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Die Karpologie der asiatischen Schefflera-Sippen (Araliaceae)

A.I. Konstantinova & A.P. Suchorukow*

Zusammenfassung

Die 38 untersuchten asiatischen Sippen der Gattung Schefflerci s.l. wurden in 10 karpologische Gruppen 
unterteilt. Die Agalma-Gmppe erscheint von den übrigen Sippen der Gattung karpologisch gut isoliert. Die 
H eptapleurum-Gm ppe schliesst 3 verschiedenartige karpologische Typen ein. Die Fruchtstruktur von 
S. pueckleri (= Tupidanthus ccdyptratus) ist ähnlich der von S. subintegra (= Scheffleropsis subintegra) und 
bestätigt ihre nahe verwandschaftliche Beziehung. Die beiden Sippen unterscheiden sich karpologisch von 
den anderen Schefflera-Arten. Erhebliche Unterschiede im Bau der Früchte sprechen dafür, dass die asiati
schen Schefflera-Arten eine polyphyletische Gruppe sind.

Abstract

The 38 studied Asian species o f the genus Schefflera s.l. were divided into 10 carpological groups. The 
Agalma group appears to be rather isolated from other species o f the genus. The Heptapleurum  group com- 
prises 3 distinct carpological groups. S. pueckleri (= Tupidanthus calyptratus) shows similarities in fruit 
structure with S. subintegra (= Scheffleropsis subintegra), which supports their close relationship. Both taxa 
differ distinctly from the other species of Schefflera. Both taxa differ distinctly from the other species of 
Schefflera. From the carpological point of view, the Asian Schefflera clade seems to be an aggregate group.

Einleitung

Die in der Familie Araliaceae artenreichste Gattung Schefflera s.l. ist weltweit in den 
subtropischen und tropischen Regionen verbreitet. Ihre Vertreter besitzen äusserst hetero
gene M erkmale im vegetativen und reproduktiven Bereich. Der Umfang von Schefflera 
ist bis jetzt nicht endgültig festgelegt. Seit H arms (1898), der die früher als selbständig 
betrachteten Gattungen Agalma M iq . in die Sekt. Euschefflera bzw. Brassaia Endl. in 
die neue Sekt. Cephaloschefflera Harms einbezogen hatte, begann die kontinuierliche 
Vergrößerung der Artenzahl von Schefflera. In den letzten Jahrzehnten ist sie drastisch 
gestiegen: von nur 200 (W illis 1973) oder 400 (O skolski 1994) über 582 (Frodin & 
Govaerts 2003), 650-700 (Lowry 1989) bis zu 900 (Frodin 1995) und sogar 1100 
(Shang & Lowry 2007). Damit sind in dieser Gattung die überwiegende M ehrheit aller 
Vertreter der Fam ilie A raliaceae [ca. 1412 Arten: Frodin & G ovaerts (2003) oder 
1600: Plunkett & al. (2005)]. Das wurde durch den Einschluss einiger ursprünglich 
separierten Gattungen verursacht (Didymopanax D ecne. & Planch., Dizygotheca N.E. 
Br ., Plerandra A. Gray, Scheffleropsis R idl., Tupidanthus Hook. f. & Thoms., u.a.). 
D iese seit Ende des vorigen Jahrhunderts w eithin akzeptierte B etrachtung von 
Schefflera sensu lato konnte aber die verw andtschaftlichen B eziehungen nicht auf
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klären. Bei solch einem vereinfachten Zugang, der eine Illusion der Monophylie schafft, 
hätte die Gattung Schefflera alle Araliaceae-Vertreter mit fmgerig-zusammengesetzten 
Blättern vereinigt.

Die molekularsystematischen Angaben zeugen jedoch von der Polyphylie der Gattung 
(W en & al. 2001; Plunkett & al. 2004a; Lowry & al. 2004), sodass die Tendenz zu 
ihrer Erweiterung nicht als zweckmäßig erscheint (Plunkett & al. 2005). In dieser 
Arbeit legte Frodin auch eine neue, morphologisch begründete iSc/?<^era-Klassifika- 
tion vor. Er benutzte spezielle subgenerische Gruppen (sine stat. taxon.), die wir hier 
weiter verwenden und in Grossbuchstaben schreiben: “AGALMA”, etc. Jede Gruppe 
wurde außerdem in kleinere Bestandteile unterteilt (z.B. „AGALMA-Agalma“, 
„AGALMA-Glummea“). Die Gattung wurde in fünf große, chorologisch gut umrissene 
Verwandtschaftsgruppen eingeteilt (Plunkett & al. 2005).

Die asiatische Schefflera-GruppQ umfasst nach P lunkett & al. (2005) Sippen, die in 
den Tropen und Subtropen Asiens bis Australien (Nord-Queensland) verbreitet sind und 
entspricht (sensu Frodin) den subgenerischen Gruppen “AGALMA”, „PARAPANAX“ 
und den Vertretern der morphologisch und geographisch heterogenen Gruppe “SCIOD- 
APHYLLUM“ Diese Klade gilt als Teil von ,Asian Palmate group Araliaceae’ und ist 
wohl eine der umfangreichsten (rund 200-300 Sippen) Phylen, die außer Schefflera 
s.str. fünf früher abgetrennte Gattungen einschliesst (Scheffleropsis, Brassaia, Agalma, 
Heptapleurum und Tupidanthus).

Systematisch wichtige anwendbare morphologische Merkmale

Unter den vegetativen M erkmalen wird häufig der Gesamthabitus und die Behaarung 
verschiedener P flanzenteile oder B lattm erkm ale verw endet (N goc-Sanh , 1975a, b; 
Shang 1984). Im reproduktiven Bereich ergeben sich Unterschiede bei folgenden M erk
malen: Blütenstandsstruktur, Vorhandensein von Gelenkverbindung auf dem Blütenstiel 
oder Kalyptra bei einigen Sippen (bei Tupidanthus, Plerandra, Scheffleropsis), Staub
blattbau (bei der G attung Dizygotheca), Fruchtblattanzahl, G riffel/N arben-B ereich, 
sowie auch Form und Farbe der Frucht (Li 1942; Grushvitsky & al. 1971; Shang & 
Lowry 2007). Einige davon sind gute M erkmale zur Bestimmung der Pflanzen in situ, 
sollten aber nach Plunkett & al. (2005) zur Aufklärung der phylogenetischen Bezie
hungen nicht verwendet werden, da sie variabel, evolutionsgeschichtlich parallel ent
standen und daher schlecht geignet für Überlegungen zur Phylogenie sind.

