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Phylogenetic relationships in the family
Asphodelaceae (Asparagales)

Ronell R. Klopper, Abraham E. van Wyk & Gideon F. Smith

Abstract: The Asphodelaceae is a monophyletic family in Asparagales consisting of two subfamilies. Subfamily Asphodeloideae is morphologically varied
and is para- or even polyphyletic. The succulent subfamily Alooideae, with a pronounced southern African centre of diversity, is more uniform in mor-
phology and other characters and is considered monophyletic. However, generic boundaries and the intra- and intergeneric relationships in Asphodela-
ceae, especially in Alooideae, remain contentious. For instance, while Gasteria is regarded as being monophyletic, Aloe and Haworthia are most probably
polyphyletic, and the validity of genera like Astroloba, Chortolirion, Lomatophyllum and Poellnitzia is questioned. The current classification system for the
family does not accurately reflect phylogenetic affinities, but are more indicative of evolutionary diversification. To improve phylogenetic understanding,
a re-evaluation of taxonomic relationships in the family is required, but before this can be meaningful evidence from a comprehensive multidisciplinary
survey of as many taxa as possible is needed for analyses. A major consideration in reconstructing the possible phylogeny of the family, especially subfa-
mily Alooideae, is the suspected presence of reticulate evolution caused by frequent historical and recent hybridization. It would be premature to imple-
ment major changes in the classification system of the family based on the incomplete evidence available at this stage.

Zusammenfassung: Die Asphodelaceae sind eine monophyletische Familie der Asparagales, diese besteht aus zwei Unterfamilien. Die Unterfamilie As-
phodeloideae ist morphologisch variabel und para- oder sogar polyphyletisch. Die sukkulente Unterfamilie Alooideae, mit einem ausgepragten Diversi-
tétszentrum, ist morphologisch und in anderen Merkmalen einheitlicher; sie wird als polyphyletisch angesehen. Jedoch bleiben die Gattungsgrenzen und
die Verwandtschaftsbezichungen zwischen den und innerhalb der Gattungen der Asphodelaceae, besonders bei den Alooideae, umstritten. Wahrend Gas-
teria zum Beispiel als monophyletisch angesehen wird, sind Aloe und Haworthia hochstwahrscheinlich polyphyletisch, und die Giiltigkeit von Gattungen
wie Astroloba, Chortolirion, Lomatophyllum und Poellnitzia wird in Frage gestellt. Das gegenwirtige Klassifikationssystem fiir die Familie spiegelt die
phylogenetischen Beziehungen nicht genau wider, sondern deutet eher die entwicklungsgeschichtliche Diversifizierung an. Um das phylogenetische Ver-
standnis zu verbessern, ist eine Neubewertung der taxonomischen Beziehungen in der Familie erforderlich, aber vorher ist es notwendig, aussagekraftige
Beweise aus einer umfassenden multidisziplindren Untersuchung mit so vielen Taxa wie moglich fiir die Analyse zu bekommen. Ein wichtiger, zu beriick-
sichtiger Umstand bei der Rekonstruktion der moglichen Phylogenie der Familie, besonders der Unterfamilie Alooideae, ist die Moglichkeit der durch wie-
derholte historische und rezente Hybridisierungen verursachten retikulaten Evolution. Es wire voreilig, basierend auf der derzeit noch unvollstdndigen
Beweislage wichtige Anderungen in das Klassifikationssystem der Familie zu implementieren.

Introduction

Asphodelaceae is a petaloid monocotyledon
family in the order Asparagales and comprises
around 13 genera and + 800 species. The fa-
mily is mainly distributed in arid and mesic re-
gions of the temperate, subtropical and tropi-
cal zones of the Old World and has its main
centre of diversity in southern Africa (Smith &
Van Wyk 1998). Asphodelaceae have no ob-
vious morphological synapomorphies, but is
rather distinguished from other lilioid mono-
cotyledons by the following combination of
characters: a general presence of anthraquino-
nes, the presence of chrysophanol in the roots,
a general lack of steroidal saponins, presence
of parenchymatous (often secretory) cells in
the inner bundle sheath adjacent to the phlo-
em, simultaneous microsporogenesis, predo-
minantly hemitropous ovules and the presen-
ce of an appendage (aril) in the seed (Smith &
Van Wyk 1998, Cuase & al. 2000, Stevens 2001
onwards). The presence of hemitropous ovules
and arillate seeds have also been used as evi-
dence to support the monophyly of the family
Asphodelaceae (DaHLGREN & al. 1985, SmitH
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& VaN Wyk 1998, Steyn & Smith 2001, TREUT-
LEN & al. 2003a).

Asphodelaceae is divided into two subfamilies,
based on vegetative and reproductive charac-
ters: Asphodeloideae and Alooideae. These
are also regarded as separate families (Aspho-
delaceae s. str. and Aloaceae) by some authors
(Brummrrt 1992). Subfamily Asphodeloideae
comprises eight genera: Asphodeline Reichen-
bach, Asphodelus Linné, Bulbine Wolf, Bulbi-
nella Kunth, Eremurus Marschall von Bieber-
stein, Jodrellia Baijnath, Kniphofia Moench and
Trachyandra Kunth. Members of the subfami-
ly have a wide Old World distribution and are
found in western Asia, Europe, and southern
and tropical Africa. Exceptions are Bulbine
(+ 73 species) and Bulbinella (+ 22 species)
that have their centres of diversity in southern
Africa, but also have disjunct outlier represen-
tatives in Australia and New Zealand, respec-
tively. Bulbine also has a few species exten-
ding into tropical Africa. The ranges of Aspho-
deline (+ 12 species) and Asphodelus (+ 14
species) extend from the Mediterranean to
western Asia. Eremurus (+ 40 species) is con-
fined to the steppes of the high plateaus in

central Asia. The three species of Jodrellia
occur in tropical and subtropical southern,
central and eastern Africa. Kniphofia compri-
ses about 70 species that is mostly found in
Africa, with one in Madagascar and one in
southern Arabia. This genus has a distribution
range that is very similar to that of Aloe, but it
generally prefers moister habitats and occurs
mainly along mountain ranges. Trachyandra
also has its centre of diversity in southern
Africa where most of its + 50 species occur,
with only a few extending into tropical Africa
(Smrra & Van Wyk 1998). Subfamily Asphode-
loideae is extremely varied and some mem-
bers show a great deal of morphological simi-
larity with certain members of the Antherica-
ceae. In fact, Trachyandra has sometimes been
treated as a subgenus within Anthericum Linné
(Anthericaceae) (e.g. Baker 1876). However,
all Anthericaceae have successive microspo-
rogenesis (cytokinesis occurs prior to second
meiosis) that is also the most common type
found among monocotyledons, while one of
the characters defining Asphodelaceae is si-
multaneous microsporogenesis (second meio-
sis follows immediately after first and is not



Fig. 1: Other succulent members of the family Asphodelaceae. a) Bulbine frutescens (Linné) Willdenow (Asphodeloideae); b) Trachyandra ciliata (Linné fil.)
Kunth (Asphodeloideae); c) Astroloba foliolosa (Haworth) Uitewaal (Alooideae); d) Chortolirion angolense (Baker) A. Berger (Alooideae); e) Gasteria aci-
nacifolia (). Jacquin) Haworth (Alooideae); f) Haworthia fasciata (Willdenow) Haworth (Alooideae). Photos: a, A. W. Klopper; b, R. R. Klopper; c-f, G. F. Smith).
Abb. 1: Andere sukkulente Vertreter der Familie Asphodelaceae. a) Bulbine frutescens (Linné) Willdenow (Asphodeloideae); b) Trachyandra ciliata (Linné fil.)
Kunth (Asphodeloideae); c) Astroloba foliolosa (Haworth) Uitewaal (Alooideae); d) Chortolirion angolense (Baker) A. Berger (Alooideae); e) Gasteria acinaci-
folia (). Jacquin) Haworth (Alooideae); f) Haworthia fasciata (Willdenow) Haworth (Alooideae).
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preceded by cytokinesis). Simultaneous mi-
crosporogenesis is considered to be an apo-
morphy for the asparagoids (Rubar & al.
1997). Based on the above-mentioned mor-
phological similarity and also the possibility
that Asphodeloideae may be more closely re-
lated to other families with simultaneous mi-
crosporogenesis, as well as the general absen-
ce of convincing morphological and chemical
synapomorphies, this subfamily is generally
regarded as being para- or even polyphyletic
(DAHLGREN & al. 1985, Smith & Van Wyk 1998,
Cuase & al. 2000). Most species in this subfa-
mily are non-succulent, with obvious excep-
tions being the genus Bulbine (Fig. 1a), some
species of Trachyandra (Fig. 1b) and Knipho-
fia typhoides Codd (Baunata 1977 OBERMEYER
1962, Smith & Van Wyk 1998, Copp 2005).

Subfamily Alooideae has a pronounced sou-
thern African centre of generic and species di-
versity, with outliers of Aloe in the Arabian
Peninsula, Madagascar and the Mascarene Is-
lands (Smrta & Van Wyk 1998, TREUTLEIN & al.
2003a). This subfamily comprises five genera:
Aloe Linné, Astroloba Uitewaal, Chortolirion
A. Berger, Gasteria Duval and Haworthia
Duval (Fig. 1c-f). Two other genera are also
sometimes recognised, namely Lomatophyl-
lum Willdenow and Poellnitzia Uitewaal.
Known as the berried-aloes, Lomatophyllum
comprises around 14 species from Madagascar
and some of the Mascarene Islands; it is here
included in the genus Aloe (RowLey 1996). The
monotypic genus Poellnitzia, confined to the
Western Cape Province of South Africa, is
here included in Astroloba (MANNING & SmiTH
2000). Aloe is by far the largest genus in the
Asphodelaceae with approximately 530 spe-
cies (Fig. 2). It has centres of diversity in sou-
thern Africa and Madagascar, and occurs wi-
despread in Africa, Arabia, Socotra and cer-
tain Western Indian Ocean Islands off the east
coast of Africa. The seven species of Astroloba
occur in the Eastern and Western Cape Pro-
vinces of South Africa. The monotypic genus
Chortolirion is widely distributed in the sum-
mer rainfall region of southern Africa and just
enters the winter rainfall region in southern
Namibia. Gasteria, with + 23 species and 11 va-
rieties, is confined to southern Africa where it
mostly occurs in the Eastern and Western
Cape Provinces of South Africa. Haworthia
(+ 70 species) is widely distributed in South
Africa and extends into Swaziland and Nami-
bia (Smit & Vax Wyk 1998). Members of this
subfamily are mostly rosulate leaf succulents
(TreutLeN & al. 2003a). Alooideae is conside-
red monophyletic based on morphological,
chemical and molecular evidence (Smith &
Van Wyk 1998, Crase & al. 2000, TREUTLEIN &
al.2003a). Members of this subfamily share se-

© Schumannia 6 - Biodiversity & Ecology 3~ 2010

veral apomorphies: consistently hemitropous
ovules, a distinctly bimodal karyotype consis-
ting of four long and three short chromoso-
mes, the presence of a parenchymatous, cap-
like inner bundle sheath at the phloem poles
and the presence of anthrone-C-glycosides in
the leaves and I-methyl-8-hydroxyanthraqui-
nones in the roots. To this may be added the
succulent leaf consistency and the widespread
occurrence of secondary growth via a secon-
dary thickening meristem, although not all
members of the subfamily exhibit the latter
character (Swmita & Van Wyk 1998, Crase & al.
2000, TREUTLEIN & al. 2003a).

This paper summarises the current knowledge
regarding the phylogeny of the family Aspho-
delaceae. Most phylogenetic work on the
family has been done in the subfamily Alooi-
deae. For this reason, and also since very few
members of subfamily Asphodeloideae are
succulent whereas Alooideae is entirely made
up of succulents, the rest of this treatment will
concentrate more on the phylogeny of the
Alooideae. However, where noteworthy evi-
dence exists about the phylogenetic relation-
ships of members of Asphodeloideae, these
will be mentioned. Also, for the first time, a
phylogeny for Alooideae based on gross mor-
phology is compared with a phylogeny for the
subfamily based on molecular evidence.

Changing family concepts

It is common for family and genus concepts to
change as new taxonomic evidence becomes
available and as new techniques for inferring
relationships develop. Therefore the approach
towards plant classification has changed from
the initial artificial systems based on a limited
number of characters, through more natural
systems based on form relationships, to the
current systems based primarily on phylogeny.
Likewise, concepts of taxon demarcation and
arrangement in Asphodelaceae have changed
with the advent of new ways of botanical thin-
king. Early nineteenth century attempts to re-
flect the natural affinities among plants gene-
rally resulted in the proliferation of generic
names, as can be clearly seen in tables 1 & 2
(Smrth & SteYN 2004).

Members of Asphodelaceae were included by
Linvaeus (1753) in Class Hexandria Order
Monogynia and was subsequently included in
a broadly defined family Liliaceae, a concept
widely followed by most authors for several
decades (e.g. Baker 1880). August J. G. C. Batsch
(1802) did, however, segregate the alooid
plants into the Alooideae as early as 1802, but
this was not widely accepted for more than 180
years. From the 1950s onward, the Liliaceae

s.1. had undergone significant reassessment in
terms of its infrafamilial taxa (Smits & STEYN
2004). The most popular and widely accepted
family classification for alooid plants during
the late nineteenth and most of the twentieth
centuries was as the tribe Aloineae in the Lilia-
ceae (Hurcumson 1959). Other members of
the present-day Asphodelaceae were included
in tribe Asphodeleae, while Kniphofia (and
the synonym Notosceptrum Bentham) was se-
parated as tribe Kniphofieae. This tribe also
included the Australian genus Blandfordia
Smith (Blandfordiaceae) (HurcriNson 1959).
Cronqust (1981) again advocated the use of
‘Aloeaceae’ for mainly alooid genera and the
family has been widely used ever since. There
has, nevertheless, been confusion regarding
the correct spelling of the name: Aloeaceae vs.
Aloaceae. The latter is now regarded as the
correct spelling of the name (Smrra 1993).
Cronaqurst (1981) included the following gen-
era in the Aloaceae: Aloe (including Aloinella
Lemaire non Cardot, Chamaealoe A. Berger,
Guillauminia Bertrand and Leptaloe Stapf),
Gasteria, Haworthia (including Astroloba, Chor-
tolirion and Poellnitzia), Lomatophyllum, as
well as Kniphofia (including Notosceptrum).
He retained nearly all the other genera of As-
phodeloideae in a broadly defined Liliaceae,
but acknowledged that Bulbine sometimes re-
sembles Aloaceae in aspect. Kniphofia was an
uncertain inclusion in the Aloaceae because
its stem lacks secondary growth and the leaves
are not strongly succulent or perennial. On the
other hand, the flowers and perianth are strong-
ly alooid. For this reason Cronouist (1981)
viewed Kniphofia as a transitional genus
between Aloaceae and Liliaceae (see table 3).
Danccren & Crirrorp (1982) adopted a wide
concept of Asphodelaceae which also inclu-
ded the families Asteliaceae and Antherica-
ceae as subfamilies. Subfamily Astelioideae
comprised 4 genera, Anthericoideae 32 genera
and Asphodeloideae 18 genera. They viewed
Astelioideae and Asphodeloideae as fairly na-
tural groups, but considered subfamily Anthe-
ricoideae as an artificial assemblage. They fur-
ther pointed out that there may be merit in
treating the three groups as separate families.
The 18 genera in subfamily Asphodeloideae
include all the genera currently accepted in fa-
mily Asphodelaceae as well as several genera
subsequently put into synonymy. Subsequent-
ly Danccren & al. (1985) refined the classifica-
tion by recognising Asphodelaceae as a sepa-
rate family with two subfamilies: Asphodeloi-
deae and Alooideae. The only alooid genus
not transferred to subfamily Alooideae was
Chortolirion; this was probably due to an over-
sight. Bulbine and Kniphofia were retained in
the Asphodeloideae.



Tab 1: Chronology of genus name proliferation in the Alooideae. 1 = included in Aloe; 2 = included
in Astroloba; 3 = included in Chortolirion; 4 = included in Gasteria; 5 = included in Haworthia
Tab. 1: Chronologie der Gattungsnamenzunahme in den Alooideae. 1 = eingeschlossen in Aloe;
2 = eingeschlossen in Astroloba; 3 = eingeschlossen in Chorfolirion; 4 = eingeschlossen in Gasteria;

5 = eingeschlossen in Haworthia
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Reference/Quelle o = 3 o £ 3
Linnaeus, Sp. P1.:319 (1753) Aloe
Medikus, Theodora: 67,69 (1786) Catevala™
Kumara'
Duval, PL Succ. Horto Alencon.: 6,7 (1809) Gasteria
Haworthia
Willdenow, Mag. Neuesten Entdeck. Gesammten Naturk.
Ges. Naturf. Freunde Berlin 5:164,166, 167 (1811) Apicrd®
Lomathophyllum*
Rhipidodendrum’
Ker Gawler, Bot. Mag. 38: t. 1585 (1813) Phylloma'
Haworth, Suppl. Plant. Succ.: 61 (1819) Apicra®
Haworth, Saxifrag. Enum.2:35 (1821) Pachidendron’
Haworth, Philos. Mag. 64: 299 (1824) Bowiea'
Endlicher, Gen. Pl.: 144 (1836) Agriodendron’
Rafinesque, Autik. Bot.: 136,137 (1840) Atevald'
Kumaria®
Papilista*
Succosaria'
Tulista®
Salisbury, Gen. PL.: 76 (1866) Busipho'
Ptyas’
Berger, Bot. Jahrb. Syst. 36: 43 (1905) Chamaealoe'
Berger in Engler (ed.), Planzenr., 1V, 38 111, 11: 72 (1908) | Chortolirion
Stapf, Bot. Mag. 156:t. 9300 (1933) Leptaloe!
Lemeé, Dict. Gen. Pl. Phan.7(Suppl.): 27 (1939) Aloinelld"
Uitewaal, Succulenta (Netherlands) 22: 61 (1940) Poellnitzia®
Uitewaal, Succulenta (Netherlands) 28: 53 (1947) Astroloba
Bertrand, Cactus (Paris) 49: 46 (1956) Guillauminia'
Heath, Calyx 3:153 (1993) Lemeed'

With the advent of molecular phylogenies, it is
inevitable that these long-standing family con-
cepts will again be challenged and, in some ca-
ses, altered. The ANciospERM PHYLOGENY GROUP
(2003), which promotes a strict phylogenetic
approach towards classification, has proposed
that Asphodelaceae and Hemerocallidaceae
be included in the Xanthorrhoeaceae. This re-
sults in a large family of 27 genera and + 1400
taxa, with a much stronger Australasian com-
ponent. Some authors have accepted this new
classification (Govaerts 2007), but the present
authors, which subscribe to the evolutionary
school of classification (e.g. Mayr & Bock
2002, Horanor 2007 Brummrrr 2008), prefer to
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keep Asphodelaceae as a separate entity. The
family is also maintained by the Angiosperm
Phylogeny Website (Stevens 2001 onwards).

Taxonomy versus phylogeny
and evolution

Phylogeny aims to reflect the evolutionary hi-
story and relationships of a particular taxon.
Evolution (anagenesis or patristic divergence)
deals with the extent of character state change
within lineages. The ideal would be to have a
classification system that accurately reflects
both the phylogenetic relationships and the

amount of character state evolution among all
plants. In the Asphodelaceae this is not cur-
rently an easily reachable goal, because the
phylogenetic relationships amongst and with-
in genera in the family, even in the relatively
well-studied Alooideae, are still unresolved.
Much also remains to be done to fully docu-
ment character state diversity, evolution and
adaptive radiation in the family. Hence the
current classification is still considered defi-
cient in reflecting phylogenetic affinities and
relationships amongst the succulent genera of
the family. In fact, there is still considerable
uncertainty regarding the status of certain ge-
nera or the taxonomic boundaries of others.
One of the main reasons for this is that, al-
though Alooideae is a genetically homogene-
ous group, its members display unusual pat-
terns of variation among populations and taxa,
and also inconsistent intergradations between
genera (Smira & Stevn 2004). Therefore, spe-
cies and genus concepts in the Alooideae have
long been difficult and a source of controversy.
Although the basic integrity of the three prin-
cipal genera, namely Aloe, Gasteria and Ha-
worthia, is usually accepted, there is major dis-
agreement regarding species concepts, the in-
frageneric classification of Haworthia and also
about the legitimacy and intergeneric rela-
tionships of the remaining genera (Astroloba,
Chortolirion, Lomatophyllum and Poellnit-
zia). Hitherto most arguments concerning the
taxonomic affinities within Alooideae have
been based on evidence from vegetative and
floral morphology. However, data from other
fields such as in vitro callus growth, cytogene-
tics, phytochemistry, nectar sugar analyses and
molecular data are increasingly used (Smrra &
al. 2001, Cuase & al. 2000, TreutLEIN & al.
2003a).

Molecular data have indicated that a re-evalu-
ation of the long-established taxonomic con-
cepts is needed (CHase & al. 2000, TREUTLEIN
& al. 2003a). But before this can be done suc-
cessfully more taxa and more evidence need
to be included in phylogenetic analyses and
comparative studies of character evolution.
Data should be derived from all fields, inclu-
ding micro- and macromorphology, vegetative
and reproductive characters, phytogeography,
chemistry and molecular systematics (Smit &
Stey~ 2004). Only a combination of such evi-
dence will provide a clear picture of the true
phylogeny and evolution of the group and
none of these characters should be used in iso-
lation. In strictly phylogenetic classification li-
nes of descent, rather than characters, are the
prime consideration. Such classifications are
of little practical use and lately have been re-
sponsible for much frustration amongst end
users of taxonomic output (Vax Wyk 2007,
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BrickeLL & al. 2008). Evolutionary classifica-
tion, on the other hand, duly considers the
phylogeny of the taxa as well as the evolution-
ary processes and ecological adaptiveness of
evolutionary divergence (Mavr & Bock 2002).

Vegetative morphology

In habit members of Alooideae show a very
wide range of variation. The subfamily consists
of small to large, rosulate leaf succulents, geo-
phytes, shrubs, climbers and small to large
trees. In the genus Aloe, arborescent forms are
considered to be derived from herbaceous
forms. It is thus proposed that in the Alooi-
deae as a whole, small as well as large succu-
lent taxa and arborescent forms were derived
from a mesophytic, comparatively acaulescent
common ancestor (Smith & Van Wyk 1991).
Based on the fact that most other genera of
Alooideae, and also most members of sub-
family Asphodeloideae, are relatively small
plants, it is argued that the ancestor of Aloe
was also a small plant (Smitn & Van Wyk
1991). One would expect that secondary thick-
ening of stems will be linked to plant size and
habit, but there is no clear correlation between
these characters in Alooideae. Furthermore,
secondary thickening probably developed in-
dependently a number of times in several
monocotyledon families. Secondary thick-
ening in Alooideae is still insufficiently known
and cannot be regarded as a generic synapo-
morphy for the subfamily (Smith & Van Wyk
1991).

