungen lassen sich weithin durch Umstellung einiger weni- 
ger Merkmale entstanden denken. Wahrend die meisten zur Sym- 
petalie fortgeschrittenen von den iibrigen leicht abgerlickt 
und auch untereinander oft mehr durch Konvergenzen als ge- 
meinsamen Ursprung verbunden scheinen, hangen die Geholz- 
Ordnungen eng zusammen, groBenteils zu Ringen verknupft, die 
sich infolge von Querverbindungen teilweise umschlieBen. 

alle 

gruppe konservieren/lohr.* i<. i'ra.;t , mit welcher Familie 
oder Ordnung die Aufzahlung beginnen soil, keine lange Er- 
orterung. Wer das Gewicht mehr auf die Bliitenmerkmale legt, 
wird den Dilleniales oder Rosales im engen Sinn den ersten 
Platz einraumen, wahrend die Holzanatomie bei den Theaceen 
noch  altertumlichere Merkmale findet (GOTTWALD 1977). Ihrer 
Samenschale nach gehoren die Theaceen allerdings zu den ab- 
geleiteten Familien, im Gegensatz zu den Familien der Violales 
bei denen sich Merkmale erhalten haben, die an Anstochlochia- 
ceen, Chloranthaceen, Myristicaceen und Papaveraceen erinnern. 
Ganz anders stellt sich der AnschluB an die erste Hauptgruppe 
dar, wenn man chemische Merkmale berucksichtigt, wie das Vor 
koimtien von Be:. Ucaloidcn bei Rutaceen und Legu- 
minosen. So wird es verstandlich, daB je nach dem Standpunkt 
des Betrachters die eine oder die andere Familie oder Ordnung 
aus dem Ringsystem als Ausgangspunkt fur die Entfaltung des 
Hauptkontingents der Zweikeimblattrigen erscheint. 

Zu den beziehungsreichsten Ordnungen gehoren die Violales. 
Sie zeigen deutlicher als die meisten anderen den ursprung 
lichen Bauplan der zweiten Hauptgruppe: von Haus aus Genoi 
mit einfachen, abwechselnden Blattern, Nebenblattern, hypo 
gynen Bliiten mit Neigung zu Polyandrie, nicht felten uisc 
bildungen, bald auBerhalb, seltener innerhalb des ^dJ°*f|•?' 

SuXr^^^^r^^f j£ Se  n  en  ' 

Endotesta und ein- oder mehrschichtigem, aus iie^en Fasern 
zusammengesetzten Exotegmen. Das Endosperm ist mei&T. * 

gen wie die Violales. AuBer solchen zu Linale 
und Capparidales, die noch gewurdigt werden, ^esten^ 

Zusammenhang mit Malvales, den EuPhorb^!,f Sen Malvales 
Dilleniaceen. Die Elaeocarpaceen, ^"t zu aen 
gerechnet, gehoren auf Grund ihrer Samenscnaie i 
1976) 2U den Violales. Ahnliches scheint fur,„ anemophi 
Euphorbiaceen (Phyllanthoideen) zu gelten. bin     £ 
und anemochorer Seitenast der Violales sinddie bail 
ceen. Nicht so eindeutig ist die Verwandtschaft der 
Urticales; sie stehen gleichfalls den Violales nane^ 
zeigen aber aufierdem Anklange an Dilleniaceen und «ai 

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Violales ist die Falterfamilie der Nymphaliden hilf- 
reich. Die Raupen der Unterfamilie mit den ineisten 
urspriinglichen Merkmalen leben meist auf holzigen Poly- 
carp icae (Annonaceen, Lauraceen), auBerdem an Sapinda- 
ceen und Mimosaceen, die der weniger heterobathmischen 

Violaceen) und Urticales sowie den Satellitenfamilien 
der Violales Euphorbiaceen, Passifloraceen und Salica- 
ceen, deren Zusammengehbrigkeit nicht bestritten ist. 
Dabei fallt auf, daB die Malvales trotz ihrer Beziehungen 
zu den Violales fast ganz gemieden werden. 

Von den Violales ist es ein kleiner Schritt zu den 
Linales, die haufig zu opponierter Blattstellung iibergehen, 
mit stets synkarpem Gynazeum, den regelmaBig epitropen 
Samenanlagen einzeln oder paarweise in den Fruchtfachern und 
ohne eine Kristallschicht in der Testa. Wie bei den unmittel- 
bar folgenden Ordnungen verdrangt der Speicherembryo schritt- 
weise das Endosperm. 