Die karpologischen M erkmale erweisen sich derzeit als ungenügend erforscht, insbe
sondere für die Fruchtanatom ie gibt es nur vereinzelte Daten (Eyde & T seng 1971; 
Roth 1977). Bekanntlich spielen die karpologischen Merkmale traditionell eine w ich
tige Rolle in der Phylogenie der zu den Araliaceae nahe verwandten Familie Apiaceae 
(K ozo-Polyansky 1916, 1938; Tamamshyan 1945; A lexandrov & K limochkina 
1947; Shibakina 1984, 1988; Konstantinova & Y embaturova 2002, Konstantinova 
2008a).

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Aufklärung der morphologischen und anatomischen 
Besonderheiten des Fruchtbaus von asiatischen Sc heffler a-Sippen und der Versuch einer 
Einschätzung des Wertes dieser Merkmale für die Systematik und Phylogenie der Gattung.
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Material und Methode

Die Früchte von 38 Schefflera-Sippen wurden vergleichend untersucht. Das Herbarma
terial wurde von KUN, LE, C (Akronyme nach http://www.nybg.org/bsci/ih/) erhalten 
oder von Herrn Dr. G.M. Plunkett und A.A. Oskolski bereitgestellt.

Vor dem Schneiden wurde das Material im Gemisch Wasser-Glycerol-Ethylalkohol 
(1:1:1) für einige Tagen eingeweicht. Die Quer- und Längsschnitte wurden mit Hand 
oder Mikrotom vorgenommen. Histologische Nachweise (Lignifizierung der Zell
wände, etc.) wurden nach den üblichen Methoden (P rosina 1960; B arykina & al. 
2000) durchgeführt. Für die Beschreibung der Struktur wurden Querschnitte durch die 
Fruchtmitte verwendet. Aufnahmen des Fruchtbaus wurden den Rasterelektronenmikro
skopen CamScan S-2 und Jeol JSM-6380 vorgenommen.

Ergebnisse 

Der Fruchtbau von Schefflera

Die Flucht von Schefflera ist ein unterständiges oligomeres Pyrenarium und erscheint in 
der Regel sphäroidal. In ihrem oberen Teil ist ein Stylopodium vorhanden. Die Narben 
sind trichterförmig, entsprechen in ihrer Anzahl der der Karpelle, sitzen auf einem kur
zen Griffel oder an einzelnen, freien oder in verschiedenem Ausmaß verwachsenen Sty
lodien, ab und zu auch unmittelbar am Stylopodium.

Im anatomischen Frucht-Querschnitt sind drei Zonen zu erkennen. Die äusserste Schicht 
(Exokarp) ist einschichtig. Da die Frucht aus einem unterständigen Fruchtknoten ent
steht, ist das Mesokarp in zwei Bereiche einzuteilen. Die Zellen des äusseren Bereichs, 
die vom Blütentubus gebildet werden, erweisen sich öfters kleiner als die des inneren 
Bereichs mit kräftigeren Zellwänden. Die Zellen der inneren Mesokarpschichten 
(eigentliche Fruchtknotenwand) sind etwas grösser und lösen sich bei der Fruchtreife.

Bei vielen Arten sind diese zwei Mesokarp-Bereiche gut abgegrenzt (S. actinophylla, S. 
chinensis, S. hypoleuca, S. wardii) (Abb. 1, 3A), bei anderen haben sie keine gut ausge
prägte Differenzierung (Abb. 2). Das Endokarp (Pyrene) wird von Fasern gebildet (Abb. 
3C). Zwischen dem fleischigen Mesokarp und dem verholzten Endokarp besteht eine 
scharfe Grenze, da die Pyrene nur dem Endokarp entspringt (ausgenommen nur 
Schefflera aromatica, bei der sich die verschmolzenen Meso- und Endokarpzellen an 
der Pyrenenausbildung beteiligen). Es lassen sich zwei Artengruppen hinsichtlich der 
Besonderheiten des Endokarpbaus unterscheiden: die Sippen mit kräftigerem Endokarp 
(Abb. 3B, 3D), bestehend aus den zur Längsachse der Frucht perpendikulär orientierten 
und schmallumigen Fasern; und die Arten mit dünnerem (1-2-schichtigem) Endokarp 
mit weitlumigen und zur Längsachse parallel gerichteten mechanischen Elementen. Das 
Endokarp einiger Taxa erscheint an distaler (d.h. vom Fruchtzentrum entfernter) Seite 
oder an beiden (distalen: Abb. 3E und proximalen: Abb. 3D) Polen getrennt, d.h. die 
Zellwände des Endokarps verholzen in diesen Abschnitten nicht. Das Sekretionssystem 
ist typisch für Araliaceae: die Kanäle sind mit den Derivaten der Leitbündel nicht streng 
verbunden (Abb. 4), verzweigen sich reich und treten im Fmcht-Querschnit chaotisch 
auf. Die Derivate der Leitbündel sind in mehreren Kreisen. Die Ventralbündel (in der

http://www.nybg.org/bsci/ih/
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Abb. 1: Querschnitt durch die Fruchtm itte S. actinophylkr. Abkürzungen: AM -  äusserer Mesokarp- 
Bereich; B -  Derivate der Leitbündel; En -  Endolcarp; Es -  Endosperm; IM -  innerer Mesokarp-bereich; 
K -  Komissur; Kr -  Kristalle; Sk -  Sekretkanäle; Vb- Ventralbündel.

Komissurzone) liegen bei den meisten S ch efflem -V crtre tem  entweder zwischen den ein
zelnen Fruchtblättern (heterokarpellate Position (Abb. 5), oder (seltener) opponieren sie 
den Fruchtblättern (homokarpellat: Abb. 6). Ab und zu wird die Anzahl der Ventralbün
del gegenüber der Fruchtblattanzahl reduziert (Abb. 7), und in diesem Falle lassen sich 
die obenerwähnten Typen nicht unterscheiden.