Several leaf characters are available for use in
phylogenetic analyses, but not all are informa-
tive. Most taxa in Alooideae have dorsiventral
leaves that are strongly tufted in terminal or
basal rosettes. The leaves of most taxa, except
for those of Aloe, are usually closely compres-
sed and are either in a basal rosette or arran-
ged on a leafy stem. Aloe does, however, have
some species with comparatively widely spa-
ced leaves. Leaves in Kniphofia and many oth-
er members of Asphodeloideae are crowded
in basal rosettes or arranged in distinct ranks.
The presence of windowed-leaves in some
species of Haworthia is not considered to be
informative of generic relationships. The same
is true for the neotenic retention of distichous
leaf arrangement that is occasionally found in
Aloe and Gasteria (Svrta & Van Wyk 1991).
All Alooideae are leaf succulents. The succu-
lent state is thought to be a specialization that
has evolved in response to arid habitats com-
bined with the occurrence of fire, as well as
other environmental conditions such as high
levels of irradiance. Certain members of Aloo-
ideae, for instance Aloe sect. Leptaloe A. Ber-
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Tab 2: Chronology of genus name proliferation in the Asphodeloideae. 1 = included in Asphodelus;
2 = included in Asphodeline; 3 = included in Bulbine; 4 = included in Bulbinella; 5 = included in
Eremurus; 6 = included in Kniphofia; 7 = included in Trachyandra
Tab. 2: Chronologie der Gattungsnamenzunahme in den Asphodeloideae. 1 = eingeschlossen in
Asphodelus; 2 = eingeschlossen in Asphodeline; 3 = eingeschlossen in Bulbine; 4 = eingeschlossen
in Bulbinella; 5 = eingeschlossen in Eremurus; 6 = eingeschlossen in Kniphofia; 7 = eingeschlossen

in Trachyandra

=
- 2 :
) = s
=55 | fis
£ £E £ EE
Reference/Quelle & E 3 o £ 3
Linnaeus, Sp. PI.: 309 (1753) Asphodelus
Wolf, Gen. PL.:84 (1776) Bulbine
Moench, Methodus: 631,634 (1794) Kniphofia Asphodeloides®
Ker Gawler, Bot. Mag. 20:t. 744 (1804) Tritoma®
Salisbury, Monthly Rev.75:72 (1814) Triocles®
Link, Enum. Hort. Berol. Alt.1:333 (1821) Tritomanthe®
Link, Handbuch 1:170 (1829) Tritomium®
Reichenbach, FI. Germ. Excurs.: 116 (1830) Asphodeline
Von Bieberstein, Cent. PI. Ross. Merid.2:t.61 (1832) | Eremurus
Rafinesque, FI. Tellur.2:27,59 (1836) Blephanthera®
Nemopogon®
Obsitila’
Trachinema’
Rafinesque, FI. Tellur.3: 57 (1837) Licinia’
Rafinesque, FI. Tellur.4:12 (1838) Heroion'
Karelin & Kirilov, Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou
15:515,516 (1842) Ammolirion’
Henningia®
Kunth, Enum. PI.4:569,573 (1843) Bulbinella
Trachyandra
Hooker, FI. Antarct. 1: 72 (1844) Chrysobactron®
Von Steudel ex Hochstetter, Flora 27: 30 (1844) Rudolpho-roemeria®
Pomel, Mat. FI. Atl.: 1 (1860) Clausonia®
Verined®
Salisbury, Gen. PL.:72,75 (1866) Dorydium'
Gethosyne®
Ophioprason’
Triclissa®
Regel, Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou 41(1):

457 (1868) Selonia®
Bentham in Bentham & Hooker, Gen. PL.3:775 (1883) Notosceptrum®
Watson, Proc. Amer. Acad. Arts 18:164 (1883) Glyphosperma®
Mohring ex Kuntze, Revis. Gen. PI.2: 713 (1891) Phalangium’
Borzi, Boll. Reale Orto Bot. Palermo 1:20 (1897) Bulbinopsis®
Schlechter, Notizbl. Bot. Gart. Berlin-Dahlem 9: 145

(1924) Liriothamnus’
Baijnath, Kew Bull. 32: 571 (1978) Jodrellia

ger and Chortolirion, that occur in grassland
with often high rainfall have reverted to leaves
that are less conspicuously succulent and these
species tend to be geophytic and have contrac-
tile roots (Smitn & Van Wyk 1991). These cha-
racters are common in subfamily Asphode-

loideae (Smit & Van Wyk 1998). The cres-
cent-shaped or cymbiform outline of leaves in
Alooideae is probably due to the succulent
consistency of the leaves. Leaf outline of most
non-succulent Asphodeloideae is keeled (U-
shaped or V-shaped). The crescent-shaped or
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cymbiform outline is a synapomorphy for all
Alooideae and considered an adaptation to
aridity (Smite & Van Wyk 1991, 1998). Many
Alooideae have an abaxial, incomplete, obli-
que marginal keel that is thought to have
developed in response to herbivory. The keel
is not considered homologous with the V-sha-
ped keel found in Asphodeloideae, especially
Kniphofia (Smrta & Van Wk 1991).

Leaves of some species of Astroloba, Gasteria
and Haworthia have distinctive, white or con-
colorous tubercles on the leaf surfaces. This is
thought to be a derived state that may have
evolved in response to herbivore pressure es-
pecially since the leaves of these taxa lack the
bitter constituent found in Aloe. Tubercles are
often more pronounced in juvenile leaves and
the rigid tubercles, which are often confluent
in bands, probably represent a form of mecha-
nical defence as it possibly makes the leaves
less palatable. Furthermore, tubercles may have
adapted to prevent damage through irradia-
tion since it increases the reflective properties
of the leaf surface. Where this character is pre-
sent in the genus Aloe it is considered a paral-
lel development and where leaf tubercles are
absent in Chortolirion and some Haworthia
taxa, it is thought to be a reversal. Spots and
tubercles are usually absent in most members
of Asphodeloideae (Smrra & Van Wyk 1998).
The presence of spots on the leaves of many
Alooideae may serve as a form of camouflage
against herbivores making the plants less visi-
ble in the dappled shade of surrounding vege-
tation (SmitH & Van Wyk 1991). But there is
also the alternative idea that the white mar-
kings and often colourful spines serve to make
plants more conspicuous. White spots or white
stripes that are associated with spines in leaves
and stems may have a similar role in plants
than the so-called warning (aposematic) colo-
ration in the case of dangerous or unpalatable
animals (Lev-Yapun 2001, Lev-Yapun & al.
2002). It is possible that once plant-eating an-
imals (herbivores) learn to associate the white
markings in certain aloes with unpleasant qual-
ities (spines; unpleasant taste), they can avoid
the harmful plants displaying them. Further-
more, conspicuously coloured spines (as in
many aloes) themselves may signal herbivores
about the dangers of plants, thus protecting
them. Yet another potential explanation for
the presence of white markings on leaves is
that they may serve as a form of mimicry. The
white markings may mimic damage to the
leaves by insect herbivores, thus signalling to
insects that the plant has already been under
attack (NiemeLiA & Tuomr 1987 Lev-Yapun &
InBar 2002). It is known that leaf damage
caused by herbivores makes the damaged and
also the adjacent, undamaged leaves less pa-
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latable for herbivores (BaLuska & al. 2006).
Such wound-induced reactions may affect the
egg-laying and feeding behaviour of leaf-
eating insects so that they avoid the plants and
the parts of plants with increased concentra-
tions of deterrent chemical substances. Thus
damage mimicry could also function as a false
warning signal of induced defences providing
that the plant itself or some related host plants
are capable of induced defensive responses to
actual leaf damage. Furthermore, such fee-
ding-damage mimicry can also function as a
potential anti-herbivory adaptation if mimic
leaves attract predators and parasitoids that
prey on herbivores attacking these plants.

Anatomy

Several leaf anatomical characters are of taxo-
nomic value in at least the Alooideae, and pro-
bably also in the Asphodelaceae as a whole.
Leaf epidermal patterns in Alooideae have
been shown to be stable and taxon specific
and are therefore useful aids in taxonomic
studies in the subfamily. Other leaf anatomical
characters that may be useful to infer rela-
tionships among alooid taxa include the pres-
ence of chlorenchymatous tissue that is dis-
tinctly differentiated into a palisade layer and
isodiametric cells, the cap of the inner bundle
sheath, the localization of crystalliferous idio-
blasts and the degree to which the epidermal
cell walls are cutinised (Smith & Van Wyk
1992).

The characteristic leaf anatomy of Alooideae
provides strong support for considering the
subfamily as monophyletic. Leaves of many
Alooideae have vascular bundles with a well-
developed cap of thin-walled parenchyma cells,
referred to as aloin cells when secretory, at the
phloem pole (Smiti & Van Wyk 1991). Aloin
cells are absent in most Asphodeloideae (SmitH
& Van Wyk 1991, Crase & al. 2000). Vascular
bundles in leaves of Kniphofia have caps of
well-developed fibres at both the phloem and
xylem poles, while Trachyandra have paren-
chymatous caps at both poles (BeaumonT & al.
1985, Smitn & Van Wyk 1991). Aloin cells
exude copious sap with various chemical sub-
stances when the leaf is cut. Because the che-
mistry of these exudates differs between and
within genera, it is thought that the function of
the aloin cells is storage, rather than synthesis.
It was shown that in Aloe arborescens Miller
aloin is produced in the plastids of the assimi-
lating tissue and later released into the apo-
plast through exocytosis, finally reaching the
vascular bundle sheath by apoplastic trans-
location (Liao & al. 2006), thus supporting the
storage function of these cells. Although the

caps at the phloem poles are sometimes scle-
renchymatous, they often still have enlarged
thin-walled cells (Beaumont & al. 1985). Be-
cause the presence and contents of aloin cells
vary considerably within and between Alooi-
deae species, this character is not always very
useful for phylogenetic interpretation (Smitw
& Van Wyk 1991). It is, nonetheless, thought
that in Alooideae the parenchymatous state
with thin-walled cells, rather than sclerenchy-
matous fibres (as found in Kniphofia), is de-
rived, as it is a distinctive character in an
otherwise derived group of plants (BEAUMONT
& al. 1985).

Ovaries in subfamily Alooideae are trilocular
and multi-ovular with the ovules arranged al-
ternately in two longitudinal rows on axile pla-
centae. Ovules of different genera in Alooi-
deae are very similar in median sagittal sec-
tions and their structure is not useful for
generic delimitation. The ovules of the subfa-
mily are consistently hemitropous, arillate and
bitegmic. It is mostly dicotyledonous families
that are exclusively hemitropous. Amongst
monocotyledons hemitopous ovules are found
scattered among families with subfamily Alo-
oideae the only group in which it is consistent.
Hemitropy is therefore an important marker
for the subfamily. Ovules in Asphodeloideae
are either orthotropous (Asphodelus and As-
phodeline) or hemitropous (Bulbine, Eremu-
rus, Kniphofia and Trachyandra) although
anatropy (Trachyandra and Jodrellia) has also
been reported, but the latter requires confir-
mation. Further unifying generic characters of
the ovules of Alooideae include the orienta-
tion of the ovules in the locules, the integu-
ment composition, the formation of the micro-
pylar canal, the remains of the nucellar tissue
and the embryo sac element structure (STeYN
& Smrra 1998).

Morphology of reproductive
structures

It is especially in the inflorescences and flo-
wers where there is great similarity between
Alooideae and Kniphofia, which is sometimes
considered a link between Alooideae and As-
phodeloideae (Cronouist 1988). The inflores-
cences of Alooideae and some Asphodeloi-
deae, e.g. Kniphofia and most Bulbine, are
many-flowered spikes or simple or branched
racemes. Flowering progresses acropetally (from
the base of the inflorescence upwards) in most
Alooideae and also in the majority of Knipho-
fia. However, in a few central African species
of Kniphofia and in Aloe capitata Baker flo-
wering progresses basipetally. Inflorescences
of most species of Aloe and Kniphofia are
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Fig. 2: Various growth forms are represented within the genus Aloe. a) Much branched tree aloe, A. barberae Dyer; b) single-stemmed tree aloe, A. pluri-
dens Haworth; c) shrubby plant, A. arborescens Miller; d) acaulescent plant, A. immaculata Pillans; e) grass aloe, A. micracantha Haworth; f) miniature
aloe, A. longistyla Baker. Photos: a-b, d-e, G. F. Smith; ¢, N. R. Crouch; f, A.W. Klopper.
Abb. 2: In der Gattung Aloe sind verschiedene Wuchsformen reprasentiert. a) Reich verzweigte Baum-Aloe, A. barberae Dyer; b) einstimmige Baum-Aloe,
A. pluridens Haworth; c) strauchige Pflanze, A. arboresecens Miller; d) stammlose Pflanze, A. immaculata Pillans; e) Gras-Aloe, A. micracantha Haworth;
f) Zwerg-Aloe, A. longistyla Baker.

brightly coloured and densely flowered, pro-
bably evolving in response to a generalist pol-
lination syndrome. This character is thought to
be plesiomorphic in the Alooideae. Most
other genera in Alooideae invariably have lax
racemes with often inconspicuously white or
greenish flowers, except for Gasteria that have
brightly coloured flowers. The lax, inconspicu-
ous racemes appear to be an adaptation to
a specialized pollination syndrome and are
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thought to be an apomorphy (SmitH & Vax
Wrk 1991). Inflorescences of Asphodeloideae
show a great deal of variation, from dense un-
branched racemes in Kniphofia and most Bul-
bine to very lax, divaricately branched pani-
cles in some species of Trachyandra.

As already mentioned, representatives of Aloe,
Gasteria and Kniphofia mostly have brightly
coloured flowers with the dominating colours
being red, yellow and orange. It is common to

find species with bicoloured or even trichro-
matic flowers as well as certain species where
flower colour varies greatly between different
forms. Although species of Alooideae with
monochromatic flowers is thought to repre-
sent the derived condition, this character does
not appear to be taxonomically significant
(Smith & Van Wyk 1991). Other members of
Alooideae (Astroloba, Chortolirion and Ha-
worthia) have relatively dull-coloured flowers
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with the dominant colour being white, usually
with tinges of green, brown or grey. The only
exception is Astroloba rubriflora (L. Bolus)
Uitewaal with red flowers, which is sometimes
separated in the monotypic genus Poellnitzia
(Smrra & Vax Wyk 1991, 1998). The white flo-
wers of these three genera are thought to be
the derived state for Alooideae (Smrta & Van
Wyk 1991). There are a small number of spe-
cies of Aloe and Kniphofia with white or green
flowers. It is noteworthy that these species are
usually relatively small plants and often of si-
milar size to members of Astroloba, Chortoli-
rion and Haworthia. Flowers of some of these
species also show a superficial resemblance to
the bilabiate flowers of Chortolirion and Ha-
worthia (Smrt & Van Wk 1991). Flowers of
Asphodeloideae, except for Kniphofia, are
usually less brightly coloured and varies from
white or pale pink to yellow or orange (SmitH
& Van Wyk 1998).

Flowers of all Alooideae and those of Knipho-
fia are tubular with variously fused tepals
(Figs. 3 & 4). The perianth is mostly more or
less cylindrical and often slightly constricted
above the ovary, although clavate, cylindric-
campanulate or basally swollen flowers are
also common in Alooideae (Smith & Van Wyk
1991, Smrrn & Van Wyk 1998). The majority of
Asphodeloideae have stellate flowers with
free tepals that are usually bent backwards to-
wards the pedicel (Smitn & Van Wyk 1998).
The tubular flowers of Alooideae and Knipho-
fia suggest a close phylogenetic affinity bet-
ween these taxa and are considered to be a
strong synapomorpy (SmitH & Vax Wyk 1991).
Fused tepals are another character that sug-
gests an affinity between Alooideae and Knip-
hofia, but this character show immense varia-
tion within a single genus. In Aloe, for in-
stance, the tepals of some species are free to
the base, while in others, the fusion extends
almost to the tips of the flowers, while other
species are characterised by the absence of a
distinct perianth tube. The aberrant floral
morphologies have, in the past, led to the seg-
regation of monotypic genera (e.g. Aloinella,
Guillauminia and Chamaealoe), all of which
are currently included in the genus Aloe (Smrtn
& Van Wyk 1991).

There are few distinct trends in floral structure
in Alooideae, but zygomorphy is clearly asso-
ciated with Chortolirion, Gasteria and Ha-
worthia. General zygomorphy is not common
in the Asphodelaceae. The floral symmetry of
most genera in Alooideae and Asphodeloi-
deae is more or less actinomorphic (Smith &
Van Wyk 1991). In Asphodeloideae, some spe-
cies of Bulbine show a tendency towards zygo-
morphy (Smith & Van Wyk 1998) (Fig. 5). Flo-
wers of Haworthia subgen. Robustipeduncula-
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res Uitewaal ex M. B. Bayer are only weakly
zygomorphic and it is noteworthy that this
subgenus is considered to be the basal group
within Haworthia. Bilabiate flowers are found
only in Chortolirion and Haworthia and are
considered to be a strong synapomorphy for
these genera (Fig. 6). Although all gasterias
have zygomorphic flowers, some representati-
ves, such as G. armstrongii Schonland, show
this trend more strongly than others. The swol-
len perianth base, curvature of the terminal
portion of the tube and the constriction below
the globose gasteriform portion are noticeable
features of Gasteria, but these flowers are nev-
er bilabiate (Fig. 7). Several species of Aloe
have straight, tube-shaped flowers. The peri-
anth of some species more strongly tends to-
wards zygomorphy, as a departure from the
actinomorphic, pencil-shaped flowers. Such
species are mostly members of Aloe sect. Lep-
taloe (so-called grass aloes). Flowers of the
grass aloes differ from Haworthia flowers in
that their mouths are upturned, a character
not present in Haworthia. Zygomorphy is seen
as a derived state compared to the plesiomor-
phic actinomorphic flower pattern and is asso-
ciated with a greater selectivity in pollination
agents (SmitH & Van Wyk 1991).

In some species of Aloe and Kniphofia the flo-
ral buds, spent flowers and capsules are often
borne vertically, while the flowers are dis-
tinctly pendulous or spreading at anthesis. In
most species of Alooideae the erect capsules
are borne on relatively tall inflorescences.
This, together with the flattish triangular-ellip-
tical seeds with papery wings of most species,
suggests an adaptation to wind dispersal (an-
emochory). However, in the genus Aloe seed
morphology in the species with capsular fruit
does not seem to have any taxonomic signifi-
cance at species level. Some Alooideae, for
example Aloe marlothii A. Berger, A. secundi-
flora Engler and Astroloba rubriflora, have a
secund flower disposition, where flowers are
vertically disposed on more or less horizontal
inflorescence axes. This is thought to be an
adaptation to bird pollination where the hori-
zontal, often robust, peduncles serve as a
perch for avian visitors and the upright flo-
wers provide easy access to nectar (Symes &
Nicorson 2008, Symes & al. 2008). Some spe-
cies of Gasteria also have secund flowers, but
here the flowers are always borne pendulously
and non-hovering avian visitors need to either
lift the flowers with their culmens (upper part
of the bill) or bend down to reach the nectar.
In the other Alooideae genera, most Astro-
loba species, Chortolirion and Haworthia, the
predominantly whitish flowers are borne
ascending on vertical peduncles and the angle
between the pedicel and peduncle is always

less than 90°. Neither the flowers nor the cap-
sules are ever pendulous. This character pro-
bably developed in response to a specialised
entomophilous pollination syndrome and is
thought to be the derived state (Smitn & Van
Wryk 1991). In Asphodeloideae, except for
Kniphofia, flowers and capsules are mostly
borne erectly or spreading, but almost never
pendulous.

Fragrant flowers are not very common in As-
phodelaceae. Floral fragrance in Alooideae is
restricted to a small number of species of
Aloe. Kniphofia also have a few fragrant spe-
cies that form a closely related group, which all
have short, yellow or brownish flowers. The
fragrant species of Aloe on the other hand,
does not form a coherent group. All fragrant
aloes are restricted to Madagascar, with the
exception of the southern African Aloe mo-
desta Reynolds (Van per Rier 1977). This sup-
ports the hypothesis that ancestral aloes origi-
nated in the highlands of southeast Africa be-
fore the complete sea invasion of the Mozam-
bique Channel in the mid-Cretaceous (100
million years before present). This assumption
testifies to an ancient divergence into separate
evolutionary paths, since species of Aloe
occurring on Africa have no close relatives in
Madagascar and vice versa. The scent of the
Madagascan fragrant aloes is stronger during
the evening. This suggests an adaptation to
nocturnal entomophilous pollination. Many
species of Aloe are pollinated by birds, but in-
sect pollination is also known here, as in other
groups of Asphodelaceae; however, the direc-
tionality of evolution of pollinator relation-
ships is unclear (HARGREAVES & al. 2008). The
general absence of floral fragrance in Alooi-
deae is nevertheless thought to be the derived
state (Smrt & Van Wyk 1991).

Anthers in Asphodeloideae with stellate flo-
wers are completely exposed. In Alooideae we
find both species with exserted anthers and
others with included anthers. In most species
of Aloe and Kniphofia the anthers are well ex-
serted at anthesis. Those of Astroloba, Chorto-
lirion, Gasteria and Haworthia are, however,
included. This represents a significant floral
morphological discontinuity between Knipho-
fia and Aloe on the one hand and the other ge-
nera of Alooideae on the other. Flowers with
included anthers can only be effectively polli-
nated once the pollinator has forced its feed-
ing organ into the narrow perianth tube to re-
ach the nectar reward, while flowers with ex-
serted anthers can also be pollinated by casual
visitors to the inflorescence or by pollen-
collecting insects. Anther inclusion is thought
to be apomorphic and is possibly associated
with more specialised methods of pollination
(Swrra & Van Wyk 1991).
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Phytochemistry & chemotaxonomy

The presence of lipophylic anthranoid aglyco-
nes, which include chrysophanol and its dimer,
asphodeline, are of chemotaxonomical impor-
tance in the family. Chrysophanol is found in
most genera of the Asphodelaceae and can
therefore probably be used as a chemical mar-
ker, though its presence in Trachyandra needs
further investigation. Asphodeline and 10,7’-
bichrysophanol is present in Asphodeline, As-
phodelus, Bulbine, Bulbinella and Kniphofia,
while knipholone and its related compounds
seem to be found only in Bulbine, Bulbinella
and Kniphofia (Smrta & Van Wyk 1998).
Chemically Aloe is the best known of the ge-
nera in Asphodelaceae. Its members accumu-
late a wide variety of compounds in the leaves.
These include anthrones, achromones, phenyl-
perones, phenolic amines and alkaloids as well
as a large number of unidentified compounds
(Smith & Van Wyk 1998, ViLioen 1999). The
presence of a wide range of tetrahydroanthra-
cenones in aloe roots can be important on ge-
neric level; however, many of these have not
yet been identified. Root compounds are more
conservative than leaf compounds and can
therefore be valuable in determining relation-
ships in the Alooideae at generic level. The un-
derground anthranoid metabolism of Aloe
(including Lomatophyllum) is strongly diffe-
rentiated and dissimilar to the above-ground
metabolism of Gasteria and other genera. The
roots of Aloe species contain l-methyl-8-hy-
droxyanthraquinones and the leaves anthrone-
C-glycosides, while the leaves, stems and roots
of Gasteria and other genera show further oxi-
dation and hydroxylation of 1-methyl-8-hydro-
xyanthraquinones (Smit & Van Wyk 1998).
The chemical pattern found in the genus Aloe
is not random. It has been shown to be one of
the most conservative characters in the genus
and is of obvious taxonomic value, since it can
shed light on relationships within the genus.
Some chemical compounds show strong corre-
lation to certain morphological groups and
provide support for these relationships, while
others are not convincingly linked to morpho-
logical or other evidence. Examples of taxono-
mically well-defined groups, where the mor-
phological and chemical evidence supports
each other, include Aloe sect. Aloe (aloeresin
E & F), A. sect. Anguialoe Reynolds (6-O-cou-
maroylaloesin), A. sect. Asperifoliae (A. Ber-
ger) Glen & D. S. Hardy (10-hydroxyaloin B)
and A. sect. Purperascentes Salm-Dyck (mi-
crostigmin). Chemically the berried aloes
(Lomatophyllum) is related to the grass aloes
(A. sect. Leptaloe A.Berger) and the climbing
aloes [A. sect. Macrifoliae (Haw.) Glen & D.S.
Hardy]. These groups occupy a basal position
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in the genus. A further contribution of chemi-
cal analyses of aloes to our understanding of
the evolutionary mechanisms in the genus is
the strong chemotaxonomic evidence suggest-
ing rampant hybridization. Evidence there-
fore points to a history of reticulate evolution
in Aloe, a pattern which makes it essentially
impossible to produce a strictly dichotomous
phylogeny for the group (ViLioen 1999).

