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D. DISKUSSION DER ERGEBNISSE

I. Die Umgrenzung der Gattungen bzw. Gruppen von Gattungen nach Achinenmerkmalen.

Wie eingangs (S. 27) erwihnt wurde, lassen sich die 14 Gattungen auf Grund bestimmter
Merkmale oder Merkmalskombinationen in 6 Gattungs-Gruppen einteilen; 3 dieser auf
Tribusebene recht isoliert stehenden Gruppen umfassen jeweils nur eine monotypische Gattung
(Cardopatium-, Tugarinovia- und Cousiniopsis-Gruppe); alle werden jedoch durch gemeinsame,
fiir die Tribus typische Merkmale zusammengehalten. In den restlichen 3 Gattungs-Gruppen
sind 2-5 Gattungen zusammengefaBt. Zwei von ihnen, die Staehelina- und die Carlina-Gruppe,
stehen sich durch Gemeinsamkeiten im Pappusbau nahe, weichen aber im Bau ihrer
Testaepidermis voneinander ab. Die 3. Gruppe, die 4 Gattungen umfassende Xeranthemum-
Gruppe nimmt durch spezielle morphologische und anatomische Fruchtmerkmale in der Tribus
eine ebenfalls isolierte Stellung ein.

Untersucht man die Beschreibungen der 14 Gattungen der Carlineae (vgl. auch Schliissel
und Tab. 1) nach den eingangs geschilderten Merkmalen, so kann man feststellen, daB3 einige von
ihnen oder Komplexe von ihnen fiir einzelne Gattungen, andere fiir mehrere Gattungen charak-
teristisch sind. Weitere Merkmale treten bei sdmtlichen Gattungen auf und lassen sich, wie wir
unten zeigen werden, zur Abgrenzung der verschiedenen Tribus mit heranziehen.

Im folgenden sollen die Merkmale vorgestellt werden, die flir die systematische Stellung
bzw. ihrer verwandtschaftlichen Beziehungen der Gattungen von besonderem Wert sind:

1. Pappus (vgl. Tab. 1, Seite 17): einfach, zweifach (doppelt), dreifach, Aufbau der
Pappuselemente (einfache oder zusammengesetzte Borsten, Schuppen),
Randbeschaffenheit (Form der Querschnitte, Fiederung).

2. Achdnenmerkmale: Form der Achdnen, Kronchenbildung und apikales Achénenende
mit Pappusinsertion, Anzahl der Langsrippen, Behaarung, histologische Merkmale des
Perikarps, Orientierung und histologische Struktur der Rénder der Abldsungsstellen.

3. Samen: Form von Funikulus und Integumentspitze (hilum), Form des Embryos.
Anatomische Merkmale: Beschaffenheit der Testaepidermis, subepidermales Gewebe,
eventuelle Verzweigung der Gefif3e, Innervation der Kotyledonen, Form des Embryos.

Die Reihenfolge in den nun zu charakterisierenden Gattungs-Gruppen ist nicht willkiirlich
gewihlt worden. Es wurde davon ausgegangen, daf3 Gruppen mit Merkmalen wie z.B. ein einfa-
cher, schuppenférmiger Pappus und einfache, parenchymatische Testaepidermiszellen als primi-
tiver anzusehen sind als solche mit Merkmalen wie ein 3-facher, zusammengesetzter Pappus und
kollenchymatische Testaepidermiszellen mit speziellen Wandversteifungen.

Im folgenden sollen die 6 Gruppen karpologisch charakterisiert werden:

1. Cardopatium-Gruppe

Das Perikarp der gedrungenen, spindelférmigen Achénen verjiingt sich am oberen Ende zu
einer “Apikalplatte”, deren Rand die 8-10 hyalinen, 1-reihig angeordneten, am Rande
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unregelmdBig eingerissenen, nicht abfallenden Pappusschuppen aufsitzen. Die Schaftzellen der
Zwillingshaare sind bis zu den Basalzellen voneinander getrennt.

Das gesamte parenchymatische Testagewebe ist 4-6 Zellagen stark und wird nach auflen
durch langliche, parenchymatische Epidermiszellen abgeschlossen; die 3-5 Lagen subepiderma-
ler Zellen sind = “isodiametrisch”, verfiigen aber iiber Zellwandvorstiilpungen, mit denen sie
sich ineinander verzahnen und so ein interzellularenfreies Gewebe bilden; ihre Zellwinde sind
etwas verdickt und verholzt. Der Endospermsack war bei den untersuchten Objekten stets 3
Zellagen stark.

Merkmale aus dem Infloreszenz- und dem Bliitenbereich, sowie der Achédnenbehaarung las-
sen keinen Zweifel an ihrer Stellung in den Carlineae autkommen. Trotzdem nimmt die einzige
Gattung dieser Gruppe, Cardopatium, schon wegen des Pappusbaues und des Testagewebes eine
isolierte Stellung ein.