Same. Die Samenschale bei den Araliaceae wird aus einem einzigen testalen Integument 
ausgebildet ( B a u m a n n  1946; V y s h e n s k a y a  2000). Im reifen Zustand bleibt nur die 
Exotesta mit grossen unzerstörten Zellen (Abb. 3E); die innere testale Schicht scheint 
obliteriert. Die Invagination der Samenschale führt zur “echten“ Rumination des Endos- 
perms (S. chinensis, S. h yp o leu co id es : Ab. 3F, S. heterophylla). Die Wucherung des 
Perikarps bedingt eine “falsche” Rumination ( T a m a m s h y a n  1951), beobachtet bei 
S. heptaphylla, S. m inutistella ta  und S. pub igera . Bei den asiatischen Schefflera-Arten 
gibt es keine Invaginationen von Samenschale bzw. Perikarp, dagegen können kombi
nierte Ruminationsvarianten (S. heptaphylla, S. p u b ig era ) auftreten.

Entwicklungs- und Verwachsungsgrad der Stylodien

Der G riffel/N arben-B ereich w ird bei den Schefflera-VQxiYQtzm  vielfach als B estim 
m ungsm erkm al verw endet (Li 1942; N goc-Sanh 1975a, b; Shang & Lowry 2007). 
System atisch und taxonom isch ausgew ertet wurde dieses M erkm al bei B ernardi 
(1979), der auf drei Typen der Lokalisierung der N arben aufmerksam  machte. Seine
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Abb. 2: Querschnitt durch die Fruchtmitte von S. pubigera : Abk. wie in Abb. 1; Sch -  Samenschale:

Gruppen, die nur auf diesem einen Merkmal beruhen, scheinen jedoch Sammelgruppen 
zu sein.

Das für unsere Untersuchung verfügbare Material erlaubt, in diesem Bereich vier Typen 
zu unterscheiden:

1. Stylodien in ihrer Länge komplett in den Griffel verwachsen (S. wardii, S. rugosa, S. 
chapana, S. aromatica, S. bodinieri, S. minutistellata, S. rhododendrifolia);

2. Stylodien im erheblichen Grad (S. hypoleuca), um die Hälfte (S. piperoidea) oder in 
ihrer unteren Hälfte (S. hypoleucoides) verwachsen;

3. Stylodien sehr kurz, frei bei S.bordenii oder in einen sehr kurzen Griffel verwachsen 
(S. foetida, S. bipalmatifolia, S. heterophylla, S. merrillii, S. scandens, S. sibayakensis, 
S. “lanata” unveröffl., S. pubigera, S. subintegra);

4. Sitzende Narben befinden sich unmittelbar auf dem konusartigen Stylopodium; d.h. 
Griffel fehlen (S. elliptica, S. actinophylla, S. longifrutescens). Hierzu gehört auch S. 
pueckleri (= Tupidanthus calyptratus).

Die Gruppe „AGALMA” sensu F rodin besitzt längere Griffel, die Gruppe 
”AGALMA-Hypoleucae” unterscheidet sich gut durch die Griffel, die in ihrem oberen 
Teil in Stylodien geteilt erscheinen. Die Mehrheit der “SCIODAPHYLLUM”-Sippen 
wird durch kurze Griffel oder einzelne Stylodien mit trichterförmigen Narben charakte
risiert.
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Unterschiede im anatomischen Bau der Früchte

Auf Grund des im Rahmen dieser Arbeit vorhandenen Materials konnten 10 karpologi- 
sche Gruppen und noch mehr Untergruppen unterschieden werden (Abb. 8). Dabei werden 
in erster Linie folgende Merkmale berücksichtigt: 1) Fruchtblattanzahl; 2) Besonderheiten 
im Bau des Griffel/Narben-Bereichs; 3) anatomische Unterschiede im Pyrenenbau.

Karpologische Gruppe I: Die Sippen besitzen Früchte, gebildet aus 5 Karpellen; eines 
(S. elliptica, S. minutistellata, S. hypoleuca, S. chinensis) oder 2 (S. longifrutescens, 
S. hypoleucoides, S. rugosa) davon können steril sein. Endokarp 2-6-schichtig, beste
hend aus meist verschieden orientierten Fasern {S.elliptica, S. elata, S. bipalmatifolia, 
S. wardii, S. minutistellata, S. hypoleuca, S. hypoleucoides, S. chinensis), geschlossen 
(mechanisches Gewebe an den Polen ebenfalls vorhanden). In den Früchten von S. scan- 
dens stehen die Fasern parallel zur Längsachse der Frucht; bei S. rhododendrifolia lie
gen hingegen alle Fasern perpendikulär.

Untergruppe la {S. wardii, S. rugosa, S. minutistellata, S. rhododendrifolia): Stylodien 
in ihrer ganzen Länge in den Griffel verwachsen, relativ lang (1.5-2 mm), Narben loka
lisiert am Rand der Griffeloberfläche. Die innere Mesokarp-Zone wird bei der erstge
nannten Art fast völlig obliteriert. Sekretkanäle fehlend oder in geringer Anzahl. Ven
tralbündel in der Komissur aneinander genähert (Typus der Lokalisierung der Bündel 
nicht feststellbar). Das Endokarp besteht aus 2-4-schichtigen, meist perpendikulär 
gerichteten Fasern.

Untergruppe Ib (S. elliptica, S. longifrutescens, S. oxyphylla): Abgespreizte Narben auf 
einem konusartigen Stylopodium sitzend. Kein scharfer Übergang zwischen den Meso- 
karp-Bereichen vorhanden. Drusen in den Zellen der äußersten Mesokarpschichten. 
Zahlreiche Sekretkanäle in mehreren Kreisen, ohne direkte Korrelation mit den Bün
deln. Ventralbündel heterokarpellat. Endokarp aus 2-4-schichtigen Fasern, die äußer
sten davon parallel der Längsachse der Frucht, die innerste Faserschicht steht hingegen 
perpendikulär.

Untergruppe Ic (S. hypoleuca, S. hypoleucoides, S. chinensis): Griffel im oberen Drittel 
in Stylodien getrennt, 1-2 mm lang. Sekretkanäle zahlreich; Ventralbündel heterokar
pellat. Endokarp 4-6-schichtig, besteht aus meist perpendukulär gerichteten Fasern.

Untergruppe Id (S. bipalmatifolia, S. elata, S. pubigera, S. heterophylla, S. scandens): 
Griffel kurz (bis zu 0.5 mm lang); Narben einander genähert, am Rand der Griffelober
fläche lokalisiert. Sekretkanäle zahlreich (S. scandens) oder fast nicht bemerkbar (S. 
bipalmatifolia, S. elata). Ventralbündel in heterokarpellater Stellung. Endokarpfasern 
verschieden orientiert.