Nectar sugar composition

Members of Alooideae possess one of three
basic nectar types based on nectar sugar ana-
lyses and the percentage sucrose, fructose and
glucose. The first is an alooid type (Aloe, Lo-
matophyllum and Poellnitzia) with less then
5% sucrose and more or less equal propor-
tions of fructose and glucose. The second is a
gasterioid type (Gasteria) where sucrose is the
dominant component and fructose and glu-
cose appear in about equal quantities. The
third is a haworthioid type (Astroloba, Chor-
tolirion and Haworthia) that is also sucrose
dominant, but contains more glucose than
fructose (SmitH & Van Wyk 1991, Smith & al.
2001). Kniphofia also has the alooid type nec-
tar sugars. In the context of Kniphofia being
used as sister to Alooideae, sucrose domi-
nance and the uneven proportion of fructose
and glucose is seen as the apomorphic chara-
cter state (Smrte & Van Wyk 1991). Dark phe-
nolic components are present in the nectar of
some species of Aloe, but the phylogenetic sig-
nificance of this trait still requires assessment.
Birds that effectively pollinate these aloes are
seemingly unaffected by the nectar’s bitter
taste and the phenolic compounds appear to
function as a floral filter by attracting some
animals visually and deterring others by its
taste (Jornson & al. 2006, Hansex & al. 2007).
Nectar sugar composition was initially thought
to be constant within the genera of Alooideae
(Smrrn & Van Wyk 1991). Further analyses,
however, revealed that the nectar of certain
members of Haworthia did not match the ha-
worthioid type, but was rather glucose domi-
nant. Since these taxa were all members of
Haworthia subgenus Haworthia, the possibi-
lity that nectar sugar analyses could reveal in-
frageneric groups in the genus and that it
could shed light on intergeneric relationships
in the subfamily was investigated. These analy-
ses showed that there is great variation in the
nectar sugar composition among the species
of Haworthia and Astroloba and also that
there is variation within species where sam-
ples were taken from different localities. De-
spite this variation, the species of these two ge-
nera that was investigated could be divided

into two groups: those with sucrose-rich nectar
(more than 60% sucrose) and those with nec-
tar that is low in sucrose (less than 50% sucro-
se). Sucrose-low nectar is characteristic of mem-
bers of H. subgenus Haworthia, whereas su-
crose-rich nectar is typically found in mem-
bers of H. subgenera Hexangulares and Robusti-
pedunculares, as well as Chortolirion and As-
troloba. The findings of this study confirm the
subdivision of the genus Haworthia into two
main groups, but provide little validation for
infra-subgeneric groupings. It also suggested
that Chortolirion and Astroloba may not be close-
ly related to species of H. subgenus Hawor-
thia, but rather to representatives of the other
two haworthioid subgenera (Smrra & al. 2001).

Cytological evidence

Cytological studies have been conducted on
most members of Alooideae. These have
shown that the subfamily is extremely uniform
and one of the most stable angiosperm fami-
lies in terms of chromosome number and the
markedly bimodial karyotype. Based on over-
all genome size and increased bimodality
there is, at least in Aloe, a gradation from smal-
ler chromosomes in taxa with a number of ple-
siomorphic characters to larger chromosomes
in taxa that exhibit morphological apomor-
phies. All species, however, have the same ba-
sic chromosome number (x = 7) and have four
long and three short chromosomes (SmitH &
Van Wyk 1991, 1998). The basic diploid karyo-
type (2n = 14) is only very rarely altered in the
subfamily. This is seen as a synapomorphy for
all taxa of Alooideae (Smrta & Van Wyk 1991,
1998). Although members of this subfamily
show general uniformity in karyotype, they
are extraordinarily variable in morphology
and chemistry. The members of Alooideae
also display unusual variation among popula-
tions and irregular intergradations among spe-
cies (Smrra & Vax Wyk 1998). The large num-
ber of intra- and intergeneric hybrids found in
Alooideae reflects the close cytogenetical re-
lationship among members of this subfamily
(Smrth & Van Wyk 1991, 1998).

All members of the genus Aloe have a basic
genome structure of one long submetacentric,
three long acrocentric and three short acro-
centric chromosomes. Although heterozygous
chromosome rearrangements are found in na-
tural populations, no homozygous rearrange-
ments are known in wild plants. Therefore, no
rearrangements affecting the bimodality of
chromosomes have become fixed during Aloe
speciation. This indicates that there must be a
strong selection pressure against such karyo-
type changes. A phylogenetic tree drawn from
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ribosomal DNA organisation showed that
there is little divergence within the genus al-
though several consistent clades exist. The
clade containing the climbing aloes, A. tenuior
Haworth and A. ciliaris Haworth was sister to
the rest of the genus (Apams & al. 2000). A si-
milar pattern was revealed in other molecular
studies (TreuTLEIN & al. 2003a), as well as bio-
chemical analyses (ViLioen & al. 1998, ViLjoeN
1999). The 5S rDNA had a similar position in
all species examined during the ribosomal
DNA study, indicating that its location is con-
served. This is to be expected in a genus where
the karyotype structure is highly conserved.
Another noteworthy feature from the phylo-

Fig. 3: The genus Kniphofia is the only genus
of subfamily Asphodeloideae to have tubular
flowers similar to those of members of sub-
family Alooideae. Photo: R. R. Klopper.

Abb. 3: Die Gattung Kniphofia ist die einzige
Gattung der Unterfamilie Asphodeloideae,
die rohrenformige Bliiten hat, dhnlich denen
der Vertreter der Unterfamilie Alooideae.

genetic tree based on ribosomal DNA is that,
although there are discrepancies between
classical classifications and phylogeny, there
are also a number of similarities (Apawms & al.
2000). Some species thought to be closely rela-
ted based on morphological and floral charac-
ters (Reynorps 1950, 1966) appear in the same
clade or closely related in the phylogenetic
tree, while other groups contain species from
the same geographical region (Apams & al.
2000).

Although the karyotype of Alooideae has
been extensively studied, not as much cytolo-
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gical work has been done on members of As-
phodeloideae and the basic chromosome
number for Jodrellia, for instance, is still un-
known (Smith & Van Wyk 1998). Both in
terms of basic chromosome number and the
varying proportions of large to small chromo-
somes, several genera in Asphodeloideae are
more diverse than all genera in Alooideae
(Crase & al. 2000). There is a sharp disconti-
nuity between Alooideae and Kniphofia,since
the latter genus has a basic set of six chromo-
somes (2n = 12). This suggests a distinct bar-
rier to gene interchange (Smrra & Van Wyk
1991,1998). In this regard, the basic Alooideae
chromosome number of x =7 is regarded as an
apomorphy (Smrte & Vax Wyk 1991). The ba-
sic chromosome number for Asphodeline and
Asphodelus is x = 14 (Smith & Van Wyk 1998),
while that of Bulbinella, Eremurus and Tra-
chyandra is similar to that of Alooideae, na-
mely x =7 (diploid number 2n = 14) (Smrru &
Van Wyk 1998, Perry 1999). In Bulbine the
most frequent basic chromosome number do-
cumented is also x = 7 All African species for
which data are available have this chromo-
some number. The Australian species B. bul-
bosa (R. Brown) Haworth and B. semibarbata
(R. Brown) Haworth, exhibit basic chromo-
some numbers of x = 12 and x = 13 respecti-
vely. Diploid numbers of 2n = 14, 24 and 26
and one tetraploid (2n = 48) have been recor-
ded. Polyploidy is thought to have played a li-
mited role in species differentiation of the
African Bulbine species and is only found in
the Australian B. bulbosa. Two types of bimo-
dality, which can be correlated to morphology
of the perennating organs, are exhibited in the
chromosomes of African species of Bulbine.
The tuberous and cormose species have eight
large and six small chromosomes, while the
rhizomatous species have ten large and four
small chromosomes. Africa is regarded as the
centre of origin for the genus, with the basic
chromosome number of x =7 considered to be
the plesiomorphic state for the genus. The ba-
sic numbers for the Australian species of x =12
or 13 are thought to have developed from
African progenitors due to secondary polyplo-
idy where the basic number was doubled and
thereafter one or two chromosomes were lost
(Bannath 1977).

Cladistic study of Alooideae

Smrra & Van Wyk (1991) did a cladistic analy-
sis of the genera within subfamily Alooideae.
In this study they used Kniphofia as an out-
group and followed a generic concept for Alo-
oideae where the following genera are consi-
dered to be current: Aloe, Astroloba, Chortoli-

rion, Gasteria, Haworthia, Lomatophyllum and
Poellnitzia. The findings of their study are
summarised in Fig. 8. In this cladogram, Aloo-
ideae is characterised by four synapomor-
phies: caulescent habit, succulent leaf consis-
tency, crescent-shaped or cymbiform outline
of the leaf in cross-section and a basic chromo-
some number of x = 7 One of these apomor-
phies, namely caulescent habit, has a reversal
in Chortolirion (Smith & Van Wyk 1991).

Aloe and Lomatophyllum are shown to be clo-
sely related and to be basal to the rest of the
subfamily. These two genera share the apomor-
phy of spaced leaf arrangement. Aloe exhibits
the unique apomorphy of tomentose flowers,

Fig. 4: Flowers of the genus Aloe are mostly
more or less cylindrical and often slightly
constricted above the ovary. Photo: A. W.
Klopper.

Abb. 4: Die Bliiten der Gattung Aloe sind
meist mehr oder weniger zylindrisch und oft
oberhalb des Ovariums leicht verengt.

which occur in at least one of its species, while
Lomatophyllum exhibits a unique generic apo-
morphy (baccate fruit). Astroloba, Chortolirion
and Haworthia are the most derived genera,
while Gasteria and Poellnitzia are in an inter-
mediate position (Smrra & Van Wyk 1991).

Poellnitzia is characterised by the tips of the
perianth segments that are connivent, a unique
generic apomorphy. Generic apomorphies for
Gasteria are pedicels that are pendulous at an-
thesis, a perianth that is curved upwards and
that are basally gasteriform. The three most
derived genera (Astroloba, Chortolirion and
Haworthia) all have green-white flowers that
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are slanted upwards and that produce nectar
sugars with a higher percentage of glucose
than fructose. Astroloba has a unique apomor-
phy in the form of a perianth with inflated tis-
sue that are present in at least one of its spe-
cies, while Chortolirion and Haworthia both
have bilabiate flowers. Unique apomorphies
that are present in at least some Haworthia
species are retuse leaf tips, window leaves and
a perianth that is curved downwards. Chortoli-
rion exhibits the unique generic apomorphy of
an acuminate capsule and reversals in two
other characters from a caulescent to an acau-
lescent habit and has no tubercles on its leaves
(Swrra & Van Wyk 1991).

Gasteria, with three distinct apomorphies, and
Chortolirion, Lomatophyllum and Poellnitzia,
with one distinct apomorphy each, are fairly
well-defined. However, the last three genera
especially are notoriously complicated and the
subjects of taxonomic controversy. Chortoli-
rion has been included in Haworthia, Lomato-
phyllum in Aloe and Poellnitzia in Astroloba.
The monophyly of Haworthia s. str. and Aloe
have not yet been convincingly demonstrated,
but on the other hand the recognition of para-
phyletic taxa may reflect evolution more faith-
fully. If Astroloba and Chortolirion are inclu-
ded in Haworthia, the genus would have at
least two apomorphies, namely bilabiate flo-
wers and nectar sugars with a higher percen-
tage of glucose than fructose. However, this
reversal to a more Duvalian classification for
Alooideae, where only three supergenera (Aloe,
Gasteria and Haworthia) are recognised,
would be inconsistent with the above-mentio-
ned results of the cladistic study of the subfa-
mily by Smrre & Van Wk (1991).

Molecular evidence

Molecular phylogenetic studies have become
increasingly popular over the last few years. It
is an immensely useful tool to help resolve re-
lationships among and within taxa on various
levels. Molecular evidence is, however, just
one more tool in the armoury of scientists stu-
dying the evolutionary relationships of orga-
nisms. It should ideally not be used in isola-
tion, but always combined with existing know-
ledge on the morphology, anatomy, cytology,
etc. of the group in question. Moreover, phylo-
genies based on a limited number of genes or
sequence areas should always be treated as
tentative. Errors of interpretation are easily
made by workers who are using DNA se-
quence data uncritically without being aware
of the additional complications of the genes
they have chosen to sequence. Another error
commonly made is to propose sweeping taxo-
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nomic and classification changes based on the
DNA data of a limited sampling of a group.
The addition of DNA data from more species
can all of a sudden clarify the true relation-
ships in a group. Thus a hastily drawn up clas-
sification based on DNA sequence data of an
incomplete taxon sampling can give an incor-
rect classification which might have to be cor-
rected once all of the outstanding species are
collected, their DNA data determined and the
relationships in the group reassessed.
Molecular analyses (Crase & al. 2000) have
shown that the Asphodelaceae is indeed a
monophyletic group as has previously been
concluded from other evidence (DAHLGREN &
al. 1985, Smitn & Van Wyk 1998). Further-
more, the suggested monophyly of Alooideae
and paraphyly of Asphodeloideae have also
been supported (CHase & al. 2000, TREUTLEIN
& al. 2003a). On a molecular level, the family
is quite distinct from other asparagoid lilies,
especially Anthericaceae s. str., to which it was
previously believed to be closely related. The
closest relatives to Asphodelaceae are now be-
lieved to be Hemerocallidaceae (including
Phormiaceae) and Xanthorrhoeaceae (CHase
& al. 2000). Molecular evidence and a strong
adherence to the philosphies of the phyloge-
netic school of classification, probably cou-
pled with the fact that it is difficult to find dia-
gnostic characters to delimit the family (Smrra
& Vax Wyk 1998), has led to a proposal that
Asphodelaceae and Hemerocallidaceae be in-
cluded in the Xanthorrhoeaceae (ANGIOSPERM
Puvrogeny Grour 2003). However, Xanthor-
rhoeaceae s.1. similarly would seem to lack ob-
vious morphological synapomorphies (Devey
& al. 2006), but these may well emerge as
more data on the groups becomes available.
Studies on molecular level do not only provide
evidence for the relationship of Asphodela-
ceae to other asparagoid families, but also
shed light on intrafamilial relationships. The
separation of Jodrellia from Bulbine was origi-
nally based on differences in flower morpho-
logy (Baunaru 1976). Some recent molecular
studies have confirmed the segregation of
these two genera (Chase & al. 2000), while
others have suggested the two genera to be
synonymous (Devey & al. 2006). SmitH & Van
Wyk (1998) proposed the following informal
generic groupings within Asphodelaceae ba-
sed on non-molecular evidence: 1) Trachyan-
dra group (Trachyandra), 2) Asphodelus
group (Asphodelus and Asphodeline), 3) Er-
emurus group (Eremurus), 4) Bulbine group
(Bulbine, Bulbinella and Jodrellia),5) Knipho-
fia group (Kniphofia) and 6) Aloe group (Aloe,
Astroloba, Chortolirion, Gasteria and Hawor-
thia). These groupings were also evident from
molecular studies (Crase & al. 2000).

Molecular analyses (TreutLEN & al. 2003a,
Devey & al.2006) have further shown that As-
phodeline and Asphodelus form a strongly
supported monophyletic group that is sister to
all other genera of Asphodelaceae. The genera
Bulbinella, Trachyandra, Kniphofia and Er-
emurus show different placements with diffe-
rent analyses and their interrelationships can
thus not be resolved unambiguously (Treut-
LEN & al. 2003a). These four genera tend to
form two poorly supported clades consisting
of Eremurus and Trachyandra as sister to Bul-
binella and Kniphofia. Bulbine and Jodrellia
form a moderately supported clade that ap-
pears to be immediately ancestral to a strongly
supported Alooideae clade (Devey & al. 2006).
A molecular study of Bulbine (Devey & al.
2006) revealed that, relative to the two Aloe
outgroups used, the genus is not monophyle-
tic. It does form a strongly supported clade to-
gether with Jodrellia. Within this Bulbine/Jo-
drellia clade there are two strongly supported
subclades corresponding to the two subgenera
Bulbine and Tuberosa. The Bulbine subgenus
Tuberosa clade contains Jodrellia as sister to a
strongly supported clade containing two sub-
clades. The Bulbine subgenus Bulbine clade
contains a moderately supported Australian
group as sister to a very strongly supported
African group (Devey & al. 2006). There is a
very low level of sequence divergence in the
Australian group, suggesting that the group is
monophyletic and only arrived in Australia
fairly recently (Devey & al. 2006), as opposed
to the earlier hypothesis of a Gondwana origin
(Baunatn 1977). Bulbine most probably ar-
rived in Australia via a long-range dispersal.
At some stage, either before or after the dis-
persal, there was a change in ploidy, since all
Australian members are thought to be auto-
polyploid, while all African Bulbine are di-
ploid (Devey & al.2006).

The molecular analyses of TreuTLEIN & al.
(2003a) focussed mainly on the phylogenetic
relationships of subfamily Alooideae. Based
on evidence from a limited number of genes,
they found several unconventional groupings
in the subfamily that were quite stable and
emerged regardless of the method of phyloge-
netic construction used. The genus Aloe emer-
ged as polyphyletic and members of this genus
segregate into several clades in the reconstru-
cted phylogenetic trees. The tree aloes (Aloe
sections Aloidendron Baker and Dracoaloe
Baker) form the earliest branching sister
group of the alooids and branched off much
earlier than originally suspected (TREUTLEIN &
al. 2003a). The tree aloes have also been
shown to be a distinct group based on chemi-
cal characters (ViLoen 1999). 1t has previously
been suggested that the climbing aloes (Aloe
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Tab. 3: Summary of taxonomic treatments of genera illustrating changes in family concepts in the Asphodelaceae during the past three decades
Tab. 3: Zusammenfassung der taxonomischen Behandlung von Gattungen, die Anderungen in Familienkonzepten der Asphodelaceae wihrend
der vergangenen drei Jahrzehnte darstellend

CroNouisT DAHLGREN & DaHLGREN & al. Brummirr Smith & VAN Wyk | GOVAERTS
(1981) Cuirrorp (1982) (1985) (1992) (1998) (2007)
Family/Familie | Liliaceae Asphodelaceae Asphodelaceae Asphodelaceae Asphodelaceae Xanthorrhoeaceae
Infrafamilial - subfam. subfam. - subfam. -
classification/ Asphodeloideae Asphodeloideae Asphodeloideae
innerfamiliéire
Klassifikation
Genera upheld/ | Asphodeloid genera Aloe Asphodeline Asphodeline Asphodeline Agrostocrinum
beibehaltene currently in Aspho- Alectorurus Asphodelus Asphodelus Asphodelus Aloe
Gattungen deloideac along with Apicra (=Astroloba) | Bulbine Bulbine Bulbine Asphodeline
several other genera/ | Asphodeline Bulbinella Bulbinella Bulbinella Asphodelus
Asphodeloide Gattun- | Asphodelus Eremurus Eremurus Eremurus Astroloba
gen aktuell in den Bulbine Jodrellia Hemiphylacus Jodrellia Bulbine
Asphodeloideae Bulbinella Kniphofia Jodrellia Kniphofia Bulbinella
zusammen mit Bulbinopsis Simethis Kniphofia Trachyandra Caesia
mehreren anderen Chamaealoe Trachyandra Paradisea Chortolirion
Gattungen Chortolirion Simethis Dianella
Eremurus Trachyandra Eccremis
Gasteria Eremurus
Glyphosperma Gasteria
Haworthia Haworthia
Kniphofia Hemerocallis
Lomatophyllum Hemiphylacus
Trachyandra Jodrellia
Verinea Johnsonia
Kniphofia
Family/Familie | Aloeaceae Asphodelaceae Asphodelaceae Aloaceae Asphodelaceae Pasithea
Infrafamilial - Subfam. Subfam. - Subfam. Phormium
classification/ Astelioideae & Alooideae Alooideae Simethis
innerfamiliéire Anthericoideae Stawellia
Klassifikation Stypandra
Genera upheld/ | Aloe Total of Aloe Aloe Aloe Thelionema
beibehaltene Gasteria 34 genera/ Astroloba Gasteria Astroloba Trachyandra
Gattungen Haworthia insgesamt Chamaealoe Haworthia Chortolirion Tricoryne
Lomatophyllum 34 Gattungen Gasteria Lomatophyllum | Gasteria Xanthorrhoea
Haworthia Poellnitzia Haworthia
Lomatophyllum Lomatophyllum
Poellnitzia Poellnitzia

series Macrifoliae Haworth) represent an
ancient, weakly succulent lineage inhabiting
forest margins, from which other aloes have
evolved during the aridification of the African
continent. This is supported by the findings of
Treutten & al. (2003a) with the hexaploid
climber Aloe ciliaris Haworth positioned at
the base of the tree.

Aloe aristata Haworth clusters with Haworthia
kewensis Poellnitz and several species of As-
troloba. This dwarf aloe is also linked to these
taxa by vegetative morphological and chemi-
cal characters. The morphology of Aloe ari-
stata is strongly reminiscent of Haworthia and
its root metabolites are similar to those found
in Haworthia and Astroloba (TreutLEN & al.
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2003a). Unfortunately Aloe variegata Linné
(Aloe sect. Serrulatae Salm-Dyck) was not in-
cluded in the analyses of TreutLEN & al.
(2003a). Since this species exhibits a root che-
mistry and general morphology that is very si-
milar to that of Gasteria, it would be informa-
tive to include members of this section to see
where it is recovered in the phylogenetic tree.
The genus Gasteria has several morphological
and chemical autapomorphies and the mono-
phyly of this genus was supported by morpho-
logical analyses (TReuTLEIN & al. 2003a).