Beziehungen bestehen auBer zu den Violales und Celastra- 
les durch die Malpighiaceen zu den Zygophyllaceen 
(CORNER 1976), einer Familie, die den Rutales nahe steht, 
aber nicht dazu gehort. 

°ie Celastrales wandeln den Merkmalsbestand der Linales 
m wenigen Einzelheiten ab: die Nebenbiatter gehen haufig 
verloren, das Androzeum beschrankt sich auf einen Wirtel und 
aie Styluli verwachsen in einen Griff el. An die Stelle 
eines veranderlichen Discus, der bei den Linales meist schwach 
entwickelt ist oder fehlt, tritt ein oft stattlicher und 
naufig intrastaminaler. Die Samenanlagen sind apotrop orien- 

SchlieBt man alle Familien aus, die sich anderen Ordnungen 
nahern, wie Aquifoliaceen, Icacinaceen und Staphyleaceen, 
dann bleiben ganz wenige legitime Mitglieder der Celastra- 
les. Ein Familienmerkmal der Celastraceen (wenn nicht 
Ordnungsmerkmal der Celastrales) ist die Speicherung von 
Dulcit, was sich bei Brexia  wiederholt, deren AusschluB 
aus den Escalloniaceen und den ganzen Cornales Verf. 1963 
vorgeschlagen hat (PLOUVIER 1956 zit. nach "" 

-puilegy
r^i,floren brin9en peri~ ^nd epJ-gTne^B1!i!eA, Sonst kombinieren sie das oft vielgliedrige i 

"a die zahlreichen Samenanlagen der Violales mit der meist 
n!f"Standigen Belaubung, dem intrastaminalen Discus, synkar 
WV:  gynazeum, echten Griffel und den Speicherembryonen der 
eiastrales. Der Samenschale nach ist die Ordnung gespalten. 
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Theales iiber (CORNER 1976, BRIGGS & JOHNSON 1979). Dei 
sammenhang mit den Theales stellen die Lecythidaceen i 
Chrysobalanaceen her, die letzten auBerdem noch den m 

tanninen. Eine davon £ 
die etwas isolierten Rosales im engeren Sinn. Ihre Be- 
ziehungen weisen auf Myrtifloren, Theales und Cunoniale; 

Von den bisher behandelten Ordungen unterscheiden sich 
die Theales durch ihre tenuinucellaten Samenanlagen. Im 
Ubrigen greifen sie voll auf das Merkmalsreserv 
les, mit denen sie die Ochnaceen verbinden, und der Myrti- 
floren zuriick. An die einen erinnern die meist abwechselnde: 
Blatter, die Nebenblatter der Ochnaceen, die hypogynen 
Bluten, das Fehlen eines Discus und die haufig freien Stylul- 
an die anderen das Fehlen von Nebenblattern bei den ubrigen 

das synkarpe Gynazeum, die Exo- und Exomesotesta 
' *-   " die Ordnung u 

fe als die raeisten Myrtifloren. 

In den Umkreis der Theales gehoren die Ebenaceen. Sie 
^u^x^6rn GuttaPercha wie die verwandten Sapotaceen 
(HEGNAUER 1966) und nahern sich in diesem Merkmal it* 
den Celastraceen als den Theales. Zwei sympetale Ordnuft- 
mit Beziehungen zu den Theales sind die Bicornes und 

Sapotaceen beidej 

taceenCunS'primuinUCellaten Samenanla9en' Theal*t'J^ 

??^nin6J
Und Sind sich in ihremepolyphenolspektruin »* 

lich. Dadurch erinnern sie an die Rosales iw 
die Saxifragales (beschrankt auf Crassulaceei 
les?      Saxifragaceen) und einige Familien der CW 

bunded iflK? "^ mit den theales durch Ubergange ver 
noch einen Sh 9 die Vereinfachung der Samenanlag^ 

sprungliche Se^aSSr^^J^^IS^^^^S- af 

den MvrHf Ch dle Icacinaceen verbunden sind, wenW 

•i«S£ SSkSS^1^ t»tr..t«Un.!. Discus u »d , 
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i wichtiges Ordnungsmerkmal ist der Besitz von Pseudoindi- 
len oder iridoiden Verbindungen (DAHLGREN 1975, 1980). 
! paar Familien, denen sie abgehen (Aquifoliaceen, Dia- 
lsiaceen, Styracaceen) leiten dadurch sowie mit ihrer 
reng abwechselnden Belaubung und dem Fehlen eines Discus 
den Theales iiber, die Styracaceen auBerdem durch ihre 

L mehreren Gattungen noch bitegmischen Samenanlagen. 