Gruppe II (S.chapana und S. bodinieri): Fruchtblätter 5, 1-2 davon können steril sein. 
Griffel 1-2 mm lang. Narben am Rand der Griffeloberfläche lokalisiert. Ventralbündel

Abb. 3: A) Querschnitt durch die Fruchtmitte von S. chapana, x 35, B) Teil eines Querschnittes der Frucht 
von S. chapana in der Komissur. Endokarp nicht getrennt, x 350, C) Querschnitt durch die Fruchtmitte von 
S. bodinieri, x 35, D) Teil eines Querschnittes der Frucht von S. bodinieri am proximalen Pol der Pyrene 
(Endokarp getrennt) x 350, E) Teil eines Querschnittes der Frucht von S. bodinieri am distalen Pol der 
Pyrene (Endokarp getrennt) x 200, F) Same von S. hypoleucoides mit ruminiertem Endosperm, x 55. Abk. 
wie in Abb. 1, Sh -  Samenhöhle.
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Abb. 4: Teil der Querschnittes durch die Fruchtmitte von S. piperoidea.

heterokarpellat. Endokarp in den meisten Abschnitten kräftig (3-5-schichtig), mit ver
schieden orientierten Fasern, die innerste davon zieht sich meist perpendikulär zur 
Längsachse der Frucht.

Untergruppe Ila (S. chapana): Das Endokarp wird zum proximalen Pol aus wenigeren 
Schichten gebaut („verdünnt“) und am distalen Pol getrennt.

Untergruppe Ilb (S. bodinieri): Das Endokarp ist an beiden Polen nicht verwachsen.

Gruppe III (iS. caudata, S. elliptifoliola)-. 5-karpellate Früchte mit fast sitzenden Narben. 
Drusen im Mesokarp vorhanden. Sekretionssystem stark entwickelt. Ventralbündel 
homokarpellat. Endokarp 1-2-schichtig, an beiden Polen getrennt. Bei S. caudata 
besteht das einschichtige Endokarp aus weitlumigen, zur Längsachse der Frucht parallel 
orientierten Fasern; bei S. elliptifoliola sind die Fasern des 2-schichtigen Endokarps ver
schieden gerichtet (die innerste Schicht steht perpendikulär zur Längsachse).

Gruppe IV : Früchte aus 7-8 Karpellen gebildet (S. aromatica, S. foetida), 1-3 davon 
können steril sein. Ventralbündel heterokarpellat. Endokarpfasern weitlumig, verschie
den orientiert: in den äußeren Schichten sind sie parallel zur Längsachse der Frucht, in 
der innersten stehen sie perpendikulär. An beiden Polen ist das Endokarp nicht ver
wachsen.

Untergruppe IVa (S. aromatica): Frucht aus 8 Karpellen. Stylodien komplett verwachsen 
zu einem bis zu 2 mm langen Griffel, Pyrenen aus 2-3-schichtigem Endokarp unter teil
weiser Einbeziehung des Mesokarp bestehend, d.h. Pyrene zwischen beiden Polen flü-
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Abb. 5: S. microphylla: Derivate der Leitbiindel in der Komissur in heterokarpellater Position.

gelartig verbreitert durch die innerste Mesokarpschicht, deren Zellen verholzt und radial 
ausgestreckt erscheinen.

Untergruppe IVb (S. foetidci): Frucht aus 7 Karpellen. Griffel bis zu 0.5 mm lang, Nar
ben lokalisiert am Rand der oberen Griffeloberfläche. Mesokarp nicht verholzt und 
nicht beteiligt an der Ausbildung der Pyrenen. Endokarp nur 3-5-schichtig.

Gruppe V (S. sibayakensis, S. heptaphylla): Frucht aus 8 fertilen Karpellen. Griffel kurz, 
mit sitzenden, am Rand der oberen Griffeloberfläche lokalisierten Narben. Ventralbün
del homokarpellat. Endokarp geschlossen (nicht getrennt), besteht aus dünnen und 
schmallumigen Fasern, die zur Längsachse der Frucht perpendikulär orientiert sind.

Gruppe VI: Früchte 6-7-karpellat. Das Endokarp geschlossen, zwischen den Polen 2-3- 
schichtig, an den Polen meistens aus 4-6 Schichten bestehend. Die Fasern der innersten 
Endokarpschicht ziehen in der Regel perpendikulär zur Längsachse der Frucht (im 
Gegensatz zu den sonstigen, parallel orientierten Fasern); an den Polen sind alle Fasern 
längs gerichtet.

Untergruppe Via (S. microphylla, S. venulosa, S. wallichiana, S. arboricola): Frucht 6- 
(die drei erstgenannten Arten) oder 7-karpellat (S. arboricola), 1-2 Karpelle können ste
ril sein. Narben an kurzen Stylodien (S. microphylla) oder an einem Stylopodium sit
zend. Ventralbündel heterokarpellat, entsprechen in ihrer Anzahl den Fruchtblättern. 
Endokarp zwischen den Polen 2 -3 -schichtig, distal immer etwas verdickt (bis zu 5-6 
Schichten). Am proximalen Pol ist es bei S. microphylla oder S. wallichiana gleich dick
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Abb. 6: Komissur in der Frucht von S. sibayakensis: Derivate der Leitbündel in homokarpellater Position.

wie distal, oder hingegen verdünnt bei S. venulosa und S. arboricola. Endokarpfasem 
weitlumig, stehen zur Längsachse der Frucht meist parallel, die Fasern der innersten 
Schicht sind immer perpendikulär gerichtet. Bei den Polen haben die Fasern parallele 
Orientierung.

Untergruppe VIb (S. ”lanata” Frodin, unveröffl.). Frucht aus 6-7 Karpellen, 1-2 davon 
können steril sein. Griffel kurz, Narben lokalisiert am Rand der oberen Griffelober- 
fläche. Die Zuordnung eines Lokalisierungstypus der Ventralbündel ist schwierig, da sie 
in 3 (bei 6-fächeriger Frucht) oder 4 (bei 7-fächeriger Frucht) Gruppen verschmolzen 
sind. Endokarpfasem weitlumig, stehen parallel zur Längsachse der Frucht.