2. Staehelina-Gruppe

Die Beziehungen der beiden hierher gehdrenden Gattungen Staehelina und Hirtellina wur-
den bereits ausfiihrlich diskutiert. Hier seien nur kurz die wichtigsten Unterscheidungsmerkmale
ihrer Friichte zusammengefaft:

1. Staehelina: Die Achinen sind lidnglich-obovat bis keulenformig; am apikalen Ende wird
ein kronchenformiger Perikarpteil + deutlich abgegliedert, dem ein deutlich abgesetzter Pappus
aufsitzt. Die Perikarpoberflidche ist + glatt und vollig kahl. Die Ablosungsstelle ist rundlich und
basal bis basal/lateral orientiert. Der Pappus ist einfach, einreihig und abfallend; jede Borste setzt
sich aus einer glatten bis schwach rauhen Borstenrhachis und 3-5 seitlichen, glatten Fiederpaaren
Zusammen.

Das apikale Perikarpgewebe weist zwei seitliche Einschniirungen auf; ihre Zellen verfligen
iiber nur schwach verdickte und verholzte Zellwinde; zwischen diesem und dem verholzten
Pappusgewebe befindet sich ein 4-schichtiges, diinnwandiges, mit Phytomelanen gefiilltes
Ablosungsgewebe fiir den Pappus. Die Zellen der Perikarpepidermis sind langgestreckt, paren-
chymatisch und tragen nie Haare. Das Gewebe der Perikarpbasis besteht aus ldnglichen
Parenchymzellen, deren weitldufiges Interzellularsystem mit Phytomelanen angefiillt ist. Die
Epidermiszellen der Testa sind prosenchymatisch, innere Tangentialwidnde wie auch die
Radial(Seiten-)wénde sind méBig verdickt und wenig verholzt; 1/10 der letzteren sowie die
duBeren Tangentialwénde bleiben parenchymatisch.

2. Hirtellina: Die langlichen, spindelférmigen Achénen laufen apikal in ein + tellerférmiges
Achénenende aus, dessen Rand direkt in den Pappus iibergeht. Die Perikarpoberfliche ist dicht
mit Zwillingshaaren bedeckt. Die Ablosungsstelle ist basal-lateral orientiert und weist eine
abaxiale Gewebespange auf. Der Pappus ist einfach, 1-reihig, nicht abfallend und borstenfoérmig;
die randlich bebirteten Borsten setzen sich aus einem im Querschnitt vierkantigen Grundelement
und 3-5 ihm aufsitzende Teilborsten zusammen.

Das apikale Perikarpgewebe besteht aus + apikalwirts orientierten Sklerenchymzellen;
diese setzen sich direkt, ohne parenchymatisches Trenngewebe, in das Pappusgewebe fort.
Zahlreiche parenchymatische Epidermiszellen des Perikarps sind in Zwillingshaare tragende
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Basalzellen umgewandelt. Die Epidermiszellen an der Perikarpbasis sind stark verkiirzt und
verholzt (Gewebespange). Die Epidermiszellen der Testa gleichen denen von Staehelina.

Wie die Gegeniiberstellung der Merkmale zeigt, reichen diese vollig aus, die generische
Trennung zu rechtfertigen. Andererseits weist die Ubereinstimmung im Bau der Testaepidermis
wie auch die Ahnlichkeit der Merkmale in Habitus und Involukralbereich auf die nahe
Verwandtschaft dieser Gattungen hin.

3. Carlina-Gruppe

Die Carlina-Gruppe umfaBt 5 Gattungen, ndmlich Carlina, Chamaeleon, Atractylis,
Atractylodes und Thevenotia. Gemeinsam sind ihnen allen die lang gefiederten Pappusborsten
mit ihrer im Querschnitt trapezformigen Borstenrhachis (vgl. Tab. 1, S. 17); wihrend die lang
gefiederten Pappusborsten der letzten drei Gattungen einfach sind, sind die von Carlina und
Chamaeleon zusammengesetzte Borsten (vgl. Fig. Sc-d mit Fig. Se-f), d.h. sie bestehen aus
einem Grundelement, dem apikal ca. 3-5 ebenfalls lang gefiederte Teilborsten aufsitzen. Die pro-
senchymatischen Epidermiszellen der Testa weisen die Gemeinsamkeit auf, daB ihre inneren
Tangential- und Langswinde durch spangenformige, seltener ringférmige, untereinander oft ver-
bundene Wandversteifungen verstirkt sind. |

Diese Gattungsgruppe ist offensichtlich liber Hirtellina mit der vorigen Gruppe verwandt,
sind ihre Achdnen doch mit Zwillingshaaren bedeckt und ist doch der Pappus beider Gattungen
von gleichem Bau. Wesentliche Abweichungen bestehen natiirlich im Bau der einfacheren
Testaepidermiszellen.

Als gemeinsames Merkmal fiir diesen Gattungskomplex lieBe sich noch anfligen, daB3 sich
der gesamte Pappus, durch die apikale Gewebekalotte des Perikarps (“Apikalplatte™) zusam-
mengehalten, von der ausgereiften Frucht ablost.