Die Bicornes teilen mit den Cornales das haufige Vor- 
kommen von Pseudoindikanen und mit den Theales die 
bitegmischen Samenanlagen. Die Ordnung hangt iiber die 
Actinidiaceen mit den Dilleniaceen zusammen. Eine andere 
Sympetalen-Ordnung aus der engsten Verwandtschaft der 
Cornales sind die Dipsacales, deren am starksten iso- 
lierte Familien Adoxaceen und Sambucaceen DAHLGREN (1975) 
zu den Cornales gestellt hat. 

°ie Hamamelidales kommen den Theales und Cornales nahe. 
• beiden, was die Theales angeht, wenigstens der 

mit den Theales im Ganzen die abwechselnde Belaubung, dii 
loblasten im Mesophyll, die Exomesotesta und di( 

kraftig entwickelten Embryonen, wenn auch das Endosperm < 
nalten bleibt. Wie die Theales fiihren die meisten Famili* 
zwei Integumente, die Betulaceen, Carpinus   ausgenommen, 
allerdings nur eins. Im Gegensatz zu Cornales und Theale: 
bei denen Styluli und echte Griffel vorkommen, dominierei 
bei den Hamamelidales die freien Styluli, bei einer Fami] 
l^latanaceen) gibt es sogar Apokarpie. Pseudoindikane fehlen 
im Allgemeinen, finden sich aber bei Liquidambar 
» PAVRE-BONVIN 1971 zit. nach JENSEN & al. 1975)  _ 
yiot es intrastaminale Discusgebilde, wenn auch selt 

engeren Sinn und den ganzen Cornales 

Die Hamamelidales haben es als die hypotheti'schen Vor- 
fahren der Katzchenblutler zu unverdientem Ansehen ge- 
bracht. Die einzigen Amentiferen, die sicher hierher g. 
h°ren, sind die Betulaceen und Platanaceen. Im Umkreis 
der Hamamelidales sind auch die Saxifragales im engere; 
Sinn und die Paeoniaceen beheimatet. Das Fehlen von 
Nebenblattern bringt sie oberflachlich in die Nahe der 
Theales, von denen sie sich durch die Neigung zur Tel- 
lung der Blattspreite, einen oft deutlichen 
nalen Discus, crassinucellate Samenanlagen und 
Saxifragales - driisige Behaarung unterscheiden. 

Schi i 

^.Cunoniales. daft m3n «4eh fragt, ob diese Trennung 
SSf^^STgt: Unterschiede liegen in der meist gegenstandigen hanfi errolgt- Unterschiede liegen 
do* ig 9efiederten Belaubung und den stets 

Cunoniales. Sofern ein Discus vorkommt, 
bei den Hamamelidales und Cornales und 
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fiihren die Samen Endosperm.   Xhnlich  i 

^r^th°nlaleS  6ine  anemophile Nebenlinie  hervorgebracht 

Mit den Cunoniales beginnt die  Reihe  der  f iederblattric-: 
Geholzordnungen,  deren  starker  abgeleitete  Mitglieder durch 
einfache Gefafidurchbrechungen,   paratracheales  Langsparen- 
cnym und Speicherembryonen,   zum Teil  auch  durch die Unter- 
druckung der Nebenblatter abweichen.   Zwei Familien,  bereits 
mit ruckgebildeten  Stipeln,   markieren  den  Ubergang:  die 
Brunelliaceen mit epitropen Samenanlagen  den   zu den Rutales, 
til .S^Phyleaceen mit apotropen  Samenanlagen  den  zu den 

SlS alnS'  mit d6nen  Sie  auch  das  abgeleitete  LSngsparencfc 
ttHZ'     T~ merkwurdige  Familie  hangt  auBerdem mit Cela- 
strales und Cornales   (oder Theales?)   zusammpn.   Die Staphylea- 

(Ilicyan)^  das   sonst  nur^on^uonymus^un^Ilex^e^nn^ist 

hanff-nt19^  Zit'   "aCh HEGNAUER   1973>-   m diesem Zusa*n- 

Sr^^^ der Epidermis hervorgeht   (MOLLER  1882). 