Aloe glauca Miller and A. lineata (Aiton) Ha-
worth belong to the A. section Rhodacanthae
Salm-Dyck. The members of this section exu-
de the flavonone naringenin and the dihydro-

flavonoid dihydroisorhamnetin from the lea-
ves, instead of the usual anthrone-C-glycosi-
des. It is therefore significant that these two
taxa clustered together in the phylogenetic
tree (TrReutLEIN & al. 2003a). Other clusters
that emerged in the genus Aloe were the Lo-
matophyllum-group (berried aloes), the taxa
from northeastern Africa and Arabia and the
Malagasy aloes. Closely allied and sister to
these groups are the coral aloes (Aloe striata
Haworth and related species in A. sect. Pani-
culatae Salm-Dyck ex Kunth). Sister to the as-
semblage that includes the coral, berried,
northeast African and Arabian and Malagasy
aloes is a cluster containing Chortolirion an-
golense (Baker) A. Berger and the grass aloes
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(Aloe sect. Leptaloe). Chortolirion is morpho-
logically similar to the grass aloes, but its flo-
wer morphology clearly resembles that of Ha-
worthia (TreutLEN & al. 2003a).

As with Aloe, the genus Haworthia also ap-
pears to be polyphyletic. It consists of a strong-
ly monophyletic group and polyphyletic group
that is intermixed with other alooid taxa. A
homogeneous group of species from Hawor-
thia subgenus Haworthia forms a monophyle-
tic group that is sister to the rest of the Alooi-
deae. (TreuTLEIN & al. 2003a, b). The subge-
neric division of Haworthia is mainly based on
flower morphology and H. subgenus Ha-
worthia is the largest of the three subgenera
within the genus (Baver 1999). The other
members of Haworthia, which was included in
the study, cluster in a more heterogeneous,
polyphyletic group that also includes mem-
bers of Gasteria, Aloe aristata and Poellnitzia
(now included in Astroloba). The Haworthia
species in this clade all belong to H. subgenus
Hexangulares Uitewaal ex M. B. Bayer, except
for H. geraldii C.L.Scott and H. gracilis var. te-
nera (Poellnitz) M. B. Bayer, members of the
typical subgenus. Therefore the morphological
classification of H. subgenus Hexangulares is
generally supported by molecular evidence.
These results reveal a close relationship be-
tween Astroloba and members of Haworthia
subgenera Hexangulares and Robustipedun-
culares (TreuTLEIN & al. 2003a, b). It further
shows that the taxonomy of the genus Ha-
worthia needs to be revisited. The genus could
possibly be split into separate genera or trea-
ted as various subgenera in a broadened gene-
ric concept of the genus Aloe. However, more
complete examination of more genes and of
all haworthioid taxa is needed before such
drastic taxonomic changes can be considered
(TreutLeN & al. 2003b).

The baseline conclusion of all these molecular
studies on the family Asphodelaceae is that
the current classification system of the subfa-
mily Alooideae is not congruent with the phy-
logenetic relationships revealed by the albeit
limited molecular evidence. This is very evi-
dent when comparing a phylogeny from the
interpretation of morphological evidence with
one from molecular data (Fig. 9). The only ge-
nus that emerges as a clearly monophyletic
group in both phylogenies is Gasteria. How-
ever, many species have not yet been sequen-
ced and analysed, resulting that the final pla-
cement of all taxa cannot be determined. It is,
therefore, premature to make major changes
to the classification of the subfamily based on
the scanty molecular evidence currently avai-
lable. One should also bear in mind that the
phylogeny of Alooideae is most likely reticu-
late and that it may not be possible to achieve
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a simple dichotomous phylogenetic tree for
the subfamily. Molecular studies have also
shown partial congruence between the phylo-
genetic patterns revealed by morphological
and chemical characters and genetic patterns.
For a more robust resolution of phylogenetic
patterns, a complete sampling of all succulent
Asphodelaceae is required and more sequen-
ce regions need to be added to the molecular
analyses (Cuase & al. 2000, TreutLeiN & al.
2003a).

Relationship of Asphodelaceae
with other families of Asparagales

Asphodelaceae are part of the order Aspara-
gales, a large and diverse, monophyletic order
comprising around 50% of monocotyledons
(Pires & al. 2006). Molecular studies have
shown that some of Dahlgren’s asparagoid fa-
milies were polyphyletic and therefore, to
make the order Asparagales monophyletic, it
was recircumscribed to include a number of
small families that was previously excluded
(Anciosperm PryLoGENY Group 1998).

Many of the phylogenetic and taxonomic pro-
blems with Asphodelaceae is due to the fact
that the family is not characterised by a dis-
tinct set of unique characters, but rather by a
combination of characters, most of which also
occur in other asparagoid families. Because
many of these characters are widely shared
amongst various families, some authors be-
lieve that none of them in isolation or possibly
not even in combination are sufficient to dis-
tinguish Asphodelaceae from other Asparaga-
les families (Crast & al. 2000).

Many members of Asphodelaceae exhibit a
bimodial karyotype, but this character is also
found in other families in the Asparagales, for
instance Agavaceae, Asparagaceae and Hya-
cinthaceae (Cuase & al. 2000). Bimodial ka-
ryotypes are thought to have evolved more
than once, even within a single family (Pires &
al.2006). Furthermore, some taxa have a more
graduated series of chromosomes and not a clear
bimodial karyotype. An example here would
be Bulbine semibarbata that have ten larger
pairs of chromosomes that are graded in size
and three smaller pairs. It is thought that the
bimodial karyotype has evolved indepen-
dently a number of times in the Asparagales
and that it can therefore not be seen as a single
distinguishable character for any of the fami-
lies in which it occurs (Chase & al.2000).
Asphodelaceae also shares a number of its
chemical characters with other families in As-
paragales. Although anthraquinones have been
reported to be generally present in Asphode-

laceae, this group of compounds is apparently
absent in some of the genera (Aloe, Astroloba,
Asphodeline, Asphodelus and Bulbine). An-
thraquinones is, however, also present in the
closely related Hemerocallidaceae and Xan-
thorrhoeaceae s. str. (Crase & al. 2000, Pres
& al. 2006). The presence of anthraquinones
(excluding a possible parallel development) is
thus considered to be a synapomorphy for the
clade containing the Xanthorrhoeaceae s. L.
(Pires & al. 2006). Steroidal saponins is absent
from all other lower asparagoid families and is
possibly a plesiomorphic character (Crase &
al.2000).

Some, but not all members of Asphodelaceae
exhibit secondary growth by means of a secon-
dary thickening meristem. This character is
also found in members of Agavaceae, Conval-
lariaceae, Iridaceae, Laxmanniaceae and Xan-
thorrhoeaceae s. str. Amongst the monocoty-
ledons, this character is confined to Asparaga-
les, but it is thought to have evolved inde-
pendently in most of these families. All mem-
bers of Alooideae exhibit sympodial growth
where the terminal inflorescence is pushed
into a pseudo-lateral position. In Asphodeloi-
deae only the genus Bulbine clearly exhibit
this pseudo-lateral type of inflorescence. All
other genera of this subfamily are sympodial
and the growth simply represents a shift of the
origin of the next sympodium from the base to
the apex of the previous sympodium. This cha-
racter has not yet been reported outside of As-
phodelaceae, but it is very likely present in ar-
borescent genera of the Agavaceae and Lax-
manniaceae. Like most monocotyledons, al-
most all asparagoid lilies are sympodial and
the pseudo-lateral position of inflorescences is
probably a prerequisite for becoming arbores-
cent (CHask & al. 2000).

Asphodelaceae shows simultaneous micros-
porogenesis, thought to be a synapomorphy
for Asparagales. The closely related Hemero-
callidaceae also displays simultaneous micros-
porogenesis, while Xanthorrhoeaceae s. str.
exhibits successive microsporogenesis (Ru-
pacL & al. 1997 Pires & al. 2006), which is
thought to be a reversal in the latter family to
the plesiomorphic state. There is an associa-
tion in Asparagales with simultaneous micros-
porogenesis and trichotomosulcate pollen. All
taxa examined with trichotomosulcate pollen
have simultaneous microsporogenesis. Howe-
ver, certain taxa with simultaneous microspo-
rogenesis have sulcate pollen grains, for in-
stance the members of Asphodelaceae (Ru-
paLL & al. 1997).

There is also a combination of seed characters
that may be useful in distinguishing the As-
phodelaceae. Seeds in Asphodelaceae have an
aril, endosperm that contains lipids and aleu-

21



ron rather than starch and the embryo is three
quarters the length of the endosperm. Arillate
seed is also present in Johnsoniaceae and He-
merocallidaceae, but the combination of the
three characters have not been reported in any
other family. Therefore, these three characters
in combination may be useful to delimit As-
phodelaceae. However, thorough investiga-
tion of these characters is needed and apart
from the aril, none of these characters are use-
ful for field identification (Crase & al. 2000).
In recent molecular phylogenetic reconstru-
ctions (Pres & al. 2006), the Xanthorrhoea-
ceae s. L. (sensu ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP
2003) clade is very strongly supported and sis-
ter to an Alliaceae-Asparagaceae clade. The
Xanthorrhoeaceae s. I. clade is made up of
three clades that correspond to the three pre-
viously recognised families, namely Asphode-
laceae, Hemerocallidaceae and Xanthorrhoe-
aceae s. str., with the Asphodelaceae clade
being sister to the other two (Devey & al.
2006, Pires & al. 2006).

The problem of a lack of distinguishable field
characters is not only confined to Asphodela-
ceae. Many other asparagoid families are also
morphologically very similar and difficult to
recognize on the basis of a few unique chara-
cters. If these families were to be lumped into
a single family in order to maintain mono-
phyly, then other readily distinguishable groups,
such as Orchidaceae, Xanthorrhoeaceae s. 1.,
Iridaceae and Tecophileaceae, will also have
to be included in this single large monophyle-
tic family (Crase & al.2000). If separate fami-
lies are to be maintained, then they will remain
without easily observed distinguishable chara-
cters, but this may merely be a reflection of in-
complete knowledge. Many authors prefer the
narrower circumscription of families (CHase &
al. 2000), while others will certainly opt for
simple monophyly and prefer to lump these in
a single large family. The latter view has been
proposed to some extent by the ANGIOSPERM
Puyrogeny Group (2003), but it is doubtful
whether any practical advantages would be
gained by such an extreme lumper’s approach.

Conclusions

Asphodeloideae are much more divergent
and heterogeneous than Alooideae. Further-
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more, the monophyly of most Alooideae ge-
nera have not yet been confirmed: early indi-
cations are that Aloe and Haworthia may well
be polyphyletic (TreutLEN & al. 2003a). For
these reasons some proponents of the phylo-
genetic school of classification could argue for
Alooideae to be recognised not as a subfamily,
but rather as a single genus (Crase & al.2000).
Such an extreme lumper’s approach would,
however, be vehemently opposed by followers
of the more traditional evolutionary school of
classification. Alooideae are considered to be
monophyletic based on the distinctive karyo-
type and characteristic leaf morphology. Some
species of Bulbine have similar karyotypes
and leaf morphology, but is excluded from
Alooideae on the basis of its non-tubular, usu-
ally uniformly yellow flowers with free tepals
and without nectar. The similarities between
Bulbine and Alooideae are considered to be
non-homologous (Smire & Van Wyk 1991).
Kniphofia more closely resembles Alooideae
in terms of flower morphology and the tubular
flowers with fused perianth segments have
been considered sufficient evidence to use
Kniphofia as an outgroup for Alooideae in
phylogenetic studies. Kniphofia is separated
from Alooideae on the basis that leaf succu-
lence is virtually absent, the leaf outline is V-
shaped (not crescent-shaped or cymbiform),
the anatomy of the leaves differ [caps of well-
defined fibres at both the xylem and phloem
poles, and not a cap of thin-walled paren-
chyma (aloin) cells at the phloem pole] and
the basic chromosome number is x = 6 (not x =
7) (Smite & Van Wyk 1991).

Relationships among genera in Asphodela-
ceae, and especially in Alooideae, are still
poorly resolved. Therefore the current taxono-
mic system does not necessarily reflect phylo-
genetic affinities and relationships amongst
the succulent genera of the family. Further-
more, limited molecular data have indicated
that a re-evaluation of long-established taxo-
nomic concepts is needed (Crase & al. 2000,
Trevutien & al. 2003a). A morphological cla-
distic analysis of Alooideae by Smitn & Van
Wryk (1991) concluded that the inclusion of
Lomatophyllum in Aloe, and the inclusion of
Chortolirion and Astroloba in Haworthia can
be justified on the bases of holophyly. They
concluded that Poellnitzia, however, is a dis-
tinct taxon. Poellnitzia was later included in

Astroloba by MaxninG & Swrra (2000) based
of the fact that the differences in flower mor-
phology are due to an adaptation to a speciali-
sed pollination syndrome and that characters
other than molecular data is not sufficient
grounds for recognising a separate genus, an
approach reflective of the phylogenetic school.
There are nevertheless major weaknesses in
the present classification system, especially
since Aloe and Haworthia may not be mono-
phyletic and these should be addressed in fu-
ture studies (SmitH & Van Wyk 1991, CHase &
al. 2000, TreutLEN & al. 2003a). Before taxo-
nomic concepts can be re-evaluated success-
fully more taxa and more evidence need to be
included in phylogenetic analyses. Therefore,
Smrra & Van Wk (1991) and TreuTLEIN & al.
(2003a) suggested that current generic con-
cepts in Alooideae be retained until more de-
tailed taxonomic revisions of the genera be-
come available.

Several forms of taxonomic and/or phylogene-
tic evidence have already been studied by va-
rious authors, but not all of them have contri-
buted equally to advance our understanding
of the relationships within Asphodelaceae.
The study of cryptic characters in the family
has, for instance, complicated classification
efforts rather than providing clarity on rela-
tionships (Smrre & al. 2001). On the other
hand, evidence from chemical characters did
provide new insights about intra- & inter-
family relationships. Comparative chemistry
showed strong evidence of reticulation, sug-
gesting that hybridization may have played an
important role in the evolution of the group
(Vioen 1999). Species of most of the alooid
genera still interbreed relatively easily. The
large number of inter- and intrageneric hy-
brids that occur in the subfamily is an indica-
tion that they are very closely related, at least
cytogenetically (Smita & Van Wyk 1998, SmitH
& SteY~ 2004). Barriers to hybridization can
evolve rapidly, even in closely related groups,
and thus the lack of such barriers remains one
of the most important points of evidence for
phylogeny (Smrra & Stevn 2004).
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Phylogenetische Verwandtschaften in der Familie Asphodelaceae (Asparagales)

Einleitung

Die Asphodelaceae sind eine petaloide mono-
kotyle Familie in der Ordnung Asparagales
und umfassen etwa 13 Gattungen und + 800
Arten. Die Familie ist vorwiegend in trocke-
nen und miBig feuchten Regionen der tempe-
raten, subtropischen und tropischen Zonen
der Alten Welt verbreitet und hat ihr Hauptdi-
versitdtszentrum im siidlichen Afrika (Smrra
& Van Wyk 1998). Asphodelaceae haben keine
sichtlichen morphologischen Synapomorphien,
sind aber von anderen lilioiden Monokotylen
durch folgende Merkmalskombination unter-
schieden: eine generelle Prisenz von Anthra-
chinonen, die Prasenz von Chrysophenolen in
den Wurzeln, ein generelles Fehlen von stero-
idalen Saponinen, Prasenz von parenchymati-
schen (oft sekretorischen) Zellen in der an das
Phloem angrenzenden inneren Biindelschei-
de, gleichzeitige Mikrosporogenese, vorherr-
schende hemitrope Samananlagen und das
Vorhandensein eines Anhangs (Arillus) an
den Samen (Smita & Van Wyk 1998, Crase &
al. 2000, Stevens 2001 £.). Die Présenz der he-
mitropen Samenanlagen und die von einem
Arillus umhiillten Samen wurden auch als Be-
leg fiir die Monophylie der Familie Asphode-
laceae angesehen (DAHLGREN & al. 1985, SmitH
& VaNn Wyk 1998, Steyn & Smirn 2001, TrReUT-
LEIN & al. 2003a).

Die Familie Asphodelaceae wird auf vegetati-
ven und reproduktiven Merkmalen basierend
in zwei Unterfamilien unterteilt: Asphodeloi-
deae und Alooideae. Diese werden von eini-
gen Autoren (Brummirt 1992) auch als eigene
Familien (Asphodelaceae s. str. und Aloa-
ceae) angesehen. Die Unterfamilie Asphode-
loideae umfasst acht Gattungen: Asphodeline
Reichenbach, Asphodelus Linné, Bulbine Wolf,
Bulbinella Kunth, Eremurus Marschall von
Bieberstein, Jodrellia Baijnath, Kniphofia
Moench und Trachyandra Kunth. Die Mitglie-
der der Unterfamilie sind weltweit verbreitet
und konnen in Asien, Europa sowie dem siid-
lichen und tropischen Afrika gefunden wer-
den. Ausnahmen sind Bulbine (+ 73 Arten)
und Bulbinella (+ 22 Arten), die ihre Diversi-
titszentren im siidlichen Afrika, aber auch
disjunkte AusreiBer in Australien bzw. Neusee-
land haben. Bulbine hat auch einige wenige, in
das tropische Afrika ausstrahlende Arten. Die
Verbreitung von Asphodeline (+ 12 Arten)
und Asphodelus (+ 14 Arten) reicht vom
Mittelmeergebiet bis in das westliche Asien.
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Eremurus (+40 Arten) ist auf die Steppen der
Hochebenen in Mittelasien beschrankt. Die
drei Arten von Jodrellia kommen im tropi-
schen und subtropischen stidlichen, zentralen
ostlichen Afrika vor. Kniphofia umfasst etwa
70 Arten, die meist in Afrika zu finden sind,
eine in Madagaskar und eine im siidlichen
Arabien. Diese Gattung hat ein Verbreitungs-
gebiet, das dem von Aloe sehr dhnelt, bevor-
zugt aber im Allgemeinen feuchtere Habitate
und kommt vorwiegend entlang von Gebirgs-
ziigen vor. Trachyandra hat ihr Diversitétszen-
trum ebenfalls im siidlichen Afrika, wo die
meisten der + 50 Arten vorkommen; nur we-
nige strahlen in das tropische Afrika aus
(Swita & Van Wyk 1998). Die Unterfamilie ist
extreme variable und einige Mitglieder zeigen
eine hohe morphologische Ahnlichkeit mit
bestimmten Elementen der Anthericaceae. In
der Tat wurde Trachyandra manchmal als
Untergattung von Anthericum Linné (Anthe-
ricaceae) behandelt (z. B. Baker 1876). Jedoch
ist die Mikrosporogenese bei allen Antherica-
ceae sukzessiv (die Zellteilung erfolgt vor der
zweiten meiotischen Teilung), das ist auch der
hdufigste bei den Monokotyledonen gefun-
dene Typ, wihrend eins der Merkmale, das die
Asphodelaceae definiert, die simultane Mi-
krosporogenese ist (die zweite Reifeteilung
folgt unmittelbar nach der ersten, die Zelltei-
lung findet anschlieBend statt). Die simultane
Mikrosporogenese wird als Apomorphie der
“asparagoids” angesehen (Rupatt & al. 1997).
Basierend auf der oben erwidhnten morpholo-
gischen Ahnlichkeit sowie der Moglichkeit,
dass die Asphodeloideae zu anderen Familien
mit simultaner Mikrosporogenese naher ver-
wandt sind, als auch dem generellen Fehlen
von {iberzeugenden morphologischen und
chemischen Synapomorphien wird diese Un-
terfamilie allgemein als para- oder sogar poly-
phyletisch angesehen (DanLren & al. 1985,
Smith & Van Wyk 1998, Crase & al.2000). Die
meisten Arten dieser Unterfamilie sind nicht
sukkulent, eindeutig eine Ausnahme bilden
die Gattung Bulbine (Abb. 1a), einige Arten
von Trachyandra (Abb. 1b) sowie Kniphofia
typhoides Codd (Baunath 1977, OBERMEYER
1962, Smith & Van Wyk 1998, Copp 2005).

Die Unterfamilie Alooideae hat auf Art- und
Gattungsrang ein ausgeprigtes Diversitéts-
zentrum im siidlichen Afrika, mit Ausreiern
auf der Arabischen Halbinsel, Madagaskar
und den Maskarenen (Smrta & Vax Wk 1998,
TreurLeN & al. 2003a). Diese Unterfamilie

besteht aus fiinf Gattungen: Aloe Linné, As-
troloba Uitewaal, Chortolirion A. Berger,
Gasteria Duval und Haworthia Duval (Abb.
lc—f). Zwei andere Gattungen werden auch
manchmal anerkannt, ndmlich Lomatophyl-
[lum Willdenow und Poellnitzia Uitewaal. Be-
kannt als die beerenfiirchtigen Aloen, umfasst
Lomatophyllum etwa 14 Arten aus Madagas-
kar und einige von den Maskarenen; sie ist
hier in die Gattung Aloe eingeschlossen
(Rowtey 1996). Die monotypische Gattung
Poellnitzia, beschrinkt auf die siidafrikani-
sche Provinz Western Cape, ist hier in Astro-
loba eingeschlossen (ManNiNG & Swirra 2000).
Aloe ist mit etwa 530 Arten die bei weitem
groBte Gattung in den Asphodelaceae (Abb.
2). Sie hat Diversititszentren im siidlichen
Afrika und Madagaskar, und ist weit verbrei-
tet in Afrika, Arabien, Sokotra und auf be-
stimmten Inseln des Indischen Ozeans vor der
Ostkiiste Afrikas. Die sieben Arten von Astro-
loba kommen in den siidafrikanischen Provin-
zen Eastern und Western Cape vor. Die
monotypische Gattung Chortolirion ist im
Sommerregengebiet des siidlichen Afrikas
weit verbreitet und erreicht gerade noch das
Winterregengebiet im siidlichen Namibia.