4. Xeranthemum-Gruppe

Die Gattungen dieser Gruppe, Xeranthemum, Amphoricarpos, Chardinia und Siebera, bil-
den nach morphologischen und anatomischen Fruchtmerkmalen eine natiirliche Einheit. Drei
von ihnen, Xeranthemum, Chardinia und Siebera wurden zusammen mit Cardopatium und zwei
Mutisieae-Gattungen schon von CASSINI (1829) in seiner Sektion Carlinées-Xéranthémées
zusammengefalit. Spiter stellte LESSING (1832b) die Gattungen Xeranthemum und Chardinia
in seine Subtribus Xeranthemeae. De CANDOLLE (1838) tibernahm diese Gliederung und fligte
ithr, wie es vorher CASSINI tat, die Gattung Siebera hinzu. Wir konnten im Rahmen dieser
Untersuchungen die Gruppe durch Amphoricarpos erginzen, da sie von der folgenden
Beschreibung nur durch ihre linealisch-schuppenformigen, aber zum Rand hin ebenfalls abge-
flachten Borsten von den tibrigen 3 Gattungen abweicht (vgl. Tab. 1, S. 17).

Die Oberfliache der langlich-obkonischen, im Querschnitt rundlichen Achénen féllt durch
ithre zahlreichen Léngsrippen auf, die meist dicht mit oft eng anliegenden Zwillingshaaren
bedeckt sind. Dem Rand des apikalen Achinenendes sind ldanglich-lanzettliche, etwas hyaline,
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am Rande meist kurz gezdhnelte Pappusschuppen von harter Konsistenz inseriert. Die
Abldsungsstellen sind basal-lateral bis lateral/adaxial orientiert und auf der abaxialen Seite durch
einen weillich- bis gelblich-gldnzenden Kragen oder eine ebensolche Lasche gekennzeichnet.

Auffallend ist, dal bei allen Gattungen zumindest ein groBer Teil der randstindigen
Achinen steril, ldnglich, abgeflacht und z.T. gefliigelt ist; der Pappus dieser Friichte kann ganz
fehlen, oder seine Borsten sind in Anzahl, Lange und Breite reduziert.

Das Perikarp wird aus zahlreichen (15-30) aus Sklerenchymfasern aufgebauten
Léangsrippen mit den in ihnen verlaufenden Liangsgefien und einem sie verbindenden
“Parenchymgewebe” aufgebaut. Die Zellen des mesokarpalen Parenchymgewebes sind je nach
Gattungen lédngliche, diinnwandige, aber zur Zeit der Fruchtreife abgestorbene Zellen, die ent-
weder durch ring- und netzformige Wandablagerungen gekennzeichnet sind, oder sie verfiigen
iber kurze ‘“armartige”, grofBflichig getiipfelte Wandvorwélbungen, mit denen sie mit den
Nachbarzellen kommunizieren, wodurch ein reichverzweigtes Interzellularsystem entsteht. Der
Same ist dem Perikarp relativ weit oberhalb der Ablsungsstelle inseriert, wodurch ein von uns
als Karpophor bezeichneter Achidnenabschnitt entsteht. Die Testaepidermis besteht aus prosen-
chymatischen Zellen, bei denen sowohl die Tangential- als auch die Radialwéinde gleichmiBig,
aber nicht stark verdickt und verholzt sind; in Querschnitten erscheinen diese Zellen gestaucht
obovat.

Die Xeranthemum-Gruppe stellt innerhalb der Tribus auch wegen der morphologisch-kar-
pologischen Merkmale eine isoliert stechende Pflanzengruppe dar, was auch CASSINI (1827)
erkannte und ihn dazu veranlafite, fiir sie eine eigene Sektion aufzustellen. Unversténdlich ist nur,
weswegen er auch Cardopatium in diese Sektion mit einbezog, wo sie doch in fast allen mor-
phologischen Frucht- wie auch Infloreszenz- und Bliitenmerkmalen von den iibrigen Vertretern
dieser Gruppe abweicht.

5. Tugarinovia-Gruppe

Die Achénen sind keulenférmig; wihrend die der Kopfchenmitte im Querschnitt elliptisch
sind, weisen die tibrigen von der Bauchseite her abgeflachte Friichte auf. Der doppelte Pappus ist
borstenférmig und nicht abfallend: die Borsten des duBeren sind sehr fein, etwas tordiert und ein-
reihig angeordnet; die des inneren dagegen stehen in 2-3 Reihen, sind gerade, wesentlich breiter
und doppelt so hoch wie die des dulleren.

Das Perikarp bildet an der Basis ein kurzes Karpophor aus. Die Testaepidermis setzt sich
aus napfformigen Kollenchymzellen mit nur schwach verdickten und verholzten inneren
Tangential- und Seitenwinden zusammen; die duleren Tangentialwinde behalten ihre parenchy-
matische Konsistenz bei.

An Hand genauer Merkmalsanalysen der reproduktiven Teile der Pflanze (Involukrum,
Bliitenboden, Bliiten, Achénen und Pollenkérner konnten wir (DITTRICH & al., 1987) sicher-
stellen, dal Tugarinovia eine Carlineae und keine Inuleae ist, zu denen sie frither gerechnet
wurde. Es zeigte sich jedoch auch, daBl die Stellung der Gattung wegen mehrerer Merkmale
(Wuchsform, Achénen, Pappus und Pollen) innerhalb der Tribus zwar ihre Berechtigung hat, in
ihr jedoch eine recht isolierte Stellung einnimmt. Das konnte durch die anatomischen
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Achidnenmerkmale wie die karpophorartige, vollig parenchymatische Karpellbasis und die kol-
lenchymatischen, napfférmigen Epidermiszellen der Testa bestdtigt werden. Sowohl diese
Merkmale, wie auch die oben erwihnten, haben uns dazu veranlaft, flir die monotypische
Gattung eine eigene Gruppe, die 7ugarinovia-Gruppe zu schaffen.