auf daseShSr bfrachtet, besitzen Rutales und Sjy^indales W 
merk^aleMn^S^^ Nebenb^tter, die schon erwahntiTH^- 
? •al und dl* Speicherembryonen weniq, das sie von den 

nia?esad:rChnHerS?eidet- So^ar die ApokarpL, bei den Cuno- 
Rubles (cI16 Bru^Hiaceen verwirklich?, kehrt bei den 
intrastarnin^arn°een) wieder- Der bei den Cunoniales haufi? 
im ve?ein III 1°^ wiederh°lt  sich bei  den  Rutales, ** 
Merkmal^^   •   ?ltr°pen  Sa•enanlagen.   Dieses  ungewohnliche 
mit den RuSlpf  SOnSt fUr die A"liales  bezeichnend, die 
durch Sen III  t ^ verbunde»  sind.   Chemisch  sind die tag 
ausgezeichne?    f.Von  tetracyclischen  Triterpen-Bitterstofi* 
GallussS,,• emige Familien  fiihren  auBerdem Ellag- ^   , 
zuracktr"etenSTe ^^^bare Gerbstoffe, wahrend Saj*- 
ein SrdnungsmeSiehrt Sind dieSe bei den Sapindales fast 
Rutales abaeSna' wo9e<?en ihnen die Bitterstoffe der 
intra-? htlfitir BemerkenSWert sind die veranderlichen, t - 
dales. Apotrope Sa^ra^aminalen Discusbildungen der Sapi" 

apotrope Samenanlagen herrschen vor. 

SaiS^SSSS Verwandten der Sapindales zahlen einer' 
wickelt^ I iYga les und andererseits, trotz gut ent 

2JS2. SS^ii^^SS^I^ 
beziihunaanZHand^re Richt•g deuten die Verwandtscha^' 
mit denlrali^ Rutales- ^er die Simaroubaceen sind" 

lagen  steSn d  r J!rbU"den'   ^tZ :S6n
a
die Anacardiaceenrden  Ru^ale? 

Auf eine Sapindal 

^t de"n iEillSSJTfSriSS!-? 
_ , Betul' 

A^aca;diacLn?mweiterhineS  VF^^J^ETZ 

eine  starke  Ubereinstimmung der A 
Hamamelidaceen macht  HEGNAUER   d9 
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Rutales an die Ampelidales (Vitaceen, Leeaceen) ab. 
Zwischen Rutales und Capparidales vermitteln die Zygo- 
phyllaceen und - den Rutales schon ferner - die Oxali- 

Im Gegensatz zu den Cunoniales (wenn man Tapisoia aus- 
schlieBt) , Hamamelidales und Theales mit konservativem Holz 
und abgeleiteter Samenschale (Exo- oder Exomesotesta) er- 
scheinen bei den in ihren Holzmerkmalen abgeleiteten Rutales 
und Sapindales reliktartig Samenschalen mit faserformigem 
oder tracheidenartigem Exotegmen, bei den Rutales manchmal 
auBerdem mit kristallfuhrender Endotesta. Diese Merkmale, 

a Capparidales 

 ,   sich der Kreis 
schlieBt. Den einen nahem sie sich durch die haufig zu- 
sairanengesetzten Blatter, das Fehlen von Nebenblattern, 
kampylotrope Samenanlagen und Speicherembryonen, den anderen 
durch den parakarpen Fruchtknoten und beiden durch einen 
extrastaminalen Discus. Eigene Wege geht die Ordnung in den 
traubigen Blutenstanden (wiederholt bei den Ordnungen im Um- 
kreis der Sapindales) , der Speicherung von Senfolglykosiden 
(wegen ihrer Verbreitung vergleiche man DAHLGREN & al. 1981) 
und der Verarmung ihrer Phenolgarnitur. 

Die ubrigen Familien und Ordnungen der zweiten Haupt- 
gruppe hangen in Trauben an den Ringgliedern. Manchmal zeigen 
sie nur zu einem einzelnen Ringglied Beziehungen, haufiger 
u mehreren (Anacardiaceen, Leguminosen, Rosales im engeren 

Jinn) . Am wenigsten deutlich ist der AnschluB der tetracyc- 
Uschen Sympetalen. Das Ordnungspaar Cornales-Dipsacales 
oezeichnet nur einen Kontaktpunkt. Auch andere Ringglieder 
°esitzen vereinzelte Merkmale der tetracyclischen Sympetalen. 

Dieser Versuch, die Verwandtschaftbeziehungen der Angio- 
spermen zu beschreiben, konzentriert sich bewuBt auf die Ge- 
Joiz-Ordnungen. Sie sind das Gerippe des Angiospermensystems. 
Es ist keine Frage, daB die Zukunft neue Merkmale und mit 
J-nnen neue Beziehungen bringen wird, aber es ist wahrschein- 
^cn, daB sich die neuen Beobachtungen in den hier gesteckten 
Rahmen einfugen. Der Verfasser 1 "  "       "—"* 

Teil fiir 
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