Gasteria, mit + 23 Arten und elf Varietiiten, ist
beschriankt auf das siidliche Afrika, wo sie
hauptsichlich in den siidafrikanischen Provin-
zen Eastern und Western Cape vorkommt.
Haworthia (+ 70 Arten) ist in Stidafrika weit
verbreitet und reicht bis nach Swaziland und
Namibia (SmitH & Van Wyk 1998). Die Vertre-
ter dieser Unterfamilie sind meist rosettenbil-
dende Blattsukkulenten (TReuTLEN & al. 2003a).
Die Alooideae werden aufgrund morphologi-
scher, chemischer und molekulare Belege als
monophyletisch angesehen (SmitH & Van
Wryk 1998, Cuase & al. 2000, TReuTLEIN & al.
2003a). Die Mitglieder dieser Unterfamilie
teilen verschiedene Apomorphien: einheitlich
hemitrope Samenanlagen, einen deutlich bi-
modalen Karyotyp, bestehend aus vier langen
und drei kurzen Chromosomen, den Besitz
von parenchymatischen, kappenartigen inne-
ren Leitbiindelscheiden an den Phloem-Polen
und das Vorhandensein von Anthron-C-Gly-
kosiden in den Blittern und 1-Methyl-8-
Hydroxyanthrachinone in den Wurzeln. Dazu
kann die gleichméfBige Blattsukkulenz und
das weit verbreitete Vorkommen sekundéren
Wachstums iiber ein sich sekundér verdicken-
des Meristem ergédnzt werden, obwohl nicht
alle Vertreter der Unterfamilie letztgenanntes
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Fig. 5: Flowers of some species of Bulbine show
a tendency towards zygomorphy. Note the
bearded filaments which is a distinguishing
character for the genus. Photo: A. W. Klopper.
Abb. 5: Die Bliiten einiger Bulbine-Arten
zeigen eine Tendenz zur Zygomorphie. Siehe
die bartigen Staubfaden, die ein unterscheiden-
des Merkmal fiir die Gattung sind.

Merkmal zeigen (Swmitn & Van Wyk 1998,
Crast & al. 2000, TREUTLEIN & al. 2003a).
Dieser Beitrag fasst das gegenwirtige Wissen
zur Phylogenie der Familie Asphodelaceae zu-
sammen. Die meisten phylogenetischen Ar-
beiten haben sich bisher mit der Unterfamilie
Alooideae beschiftigt. Daher, und auch weil
nur wenige Vertreter der Unterfamilie Aspho-
deloideae sukkulent sind, wihrend die Unter-
familie Alooideae vollig aus Sukkulenten be-
steht, wird sich dieser Beitrag im Folgenden
mehr auf die Phylogenie der Alooideae kon-
zentrieren. Jedoch wird erwihnt werden, wo
bemerkenswerte Daten zu phylogenetischen
Verwandtschaftsbeziehungen von Elementen
der Asphodeloideae vorliegen. Auch wird,
zum ersten Mal, eine auf der gesamten Mor-
phologie basierende Phylogenie der Alooi-
deae mit einer auf molekularen Daten beru-
henden Phylogenie fiir die Unterfamilie ver-
glichen.

Wechselnde Familien-Konzepte

Es ist normal fiir Familien- und Gattungskon-
zepte, dass sie gedndert werden, sobald neue
taxonomische Erkenntnisse verfiighar oder
sobald neue Techniken fiir die Ergriindung
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der Verwandtschaftsbezichungen entwickelt
werden. Daher wandelte sich der Ansatz zur
Klassifikation der Pflanzen von den anfing-
lichen kiinstlichen, auf wenigen Merkmalen
aufbauenden Systemen tiber auf Formver-
wandtschaften basierenden natiirlicheren Sys-
temen hin zu den gegenwdrtigen Systemen,
die vorwiegend auf der Phylogenie beruhen.
Gleichermaflen dnderten sich die Sippenab-
grenzung und -anordnung in den Asphodela-
ceae mit dem Aufkommen neuer botanischer
Denkrichtungen. Die im frithen 19. Jahrhun-
dert erfolgten Versuche, die natiirlichen Ver-
wandtschaften innerhalb der Pflanzen darzu-
stellen, resultierten in der starken Zunahme
von Gattungsnamen, wie deutlich in Tab. 1 & 2
zu erkennen ist (SmrtH & Steyn 2004).

Die Vertreter der Asphodelaceae wurden von
Linvatus (1753) in die Klasse Hexandria, Ord-
nung Monogynia, gestellt und im Weiteren in
die breit definierte Familie Liliaceae einge-
schlossen, ein Konzept, dem die meisten Auto-
ren tiber viele Jahrzehnte weitgehend folgten
(z.B.Baker 1880). August J. G. C. Barsch (1802)
trennte jedoch schon 1802 die aloiden Pflanzen
in die Alooideae ab, was aber fiir iiber 180 Jahre
allgemein nicht anerkannt wurde. Ab den
1950er Jahren erfuhren die Liliaceae s. 1. beziig-
lich der infrafamilidren Taxa deutliche Neube-
wertungen (Smrra & Stevn 2004). Die populir-
ste und am weitesten akzeptierte Familienklas-
sifikation fiir die alooiden Pflanzen wihrend
des spiten 19. und der meisten Zeit des 20.
Jahrhunderts war die Einordnung als Tribus
Aloineae in die Liliaceae (Hurchinson 1959).
Andere Vertreter der heutigen Asphodelaceae
wurden in die Tribus Asphodeleae gestellt,
wihrend Kniphofia (und das Synonym Notos-
ceptrum Bentham) in die Tribus Kniphoficae
abgetrennt wurde. Diese Tribus schloss auch
die australische Gattung Blandfordia Smith
(Blandfordiaceae) ein (HurcHiNnson 1959).
Cronouist (1981) befiirwortete wieder den
Gebrauch des Namens ,,Aloeaceae” fiir viele
alooide Gattungen und seitdem wurde dieser
Familienname weithin angewendet. Es gab je-
doch eine Konfusion beziiglich der korrekten
Schreibweise: Aloeaceae versus Aloaceae.
Letztere wird nun als korrekte Schreibung des
Namens angesehen (Smita 1993). Cronquist
(1981) schloss die folgenden Gattungen in die
Aloaceae ein: Aloe (incl. Aloinella Lemaire
non Cardot, Chamaealoe A. Berger, Guillau-
minia Bertrand und Leptaloe Stapf), Gasteria,
Haworthia (incl. Astroloba, Chortolirion und
Poellnitzia), Lomatophyllum, als auch Knip-
hofia (incl. Notosceptrum). Er behielt fast alle
anderen Gattungen der Asphodeloideae in ei-
ner weit definierten Familie Liliaceae, er-
kannte aber, dass Bulbine im Aspekt teilweise
den Aloaceae dhnelte. Kniphofia war ein unsi-

Fig. 6: The bilabiate flowers of the genus
Haworthia are very similar to those of Astro-
loba and Chortolirion. Photo: A. W. Klopper.
Abb. 6: Die zweilippigen Bliiten der Gattung
Haworthia dhneln stark denen von Astroloba
und Chortolirion.

cherer Einschluss in den Aloaceae, weil ihrem
Stamm das sekundére Dickenwachstum fehlt
und die Blétter nicht besonders sukkulent und
ausdauernd sind. Andererseits sind die Bliiten
und das Perianth stark alooid. Daher sah
Cronouist (1981) Kniphofia als eine Uber-
gangsgattung zwischen den Aloaceae und Lili-
aceae an (s.Tab. 3).

DanLGren & Crirrorp (1982) nahmen ein brei-
tes Konzept der Asphodelaceae an, das auch
die Familien Asteliaceae und Anthericaceae
als Unterfamilien einschloss. Die Unterfamilie
Astelioideae umfasste vier Gattungen, Anthe-
ricoideae 32 Gattungen und Asphodeloideae
18 Gattungen. Sie sahen Astelioideae und As-
phodeloideae als ziemlich natiirliche Gruppen
an, betrachteten aber die Unterfamilie Anthe-
ricoideae als eine kiinstliche Ansammlung. Sie
wiesen ferner darauthin, dass es gerechtfertigt
wire, die drei Gruppen als separate Familien
zu fithren. Die 18 Gattungen der Unterfamilie
Asphodeloideae schliessen alle Gattungen
ein, die gegenwartig in der Familie Asphodela-
cae stehen, als auch mehrere Gattungen, die
spéter in die Synonymie verwiesen wurden. Im
Weiteren prézisierten DanLGren & al. (1985)
die Klassifikation, indem sie Asphodelaceae
als eine separate Familie mit zwei Unterfami-
lien anerkannten: Asphodeloideae und Alooi-
deae. Die einzige alooide, nicht in die Unterfa-
milie Alooideae verschobene Gattung war
Chortolirion; wahrscheinlich versehentlich.
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Bulbine und Kniphofia wurden in den Aspho-
deloideae behalten.

Mit dem Aufkommen molekularer Phyloge-
nien ist es unvermeidlich dass diese lang be-
stehenden Familienkonzepte wieder iiber-
priift und in einigen Féllen veréndert werden.
Die AnciospErM PrYLOGENY GrOUP (2003), die
einen strikt phylogenetischen Ansatz der
Klassifikation vertritt, schlug vor, dass Aspho-
delaceae und Hemerocallidaceae in die Xan-
thorrhoeaceae eingeschlossen werden sollte.
Dies ergibt eine grofie Familie mit 27 Gattun-
gen und + 1400 Taxa, mit einer sehr viel stir-
ken australasiatischen Komponente. Einige
Autoren nahmen diese neue Klassifikation an
(Govaerts 2007). Die Autoren dieses Beitra-
ges, die sich der Schule der evolutiondren Sys-
tematik (z. B. Mayr & Bock 2002, HorANDL
2007 Brummrrt 2008) zurechnen, bevorzugen,
die Asphodelaceae als eine eigene Einheit
beizubehalten. Die Familie ist auch auf der
Angiosperm Phylogeny Website (StEvENS
2001 £.) beibehalten.

Taxonomie versus Phylogenie
und Evolution

Die Phylogenie hat das Ziel die Evolutionsge-
schichte und Verwandtschaften eines bestimm-
ten Taxons widerzuspiegeln. Evolution (Ana-
genese oder patristische Abweichung) befasst
sich mit dem AusmaB von Anderungen der
Merkmalszustidnde innerhalb der Abstam-
mungslinien. Das Ideal wire eine Klassifika-
tion, die sowohl die phylogenetischen Bezie-
hungen als auch das Maf} der Merkmalsevolu-
tion zwischen allen Pflanzen genau reflektie-
ren wiirde. Fiir die Asphodelaceae ist das nicht
ein derzeit leicht erreichbares Ziel, weil die
phylogenetischen Verwandtschaftsverhéltnis-
se zwischen und innerhalb der Gattungen der
Familie, selbst in den relativ gut untersuchten
Alooideae, noch nicht aufgeklart sind. Es
bleibt also viel zu tun, um die Diversitiit der
Merkmalszustéinde, Evolution und adaptive
Radiation in der Familie vollstindig zu doku-
mentieren. Daher spiegelt die gegenwirtige
Klassifikation die phylogenetischen Verwandt-
schaften und Beziehungen innerhalb der suk-
kulenten Gattungen der Familie unzureichend
wider. In der Tat besteht noch eine deutliche
Unsicherheit beziiglich des Status bestimmter
Gattungen oder der taxonomischen Umgren-
zung anderer. Einer der Hauptgriinde ist, dass,
obwohl die Alooideae eine genetisch homo-
gene Gruppe sind, ihre Vertreter ungewohnli-
che Variationsmuster innerhalb der Populatio-
nen und Taxa sowie inkonsistente Uberginge
zwischen den Gattungen aufweisen (Smrre &
Stevn 2004). Daher waren Art- und Gattungs-
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konzepte innerhalb der Alooideae lange Zeit
schwierig und Quelle von Kontroversen. Ob-
wohl die genetische Eigenstdndigkeit der drei
Hauptgattungen, ndmlich Aloe, Gasteria und
Haworthia, generell anerkannt ist, besteht eine
groBe Uneinigkeit in Bezug auf die Artkon-
zepte und die infragenerische Klassifikation
von Haworthia und auch iiber die Berechti-
gung und der intergenerischen Verwandtschaf-
ten der verbleibenden Gattungen (Astroloba,
Chortolirion, Lomatophyllum und Poellnit-
zia). Bisher basierten die meisten Argumente
zu den taxonomischen Verwandtschaften in-
nerhalb der Alooideae auf der Morphologie
von Spross und Bliiten. Jedoch wurden Daten
aus anderen Bereichen, wie in-vitro-Kallus-
kultur, Zellgenetik, Pflanzenchemie, Nektar-
zuckeranalysen und molekularen Untersu-
chungen, zunehmend herangezogen (SmitH &
al. 2001, Cuase & al. 2000, TreuTLEIN & al.
2003a).

Molekulare Daten zeigten, das eine Neube-
wertung der althergebrachten taxonomischen
Konzepte notwendig ist (Crase & al. 2000,
TreutLeN & al. 2003a). Aber bevor das erfolg-
reich durchgefiihrt werden kann, miissen mehr
Taxa und mehr Belege in die phylogenetischen
Untersuchungen und vergleichenden Studien
der Merkmalsevolution einbezogen werden.
Daten sollten aus allen Bereichen abgeleitet
werden, einschlieBlich der Mikro- und Makro-
morphologie, der vegetativen und generativen
Merkmale, der Pflanzengeographie, Chemie
und molekularen Systematik (SmitH & SteEYN
2004). Nur eine Kombination aller Belege
wird ein klares Bild der wirklichen Phylogenie
und Evolution dieser Gruppe liefern, keines
dieser Merkmale sollte isoliert betrachtet wer-
den. In strikt phylogenetischen Klassifikatio-
nen werden zuallererst Abstammungslinien be-
riicksichtigt, eher als Merkmale. Solche Klas-
sifikationen sind von geringem praktischen
Nutzen und waren letztlich verantwortlich fiir
die Frustration unter den Nutzern der taxono-
mischen Ergebnisse (Van Wyk 2007, BrickeLL
& al. 2008). Die evolutiondre Systematik hin-
gegen beriicksichtigt richtigerweise sowohl die
Phylogenie der Taxa als auch die Evolutions-
prozesse und okologischen Anpassungen der
entwicklungsgeschichtlichen  Aufspaltungen
(Mavr & Bock 2002).

Vegetative Morphologie

Im Habitus zeigen die Vertreter der Alooi-
deae ein weites Spektrum der Variation. Die
Unterfamilie besteht aus kleinen bis grofen,
rosettenbildenden Blattsukkulenten, Geophy-
ten, Strauchern, Kletterpflanzen und kleinen
bis groen Bidumen. In der Gattung werden

die baumartigen Formen als von den krauti-
gen Formen abgeleitet angesehen. Es wird da-
her angenommen, dass in den gesamten Aloo-
ideae kleine als auch grofie sukkulente Taxa
und baumartige Formen von einem mesophy-
tischen, vergleichsweise stammlosen Vorfah-
ren abstammen (Smrre & Van Wyk 1991). Be-
griindet durch die Tatsache, dass die meisten
anderen Gattungen der Alooideae, und auch
die meisten Vertreter der Unterfamilie As-
phodeloideae, recht kleine Pflanzen sind, wird
argumentiert, dass der Urahn von Aloe auch
eine kleine Pflanze war (Smitn & Vax Wyk
1991). Man wiirde erwarten, dass das sekun-
dére Dickenwachstum mit Pflanzengrofe und
-habitus verkniipft ist, aber in den Alooideae
gibt es keine klare Korrelation zwischen die-
sen Merkmalen. Sekunddres Dickenwachs-
tum entwickelte sich wahrscheinlich mehrfach
unabhdngig voneinander in mehreren ein-
keimblattrigen Familien. In den Alooideae ist
das Sekundidrwachstum ungeniigend bekannt
und kann nicht als Gattungssynapomorphie
fiir die Unterfamilie angesehen werden (Smrrn
& Van Wyk 1991).

Verschiedene Blattmerkmale konnen fiir phy-
logenetische Untersuchungen genutzt werden,
aber nicht alle sind aufschlussreich. Die meis-
ten Alooideae-Taxa haben dorsiventrale Blat-
ter, die eng gedringt in terminalen oder basa-
len Rosetten angeordnet sind. Die Bldtter der
meisten Taxa, mit Ausnahme der von Aloe, sind
normalerweise eng zusammengedriickt und
sind entweder in einer basalen Rosette oder
an einem beblatterten Stamm angeordnet.
Aloe hat jedoch einige Arten mit vergleichs-
weise liickig stehenden Blittern. Die Blatter
von Kniphofia und vielen anderen Vertretern
der Asphodeloideae sind in basalen Rosetten
zusammengedrangt oder in einzelnen Reihen
angeordnet. Den Fensterblittern einiger Ha-
worthia-Arten wird keine Bedeutung beziig-
lich der generischen Verwandtschaftsbezie-
hungen zugemessen. Das gleiche gilt fiir den
neotenen Erhalt der zweizeiligen Blattstel-
lung, die man gelegentlich in Aloe und Gaste-
ria antreffen kann (Smitn & Van Wyk 1991).
Alle Alooideae sind Blattsukkulenten. Mann
nimmt an, dass Sukkulenz eine Spezialisie-
rung ist, die sich als Reaktion auf trockene
Standorte, in Kombination mit dem Vorkom-
men von Feuern und anderen Umweltfaktoren
wie hohen Einstrahlungsraten, entwickelte.
Bestimmte Vertreter der Alooideae, z. B. Aloe
sect. Leptaloe A. Berger und Chortolirion, die
im Grasland mit oft hohen Niederschligen
vorkommen, sind zu weniger sukkulenten
Bldttern zuriickgekehrt; sie tendieren dazu,
geophytisch zu sein und Zugwurzeln zu besit-
zen (Smrre & Van Wyk 1991). Diese Merkmale
sind in der Unterfamilie Asphodeloideae ver-
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breitet (Smrtn & Van Wyk 1998). Der halb-
mond- oder kahnformige Blattumriss der Alo-
oideae beruht wahrscheinlich auf der sukku-
lenten Konsistenz der Blatter. Der Blattumriss
der meisten nicht sukkulenten Asphodeloi-
deae ist kielférmig (U- oder V-férmig). Der
halbmond- oder kahnformige Blattumriss ist
eine Synapomorphie fiir alle Alooideae und
wird als eine Anpassung an Trockenheit ange-
sehen (Smith & Van Wyk 1991, 1998). Viele
Alooideae haben einen abaxialen, unvollstén-
digen, schiefen Randkiel, von dem man ver-
mutet, dass er sich als Reaktion auf Herbivo-
rie entwickelte. Der Kiel wird nicht als homo-
log mit dem V-formigen Kiel angesehen, wie
er bei den Asphodeloideae, besonders bei
Kniphofia, gefunden werden kann (Smith &
Van Wyk 1991).

Die Blitter einiger Arten von Astroloba, Gas-
teria und Haworthia haben deutliche, weifle
oder einfarbige Hocker auf den Blattoberflé-
chen. Man nimmt an, dass dies ein abgeleitetes
Merkmal ist, das sich als Antwort auf Phyto-
phagie entwickelte, besonders weil den Blit-
tern dieser Taxa Bitterstoffe wie bei Aloe feh-
len. Die Hocker sind bei jungen Bldttern star-
ker ausgeprigt. Die starren Hocker, die oft zu
Reihen verbunden sind, stellen wahrschein-
lich eine Form der mechanischen Abwehr dar,
da sie die Blatter moglicherweise weniger ge-
nieBbar machen. Aulerdem kénnen sie Schi-
den durch Strahlung verhindern, da sie die Re-
flektionsfdhigkeit der Blattoberfldche erhohen.
Wo dieses Merkmal in der Gattung Aloe auf-
tritt, ist es wohl eine Parallelentwicklung, das
Fehlen der Blatthocker bei Chortolirion und
einigen Haworthia-Sippen wird als Riickent-
wicklung angesehen. Flecken und Hocker feh-
len normalerweise bei den meistern Vertre-
tern der Asphodeloideae (Smita & Van Wyk
1998).

Die Prisenz von Flecken auf den Blittern
vieler Alooideae, die die Pflanzen in dem fle-
ckigen Schatten der umgebenden Vegetation
schwerer sichtbar machen, kann der Tarnung
vor Pflanzenfressern dienen (Smrre & Van
Wk 1991). Aber es gibt auch die andere Inter-
pretation, dass die weilen Markierungen und
oft farbenfrohen Stacheln die Pflanzen stérker
hervortreten lassen. Weifle Flecken oder wei-
Be Streifen, die zusammen mit Stacheln an
Blittern und Sprossen vorkommen, mogen
bei Pflanzen eine dhnliche Rolle spielen wie
die sogenannte Warnfarbung bei gefahrlichen
oder ungeniefbaren Tieren (Lev-Yapun 2001,
Lev-Yapun & al. 2002). Es ist moglich, dass
pflanzenfressende Tiere (Herbivoren) einst
lernten, die weifen Markierungen bei be-
stimmten Aloen mit unangenehmen Eigen-
schaften (Stacheln, schlechter Geschmack) in
Verbindung zu bringen und so die entspre-
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chend gekennzeichneten abtréglichen Pflan-
zen meiden konnten. Weiterhin konnen auf-
fallend farbige Stacheln (wie bei vielen Alo-
en) den Pflanzenfressern die von den Pflanzen
ausgehende Gefahr signalisieren. Noch eine
andere Erklarung fiir die weilen Markierun-
gen auf den Bldttern ist, dass sie als eine Form
der Mimikry fungieren konnten. Die weilen
Markierungen konnten durch pflanzenschadi-
gende Insekten hervorgerufene Schaden nach-
ahmen und so den Insekten anzeigen, dass die
Pflanze bereits befallen worden ist (NIEMELA
& Tuowmt 1987 Lev-Yapun & Insar 2002). Es ist
bekannt, dass durch Pflanzenschddlinge her-
vorgerufene Blattschdden die geschédigten,
aber auch die unbeschédigten benachbarten
Bldtter weniger geniefibar fiir Phytophagen
machen (Baruska & al. 2006). Solche wundin-
duzierten Reaktionen konnen das Eiablage-
und Fressverhalten von pflanzenfressenden
Insekten beeinflussen, so dass sie die Pflanzen
und die Pflanzenteile mit hoheren Konzentra-
tionen an abschreckenden Inhaltsstoffen mei-
den. Diese Schadbild-Mimikry konnte auch
als falsches Warnsignal induzierter Abwehr
dienen, die zeigen, dass die Pflanze selbst oder
einige verwandte Wirtspflanzen zu durch
akute Blattschiddigungen induzierten Vertei-
digungsreaktionen fahig sind. Dariiber hinaus
konnte diese Fraschaden-Mimikry auch als
eine potentielle Anti-Phytophagenanpassung
fungieren, wenn die markierten Blitter Rau-
ber und Parasiten anlocken, deren Beute die
Phytophagen sind.

Anatomie

Verschiedene anatomische Blattmerkmale sind
zumindest in den Alooideae von taxonomi-
schem Wert, und wahrscheinlich auch in den
gesamten Asphodelaceae. Muster der Blatte-
pidermis erwiesen sich als besténdig und sip-
penspezifisch, sie sind daher von Nutzen fiir
taxonomische Arbeiten in dieser Unterfami-
lie. Andere blattanatomische Merkmale, wie
die Prisenz von chlorenchymatischem, deut-
lich in Palisadenschicht und Grundgewebe
differenziertem Gewebe, die Haube der inne-
ren Leitbiindelscheide, die Lage von Kristalli-
dioblasten und der Grad, zu dem die Epider-
miszellen kutinisiert sind, konnen hilfreich
sein, um die Beziehungen zwischen den alooi-
den Sippen zu erschlieBen (Smrra & Van Wyk
1992).