6. Cousiniopsis-Gruppe

Die gedrungenen, obovaten Achdnen gehen am apikalen Ende direkt in den 3-fachen, nicht
abfallenden Pappus iiber: der dufSere ist einreihig, borstenférmig und basal z.T. verwachsen; wih-
rend der mittlere Pappus aus 8-10 hyalinen, unregelméBig gezéhnelten, begrannten, einreihig
angeordneten aber freien Schuppen besteht, setzt sich der innere aus 5 seitlich zu einem apikal
gefransten und begrannten Gewebemantel zusammen.

Die apikal verjlingten Achédnen laufen in eine tellerférmige Apikalplatte aus, deren dufere,
parenchymatische Hilfte direkt in das sklerenchymatische Gewebe des @ufBeren und mittleren
Pappus ilibergeht. Zwischen dem mittleren und dem inneren Pappus wird die Apikalplatte von
einem 2-schichtigen Gewebe mit sklerenchymatischen, lang und parallel zu den Radialwinden
getiipfelten Zellen abgeschlossen, die auch die Abseite des inneren Pappus aufbauen, wihrend
ihre Oberseite aus parenchymatischen Zellen besteht.

Ein apikales RinggefdB konnte von uns nicht nachgewiesen werden. Die Epidermiszellen
der Testa sind langgestreckt und durch ihre wellenférmigen bis armférmigen, relativ stark ver-
dickten Radialwénde mit den Nachbarzellen verzahnt. Der Embryo wird von einem einschichti-
gem Endospermsack umhiillt; sein flaches Hypokotyl verjiingt sich, im Gegensatz zu denen der
ibrigen Gattungen der Tribus, an der Basis plétzlich in die nur halb so breite Radicula.

Durch den bei keiner Gattung auftretenden Merkmalskomplex, 3-facher Pappus und dessen
anatomischer Aufbau, wahrscheinlich fehlendes Ringgefil3, die abweichende Form des Embryos
und vor allem die eigenartige Form der Epidermiszellen der Testa, nimmt Cousiniopsis innerhalb
der Tribus eine recht isolierte Stellung ein; aus diesem Grunde schufen wir fiir diese monoty-
pische Gattung ebenfalls eine eignene Gruppe, die Cousiniopsis-Gruppe.

Die Behauptung von MEUSEL & al. (1990), daB die Achénen von Cousiniopsis dhnlich
zusammengesetzte Pappusborsten wie Carlina und “Staehelina” triigen, konnte von uns nicht
bestiitigt werden (siche S. 57 und Fig. 11a'-b'). Wegen der véllig abweichenden Achinen- und
Pappusmerkmale ist die von MEUSEL & al. (1994) angenommene nihere Beziehung zu Carlina
in Frage gestellt.

11. Wert der Achinenmerkmale auf Tribusebene

CASSINI (1818) erarbeitete in seiner “Cinquieme mémoire sur 1’ordre des synanthérées”
die “fondemens de la synanthérographie”, die die Prinzipien seiner neuen
Untersuchungsmethode darstellen. Diese waren die Grundlage fiir seine, 1819 (siehe auch 1828)
verdffentlichte “Sixieme Mémoire”, in der er die Compositen in 20 Tribus aufteilt und be-
schreibt. Bei seiner Einteilung spielten neben Merkmalen der Bliite, des Involukrums und des
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Kopfchenbodens besonders die von Achidne und Pappus eine bedeutende Rolle. Die
Cynarocephalae (= Cynareae nom. illeg.) teilt er in 4 Tribus auf, die Echinopsées (Echinopseae),
die Carlinées (Carlineae), die Centauriées (Centaurieae), und die Carduinées (Carduineae). Im
selben Artikel weist CASSINI auf die enge Verwandtschaft der letzten beiden Tribus hin, die sich
nur in einigen Achinen- und Pappusmerkmalen unterscheiden und daf es eigentlich besser wire,
sie nur als Subtribus der Carduineae aufzufassen.

Diese Vierteilung der “Cynareen” wird, siecht man von der Gliederung dieser Gruppe durch
einige Systematiker wie LESSING (1832a) und De CANDOLLE (1838) ab, beibehalten, so auch
von BENTHAM (1873a), BOISSIER (1875) und HOFFMANN (1890-94), die die “Cynareae”
in 4 gleichrangige Subtribus unterteilen; dazu mufl bemerkt werden, da3 auch BOISSIER, wie
vorher schon CASSINI (1817, 1819) die engen Beziehungen zwischen Carduinae und
Centaureinae erkannt hatte.

In neuerer Zeit sind die Meinungen tiber die systematische Bewertung der vier Gruppen der
Cynarocephalae geteilt. Wiahrend WAGENITZ (1964) die vier Gruppen als Subtribus der
Cardueae auffafit, stellt er 1976 die Zugehorigkeit von Echinops zu den Cardueae wegen einer
Anzahl wichtiger Merkmale in Frage (Achinenanatomie, Achédnenhaare, Fehlen von
Sektretionsorganen im vegetativen Bereich (MEINHEIT, 1907), schwefelhaltige Acetylene).