Untergruppe VIc (S. racemosa): Karpelle insgesamt 7, nur 1 fertil. Griffel kurz, Narben 
lokalisiert am Rand der oberen Griffeloberfläche. Pyrenen im Umriss äusserst rauh. Die 
Zuordnung eines Lokalisierungstypus der Ventralbündel ist schwierig, da es nur 2 Bün
del an der Komissur gibt. Endokarp kräftig (4-6-schichtig), aus weitlumigen, verschie
den orientierten Fasern, nicht getrennt, gegen die Komissur etwas dünner.

Untergruppe VId (S. cuneata): Von 7 Karpellen können 2-3 steril sein. Narben am Sty
lopodium sitzend. Ein Ventralbündel an der Komissur vorhanden. Endokarp 2-3-schich- 
tig (am distalen Pol bis zu 5 Schichten); seine Fasern vorwiegend parallel zur 
Längsachse (an den Polen immer parallel); die innerste Schicht bleibt perpendikulär.

Gruppe VII (S. bordeni): Frucht aus 3-4 Karpellen. Narben 3-4, an einem konusartigen 
Stylopodium sitzend. Sekretkanäle in geringer Anzahl. Ventralbündel heterokarpellat.
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Abb. 7: Querschnitt durch die Fruchtmitte von S. cimeata. Anzahl der Ventralbündel reduziert gegenüber 
der der Fruchtblütter.

Endokarp nicht getrennt, aus weitlumigen, zur Längsachse parallel orientierten Fasern.

Gruppe VIII (S. p ipero idea ): Die Frucht (3)^-karpellat. Griffel etwa 2,5 mm lang, in 
der oberen Hälfte in (3) 4 Stylodien getrennt. Sekretkanäle zahlreich; Ventralbündel 
heterokarpellat etwas versetzt von der Komissur zur Fruchtperipherie ; in den Zellen der 
innersten Mesokarpschicht rhombische Monokristalle vorhanden. Endokarp kreuzför
mig, an den Polen nicht getrennt und kräftig; seine Fasern zur Längsachse der Frucht 
meist perpendikulär orientiert.

Gruppe IX (S. pueck leri [Tupidanthus ca lyp tra tus]; S. subintegra \Scheffleropsis subin- 
tegra]): Früchte aus einer grossen Zahl (über 20) fertiler Karpelle. Narben an einem Sty
lopodium sitzend, gleich viele wie Fruchtblätter (ihre Anordnung s. Abb. 8: IX). Sekret
kanäle vorhanden. Ventralbündel an einer die distalen Pyrenenteile verbindenden Linie 
angeordnet, öfters je zwei genähert, lassen sich jedoch dem hetero- oder homokarpella- 
ten Typus nicht eindeutig zuordnen. Das Endokarp bildet geschlossene, 3-5-schichtige, 
am distalen Pol etwas verdickte Pyrenen; Fasern verschieden orientiert, die innerste 
Schicht scheint immer perpendikulär gerichtet zu sein.

Gruppe X (S. actinophylla ): Frucht aus 12-13 Karpellen bestehend. Narben an einem 
konusartigen Stylopodium sitzend. Ventralbündel homokarpellat, je zwei genähert beim 
distalen Rand der Pyrene. In den Zellen der innersten M esokarpschicht rhombische 
Monokristalle vorhanden. Endokarp geschlossen, aus 3 -5-schichtigen Fasern, die per
pendikulär zur Längsachse der Frucht stehen.
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Diskussion

1. Merkmalsanalyse

Die Anzahl der Fruchtblätter

Eine unterschiedliche Anzahl der Fruchtblätter ist bei Araliaceae-Sippen nicht selten 
(K onstantinova & Y embaturova 2002, K onstantinova 2003), im G egensatz zur 
naheverw andten Fam ilie A piaceae m it dim ären Fruchtknoten bzw. Früchten. Auch 
innerhalb einer Art können gelegentlich unterschiedliche Fruchtblatt-Zahlen gefunden 
werden, wie z.B. Macropanax undulatus oder Oplopanax horridus (Konstantinova & 
G roshnikova 2006, K onstantinova 2007). Die M ehrheit der Schefflera-Sippen besitzt
5 Fruchtblätter (S. wardii, S. chinensis, S. heterophylla, S. hypoleuca, S. hypoleucoides, 
S. bipalmatifolia), oder 8 (S. heptaphylla, S. sibayakensis), seltener (S. bordeni und 
S. piperoidea). Es gibt auch Arten, deren Früchte aus einer grösseren Anzahl von Kar
pellen gebildet werden: 12-13 bei S. actinophylla (Abb. 8: X), etwa 20 bei S. subintegra 
oder rund 70-100 bei S. pueckleri (Abb. 8: IX). Bemerkenswert ist, dass sich an einem 
Individuum unterschiedlich viele Karpelle an der Bildung der Früchte beteiligen kön
nen. Bei S. lanata Frodin (nom. unpubl., in herb. LE) haben wir z.B. Früchte aus 6-7 Kar
pellen beobachtet.

Wenn die Schefflera-Früchte aus 7-8 oder sogar 5 Fruchtblättern ausgebildet werden, 
können 1-3 Fächer reduziert werden und samenlos sein. In den kugeligen Früchten von 
S. racemosa wird nur eines von 7 Karpellen fruchtbar und besitzt dann den grössten 
Umfang (Abb. 8: VIc). Bei dieser Art, sowie auch bei S. hypoleucoides und S. elliptica 
ist eine Verringerung der Anzahl der Ventralbündel zu beobachten, die entweder mit 
ihrer Fusion oder einer Reduzierung (verbunden mit der Nicht-Entwicklung der Samen) 
erklärt werden kann.

Mechanisches Gewebe im Perikarp

Die Baumerkmale des inneren, verholzten Endokarp-Bereiches der Apiales-Früchte 
werden traditionell für die Systematik in der ganzen Ordnung als wichtig betrachtet 
( K o z o - P o l y a n s k y  1916, P e r v u k h i n a  1950, T s e n g  1967, T a m a m s h y a n  &  V i n o g r a -  

d o v a  1969, T i k h o m i r o v  &  K o n s t a n t i n o v a  1995, 2000). Bei den meisten Vertretern der 
Apiaceae-Apioideae und Apiaceae-Saniculoideae erscheint das Endokarp einschichtig, 
bestehend aus unverholzten parenchymatischen Zellen, während die Sippen der Apia- 
ceae-Azorelloideae und Apiaceae-Mackinlayoideae ( P l u n k e t t  & al., 2004b), sowie 
auch die überwiegende Mehrheit der Araliaceae ein kräftigeres, von Fasern ausgebilde
tes Endokarp besitzen.