Die typische Blattanatomie der Alooideae
unterstiitzt deutlich die These, dass die Unter-
familie monophyletisch ist. Die Blatter vieler
Alooideae besitzten Leitbiindel mit einer gut
ausgebildeten Haube aus diinnwandigen Pa-
renchymzellen am Phloem-Pol, den — wenn se-

kretorisch — Aloin-Zellen (SmitH & Vax Wyk
1991). Aloin-Zellen fehlen bei den meisten
Asphodeloideae (Smith & Van Wyk 1991,
CHase & al. 2000). Die Leitbiindel der Blitter
von Kniphofia haben sowohl an Phloem- und
Xylem-Polen Hauben aus gut entwickelten Fa-
sern, wahrend Trachyandra parenchymatische
Hauben an beiden Polen aufweist (BEaumoNT
& al. 1985, Smith & Van Wyk 1991). Aloin-Zel-
len scheiden reichlich Saft mit verschiedenen
chemischen Substanzen aus, wenn das Blatt
durchgeschnitten wird. Weil die Chemie dieser
Ausscheidungen innerhalb und zwischen den
Gattungen unterschiedlich ist, nimmt man an,
dass die Aufgabe dieser Aloin-Zellen vor al-
lem die Speicherung ist, weniger die Synthese.
Es konnte gezeigt werden, dass bei Aloe arbo-
rescens Miller das Aloin in den Plastiden des
Assimilationsgewebes produziert, spéter durch
Exozytose in den Apoplasten abgegeben wird
und schlieBlich die Leitbiindelscheide durch
apoplastische Verlagerung erreicht (Liao & al.
2006). Dadurch wird die Speicherfunktion
dieser Zellen unterstiitzt. Obwohl die Hauben
an den Phloem-Polem manchmal sklerenchy-
matisch sind, haben sie oft noch vergrofierte
diinnwandige Zellen (Beaumont & al. 1985).
Wegen der Prisenz und des Gehalts an Aloin
variieren die Zellen beachtlich innerhalb und
zwischen den Alooideae-Arten; dieses Merk-
mal ist daher fiir phylogenetische Interpreta-
tionen nicht immer sehr hilfreich (Smitn &
Van Wyk 1991). Es wird jedoch angenommen,
dass in den Alooideae der parenchymatische
Zustand mit eher diinnwandigen Zellen als
sklerenchymatischen Fasern (wie bei Knipho-
fia) abgeleitet ist, da es ein kennzeichnendes
Merkmal in der ansonsten abgeleiteten Pflan-
zengruppe ist (BEaumont & al. 1985).

Die Ovarien der Unterfamilie Alooideae sind
dreifdcherig, die vielen Samenanlagen sind
wechselweise in zwei Langsreihen an axilidren
Plazenten angeordnet. Die Samenanlagen der
verschiedenen Alooideae-Gattungen sind im
mittleren Sagittalschnitt sehr dhnlich und ihre
Struktur ist fiir die Gattungsabgrenzung nicht
brauchbar. Die Samenanlagen der Unterfami-
lien sind durchgehend hemitrop, von einem
Samenmantel umgeben und besitzen zwei In-
tegumente. Meist sind es zweikeimblittrige
Familien, die ausschlieflich hemitrop sind.
Innerhalb der monokotylen Familien findet
man hemitrope Samenanlagen vereinzelt; die
Unterfamilie Alooideae ist die einzige Grup-
pe, bei der dieses Merkmal konstant ist. He-
mitropie ist daher ein wichtiges Kennzeichen
der Unterfamilie. Die Samenanlagen der As-
phodeloideae sind entweder orthotrop (As-
phodelus und Asphodeline) oder hemitrop
(Bulbine, Eremurus, Kniphofia und Trachyan-
dra), obwohl auch Anatropie (Trachyandra
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Fig. 7: Noticeable features of Gasteria flowers are the swollen perianth base, curvature of the terminal portion of the tube and the constriction below the
globose gasteriform portion. Photo: A. W. Klopper.

Abb. 7: Bemerkenswerte Merkmale der Gasteria-Bliiten sind die geschwollene Perianthbasis, die Kriimmung der oberen Bliitenrdhre und ihre Verengung
unterhalb des kugelig-bauchformigen Abschnitts.

und Jodrellia) berichtet wurde, was aber noch
bestitigt werden miisste. Weitere vereinende
Gattungsmerkmale sind die Orientierung der
Samenanlagen in den Kammern, die Zusam-
mensetzung der Integumente, die Bildung des
Mikropylarkanals, die Reste des Nucellusge-
webes und der Embryosackzellstruktur (Steyn
& Smrri 1998).

Morphologie der Fortpflanzungs-
strukturen

Eine groBe Ahnlichkeit besteht besonders bei
den Bliitensténden und Bliiten der Alooideae
und der Gattung Kniphofia ,die manchmal als
Verbindung zwischen den Alooideae und As-
phodeloideae angesehen wird (Cronquist 1988).
Die Bliitenstdnde der Alooideae und einiger
Asphodeloideae, z. B. Kniphofia und der meis-
ten Bulbine-Arten, sind vielbliitige Ahren,
Trauben oder Rispen. Die Bliitenentwicklung
erfolgt bei den meisten Alooideae und auch
bei der Mehrzahl der Kniphofia-Arten akro-
petal (am Bliitenstand von unten nach oben).
Bei einigen wenigen zentralafrikanischen Ar-
ten von Kniphofia und bei Aloe capitata Baker
ist die Bliitenentwicklung aber basipetal. Die
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Bliitensténde der meisten Arten von Aloe und
Kniphofia sind leuchtend gefarbt und dicht-
bliitig, sie entwickelten sich wahrscheinlich als
Reaktion an ein generelles Bestdubungssyn-
drom. Dieses Merkmal ist bei den Alooideae
wahrscheinlich plesiomorph. Die meisten an-
deren Gattungen haben lockere razemdse
Bliitenstinde mit vielfach unauffillig weilen
oder griinlichen Bliiten, mit Ausnahme von
Gasteria, die leuchtend geférbte Bliiten haben.
Die lockeren, unauffélligen razemosen Blii-
tenstédnde sind wohl eine Anpassung an ein
spezialisiertes Bestdubungssyndrom und wer-
den als apomorph angeschen (Smrre & Van
Wrk 1991). Bliitenstinde der Asphodeloideae
weisen eine hohe Variation auf, von dichten
Trauben bei Kniphofia und den meisten Bul-
bine-Arten zu den sehr lockeren, gespreizten
Rispen bei manchen Trachyandra-Arten.

Wie bereits erwdhnt haben die Vertreter von
Aloe, Gasteria und Kniphofia meist leuchtend
geférbte Bliiten, wobei die Farben Rot, Gelb
und Orange vorherrschen. Man findet hiufig
Arten mit zwei- oder sogar dreifarbigen Blii-
ten als auch Arten, bei denen die Bliitenfarbe
zwischen den Formen stark variiert. Obwohl
die Arten der Alooideae mit einfarbigen Blii-
ten vermutlich den abgeleiteten Zustand dar-

stellen, erscheint dieses Merkmal taxonomisch
nicht bedeutend zu sein (SmitH & Van Wyk
1991). Andere Vertreter der Alooideae (Astro-
loba, Chortolirion und Haworthia) haben re-
lative matt gefarbte Bliiten mit Weif§ als vor-
herrschender Farbe, gewohnlich mit griinen,
braunen oder grauen Tonungen. Die einzige
Ausnahme ist die rotbliitige Astroloba rubri-
flora (L. Bolus) Uitewaal, die manchmal als
monotypische Gattung Poellnitzia abgetrennt
wird (SmitH & Van Wyk 1991, 1998). Die wei-
Ben Bliiten dieser drei Gattungen stellen wohl
den abgeleiteten Zustand fiir die Alooideae
dar (Smit & Van Wyk 1991). Es gibt eine ge-
ringe Zahl an Aloe- and Kniphofia-Arten mit
weilen oder griinen Bliiten. Bemerkenswert
ist, dass diese Arten gewohnlich recht kleine
Pflanzen sind, meist von dhnlicher Grofe wie
die Vertreter der Gattungen Astroloba, Chor-
tolirion und Haworthia. Bliiten einiger dieser
Arten weisen auch eine oberflichliche Ahn-
lichkeit zu den zweilippigen Bliiten von Chor-
tolirion und Haworthia auf (Smrre & Vaxn Wyk
1991). Die Bliiten der Asphodeloideae, ausge-
nommen Kniphofia, sind meist weniger leuch-
tend gefdrbt und variieren von weil3 oder
blassrosa bis gelb oder orange (Smith & Van
Wk 1998).
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Fig. 8: Cladogram of hypothetical phylogenetic relationships among genera Aloe, Astroloba, Chortolirion, Gasteria, Haworthia, Kniphofia, Lomatophyllum

and Poellnitzia (nach Smirn & Van Wyk 1991).

Abb. 8: Kladogramm der mutmaRlichen phylogenetischen Verwandtschaft zwischen den Gattungen Aloe, Astroloba, Chortolirion, Gasteria, Haworthia,
Kniphofia, Lomatophyllum und Poellnitzia (nach Smiru & Van Wk 1991).

Bliiten aller Alooideae und jene von Knipho-
fia sind rohrenformig mit verschiedenartig
verwachsenen Tepalen (Abb.3 & 4). Das Peri-
anth ist meist mehr oder weniger zylindrisch
und oberhalb des Ovariums oft leicht einge-
schniirt, obwohl keulenférmige, zylindrisch-
glockenformige oder basal geschwollene auch
bei den Alooideae haufig sind (Smitn & Van
Wk 1991, 1998). Die Mehrheit der Asphode-
loideae hat radidrsymmetrische Bliiten mit
freien Tepalen, die gewohnlich zum Bliiten-
stiel zuriickgebogen sind (Swmrta & Van Wyk
1998). Die rohrenformigen Bliiten der Alooi-
deae und Kniphofia deuten eine enge phylo-
genetische Verwandtschaft dieser Taxa an und
werden als deutliche Synapomorphie angese-
hen (Smrra & Van Wyk 1991). Verwachsene
Tepalen sind ein weiteres Merkmal, das eine
Verwandtschaft von Alooideae und Kniphofia
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nahelegt, jedoch ist es innerhalb einer Gat-
tung sehr variabel. Beispielsweise sind bei ei-
nigen Arten von Aloe die Tepalen bis zur Basis
frei, wihrend bei anderen die Verwachsung
nahezu bis zur Bliitenspitze reicht oder wiede-
rum andere gar keine ausgeprdgte Bliiten-
rohre haben. Die abweichenden Bliitenmor-
phologien haben in der Vergangenheit zur Ab-
trennung monotypischer Gattungen gefiihrt
(z. B. Aloinella, Guillauminia und Chamaea-
loe), die heute alle zur Gattung Aloe gestellt
werden (Smrta & Van Wyk 1991).

Bei den Alooideae gibt es wenige deutliche
Entwicklungsrichtungen des Bliitenbaus, aber
die Zygomorphie ist klar mit Chortolirion,
Gasteria und Haworthia verbunden. Im Allge-
meinen ist Zygomorphie bei den Asphodela-
ceae nicht verbreitet. Die Bliitensymmetrie
der meisten Gattungen der Alooideae und As-

phodeloideae ist mehr oder weniger aktino-
morph (Smrra & Van Wyk 1991). Innerhalb
der Asphodeloideae zeigen manche Bulbine-
Arten eine Tendenz zu zygomorphen Bliiten
(Smith & Van Wyk 1998) (Abb. 5). Die Bliiten
von Haworthia subgen. Robustipedunculares
Uitewaal ex M. B. Bayer sind nur schwach zy-
gomorph und es ist bemerkenswert, dass diese
Untergattung als basale Gruppe innerhalb
Haworthia angesehen wird. Zweilippige Bli-
ten findet man nur bei Chortolirion und Ha-
worthia, sie gelten als starke Synapomorphie
dieser Gattungen (Abb. 6). Obwohl alle Gas-
terien zygomorphe Bliiten haben, ist dieser
Trend bei einigen Vertretern, wie Gasteria
armstrongii Schonland, deutlicher als bei an-
deren. Die verdickte Perianthbasis, die Kriim-
mung des terminalen Rohrenabschnittes und
die Einschniirung unterhalb des kugelig
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bauchformigen Teils sind bemerkenswerte
Merkmale von Gasteria; zweilippig sind aber
diese Bliiten nie (Abb. 7). Mehrere Arten von
Aloe haben gerade, rohrenférmige Bliiten.
Das Perianth einiger Arten tendiert starker
zur Zygomorphie, ausgehend von den aktino-
morphen, stiftférmigen Bliiten. Solche Arten
sind meist Vertreter von Aloe sect. Leptaloe
(sogenannte Gras-Aloen). Die Bliiten der
Gras-Aloen unterschieden sich von den Ha-
worthia-Bliiten durch die nach oben gewen-
dete Miindung, ein den Haworthien fehlendes
Merkmal. Zygomorphie wird im Vergleich mit
der plesiomorphen aktinomorphen Bliiten-
form als abgeleitetet angesehen, sie ist mit ei-
ner groferen Selektivitdt gegentiber den Be-
stdubern verbunden (Smrra & Van Wyk 1991).
Bei einigen Arten von Aloe und Kniphofia
stehen die Bliitenknopsen, verbliihten Bliiten
und Kapseln oft vertikal, wihrend die Bliiten
zur Anthese deutlich héngend oder ausgebrei-
tet sind. Bei den meisten Arten der Alooideae
erscheinen die aufrechten Kapseln auf relativ
grofien Bliitensténden. Dieses, zusammen mit
den abgeflacht dreieckig-elliptischen Samen,
den papierartigen Fliigeln der meisten Arten,
legt eine Anpassung an Windausbreitung (An-
emochorie) nahe. Jedoch scheint fiir die Gat-
tung Aloe die Samenmorphologie der Arten
mit Kapselfriichten keine wirkliche taxonomi-
sche Bedeutung auf Artrang zu haben. Einige
Alooideae, z. B. Aloe marlothii A. Berger, A.
secundiflora Engler und Astroloba rubriflora,
haben eine einseitswendige Bliitenstellung,
bei der die Bliiten vertikal an mehr oder weni-
ger horizontalen Bliitenstandsachsen ange-
ordnet sind. Dies wird als Anpassung an Vo-
gelbestdubung interpretiert, bei der die hori-
zontalen, oft kréftigen Bliitenstandsstiele als
Sitzstange fiir die besuchenden Végel dienen
und die aufrechten Bliiten einen leichten Zu-
gang zum Nektar ermoglichen (Symes & Ni-
corsoN 2008, Symes & al. 2008). Auch einige
Gasteria-Arten haben einseitswendige Blii-
ten, aber hier sind die Bliiten immer hangend
und nicht schwebende Vogel miissen entwe-
der die Bliiten mit ihren Culmen (Oberschna-
bel) anheben oder sich hinunterbeugen, um
den Nektar zu erreichen. Bei den meisten an-
deren Alooideae-Gattungen, den meisten As-
troloba-Arten, Chortolirion und Haworthia,
stehen die vorwiegend weif3lichen Bliiten auf-
steigend und der Winkel zwischen Bliiten-
stands- und Bliitenstiel betrégt immer weniger
als 90°. Weder die Bliiten noch die Kapseln
sind jemals hdngend. Dieses Merkmal entwi-
ckelte sich wahrscheinlich in Antwort auf ein
spezialisiertes Insektenbestdubungssyndrom
und wird als abgeleitet angesehen (Smith &
Van Wyk 1991). Bei den Asphodeloideae, mit
Ausnahme von Kniphofia, stehen die Bliiten
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und Kapseln meist aufrecht oder ausgebreitet,
sind aber fast nie hangend.

Duftende Bliiten sind bei den Asphodelaceae
nicht haufig. Bliitenduft ist innerhalb der Alo-
oideae auf eine kleine Zahl von Aloe-Arten
beschrinkt. Kniphofia hat auch einige wenige
duftende Arten, die eine enge Verwandt-
schaftsgruppe bilden; diese haben alle kurze,
gelbe oder braunliche Bliiten. Die duftenden
Aloe-Arten bilden hingegen keine zusammen-
héangende Gruppe. Alle duftenden Aloen sind
auf Madagaskar beschrénkt, abgesehen von
der stidafrikanischen Aloe modesta Reynolds
(Van per Rier 1977). Dies unterstiitzt die Hy-
pothese, dass die urspriinglichen Aloen in den
Hochlagen des stidostlichen Afrikas entstan-
den, bevor die Mozambique-Rinne in der
mittleren Kreide (vor 100 Millionen Jahren)
durch die See iiberflutet wurde. Diese An-
nahme bezeugt eine alte Spaltung in zwei
separate Evolutionslinien, da die in Afrika
vorkommenden Aloe-Arten keine engen Ver-
wandten in Madagaskar haben und umge-
kehrt. Der Duft der madagassischen Duft-
Aloen ist wihrend des Abends stirker. Das
lasst eine Anpassung an nichtliche Insekten-
bestdubung vermuten. Viele Aloe-Arten wer-
den durch Vogel bestdubt, aber Insektenbes-
tdubung ist hier ebenfalls bekannt, wie in an-
deren Gruppen der Asphodelaceae; die Evo-
lutionsrichtung der Bestduberbeziehungen ist
jedoch unklar (Harcreaves & al. 2008).
Nichtsdestotrotz wird das Fehlen von Bliiten-
diiften innerhalb der Alooideae als abgeleitet
angesehen (Smith & Van Wyk 1991).

Die Antheren der Asphodeloideae mit radiér-
symmetrischen Bliiten treten vollsténdig her-
vor. Bei den Alooideae finden wir sowohl Ar-
ten mit hervorstehenden Antheren wie auch
solche mit eingeschlossenen Antheren. Bei
den meisten Arten von Aloe und Kniphofia
treten die Antheren wéhrend der Anthese
deutlich hervor. Die von Astroloba, Chortoli-
rion, Gasteria und Haworthia sind jedoch ein-
geschlossen. Dies ist ein deutlicher bliiten-
morphologischer Unterschied zwischen Knip-
hofia und Aloe auf der einen Seite und an-
dererseits den anderen Gattungen der Alooi-
deae. Die Bliiten mit eingeschlossenen Anthe-
ren konnen nur wirksam bestdubt werden,
nachdem der Bestduber sein der Nahrungs-
aufnahme dienendes Organ in die enge Peri-
anthrohre geschoben hat, um die Nektarbe-
lohnung zu erreichen. Bliiten mit hervorste-
henden Antheren konnen hingegen auch von
zufdlligen Bliitenstandsbesuchern oder von
Pollen fressenden Insekten bestdubt werden.
Der Einschluss der Antheren wird als apo-
morph angesehen und ist moglicherweise mit
stirker spezialisierten Bestdaubungsmodi ver-
kntipft (Smtn & Van Wyk 1991).

Pflanzenchemie & Chemotaxonomie

Das Vorhandensien von lipophilen anthranoi-
den Aglykonen, die Chrysophanol und dessen
Dimer Asphodelin enthalten, sind in der Fa-
milie chemotaxonomisch bedeutsam. Chryso-
phanol ist in den meisten Gattungen der As-
phodelaceae zu finden und kann daher wahr-
scheinlich als chemischer Marker dienen,
obwohl das Vorkommen in Trachyandra wei-
tere Untersuchungen verlangt. Asphodelin
und 10,7’-Bichrysophanol sind vorhanden in
Asphodeline, Asphodelus, Bulbine, Bulbinella
und Kniphofia, wihrend Knipholon und ver-
wandte Verbindungen anscheinend nur in
Bulbine, Bulbinella und Kniphofia gefunden
werden konnten (Smits & Van Wyk 1998).
Aloe ist die chemisch am besten bekannte
Gattung der Asphodelaceae. Ihre Vertreter
speichern ein weites Spektrum von Verbin-
dungen in den Blattern. Diese schliessen An-
throne, Achromone, Phenylperone, phenoli-
sche Amine und Alkaloide wie auch eine
groffe Zahl unbestimmter Verbindungen ein
(Swmrte & Van Wyk 1998, ViLioen 1999). Das
Vorhandensein eines weiten Spektrums von
Tetrahydroanthracenonen in Aloenwurzeln
kann auf Gattungsniveau bedeutsam sein, je-
doch wurden viele dieser Verbindungen bis-
her nicht identifiziert. Inhaltsstoffe der Wur-
zeln sind konservativer als Blattinhaltsstoffe
und konnen daher innerhalb der Alooideae
von Wert fiir die Bestimmung von Verwandt-
schaften auf Gattungsrang sein. Der unterirdi-
sche Anthranoidstoffwechsel von Aloe (incl.
Lomathophyllum) ist stark differenziert und
verschieden von dem oberirdischen Stoff-
wechsel von Gasteria und anderen Gattungen.
Die Wurzeln der Aloe-Arten enthalten 1-Me-
thyl-8-Hydroxyanthrachinon und die Blatter
Anthron-C-Glykoside, wihrend die Blitter,
Sprosse und Wurzeln von Gasteria und ande-
ren Gattungen weitere Oxidation und Hydro-
xylierung von 1-Methyl-8-Hydroxyanthrachi-
non zeigen (SmitH & Van Wyk 1998).

Das in der Gattung Aloe gefundenen chemi-
sche Muster ist nicht zuféllig. Es konnte als ei-
nes der konservativsten Merkmale in der Gat-
tung aufgezeigt werden und ist von offensicht-
lichem taxonomischen Wert, da es Licht in die
Verwandtschaften innerhalb der Gattung brin-
gen kann. Einige chemische Verbindungen sind
eng mit bestimmten morphologischen Grup-
pen korreliert und unterstiitzen diese Ver-
wandtschaften, wihrend andere keine iiber-
zeugende Verbindung zu morphologischen oder
anderen Daten zeigen. Beispiele taxonomisch
gut definierter Gruppen, bei denen morpholo-
gische und chemische Belege sich gegenseitig
unterstiitzen, sind z. B. Aloe sect. Aloe (Aloe-
resin E & F), A. sect. Anguialoe Reynolds (6-
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O-Coumaroylaloesin), A. sect. Asperifoliae
(A.Berger) Glen & D. S. Hardy (10-Hydroxy-
aloin B) und A. sect. Purperascentes Salm-
Dyck (Microstigmin). Chemisch sind die Bee-
ren-Aloen (Lomatophyllum) verwandt mit
den Gras-Aloen (A. sect. Leptaloe) und den
kletternden Aloen [A. sect. Macrifoliae (Ha-
worth) Glen & D. S. Hardy]. Diese Gruppen
besetzen eine basale Position innerhalb der
Gattung. Ein weiterer Beitrag der chemischen
Aloen-Untersuchungen zu unserem Versténd-
nis der evolutiondren Mechanismen in der
Gattung ist der deutliche chemotaxonomische
Hinweis auf eine tippige Hybridisierung. Die-
ser Hinweis belegt daher eine lange Ge-
schichte retikulater Evolution in Aloe, ein
Muster, dass die Erstellung einer strikt dicho-
tomen Phylogenie fiir diese Gruppe im We-
sentlichen unmdoglich macht (ViLioex 1999).