Kiirzlich kam BREMER (1994) auf der Grundlage von cladistisch-morphologischen
Untersuchungen zu dem Ergebnis, da3 die Cardueae im Sinne von BENTHAM & HOOKER
monophyletischen Ursprungs seien. Leider wurden dabei eine Reihe von Merkmalen, die fiir die
Umgrenzung der Tribus wichtig sind (siehe Tab. 3, S. 67) nicht beriicksichtigt und andere aus
dem Bliitenbereich unterbewertet.

SUSANNA & al. (1995) haben an Cardueen phytogenetische Untersuchungen von ITS
(internal transcribed spacers) von rDNA vorgenommen, die auf einen monophyletischen
Ursprung hinzuweisen scheinen. Dabei wird den Carlineae (einzige untersuchte Art: Atractylis
humilis) und den Echinopeae (einzige untersuchte Art: Echinops ritro) eine Basisstellung unkla-
ren Ursprungs zugeschrieben. Diese Untersuchungen sollten jedoch auf eine breitere Basis ge-
stellt und im Zusammenhang mit den iibrigen Merkmalen diskutiert werden.

Wir konnten (DITTRICH, 1978) auf der Basis von Infloreszenz-, bliitenmorphologischen
und fruchtmorphologischen Merkmalen die Gliederung der Cynarocephalae von CASSINI
(1817, 1819) in drei Tribus, ndmlich die Echinopeae, Carlineae und Cardueae bestitigen; letz-
tere ist in die miteinander nahe verwandten Subtribus Carduinae und Centaureinae aufzuglie-
dern. Zu einer identischen SchluBfolgerung kamen SINGH & PANDEY (1984), die die
Cynarocephalae an Hand einiger Vertreter anatomisch und embryologisch untersuchten.

Diese Einteilung konnte auch durch WAGNER (1977) und FISCHER & JENSEN (1990)
bestétigt werden:

WAGNER (1977) machte deutlich, dafl die Inhaltsstoffe der Cardueae und besonders die
der Centaureinae strukturell wesentlich differenzierter sind als die der Echinopeae und die der
Carlineae. Letztere verfligen dariiber hinaus iiber spezielle Polyacetylene, einfache Flavonoide
und Alkaloide, die weder bei den Cardueae s. str. noch in anderen Tribus anzutreffen sind.

FISCHER & JENSEN (1990) haben an der Tribus Cardueae s. lat. phytoserologische
Untersuchungen durchgefiihrt; diese haben ergeben, dafl das traditionelle “Cynareae”-Konzept
nicht den phylogenetischen Beziehungen entspricht; die Autoren kommen zum Schluf3, daf sich
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einerseits die Carduinae und die Centaureinae serologisch sehr nahe stehen; andererseits beste-
hen weder zwischen den Carlineae und Echinops noch zwischen diesen und den Cardueae
engere Beziehungen, weswegen vorgeschlagen wird, die Carlineae und Echinopeae als eigene
Tribus neben die Cardueae s.str. zu stellen. Interessant ist auch die isolierte Stellung von
Xeranthemum innerhalb der Carlineae auf serologischem Gebiet; das bestétigt unsere karpologi-
schen Ergebnisse, die wir fiir die gesamte Xeranthemum-Gruppe feststellen konnten. Vielleicht
sollte sie, wie CASSINI es getan hat, als eigene Subtribus abgetrennt werden.

In der vorliegenden Studie konnten sidmtliche Arten fast aller Gattungen (nur eine
Artenauswahl bei Atractylis und Echinops) auf fruchtmorphologische und -anatomische
Merkmale hin untersucht werden. Die Ergebnisse dieser Studie erlaubten es uns, unsere
(DITTRICH, 1978) Einteilung sowie den polyphyletischen Ursprung der Cardueae s.lat. zu
bestétigen. Im folgenden sollen nun die wichtigsten Achdanenmerkmale dieser beiden Tribus, die
fiir die Klassifizierung auf Tribusebene von Bedeutung sind, denen der Cardueae (DITTRICH,
in Vorbereitung) gegeniibergestellt werden.

Die wichtigsten karpologischen Merkmale und deren hauptsichlichste Auspriagungsfor-
men, die fiir die Bewertung der Tribus von Wichtigkeit sind, wurden in Tab. 3 (S. 67)
zusammengefaft: es handelt sich um den Bau von Apikalplatte, und Perikarp mit seinem
Leitbiindelverlauf, die Behaarung, die Abldsungsstelle, den Samenbau (Testaepidermis,
Leitbiindelverlauf) und den Pappus.

Vergleicht man die einzelnen Merkmale bei den in Tab. 3 gegeniibergestellten Tribus, so
erkennt man deutlich, daB sich diese gut gegeneinander abgrenzen lassen.

So unterscheiden sie sich in ihrem Leitbiindelsystem (Anzahl und Verlauf der Langsgefafe,
Vorhandensein und Auspriagung der apikalen Ringgefille, sowie Verzweigungsgrad der
Funikular- und Integumentgefile).

Ein weiteres wichtiges tribusbegrenzendes Merkmal ist die Behaarung: mehrzellreihige
Haare bei den Echinopeae, Zwillingshaare bei den Carlineae und 1- bis 2-zellige Schlauchhaare
oder kahle Achinen bei den Cardueae.