Die Vielfalt der mechanischen Elemente im Perikarp der Araliaceae-Früchte ist jedoch 
geringer als bei den Apiaceae. Viel seltener kommen die isodiam etrischen Zellen der 
mechanischen Perikarpgewebe vor. Die Kom plexe des sogenannten Hydrozyt-Paren- 
chym  wurden nur bei einer Reihe Astrotricha-Arten (K onstantinova & Zaitseva 
2003), Harmsiopanax aculeatus (K onstantinova 2008b) in den inneren M esokar- 
pschichten gefunden. In den Früchten der untersuchten Schefflera-Arten wurden die 
Komplexe „typischen“ Hydrozyt-Parenchym s nicht bestätigt; nur im Perikarp von S. 
aromatica sind Hydrozyt-ähnliche Zellen zu finden; sie liegen den Endokarpfasem  an, 
indem sie die Pyrene seitwärts verdicken.



K o n s t a n t in o v a  & S u c h o r u k o w : Die Karpologie der asiatischen Schefflera-S'ippen (Araliaceae) 161

Unter den Araliaceae werden die Schefflera-Arten durch die grosse Mannigfaltigkeit im 
Bau der Pyrenen charakterisiert, insbesondere durch ihre Dicke ( K o n s t a n t i n o v a ,  

unveröffl.). In den Früchten von S. wardii, S. chinensis, S. piperoidea, S. sibayakensis, 
S. bipalmatifolia besteht die Pyrene aus mehreren (3 bis 6, je nach dem Abschnitt) 
Faserschichten. Bei S. abyssinica, S. caudata, S. scandens, S. foetida, S. aromatica trittt 
stellenweise 1-2-schichtiges Endokarp auf. Das Merkmal der Orientierung der Fasern in 
der Pyrene lässt unter den asiatischen Schefflem-Vertretem drei Artengruppen anerkennen, 
und zwar die Sippen mit (1) meist perpendikulär zur Längsachse der Frucht gerichteten 
Fasern (S. aromatica, S. minutistellata, S. chinensis, S. heptaphylla, S. actinophylla: 
Abb. 1, S. piperoidea: Abb. 4); (2) mit parallel zur Längsachse orientierten {S. bordeni, 
S. caudata, S. scandens) Fasern und (3) die Fasern der äusseren Schichten erweisen sich 
vorwiegend parallel zur Längsachse der Frucht, und die der innnersten (der Samen
schale anliegenden) Schicht sind perpendikulär orientiert {S. arboricola, S. elliptica, 
S. microphylla, S. longifrutescens, S. venulosa, S. wallichiana, S. pubigera: Abb. 2).

Im grossen und ganzen ist für Frodin’s Gruppe AGALMA die kräftigere Pyrene mit per
pendikulär stehenden Fasern (Typus (1)) charakteristisch, während sich die SCIODA- 
PHYLLUM-Gruppe durch ein dünneres Endokarp mit den Fasemtypen (2) und (3) aus
zeichnet.

Bei einer Reihe der Schefflera-Sippen (S. sybayakensis, S. bipalmatifolia, S. longifrute
scens, S. scandens) werden die wenigschichtigen Pyrenen zu ihren Polen hin vielschich
tiger; dies ist auch der Fall bei vielen Apiaceae-Azorelloideae und Apiaceae-Mackin- 
layoideae oder mehreren Araliaceae (Gattungen Aralia, Osmoxylon, Polyscias). Bei 
einigen Schefflera-Axien erscheinen die Pyrenen entweder an einem oder sogar an bei
den Polen nicht vollständig verwachsen. Dieses Merkmal kann in allen drei oben auf
grund der Orientierung der Fasern definierten Gruppen gefunden werden.

Diese Besonderheit der nicht vollständig verwachsenen Pyrenen ist in der ganzen Ord
nung Apiales selten, sie wurde bisher nur bei Motherwellia haplosciadea F.Müll. und 
Mackinlaya celebica ( H a r m s )  P h i l i p s o n :  ( K o n s t a n t i n o v a ,  unveröff.) beobachtet.

Sekretionssystem

Der Bau des Sekretionssystems in der Frucht wird als eines der wesentlichsten karpolo
gischen M erkmale für die Beziehungen zwischen Gattungen oder höheren taxonomi- 
schen Einheiten betrachtet (Koso-Poljansky 1938; Pervukhina 1950; T ikhomirov & 
Konstantinova 1995). W ährend in den Früchten von Apiaceae-Apioideae und Apia- 
ceae-Saniculoideae das Vorhandensein von “vallekularen” Sekretkanälen und Ölstrie
men („vittae“) besonders charakteristisch ist, besitzt das Perikarp der meisten Apiaceae- 
Azorelloideae und Apiaceae-M ackinlayoideae nur die den Bündeln angenäherten und 
meist kleineren Rippenkanäle. Die Araliaceae-Vertreter haben keine typischen „Vittae“, 
und das Wort „Rippenkanäle“ kann hier im direkten Sinne nicht gebraucht werden, da 
die Kanäle nicht streng angeordnet sind und nicht immer mit den Leitbündeln in Verbin
dung stehen. Ö fters sind sie in verschiedenen M esokarp-B ereichen zerstreut. Die 
Anzahl der Kreise von Kanälen und deren Menge, sowie die Verbindung der Kanäle mit 
den Leitbündeln erscheinen bei verschiedenen Vertretern der Familie äusserst variabel. 
Eine geringere Anzahl der Kanäle oder ihr Fehlen wurde bei Schefflera bipalmatifolia, 
S. bordeni, S. elata und S. heptaphylla beobachtet.
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Kristalle

R o m p e l  (1895) verlieh dem Vorhandensein der Kalziumoxalatkristalle, ihrer Form und 
der Gesetzmässigkeit ihrer Anordnung im Perikarp eine grosse taxonomische Bedeu
tung. Das Vorhandensein oder die Menge dieser Kristalle scheint in den verschiedenen 
Stadien der Fruchtentwicklung einer Art variabel zu sein, ihre Form ist hingegen artspe
zifisch.