Zusammensetzung des
Nektarzuckers

Die Vertreter der Alooideae besitzten nach
Nektarzuckeranalysen und dem Anteil Sa-
ccharose, Fructose und Glucose einen von drei
Grundnektartypen. Der erste ist ein alooider
Typ (Aloe, Lomatophyllum und Poellnitzia)
mit weniger als 5 % Saccharose und mehr
oder weniger gleichen Teilen von Fructose
und Glucose. De zweite ist ein gasterioider
Typ (Gasteria), bei dem die Saccharose die
vorherrschende Komponente ist und Fructose
sowie Glucose in gleichen Mengen vorkom-
men. Der dritte ist ein haworthioider Typ (As-
troloba, Chortolirion und Haworthia), bei dem
auch Saccharose vorherrscht, der aber mehr
Glucose als Fructose enthilt (Smith & Van
Wyk 1991, Smith & al. 2001). Kniphofia hat
auch den alooiden Nektarzuckertyp. In dem
Zusammenhang, dass Kniphofia als Schwester
zu den Alooideae gilt, wird die Dominanz der
Saccharose und die ungleichen Anteile von
Fructose and Glucose als apomorpher Merk-
malszustand angesehen (SmitH & Van Wyk
1991). Dunkle phenolische Bestandteile sind
im Nektar einiger Aloe-Arten vorhanden, aber
die phylogenetische Bedeutung dieses Merk-
mals verlangt noch weitere Priifung. Die V6-
gel, die diese Aloen wirksam bestduben, schei-
nen von dem bitteren Nektargeschmack unbe-
rithrt zu sein; die phenolischen Bestandteile
scheinen als Bliitenfilter zu funktionieren, in
dem sie einige Tiere visuell anlocken und an-
dere durch den Geschmack abschrecken (Jorn-
soN & al. 2006, Hansen & al. 2007).

Urspriinglich dachte man, dass die Zusam-
mensetzung des Nektarzuckers innerhalb der
Alooideae-Gattungen konstant wire (Swmira
& Van Wyk 1991). Weitere Untersuchungen
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zeigten jedoch, dass der Nektar bestimmter
Haworthia-Taxa nicht dem haworthioiden Typ
entsprach, sondern Glucose-dominiert war.
Da diese Taxa alle zu Haworthia subgen. Ha-
worthia gehoren, wurde die Moglichkeit un-
tersucht, ob die Nektarzuckeranalysen die in-
fragenerischen Gruppen der Gattung enthiil-
len und ob sie Licht in die intergenerischen
Verwandtschaften in der Familie liefern konn-
ten. Diese Untersuchungen zeigten, die Zu-
sammensetzung des Nektarzuckers zwischen
den Haworthia- und Astroloba-Arten stark
variiert und dass dies auch innerhalb der Ar-
ten so ist, wenn die Proben von verschiedenen
Fundorten genommen wurden. Trotz dieser
Variation konnten die untersuchten Arten der
beiden Gattungen in zwei Gruppen geteilt
werden: solche mit Saccharose-reichem Nek-
tar (mehr als 60 % Saccharose) und solche mit
geringen Gehalt an Saccharose im Nektar
(weniger als 50 % Sacharose). Saccharose-ar-
mer Nektar ist charakteristisch fiir Vertreter
von H. subgen. Haworthia, wéhrend Saccha-
rose-reicher Nektar typischerweise bei den
Vertretern von H. subgen. Hexangulares und
Robustipedunculares als auch Chortolirion und
Astroloba zu finden ist. Die Befunde dieser
Untersuchung bestétigen die Untergliederung
der Gattung Haworthia in zwei Hauptgruppen,
liefern aber kaum Bestétigungen fiir Gruppen
unterhalb der Untergattungen. Es deutet auch
daraufhin, dass Chortolirion und Astroloba
nicht ndher zu den Arten von H. subgen. Ha-
worthia verwandt sind, eher aber zu den Ver-
tretern der anderen beiden haworthioiden
Untergattungen (Smrt & al. 2001).

Zytologische Nachweise

Zytologische Untersuchungen wurden an den
meisten Sippen der Alooideae durchgefiihrt.
Diese zeigten, dass die Unterfamilie extrem
einheitlich und eine der stabilsten Angiosper-
mae-Familien in Bezug auf die Chromoso-
menzahl und den ausgesprochen bimodalen
Karyotyp ist. Basierend auf der Gesamtge-
nomgroBe und der zunehmenden Bimodalitit
gibt es, zumindest bei Aloe, einen Gradienten
von kleineren Chromosomen bei den Taxa mit
einer Anzahl von plesiomorphen Merkmalen
hin zu groBeren Chromosomen bei Taxa, die
morphologische Apomorphien aufweisen. Alle
Arten haben jedoch die gleiche Chromoso-
mengrundzahl (x = 7) und vier lange und drei
kurze Chromosomen (Smrth & Van Wyk 1991,
1998). Der diploide Grundkaryotyp (2n = 14)
ist innerhalb der Familie nur sehr selten abge-
andert. Dies wird als Synapomorphie aller
Taxa der Alooideae angesehen (SmitH & Van
Wk 1991, 1998). Obwohl die Vertreter dieser

Unterfamilie im Karyotyp generell einheitlich
sind, sind sie in Bezug auf Morphologie und
Chemie auierordentlich variabel. Die Vertre-
ter der Alooideae zeigen auch eine uniibliche
Variation zwischen den Populationen und un-
regelmiBige Uberginge zwischen den Arten
(Swmrta & Vax Wyk 1998). Die groBe Zahl der
bei den Alooideae gefundenen intra- und
intergenerischen Hybriden spiegelt diese enge
zytogenetische Verwandtschaft zwischen den
Vertretern dieser Unterfamilie wieder (Smit
& Van Wyk 1991, 1998).

Alle Sippen der Gattung Aloe haben eine
Grundgenomstruktur mit einem langen sub-
metazentrischen, drei langen akrozentrischen
und drei kurzen akrozentrischen Chromoso-
men. Obwohl heterozygote Chromosomen-
umverteilungen in natiirlichen Populationen
zu finden sind, sind homozygote Umverteilun-
gen bei Wildpflanzen nicht bekannt. Daher
wurden keine Umverteilungen, die die Bimo-
dalitdt der Chromosomen beeinflussen konn-
ten, wihrend der Speziation von Aloe fixiert.
Dies deutet an, dass ein starker Selektions-
druck gegen solche Karyotypanderungen wir-
ken muss. Ein nach dem ribosomonalen DNS-
Aufbau gezeichneter Stammbaum zeigte, dass
es innerhalb der Gattung wenig Abweichung
gibt, obwohl verschiedene konsistente Kladen
existieren. Die Klade mit den kletternden
Aloen, A. tenuior Haworth und A. ciliaris Ha-
worth war Schwester zum Rest der Gattung
(Apams & al. 2000). Ein dhnliches Muster
konnte in anderen molekularen (TrReUTLEIN &
al. 2003a) und biochemischen (ViLioen & al.
1998, ViLioen 1999) Untersuchungen festge-
stellt werden. Die 5S rDNS hat eine dhnliche
Position in allen wéhrend der ribosomalen
DNS-Studie untersuchten Taxa, was anzeigt,
dass ihre Lage geschiitzt ist. Dies ist in einer
Gattung, in der die Karyotypstruktur in ho-
hem Mafe festgelegt ist, zu erwarten. Ein an-
dere bemerkenswerte Auffilligkeit aus dem auf
der ribosomalen DNS basierenden Stammbaum
ist, dass obwohl es Diskrepanzen zwischen
den klassischen Klassifikationen und der Phy-
logenie gibt, auch eine Anzahl von Uberein-
stimmungen vorhanden ist (Apawms & al. 2000).
Einige Arten, die aufgrund morphologischer
und Bliitenmerkmale als eng verwandt schie-
nen (Reynorps 1950, 1966), fanden sich im
Stammbaum in der gleichen Klade oder eng
zusammenhédngend wieder, wihrend andere
Gruppen Arten aus der gleichen geographi-
schen Region enthielten (Apaums & al. 2000).
Obwohl der Karyotyp der Alooideae intensiv
untersucht wurde, wurden nicht allzu viele zy-
tologische Untersuchungen an Vertretern der
Asphodeloideae unternommen, und die Chro-
mosomengrundzahl fiir Jodrellia, zum Bei-
spiel, ist noch unbekannt (Smrra & Van Wyk
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1998). Sowohl in Bezug auf die Chromoso-
mengrundzahl und die variierenden Anteile
von kleinen bis grofen Chromosomen sind
mehrere Gattungen der Asphodeloideae di-
verser als alle Gattungen der Alooideae
(Cuase & al. 2000). Es gibt eine scharfe Dis-
kontinuitdt zwischen Alooideae und Knipho-
fia, da die letztere Gattung eine Grundzahl
von sechs Chromosomen (2n = 12) hat. Dies
deutet auf eine deutliche Schranke fiir den
Genaustausch hin (Smita & Van Wyk 1991,
1998). In dieser Beziehung wird die Chromo-
somengrundzahl der Alooideae (x = 7) als
Apomorphie angesehen (Swmitn & Van Wyk
1991). Die Chromosomengrundzahl von As-
phodeline und Asphodelus ist x = 14 (Smith &
Van Wyk 1998), wihrend die von Bulbinella,
Eremurus und Trachyandra der der Alooideae
gleicht, ndmlich x = 7 (diploide Zahl 2n = 14)
(Smrre & Vax Wyk 1998, Perry 1999). Auch in
Bulbine ist die hiufigste nachgewiesene Chro-
mosomengrundzahl x = 7 Alle afrikanischen
Arten, fiir die Daten verfiigbar sind, haben
diese Chromosomenzahl. Die australischen
Arten B. bulbosa (R. Brown) Haworth und B.
semibarbata (R. Brown) Haworth zeigen
Chromosomengrundzahlen von x = 12 bzw. x
=13 auf. Diploide Zahlen von 2n = 14, 24,26
und eine tetraploide (2n = 48) wurden festge-
stellt. Man nimmt an, dass Polyploidie nur
eine unwesentliche Rolle bei der Artdifferen-
zierung der afrikanischen Bulbine-Arten ge-
spielt hat, sie ist nur bei der australischen B.
bulbosa zu finden. Zwei Typen der Bimoda-
litdt, die mit der Morphologie der iiberdau-
ernden Organe korreliert werden konnen, zei-
gen sich in den Chromosomen der afrikani-
schen Bulbine-Arten. Die knollen- und
sprossbildenden Arten haben acht grofe und
sechs kleine Chromosomen, wihrend die rhi-
zombildenden Arten zehn grofe und vier
kleine Chromosomen haben. Afrika wird als
Ursprungszentrum der Gattung angesehen,
mit einer Chromosomengrundzahl von x =7,
die als plesiomorpher Merkmalszustand be-
trachtet wird. Die Grundzahl der australi-
schen Arten von x = 12 oder 13 entwickelte
sich wahrscheinlich von den afrikanischen
Vorfahren aufgrund von sekundérer Polyploi-
die, bei der die Grundzahl verdoppelt wurde
und danach ein oder zwei Chromosomen ver-
loren gingen (Baunath 1977).

Kladistische Untersuchung
der Alooideae

Smrra & Vax Wyk (1991) untersuchten in einer
kladistischen Arbeit die Gattungen innerhalb
der Unterfamilie Alooideae. In dieser Unter-
suchung betrachteten sie Kniphofia als eine
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AuBengruppe und folgten einem Gattungs-
konzept fiir die Alooideae, bei der sie die fol-
genden Gattungen als aktuell ansahen: Aloe,
Astroloba, Chortolirion, Gasteria, Haworthia,
Lomatophyllum und Poellnitzia. Die Ergeb-
nisse ihrer Untersuchung sind in Abb. 8 zu-
sammengefasst. In diesem Kladogramm sind
die Alooideae durch vier Synapomorphien
charakterisiert: Sténgel bildend, durchgéngig
sukkulente Blétter,im Querschnitt halbmond-
oder kahnfoérmiger Blattumriss und eine
Chromosomengrundzahl von x =7 Eine dieser
Apomorphien, ndmlich der kauleszente
Wauchs, hat eine Umkehrung in Chortolirion
(Swmrra & Van Wyk 1991).

Aloe und Lomatophyllum erwiesen sich als
eng verwandt und basal zum Rest der Unter-
familie. Diese beiden Gattungen teilen die
Apomorphie der zerstreuten Blattanordnung.
In Aloe gibt es die eindeutige Apomorphie der
flaumhaarigen Bliiten, die zumindest bei einer
ihrer Arten erscheint, wihrend Lomatophyl-
lum eine eindeutige Gattungsapomorphie
aufweist (Beerenfriichte). Astroloba, Chorto-
lirion und Haworthia sind die hochst abgelei-
teten Gattungen, wihrend Gasteria und Poell-
nitzia eine intermedidre Stellung besetzen
(Smrta & Van Wyk 1991).

Poellnitzia ist durch die zusammenneigenden
Bliitenblattspitzen charakterisiert, eine ein-
deutige  Gattungsapomorphie. ~ Gattungs-
apomporphien fiir Gasteria sind die zur An-
these héingenden Bliitenstiele, ein aufwarts ge-
bogenes und an der Basis bauchiges Perianth.
Die am hochsten abgeleiteten drei Gattungen
(Astroloba, Chortolirion und Haworthia) ha-
ben alle griin-weil3e, aufwirts geneigte Bliiten,
deren Nektarzucker mehr Glucose als Fru-
ctose enthilt. Astroloba hat eine eindeutige
Apomorphie in Form eines Perianths mit auf-
geblasenem Gewebe, das zumindest bei einer
ihrer Arten vorkommt, wihrend Chortolirion
und Haworthia beide zweilippige Bliiten ha-
ben. Eindeutige Apomorphien, die mindes-
tens bei einigen Haworthia-Arten vorkom-
men, sind abgerundete Blattspitzen, Fenster-
blitter und ein abwirts gebogenes Perianth.
Chortolirion zeigt die eindeutige Apomorphie
der zugespitzten Kapsel sowie Umkehrungen
bei zwei anderen Merkmalen, ndmlich vom
stammbildenden zum stammlosen Wuchs und
die hockerlosen Blatter (Smitn & Van Wyk
1991).

Gasteria, mit drei deutlichen Apomorphien,
und Chortolirion, Lomatophyllum sowie Po-
ellnitzia, mit jeweils einer deutlichen Apomor-
phie, sind recht gut definiert. Jedoch sind die
drei letzten Gattungen notorisch kompliziert
und Gegenstand taxonomischer Kontrover-
sen. Chortolirion wurde in Haworthia einge-
schlossen, Lomatophyllum in Aloe und Poell-

nitzia in Astroloba. Die Monophylie von Ha-
worthia s. str.und Aloe wurde noch nicht iiber-
zeugend dargestellt, andererseits mag die An-
erkennung paraphyletischer Taxa die Evolu-
tion genauer widerspiegeln. Wenn Astroloba
und Chortolirion in Haworthia eingeschlossen
werden, wiirde die Gattung mindestens zwei
Apomorphien aufweisen, namlich die zweilip-
pigen Bliiten und den Nektarzucker mit mehr
Glucose als Fructose. Jedoch wiirde diese Um-
kehr zu einer eher Duvalschen Klassifikation
der Alooideae, in der nur drei Supergattungen
anerkannt werden (Aloe, Gasteria und Ha-
worthia), den oben erwihnten Ergebnissen
der kladistischen Arbeit tiber die Unterfamilie
von SmitH & Van Wk (1991) widersprechen.

Molekulare Nachweise

Molekular-phylogenetische Untersuchungen
wurden in den letzten Jahren zunehmend po-
puldr. Sie sind eine enorm niitzliches Mittel
um die Verwandtschaften zwischen den und
innerhalb der Taxa auf verschiedenen Ebenen
aufzulosen. Molekulare Daten sind jedoch nur
ein weiteres Mittel im Arsenal der Wissen-
schaftler, die die stammesgeschichtlichen Zu-
sammenhinge der Organismen studieren. Ide-
alerweise sollten diese nicht isoliert betrachtet
werden, sondern immer mit dem vorhandenen
Wissen zur Morphologie, Anatomie, Zytologie
etc. der jeweilig betrachteten Gruppe genutzt
werden. Zudem sollten auf einer begrenzten
Zahl von Genen oder Sequenzbereichen ge-
griindete Phylogenien immer als vorldufig be-
trachtet werden. Interpretationsfehler werden
leicht von Bearbeitern gemacht, die DNS-Se-
quenzen unkritisch nutzen, ohne die zusétz-
lichen Komplikationen der von ihnen fiir die
Sequenzierung ausgewdhlten Gene zu beach-
ten. Ein anderer hiufig gemachter Fehler ist,
dass Hinwegfegen von taxonomischen Ord-
nungen oder Klassifikationsdnderungen ba-
sierend auf den DNS-Daten einer begrenzten
Probenzahl einer Gruppe. Die Hinzunahme
von DNS-Daten weiterer Arten kann plotz-
lich die wahren Verwandtschaften in einer
Gruppe klarlegen. Daher kann ein hastiger,
auf DNS-Sequenzdaten einer unvollstindigen
Probennahme basierender Klassifikationsent-
wurf zu einer fehlerhaften Klassifikation fiih-
ren, die korrigiert werden miisste, wenn alle
ausstehenden Arten gesammelt, ihre DNS-
Daten bestimmt und die Bezichungen in der
Gruppe neubewertet worden sind.

Molekulare Untersuchungen (Cuase & al.
2000) haben gezeigt, dass die Asphodelaceae
wirklich eine monophyletische Gruppe bil-
den, wie schon vorher anhand anderer Daten
gefolgert wurde (DanLGREN & al. 1985, Smita
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Fig. 9: Comparison of divergent results from a) morphological and b) molecular phylogenies of subfa-
mily Alooideae (morphological phylogeny adapted from Switn & Van Wk 1991, molecular phylogeny

adapted from Treuiev & al. 2003a).

Abb. 9: Vergleich der divergierenden Ergebnisse aus a) morphologischen und b) molekularen Phylo-
genien der Unterfamilie Alooideae (nach Swith & Van Wyk 1991, molekularer Stammbaum nach Treur-

e & al. 2003a).

& Van Wyk 1998). Auch die unterstellte Mo-
nophylie der Alooideae und die Paraphylie
der Asphodeloideae wurden bestitigt (CHASE
& al. 2000, TreutLeN & al. 2003a). Auf mole-
kularer Ebene ist die Familie recht deutlich
getrennt von anderen asparagoiden Lilien, be-
sonders den Anthericaceae s. str., von denen
man vorher glaubte, dass sie eng verwandt sind.
Die nun mit den Asphodelaceae als néchst
verwandt angesehenen Gruppen sind die He-
merocallidaceae (incl. Phormiaceae) und Xan-
thorrhoeaceae (Chase & al. 2000). Moleku-
lare Beweise und das starke Festhalten an den
Denkziigen der phylogenetischen Systematik,
wahrscheinlich gekoppelt mit der Tatsache,
dass es schwer ist, unterscheidende Merkmale
zur Abgrenzung der Familie zu finden (Smrra
& Van Wyk 1998), fiihrten zu dem Vorschlag,
die Asphodelaceae und Hemerocallidaceae in
die Xanthorrhoeaceae einzuschlieBen (Ancio-
spERM PHYLOGENY Group 2003). Jedoch wiirden
anscheinend auch den Xanthorrhoeaceae s. .
offensichtliche morphologische Synapomor-
phien fehlen (Devey & al. 2006); diese konn-
ten sich aber hervorschilen, wenn mehr Daten
zu diesen Gruppen verfiigbar wiirden.

Studien auf molekularer Ebene liefern nicht
nur Beweise fiir die Verwandtschaft der As-
phodelaceae zu anderen asparagoiden Fami-
lien, sondern werfen auch Licht auf die inner-
familidgren Beziehungen. Die Trennung der
Gattung Jodrellia von Bulbine beruhte ur-
spriinglich auf Unterschieden der Bliitenmor-
phologie (Baunara 1976). Einige jiingere mo-
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lekulare Arbeiten haben die Trennung dieser
beiden Gattungen bestitigt (Crase & al. 2000),
wihrend andere nahelegten, dass die beiden
Gattungen synonym sind (Devey & al. 2006).
SmitH & Van Wyk (1998) schlugen, gegriindet
auf nicht-molekulare Daten, die folgende in-
formelle Gattungsgruppierung innerhalb der
Asphodelaceae vor: 1) Trachyandra-Gruppe
(Trachyandra),2) Asphodelus-Gruppe (Aspho-
delus und Asphodeline), 3) Eremurus-Gruppe
(Eremurus),4) Bulbine-Gruppe (Bulbine, Bul-
binella und Jodrellia), 5) Kniphofia-Gruppe
(Kniphofia) und 6) Aloe-Gruppe (Aloe, As-
troloba, Chortolirion, Gasteria und Haworthia).
Diese Gruppierung ergab sich auch aus mole-
kularen Untersuchungen (Crase & al. 2000).
Molekulare Untersuchungen (TreuTLEN & al.
2003a, Devey & al.2006) haben ferner gezeigt,
dass Asphodeline und Asphodelus eine gut
unterstiitzte monophyletische Gruppe bilden,
die Schwester zu allen anderen Gattungen der
Asphodelaceae ist. Die Gattungen Bulbinella,
Trachyandra, Kniphofia und Eremurus zeigen
unterschiedliche Stellungen in unterschiedli-
chen Untersuchungen, ihre gegenseitigen Be-
ziechungen konnen daher nicht eindeutig ge-
klart werden (TreutLeN & al. 2003a). Diese
vier Gattungen tendieren dazu, zwei schwach
unterstiitzte Kladen zu bilden, bestehend aus
Eremurus und Trachyandra als Schwester zu
Bulbinella und Kniphofia. Bulbine und Jodrel-
lia bilden eine méBig gestiitzte Klade, die als
direkter Vorfahr der gut unterstiitzten Alooi-
deae-Klade erscheint (Devey & al. 2000).