Die Tribus lassen sich auch an Hand histologischer Unterschiede der Testaepidermis gut
voneinander trennen: einfache langgestreckte Parenchymzellen kommen mit Ausnahme einer
monotypischen Gattung der Carlineae (Cardopatium) nur bei den Echinopeae vor. Bei den
Carlineae dagegen sind diese stets prosenchymatisch und meist (Ausnahme: Xeranthemum-
Gruppe) durch méBig verdickte Radial- und innere Tangentialwinde gekennzeichnet, oder diese
Wandablagerungen sind zu spangen- oder ringférmigen Leisten reduziert; die duBeren
Tangentialwinde bleiben stets parenchymatisch. Eine meist sehr harte, palisadenférmige, kol-
lenchymatische Testaepidermis kommt dagegen ausnahmslos bei s@mtlichen Cardueen-
Gattungen vor.

Weitere Unterscheidungsmerkmale sind in Form und Orientierung der Abldsungsstelle der
Achiénen, des Hilums (des Samens) und des Pappus zu suchen.

Wie wir frither hervorheben konnten (DITTRICH, 1978), lassen sich auch andere
Merkmale aus dem Infloreszenz- und Bliitenbereich (Korolle, Antherenanhidngsel, Stylus und
dessen Aste) zur Umgrenzung der drei Tribus mit heranziehen (vgl. S. 26).
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ECHINOPEAE

Perikarp: Bis auf Teile der Apikal-
platte parenchymatisch, lateral meist
nur 1- bis 2-schichtig, mit 5 Langs-
gefiBen. Keine SekretgefiBe.

Apikalplatte: Ohne Kronchen, mit
lateraler Pappusinsertion. Ohne
Apikalplatte und ohne horizontales
Ringgefiss.

Haare: Dichtes Indument bestehend
aus mehrzellreihigen, vielzelligen,
rauhen Haaren.

Ablosungsstelle: Stets basal, Peri-
karpbasis unstrukturiert. Winkel der
Karpellridnder 180°.

Same: Testaepidermis aus lang-
gestreckten Parenchymzellen beste-
hend.

Funikular- und Integumentgefil
mehrfach verzweigt. Kotyledonen
mit 3-5 prokambialen GefidB-
striangen. Hilum rostratum.

Pappus: Einreihig, einfach, 20-50
Schuppen mindestens basal seitlich
verwachsen; bis auf einen zentralen
kurzen Parenchymstrang aus Skle-
renchymzellen aufgebaut.

CARLINEAE

Meist parenchymatisch und 2- bis
3-schichtig, nur in der Xeranthe-
mum-Gruppe mit mehrschichtigen,
verholzten Rippen; LingsgefaBe 5
(1 medianes) oder ein Vielfaches
davon. Keine SekretgefiBe.

Ohne Kronchen, Perikarpgewebe
apikal direkt in den Pappus iiber-
gehend, ohne Apikalplatte zu bil-
den, apikales RinggefiB einfach.

Dichtes Indument bestehend aus
Zwillingshaaren, diese seltener bis
zur Basis gespalten, selten Perl-
driisen oder kahl.

Meist basal, seltener lateral, Basis
ring-, spangen- oder laschenférmig
verstirkt, selten unstrukturiert.
Winkel der Karpellrdnder 180°, sel-
ten 90° (Xeranthemum-Gruppe).

Testaepidermiszellen langgestreckt,
oder napfférmig, kollenchymatisch,
mit schwach verdickten, getiipfelten
Radial- und inneren Tangential-
winden oder mit spangenférmigen
und verholzten Wandversteifungen.
Funikular- und Integumentgefaf3
unverzweigt. Kotyledonen ohne
prokambiale Stringe. Hilum “basa-
leartig”.

Einreihig oder scheinbar einreihig,
doppelt oder 3-fach; Pappus =* breit
schuppenf6rmig, einfach borstenfor-
mig oder aus Grundelementen mit
3-5 ihnen aufsitzenden Borsten be-
stehend; oft mit kurzem, zentralem
Parenchymstrang.

CARDUEAE

Fast stets mehrschichtiges und +
stark verholztes Perikarpgewebe;
LéngsgefdBe: 2 mediane und 2
transversale, dazwischen manchmal
mehrere kiirzere und schwichere
GefdBle. Meist mit Sekretgefden
oder -behiltern.

Kronchen meist vorhanden. Pappus-
insertion apikal, aber der Mitte der
Apikalplatte oder einem kegel-
stumpfformigen Gewebe inseriert.
Mit doppeltem Ringgefal.

Kahl (Carduinae) oder zerstreut
behaart, seltener kahl
(Centaureinae): Lange 1- bis 2-zel-
lige Schlauch- oder einzellige
Stiletthaare, selten Perldriisen.

Basal-lateral bis lateral, seltener
basal (Cardueae) orientiert. Karpell-
rinder meist verdickt und verholzt
(oft weiBlich, hornig glinzend).
Winkel der Karpellrinder bei
Carduinae 180°, bei Centaureinae
<180°.

Testaepidermiszellen palisadenfor-
mig: die oft stark verdickten Radial-
winde ldnger als die parenchymati-
schen Tangentialwinde (Centaurei-
nae) oder + gleichlang (Carduinae).