Am häufigten kommen in den Araliaceae Drusen vor. Die für Apiaceae-Azorelloideae 
und Apiaceae-Mackinlayoideae üblichen Monokristalle von rhombischer Form in den 
Zellen der innersten, dem Endokarp anliegenden Schicht kommt in den Araliaceae sel
ten vor, außer bei Hydrocotyle-Sippen, die jetzt den Araliaceae zugerechnet werden 
( T ik h o m ir o v  &  K o n s t a n t in o v a  1996, 1997, 2000). Dieser kristallhaltige Zellgürtel 
wurde in den Früchten von 3 Harmsiopanax-Axten (K o n s t a n t in o v a  2008b), bei Apio- 
petalum glabratum, Cephalaralia cephalobotrys (K o n s t a n t in o v a , unveröffl.), und 
ebenfalls bei einigen Schefflera-Sippen (S. piperoidea, Abb. 8: VIII) beobachtet. Im 
Perikarp von S. actinophylla sind sowohl Drusen in den äußeren Mesokarpschichten, als 
auch rhombische Kristalle in der innersten, die Pyrenen scheidenartig umringenden 
Mesokarp-Schicht (Abb. 1, 4) nachgewiesen.

Ventralbündel

Die meisten Araliaceae-Sippen besitzen paarweise verschmolzene Leitbündel, wobei 
diese Fusion zweierlei gestaltet werden kann (siehe E y d e  &  T s e n g  1971). Im ersten 
Falle gehören die Bündel zu zwei benachbarten Fruchtblättern (heterokarpellate Posi
tion der Leitbündel). Die andere Möglichkeit besteht in der Vereinigung der Leitbündel 
eines Fruchtblattes (homokarpellate Stellung). Diese Autoren bezeichnen den heterokar- 
pellaten Typus als am häufigsten vorkommend in der ganzen Familie. Obgleich E y d e  &  
T s e n g  (1971) diesem Merkmal einen grossen taxonomischen Wert geben, wird gleich
zeitig von ihnen erwähnt, dass es in zwei Fällen nur mit Vorbehalt verwendet werden 
kann: 1) die Position der Leitbündel ist querschnitttopographisch bedingt; 2) die Anzahl 
der Fruchtfächer stimmt nicht mit der Zahl der Leitbündel überein. Bei den verschiede
nen Scheßlera-Sippen kommt sowohl heterokarpellate (S. aromatica, S. longifrutescens, 
S. elata, S. hypoleuca, S. microphylla: Abb. 5, u.a.), als auch homokarpellate (S. actino
phylla, S. sibayakensis: Abb. 6, S. heptaphylla) Position der Ventralbündel vor. Die von 
E y d e  &  T s e n g  (1971) angegebene Verringerung der Bündelanzahl gegenüber der Zahl 
der Fruchtfächer werden in den Schefllera-VrüchtQn ziemlich häufig beobachtet. Wenn 
diese Tatsache in einigen Fällen mit der Reduktion der Fruchtblätter zu verbinden ist 
(S. racemosa: Abb. 8), so gibt es bei den anderen Sippen (S. “lanata” sensu Frodin,
S. bipalmatifolia) keine offensichtliche Erklärung der Nichtübereinstimmung der 
Anzahl von Bündeln und Fruchtblättern.

In einigen Fällen fehlen Ventralbündel im Perikarp der reifen Frucht, wobei das Komis- 
surparenchym unzerstört bleibt (S. plerandroides).

Abb. 8: Die karpologischen Gruppen: schematische Querschnitte durch die Fruchtmitte und Varianten des 
Griffel/Narben-Bereichs.
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2. Übersicht der Systeme der asiatischen Schefflera-Sippen

M it der intensiven Untersuchung dieser systematisch schwierigen Gruppe wurde erst in 
den 60-er Jahre des 20. Jahrhunderts angefangen. Hoo & T seng (1965) anzeptierten drei 
Sektionen: sect. Schefflera, Agalma und Brassaia. Im Rahmen der sect. Agalma wurde 
von Grushvitsky & Skvortsova (1969) eine neue Subsektion Glummea beschrieben, 
deren in China und Indochina verbreiteten Vertreter sich durch ein „büschel-zusammen- 
gesetztes“ Blatt (folium fasciculiforme) auszeichnen {S. chapana etc.), dessen Entwick
lung in dieser Gruppe nicht als onthogenetische Anomalie im Vergleich mit den anderen 
Schefflera-Gmpp&n betrachtet werden kann (G ruschwitsky & Skwortzowa 1970). 
Die palynologischen M erkmale (Tseng & Shoup 1978) ebenso wie holzanatomische 
U ntersuchungen (O skolski 1995) bestätigen die A bgrenzung der Sektion Agalma. 
Allerdings gibt es Übergänge im Holzbau zwischen den Vetretem der sect. Agalma und 
sect. Schefflera über S. hypoleuca und S. pacoensis. Die subgenerische Gruppe 
AGALM A sensu Frodin wurde jedoch im Verleich mit der Sektion Agalma erweitert 
(Plunkett & al. 2005) und umfasst fünf Teile (“Agalma“, “Glummea“, “Cynaptenia“, 
“Heptaphylla“ und “Hypoleucae“).

Die von Hoo & T s e n g  (I.e.) umrissene Sektion Schefflera mit drei Untersektionen 
scheint zur Zeit heterogen zu sein. Die subsect. Heptapleurum, deren Vetreter eine Ten
denz zur Aufteilung der Blättchen eines fingerig zusammengesetzten Blattes aufweisen 
( G r u s h v i t s k y  &  S k v o r t s o v a  1970), gehört nach Frodin’s Klassifizierung zur SCIOD- 
APHYLLUM-Gruppe, und die subsect. Octophyllae wird der AGALMA-Gruppe zuge
rechnet. Die Vertreter der Typussektion, sowie auch die Arten der Sektion Brassaia und 
der abgetrennten Gattungen Tupidanthus und Scheffleropsis besitzen ähnlichen Holzbau 
( O s k o l s k i  1995).