Funikular- und Integumentgefi
unverzweigt. Hilum basale, laterale,
seltener caudatum (die 2 letzten nur
bei Centaureinae).

Stets mehrreihig, einfach oder dop-
pelt mit £ gleichlangen oder von
aussen nach innen lidnger werden-
den (Centaureinae), einfachen
Borsen oder Schuppen; meist mit
abseitigem Parenchym, seltener mit
zentralem Parenchymstrang.

Tabelle 3. — Gliederung der Cynarocephalae nach Fruchtmerkmalen.
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Die beiden hier untersuchten Tribus lassen sich nach Merkmalen ihrer Friichte zusammen-
fassend wie folgt beschreiben:

1. Echinopeae:

Die spindel- bis keulenformigen, im Querschnitt rundlichen Achénen verfligen weder iiber
ein spezielles Ablosungsgewebe noch iiber eine histologisch differenzierte Perikarpbasis; die
Frucht verbleibt auf dem Bliitenboden der einbliitigen K&pfchen (Verbreitungseinheit). Der api-
kale, scheibenformige, unbehaarte Achénenteil wird seitlich durch eine aus kleinen, verholzten
Zellen bestehende Epidermisschicht abgeschlossen; der Basis dieses Perikarpabschnittes sind
seitlich die kurzen (kaum langer als der apikale Achédnenrand), zahlreichen, basal verwachsenen,
am Rande kurz und unregelméBig gefransten Pappusschuppen inseriert; die horizontale Fldche
dieses Achidnenabschnitts wird von der Kron-Staubblatt-Narbe und dem Diskus eingenommen.
Der gesamte iibrige Teil des parenchymatischen Perikarps wird dicht mit mehrzellreihigen, viel-
zelligen, rauhen Haaren bedeckt, die dem Achénenkdrper in aufrechter Position dicht anliegen.

Das zur Fruchtreife 1- bis 2-schichtige Perikarp wird von 5 LéngsgefidBen, einem abaxial-
medianen und 4 lateralen, versorgt, die sich im apikalen Achénenteil direkt, ohne ein zwischen-
geschaltetes horizontales Ringgefidl, in die GefidBe der Kron-Staubblatt-Réhre und des Stylus
fortsetzen. SekretgefiBe fehlen. Im Perikarp kommen Ca-Oxalat-Kristalle vor. Der Same wird
von einer Testa umgeben, deren prosenchymatische Epidermiszellen ihre parenchymatische
Natur beibehalten haben; sowohl Funikular- als auch IntegumentgefdBe sind mehrfach ver-
zweigt.

2. Carlineae:

Die Tribus ist auf Grund unterschiedlicher Pappusformen (vgl. Tab. 1, S. 17), sowie mor-
phologischer und anatomischer Merkmale relativ inhomogen und kann in 6 Gattungsgruppen
aufgeteilt werden (siehe S. 60). Sie lassen sich jedoch durch folgende gemeinsame Merkmale
charakterisieren und gegen die der anderen beiden Tribus abgrenzen (vgl. auch Tab. 3).

Die keulen- bis spindelformigen, seltener linglich-obkonischen, im Querschnitt rundlichen
Achinen zeichnen sich durch eine basal, seltener lateral orientierte Ablosungsstelle aus, deren
Rénder unstrukturiert oder durch eine abaxiale, weiBliche Spange, Lasche oder einen weiBlichen
Gewebering gekennzeichnet sind; eine Apikalplatte im Sinne der Cardueen kommt nicht vor, da
sich das gesamte apikale Perikarpgewebe, ohne Absatz oder Kronchenbildung in das der api-
kalwirts orientierten Pappusborsten fortsetzt. Die Oberflache des Perikarps ist dicht mit meist
anliegenden, aufwirts gerichteten Zwillingshaaren, die seltener mit einfachen Schlauchhaaren
oder Perldriisen vermischt sein konnen, bedeckt. Bei den Achénen des grofiten Teils der
Gattungen sind die einreihig oder scheinbar einreihig angeordneten Pappusborsten im
Querschnitt + trapezformig, meist randlich (Unterkante) lang gefiedert; sie sind einfach oder set-
zen sich aus einem Grundelement und ihm aufsitzende Borsten zusammen. In der Xeranthemum-
Gruppe sind die zu den Réndern hin abgeflachten Pappusschuppen ldnglich-lanzettlich bis linea-
lisch-schuppenférmig. Das vor dem Pappus liegende, parenchymatische Perikarpgewebe wird
von der Narbe der Kron-Staubblatt-R6hre und dem Nektarium eingenommen.

Die 5 (oder ein Vielfaches davon) perikarpalen LangsgefiBe miinden in ein apikales, hori-
zontal orientiertes Ringgefil ein. SekretgefiBe fehlen. Ca-Oxalat-Kristalle fehlen nur in der
Staehelina- und der Tugarinovia-Gruppe. Vom 1-, seltener 2- bis 3-schichtigen, parenchymati-
schen Perikarpgewebe sind einige Epidermiszellen zu Basalzellen der Zwillingshaare umgebil-
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det. Der Same sitzt einem kurzen aber relativ kréftigen Funikulus auf; das in ihm verlaufende
Gefidl ist wie das des Integuments unverzweigt. Die Testa besteht meist nur noch aus den
kollenchymatischen Epidermiszellen; ihre meist diinnen, sekunddren Zellablagerungen sind auf
die inneren Tangential- und die Radialwidnde beschriankt. Funikular- und IntegumentgefiBe sind
immer unverzweigt.