Die Arten der sect. Brassaia besitzen gegenüber den sonstigen Schefflera-Sippen eine 
größere Fruchtblattanzahl, sowie auch vier breite, flügelartige und imbrikate Brakteen 
(Frodin 1995); drei davon werden von Sokoloff & al. (2007) als Brakteolen gedeutet. 
Diese M erkmale wurden von Eyde & Tseng (1971) als prim itiver betrachtet. Frodin 
( 1975) faßt die sect. Brassaia in engerem Sinne (im Rahmen der Untersektion Actino- 
phyllae) und trennt die Untersektion Cephaloschefflera ab. Palynologische Ergebnisse 
zeigen für die Sippen der Sekt. Brassaia einen besonderen palynologischen Typus 
(Tseng & Shoup 1978), während die xylotomischen Untersuchungen (O skolski 1995) 
eine gesonderte Stellung nicht unterstützen. Im neuesten System von Frodin (Plunkett
& al. 2005) wird nur die Untersektion Brassaia der “SCIODA PH YLLUM ”-Gruppe 
(“Brassaia”) zugerechnet.

Das Problem  der Selbständigkeit der G attung Tupidanthus HooK .f & T homson mit 
einem einzigen Vertreter T. calyptratus (= S. pueckleri), dessen Verbreitungsgebiet in 
N ord-O st Indien, Süd-China und N ord-Indochina liegt, wird nach wie vor diskutiert 
(z.B. T seng 1973, O skolski 1994). Die extreme Polymerie der Blüten dieser Art wurde 
entweder als sekundäre Zunahme der Blütenteile betrachtet (Eyde & Tseng 1971), oder 
als Ergebnis der Fusion von zwei polymeren Plerandra-ähnlichen Blüten (Tseng 1973). 
Die Gattung wird auch heute manchmal getrennt gehalten (Shang in Shang & L owry 
2007), aber überwiegend gilt Tupidanthus als Bestandteil von Schefflera (Lowry 1989), 
da sie keine exklusiven M erkmale besitzt (Frodin & Goverts 2003). Holzanatomische 
(O skolski 1995) und molekularsystematische Untersuchungen (Plunkett & al. 2005)
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Tabelle. 1. Übereinstimmung der karpologischen Gruppen mit Frodin’s System ( P l u n k e t t  et al. 
2005).

Karpologische Die in dieser Arbeit Übereinstimmung der subgenerischen und infragener- 
Gruppen untersuchten Arten ischen Gruppen im F r o d in ’s  System

Gruppe la S. wardii,
S. rugosa,
S. minutistellata,
S. rhododendrifolia

AGALMA-“Agalma” (S. wardii, S. rugosa)

Gruppe lb S. elliptica,
S. longifrutescens, 
S. oxyphylla

SCIODAPHYLLUM-“Heptapleurum” (S. elliptica)

Gruppe lc S. hypoleucoides, 
S. chinensis,
S. hypoleuca

AGALMA-“Hypoleucae” (S. hypoleucoides, 
S. chinensis)

Gruppe ld S. bipalmatifolia 
S. elata,
S. scandens,
S. pubigera 
S. Iieterophylla

SCIODAPHYLLUM-“Bipalmatifolieae”
(S. bipalmatifolia)

SCIODAPHYLLUM-“Tomentosae” (S. heterophylla)

Gruppe 2a S. chapana AGALMA-“Glummea”( S. chapana)

Gruppe 2b S. bodinieri

Gruppe 3 S. caudata 
S. elliptifoliola

SCIODAPHYLLUM-“Heptapleurum” (S. caudata)

Gruppe 4a S. aromatica AGALMA-“Cynaptenia”( S. aromatica)

Gruppe 4b S. foetida

Gruppe 5 S. heptaphylla 
S. sibayakensis

SCIODAPHYLLUM-“Heptaphylla” (S. heptaphylla)

Gruppe 6a S. arboricola, 
S. microphylla, 
S. racemosa,
S. vemilosa 
S. wallichiana

SCIODAPHYLLUM-“Heptapleurum” (S. arboricola) 

SCIOD APH YLLUM-“Tupidanthus 1 ” (S. wallichiana)

Gruppe 6b S. ”lanata” SCIODAPHYLLUM-“Paratropia 3” (S. "lanata”)

Gruppe 6c S. racemosa

Gruppe 6d S. cuneata

Gruppe 7 S. bordeni SCIODAPHYLLUM-“Bordenii” (S. bordenii)

Gruppe 8 S. piperoidea

Gruppe 9 S. pueckleri, 
S. subintegra

SCIODAPHYLLUM-“Tupidanthus 1” (S. pueckleri, S. 
subintegra)

Gruppe 10 S. actinophylla SCIODAPHYLLUM-“Brassaia” (S. actinophylla)
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bestätigten die Verwandschaft von S. pueckleri mit den Vertretern der Sekt. Brassaia. 
Die palynologischen Untersuchungen zeigen Unterschiede von S. pueckleri gegenüber 
der Gattung Plerandra, deren Pollen an einige Hydrocotyloideae erinnert ( T s e n g  1973).

D ie Gattung Scheffleropsis R i d l e y  wurde später vergessen und fehlte sogar in der gros- 
sen taxonomischen Bearbeitung der asiatischen Araliaceae (Li 1942). V iele Merkmale 
vereinigen aber vier Scheffleropsis-Arten mit Tupidanthus und Plerandra (Unbestimmt
heit im Bau von Androzäum und Gynözeum, primitiverer Bau von Staubblättern, Vor
handensein der zu Karyptra verwachsenen Blütenkrone: Grushvitsky & Skvortsova 
1973).

3. Übereinstimmung der Ergebnisse mit Frodin’s System

Der Bau der Früchte der untersuchten Sippen ergab die in Tab. 1 dargestellten Bezie
hungen zur Schefflera-Systematik.

4. Schlussfolgerung

Die karpologische Untersuchung erbrachte eine große Zahl für die systematische Aus
wertung wichtiger Merkmale und zeigte eine reiche Variabilität der asiatischen Schefflera- 
Sippen. Die Gruppen AGALMA-Agalma und AGALMA-Hypoleucae sensu F r o d in  
scheinen karpologisch gut definiert zu sein. Die Arten von SCIODAPHYLLUM-Hepta- 
pleurum besitzen unterschiedliche Fruchtstrukturen, was den Sammelcharakter dieser 
Gruppe zeigt. Der Bau der Frucht vereinigt S. pueckleri und S. subintegra (SCIODA- 
PHYLLUM - Tupidanthus 1), und unteschiedet sie von S. wallichiana. Die erheblichen 
karpologische Unterschiede weisen auf mehrere unabhängige Evolutionslinien inner
halb der asiatischen Schefflera-Arten hin.
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