I11. Verwandtschaftliche Beziehungen der Carlineae und Echinopeae

Wie im vorausgegangenen Kapitel gezeigt werden konnte, weisen die Achinenmerkmale
auf keinen gemeinsamen Ursprung der beiden hier behandelten Tribus und der Cardueae hin.

CASSINI (1827) unterteilte die Carlineae in 4 Sektionen, die C.-Xéranthémées mit 5, die
C.-Carlineae (C.-"Prototypes”) mit 3, die C.-Barnadésiées mit 3 und die C.-Stéhélinées mit 6
heutzutage anerkannten Gattungen. Von den insgesamt 17 Gattungen werden heute 8 den
Carlineae, 7 den Mutisieae und 2 den Cardueae sens. str. zugerechnet. CASSINI’s Einteilung
beruhte vorwiegend auf Merkmalen der Achénen, des Pappus, der Korolle, des Stylus, sowie des
Involukrums. Vergleicht man die Darstellung dieser Merkmale bei den Mutisieae (CABRERA,
1978) mit denen bei den Carlineae (DITTRICH, 1978), so wird man kaum erstaunt sein, daf3
wegen verbliiffender morphologischer Ubereinstimmungen nicht nur im Fruchtbau, sondern z.B.
auch dem der Styli oder dem Auftreten zweilippiger Korollen bei einigen Carlineen-Gattungen
(Atractylis, Xeranthemum) im System von CASSINI fast gleich viele Carlineen- wie Mutisieen-
Gattungen anzutreffen sind.

Interessant ist weiter eine Gegeniiberstellung der von uns ermittelten Zellformen der
Testaepidermis mit denen, die GRAU (1980) bei den Mutisieae feststellen konnte:

Bei Cardopatium haben wir prosenchymatische, unverstarkte Parenchymzellen mit einem
ca. 3 Zellagen starken, subepidermalen Gewebe festgestellt. GRAU hat bei einigen Mutisieae-
Gattungen eine vergleichbare Testa ermittelt, die er als Perezia-Typ bezeichnet (z.B. Acourtia,
Proustia).

Die prosenchymatischen Testaepidermiszellen mit den verstirkten inneren Transversal- und
Radialwinden, die die Testa unserer Staehelina-Gruppe charakterisieren, entspricht GRAU’s
Gochnatia-Typ. Denselben Zelltyp konnte er, wie auch wir, bei Berardia feststellen (vgl. DIT-
TRICH, 1996). Gochnatia steht iibrigens auch in der CASSINI’schen Sektion C.-Stachelineae.

Ein bei den Carlineae (Carlina-Gruppe) weit verbreiteter Typ von Testaepidermiszellen,
die langgestreckten Zellen mit den die inneren Tangential- und die Seitenwinde verstidrkenden,
untereinander oft verbundenen Spangen (oft mit subepidermalem Gewebe) treten bei den
Mutisieae ebenfalls auf (GRAU’s Dicoma-Typ).

Eine der bemerkenswertesten Epidermiszellen wurde bei der Testa von Cousiniopsis gefun-
den. Hier sind die in Aufsicht langestreckten, “puzzlestein-artigen” Zellen ineinander verzahnt;
nur die Radialwinde sind stark verdickt. Fast identische Epidermiszellen beschreibt GRAU von
den Gattungen Barnadesia, Chuquiraga und Dasyphyllum (Barnadesia-Typ).

Aus diesen Gegeniiberstellungen ist zu entnehmen, daB die Ubereinstimmung in derartig
groBen Merkmalskomplexen keiner zufilligen Parallelentwicklung entspricht. Es ist doch eher
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anzunehmen, daB die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den Carlineae und den
Mutisieae enger sind als zu den Cardueae.

Die Stellung der Echinopeae ist ziemlich unklar. BREMER (1994) nimmt die Idee
BENTHAM’s (1873b) wieder auf, da3 diese eine ndhere Beziehung zu den Arctoteae-Gorterinae
hitten, insbesondere zu Gundelia. Es handelt sich hier zwar um distelartige Pflanzen, deren arm-
bliitige Kopfchen in kugelformige Synfloreszenzen zusammengefalt sind, jedoch weist Gundelia
einen vollig abweichenden Bliiten- und Achinenbau auf; hier sei auf einige dieser Merkmale hin-
gewiesen: Korolle nur undeutlich in Limbus und Tubus gegliedert, Kronzipfel aufrecht orientiert;
Antheren mit einem nur kurzen, hyalinen Konnektivfortsatz, fehlende Staubbeutelanhéngsel und
dorsifixe Filamentinsertion; Stylus in seiner oberen Hilfte dicht mit zahnformigen Haaren
(Epidermiszellenden) bedeckt, Griffeldste kurz und nicht spreizend; die obovaten, pappuslosen,
vollig kahlen Achédnen im Querschnitt 4-kantig, mit einem apikalen, am Rande fein gezdhneltem
- Kronchen und einem fuBartigen Karpophor. All diese Merkmale sind weder bei Acantholepis
noch bei Echinops zu finden.
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