Eine molekulare Untersuchung von Bulbine
(DeveyY & al. 2006)ergab, dass die Gattung re-
lativ zu den beiden benutzten Aloe-Aufen-
gruppen nicht monophyletisch ist. Sie bildet
zusammen mit Jodrellia eine gut unterstiitzte
Klade. Innerhalb dieser Bulbine/Jodrellia-Kla-
de gibt es zwei gut gestiitzte Unterkladen, die
den beiden Untergattungen Bulbine und Tu-
berosa entsprechen. Die Bulbine subgen. Tu-
berosa-Klade enthilt Jodrellia als Schwester
zu einer gut gestiitzten Klade mit zwei Unter-
kladen. Die Bulbine subgen. Bulbine-Klade
enthilt eine mafig gestiitzte australische
Gruppe als Schwester zu einer gut gestiitzten
afrikanischen Gruppe (Devey & al. 2006). Es
gibt nur ein geringes Mal an Sequenzabwei-
chungen in der australischen Gruppe, was ver-
muten ldsst, dass die Gruppe monophyletisch
ist und Australien erst in jiingerer Zeit er-
reichte (Devey & al. 2006), im Gegensatz zu
der fritheren Hypothese der Gondwana-Her-
kunft (Baunatu 1977). Bulbine erreichte Au-
stralien hochstwahrscheinlich iiber Fernaus-
breitung. Zu einer bestimmten Phase, entwe-
der vor oder nach dieser Ausbreitung, gab es
eine Ploidie-Anderung, da alle australischen
Vertreter als autopolyploid angesehen wer-
den, wihrend alle afrikanischen Bulbine di-
ploid sind (Devey & al. 2006).

Die molekularen Untersuchungen von TrReuT-
LEIN & al. (2003a) konzentrierten sich vor allem
auf die stammesgeschichtlichen Beziehungen
der Unterfamilie Alooideae. Basierend auf
Ergebnissen einer beschrénkten Anzahl von
Genen fanden sie mehrere unkonventionelle
Gruppierungen in der Unterfamilie, die recht
robust waren und unabhéngig von der phylo-
genetischen Rekonstruktionsmethode erschie-
nen. Die Gattung Aloe entpuppte sich als po-
lyphyletisch und Vertreter dieser Gattung fie-
len in dem rekonstruierten Stammbaum in
mehrere Kladen. Die Baum-Aloen (Aloe sect.
Aloidendron Baker und Aloe sect. Dracoaloe
Baker) bilden die fritheste abzweigende Schwes-
tergruppe zu den alooids, sie spalteten sich
weit frither ab als urspriinglich vermutet (TreuT-
LEN & al. 2003a). Die Baum-Aloen erwiesen
sich auch basierend auf chemischen Merkma-
len als eigene Gruppe (ViLioen 1999). Vorher
hatte man postuliert, dass die kletternden Alo-
en (Aloe ser. Macrifoliae Haworth) eine alte,
schwach sukkulente und Waldrénder bewoh-
nende Linie représentieren wiirden, aus denen
sich andere Aloen wihrend der zunehmenden
Trockenheit auf dem afrikanischen Kontinent
entwickelt hitten. Dies wird durch die Ergeb-
nisse von TReuTLEN & al. (20032) gestiitzt, wo-
nach die hexaploide Kletterpflanze Aloe ciliaris
Haworth an der Basis des Stammbaums steht.
Aloe aristata Haworth fallt mit Haworthia ke-
wensis Poellnitz und mehreren Arten von As-
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troloba zusammen. Diese Zwergaloe ist auch
aufgrund vegetativ morphologischer und che-
mischer Merkmale an diese Taxa gebunden.
Die Morphologie von Aloe aristata erinnert
stark an Haworthia und die Stoffwechselpro-
dukte in ihrer Wurzel sind dhnlich denen, die
in Haworthia und Astroloba gefunden wurden
(TreutLev & al. 2003a). Leider wurde Aloe
variegata Linné (Aloe sect. Serrulatae Salm-
Dyck) nicht bei den Analysen von TREUTLEIN
& al. (2003a) beriicksichtigt. Da diese Art eine
Wurzelchemie und generelle Morphologie
aufweist, die sehr dhnlich zu der von Gasteria
ist, wiirde es aufschlussreich sein, Vertreter
dieser Sektion einzubeziehen, um zu sehen,
wo sie sich im Stammbaum wiederfinden wiir-
den. Die Gattung Gasteria hat mehrere mor-
phologische und chemische Autapomorphien,
und die Monophylie der Gattung wurde durch
morphologische Untersuchungen unterstiitzt
(TreuTLEIN & al. 2003a).

Aloe glauca Miller und A. lineata (Aiton) Ha-
worth gehoren zu Aloe sect Rhodacanthae
Salm-Dyck. Die Vertreter dieser Sektion
scheiden das Flavanon Naringenin und das
Dihydroflavonoid Dihydroisorhamnetin aus
den Bléttern aus, anstatt der iiblichen An-
thron-C-Glykoside. Es ist daher signifikant,
dass diese beiden Taxa in dem Stammbaum
zusammenfallen (TreutLEN & al. 2003a). An-
dere Cluster, die in der Gattung Aloe hervor-
traten, waren die Lomatophyllum-Gruppe
(beerenfriichtige Aloen), die Taxa aus dem
nordostlichen Afrika und Arabien sowie die
madagassischen Aloen. Eng beieinander ste-
hend und Schwester zu diesen Gruppen sind
die Korallen-Aloen (Aloe striata Haworth und
verwandte Arten in Aloe sect. Paniculatae
Salm-Dyck ex Kunth). Schwester zu dieser
Ansammlung, die die Korallen-, die beeren-
friichtigen, die nordostafrikanischen, arabi-
schen und madagassischen Aloen einschlief3t,
ist ein Cluster mit Chortolirion angolense (Ba-
ker) A. Berger und den Gras-Aloen (Aloe
sect. Leptaloe). Chortolirion dhnelt morpholo-
gisch den Gras-Aloen, aber ihre Bliitenmor-
phologie dhnelt deutlich der von Haworthia
(TreutLeN & al. 2003a).

Wie Aloe, scheint auch Haworthia polyphyle-
tisch zu sein. Sie besteht aus einer stark mono-
phyletischen Gruppe und einer polyphyleti-
schen Gruppe, die mit anderen alooiden Taxa
vermischt ist. Eine homogene Artengruppe
von Haworthia subgen. Haworthia bildet eine
monophyletische Gruppe, die Schwester zum
Rest der Alooideae ist (TreutLEN & al. 2003a,
b). Die Gliederung von Haworthia in Unter-
gattungen basiert hauptsichlich auf der Blii-
tenmorphologie, H. subgen. Haworthia ist die
grofite der drei Untergattungen in der Gat-
tung (Bayer 1999). Die anderen Vertreter von
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Haworthia, die in dieser Untersuchung einge-
schlossen waren, fallen in eine heterogenere,
polyphyletische Gruppe zusammen, die Ver-
treter von Gasteria enthilt, Aloe aristata und
Poellnitzia (nun in Astroloba eingeschlossen).
Die Haworthia-Arten in dieser Klade gehoren
alle zu H. subgen. Hexangulares Uitewaal ex
M. B. Bayer, mit Ausnahme von H. geraldii C.
L. Scott und H. gracilis var. tenera (Poellnitz)
M. B. Bayer, Vertreter von Haworthia subgen.
Haworthia. Daher wird die morphologische
Klassifikation von Haworthia subgen. Hexan-
gulares im GroBen und Ganzen durch mole-
kulare Daten unterstiitzt. Diese Ergebnisse
offenbaren eine enge Verwandtschaft zwi-
schen Astroloba und Vertretern von Hawor-
thia subgen. Hexangulares and H. subgen. Ro-
bustipedunculares (TrReutLEIN & al. 2003a, b).
Es zeigt weiterhin, dass die Taxonomie der
Gattung Haworthia neu betrachtet werden
muss. Die Gattung konnte vielleicht in zwei
getrennte Gattungen geteilt oder als mehrere
Untergattungen in einem erweiterten Gat-
tungskonzept der Gattung Aloe gefiihrt wer-
den. Jedoch ist eine vollstandigere Untersu-
chung von mehr Genen und aller haworthioi-
den Taxa notwendig, bevor derart drastische
taxonomische Anderungen ins Auge gefasst
werden konnen (TreutLEN & al. 2003b).

Der grundlegende Schluss aus all diesen mole-
kularen Studien der Familie Asphodelaceae
ist, dass die gegenwartige Klassifikation der
Unterfamilie Alooideae nicht mit den — wenn
auch auf begrenzten molekularen Daten ba-
sierenden — phylogenetischen Beziehungen
iibereinstimmt. Das wird sehr deutlich, wenn
man einen auf der Interpretation morphologi-
scher Merkmale basierenden Stammbaum mit
einem molekularen Stammbaum vergleicht
(Abb. 9). Die einzige Gattung, die in beiden
Phylogenien als eindeutig monophyletische
Gruppe erscheint, ist Gasteria. Jedoch wurden
manche Arten bisher noch nicht sequenziert
und untersucht, woraus folgt, dass die endgiil-
tige Stellung aller Taxa noch nicht bestimmt
werden kann. Es ist daher zu friih, um gegriin-
det auf diirftige molekulare Daten, wesentli-
che Anderungen der Unterfamilienklassifika-
tion durchzufithren. Man sollte im Kopf behal-
ten, dass die Phylogenie der Alooideae hochst-
wahrscheinlich netzartig ist und dass es un-
moglich sein kann, einen einfachen dichoto-
mischen Stammbaum fiir die Unterfamilie zu
bekommen. Molekulare Studien haben aber
auch eine partielle Ubereinstimmung zwischen
den phylogenetischen Mustern gezeigt, die
durch morphologische und chemische Merk-
male und genetische Strukturen enthiillt wur-
den. Fiir eine robustere Auflosung der phylo-
genetischen Muster ist eine komplette Bepro-
bung aller sukkulenten Asphodelaceae not-

wendig, zudem miissen mehr Sequenzregio-
nen zu den molekularen Analysen hinzugezo-
gen werden (Crase & al. 2000, TReutLEN & al.
2003a).

Verwandtschaft der Asphodelaceae
mit anderen Familien der Aspara-
gales

Asphodelaceae sind Teil der Ordnung Aspara-
gales, eine grofe und vielfaltige, monophyleti-
sche Ordnung, die um die 50 % der Monoko-
tyledonen umfasst (Pires & al. 2006). Moleku-
lare Untersuchungen zeigten, dass einige von
Dahlgrens asparagoiden Familien polyphyle-
tisch waren. Um die Ordnung Asparagales
monophyletisch zu machen, wurde sie neu
umschrieben, um eine Anzahl von vorher aus-
geschlossenen kleinen Familien einzuschlie-
Ben (Anciosperm PrYLoGENY GrOUP 1998).
Viele der phylogenetischen und taxonomi-
schen Probleme mit den Asphodelaceae be-
ruht auf der Tatsache, dass die Familie nicht
durch eine deutlichen Satz eindeutiger Merk-
male charakterisiert ist, sondern eher durch
eine Kombination von Merkmalen, von denen
die meisten auch in anderen asparagoiden Fa-
milien vorkommen. Da viele dieser Merkmale
auch mit anderen Familien geteilt werden,
glauben einige Autoren, dass keines von ihnen
einzeln betrachtet oder sogar in Kombination
ausreichend ist, um die Asphodelaceae von
anderen Familien der Asparagales zu trennen
(Chask & al. 2000).

Viele Vertreter der Asphodelaceae zeigen ei-
nen bimodalen Karyotyp, aber dieses Merk-
mal wurde auch in anderen Familien der As-
paragales gefunden, z. B. den Agavaceae, As-
paragaceae und Hyacinthaceae (CHase & al.
2000). Man vermutet, dass bimodale Karyoty-
pen sich mehr als einmal entwickelten, selbst
innerhalb der gleichen Familie (Pires & al.
2006). AuBerdem haben einige Taxa eher eine
abgestufte Reihe von Chromosomen denn ei-
nen deutlich bimodalen Karyotyp. Ein Bei-
spiel wire hier Bulbine semibarbata, die zehn
groflere Chromosomenpaare hat, die in der
Grofe abgestuft sind, und drei kleinere Paare.
Man nimmt an, dass der bimodale Karyotyp
sich in den Asparagales mehrfach unabhéngig
voneinander entwickelte und dass er daher
nicht als einzelnes unterscheidendes Merkmal
fiir irgendeine der Familien, bei denen er vor-
kommt, gesehen werden kann (Chase & al.
2000).

Die Asphodelaceae teilen auch eine Zahl ih-
rer chemischen Merkmale mit anderen Fami-
lien der Asparagales. Obwohl Anthrachinone
als allgemein in den Asphodelaceae vorhan-
den festgestellt wurden, fehlen diese Verbin-
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dungen anscheinend in einigen der Gattungen
(Aloe, Astroloba, Asphodeline, Asphodelus
und Bulbine). Anthrachinone treten jedoch
auch in den nah verwandten Hemerocallida-
ceae und Xanthorrhoeaceae s. str. auf (Crase
& al. 2000, Pires & al. 2006). Die Priasenz von
Anthrachinonen (eine mogliche Parallelent-
wicklung ausgenommen) wird daher als Syn-
apomorphie fiir die Klade mit den Xanthor-
rhoeaceae s. 1. betrachtet (Pires & al. 2006).
Steroidsaponine fehlen in allen anderen nie-
drigeren asparagoiden Familien, was mogli-
cherweise ein plesiomorphes Merkmal dar-
stellt (Cuase & al. 2000).

Einige, aber nicht alle Vertreter der Asphode-
laceae zeigen sekunddres Dickenwachstum
aufgrund eines sekunddren Meristems. Dieses
Merkmal ist auch bei Vertretern der Agava-
ceae, Convallariaceae, Iridaceae, Laxmannia-
ceae und Xanthorrhoeaceae s. str. zu finden.
Bei den Monokotyledonen ist das Merkmal
auf die Asparagales beschrinkt, aber man
nimmt an, dass es sich in den meisten dieser
Familien unabhéngig entwickelte. Alle Vertre-
ter der Alooideae weisen sympodialen Wuchs
auf, bei dem die terminale Infloreszenz in eine
scheinbar laterale Stellung geschoben wird.
Bei den Asphodeloideae zeigt nur die Gat-
tung Bulbine diesen pseudolateralen Bliiten-
standstyp deutlich. Alle anderen Gattungen
dieser Unterfamilie sind sympodial und der
Wauchs représentiert einfach eine Verlagerung
des Ausgangspunktes des néchsten Sympodi-
ums von der Basis zur Spitze des vorhergehen-
den Sympodiums. Dieses Merkmal wurde bis-
her nicht auBerhalb der Asphodelaceae fest-
gestellt, aber es ist wahrscheinlich auch bei
den baumartigen Gattungen der Agavaceae
und Laxmanniaceae vorhanden. Wie die meis-
ten Monokotyledonen, sind fast alle asparago-
iden Lilien sympodial und die pseudolaterale
Stellung der Bliitenstdnde ist wahrscheinlich
eine Voraussetzung um baumformig zu wer-
den (Cuask & al.2000).

Asphodelaceae weisen die simultane Mikro-
sporogenese auf, die als Synapomorphie der
Asparagales gilt. Die nah verwandten Heme-
rocallidaceae zeigen auch simultane Mikro-
sporogenese, wahrend Xanthorrhoeaceae s.
str. sukzessive Mikrosporogenese aufweist
(RupaLL & al. 1997 Pires & al. 2006), die in der
letzteren Familie als Riickkehr zu einem ple-
siomorphen Zustand angesehen wird. In den
Asparagales gibt es eine Verbindung von si-
multaner Mikrosporogenese und trichotomo-
sulcatem Pollen. Alle untersuchten Taxa mit
trichotomosulcatem Pollen haben auch simul-
tane Mikrosporogenese. Jedoch haben be-
stimmte Taxa mit simultaner Mikrosporoge-
nese gefurchte Pollenkorner, z. B. die Vertre-
ter der Asphodelaceae (RupatL & al. 1997).
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Es gibt auch eine Kombination von Samen-
merkmalen, die bei der Unterscheidung der
Asphodelaceae niitzlich sein kann. Die Samen
der Asphodelaceae haben einen Arillus, ein
Endosperm, das Lipide und Aleuron statt
Stérke enthlt, und der Embryo ist % so lang
wie das Endosperm. Samen mit Arillus gibt es
auch bei den Johnsoniaceae und Hemerocalli-
daceae, aber die Kombination der drei Merk-
male wurde bei keiner anderen Familie gefun-
den. Daher mogen diese drei Merkmale in
Kombination niitzlich sein, um die Asphodela-
ceae abzugrenzen. Jedoch ist eine griindliche
Untersuchung dieser Merkmale notwendig,
und mit Ausnahme des Arillus ist keines der
Merkmale fiir die Bestimmung im Feld von
nutzen (Cuase & al. 2000).

In jiingeren molekularen Stammbaumrekon-
struktionen (Pires & al. 2006) wird die Klade
der Xanthorrhoeaceae s. . (sensu ANGIOSPERM
Puyrogeny Group 2003) ganz klar unterstiitzt,
sie ist Schwester zu einer Alliaceae-Asparaga-
ceae-Klade. Die Xanthorrhoeaceae s. 1.-Klade
setzt sich aus drei Kladen zusammen, die den
drei frither anerkannten Familien, namentlich
den Asphodelaceae, Hemerocallidaceae und
Xanthorrhoeaceae s. str. entspricht, wobei die
Asphodelaceae-Klade Schwester zu den bei-
den anderen ist (Devey & al. 2006, Pires & al.
2006).

Das Problem der fehlenden unterscheidenden
Feldmerkmale ist nicht nur auf die Asphode-
laceae beschrinkt. Viele andere asparagoide
Familien sind ebenfalls morphologsich sehr
ahnlich und schwer anhand einiger weniger ein-
deutiger Merkmale zu erkennen. Wenn diese
Familien mit dem Ziel der Monophylie in eine
einzige Familie zusammengeworfen wiirden,
miissten auch andere leicht unterscheidbare
Gruppen, wie Orchidaceae, Xanthorrhoeace-
ae s. 1., Iridaceae und Tecophileaceae, in diese
einzelne grole monophyletische Familie mit
eingeschlossen werden (CHase & al. 2000).
Wenn die separaten Familien aufrechterhal-
ten werden, verbleiben sie ohne leicht erkenn-
bare unterscheidende Merkmale, was aber
auch blof eine Widerspiegelung des unvoll-
standigen Kenntnisstandes sein mag. Viele
Autoren bevorzugen die engeren Umschrei-
bungen der Familien (CHase & al. 2000), wih-
rend andere sicher die simple Monophylie
wihlen und die Zusammenfassung dieser Fa-
milien in eine einzige grofe Familie bevorzu-
gen werden. Die letztere Ansicht wurde zu ei-
nem gewissen Grad von der ANGIOSPERM PHY-
LoGeNY Group (2003) vorgeschlagen, aber es
ist zweifelhaft, ob irgendwelche praktischen
Vorteile aus solch einem extremen ,,lumping*-
Ansatz zu erhalten sind.

Schlussfolgerungen

Die Asphodeloideae sind viel abweichender
und heterogener als die Alooideae. Aulerdem
wurde die Monophylie der meisten Alooi-
deae-Gattungen bisher nicht bestitigt: erste
Hinweise deuten an, dass Aloe und Haworthia
wohl polyphyletisch sind (TreutLeENn & al.
2003a). Aus diesem Grund konnten die Befiir-
worter der phylogenetischen Schule argumen-
tieren, dass die Alooideae nicht als Unterfa-
milie, sondern als einzelne Gattung anerkannt
werden sollten (CHase & al. 2000). Diesem ex-
tremen ,lumping“-Ansatz wiirde jedoch ve-
hement von den Anhéngern der traditionellen
Schule widersprochen werden. Die Alooideae
werden aufgrund des charakteristischen Kary-
otyps und der typischen Blattmorphologie als
monophyletisch angesehen. Einige Bulbine-
Arten haben &dhnliche Karyotpyen und eine
dhnliche Blattmorphologie, aber sie werden
von den Alooideae aufgrund der nicht réhren-
formigen, gewohnlich gelben Bliiten mit frei-
en Tepalen und fehlendem Nektar ausge-
schlossen. Die Ahnlichkeiten zwischen Bul-
bine und den Alooideae werden als nicht ho-
molog angesehen (SmitH & Van Wyk 1991).
Kniphofia dhnelt den Alooideae mehr in Be-
zug auf die Bliitenmorphologie; und die r6h-
renformigen Bliiten mit verwachsenen Peri-
anthsegmenten wurden als ausreichender Be-
leg gesehen, um Kniphofia in phylogeneti-
schen Untersuchungen als Aufengruppe zu
den Alooideae zu nutzen. Kniphofia ist von
den Alooideae aufgrund der augenscheinlich
fehlenden Blattsukkulenz, dem v-formigen
Blattumriss (nicht halbmond- oder kahnfor-
mig) getrennt, die Blattanatomie unterschei-
det sich [Hauben aus wohldefinierten Fasern
sowohl an den Xylem- und Phloem-Polen statt
einer Haube aus diinnwandigen Parenchym-
(Aloin)zellen am Phloem-Pol] und die Chro-
mosomengrundtzahl betrégt x = 6 (statt x = 7)
(Smih & Van Wyk 1991).

Die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den
Gattungen der Asphodelaceae, und besonders
den Alooideae, sind noch kaum geklért. Daher
reflektiert der gegenwirtige taxonomische
Status nicht unbedingt die phylogenetischen
Verwandtschaften und Bezichungen unter den
sukkulenten Gattungen der Familie. Aufier-
dem haben molekulare Daten angedeutet, das
seine Neubewertung der lange etablierten ta-
xonomischen Konzepte notwendig ist (CHASE
& al. 2000, TreutLeN & al. 2003a). Eine mor-
phologische kladistische Untersuchung der
Alooideae durch Swmitn & Van Wyk (1991)
kam zu dem Schluss, dass der Einschluss von
Lomatophyllum in Aloe und von Chortolirion
und Astroloba in Haworthia auf der Basis von
Holophylie (Monophylie) gerechtfertigt wer-
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den kann. Sie folgerten, dass Poellnitzia je-
doch ein getrenntes Taxon ist. Poellnitzia wur-
de spiter ManniNG & Swita (2000) in Astro-
loba eingeschlossen, weil die bliitenmorpholo-
gischen Unterschiede Anpassungen an spe-
zialisierte Bestdubersyndrome darstellen und
weil andere als molekulare Merkmale eine
nicht ausreichende Basis fiir die Anerkennung
einer eigenen Gattung bilden wiirden, ein An-
satz, der die phylogenetische Schule wider-
spiegelt. Nichtsdestotrotz gibt es groBe Schwach-
punkte in der gegenwirtigen Klassifikation,
besonders da Aloe und Haworthia vielleicht
nicht monophyletisch sind, das sollte in
zukiinftigen Studien beriicksichtigt werden
(Smrte & Van Wyk 1991, Crase & al. 2000,
TreutLeN & al. 2003a). Bevor die taxonomi-
schen Konzepte erfolgreich neubewertet wer-
den konnen, miissen mehr Taxa und mehr Da-
ten in die phylogenetischen Analysen einge-
schlossen werden. Daher regten Smith & Van
Wrk (1991) und Trevtiew & al. (2003a) an,
dass die aktuellen taxonomischen Konzepte
fiir die Alooideae beibehalten werden, bis ge-
nauere taxonomische Revisionen der Gattun-
gen verfiigbar werden.

Verschiedene Formen taxonomischer und/
oder phylogenetischer Daten wurden bereits
von verschiedenen Autoren untersucht, aber
nicht alle haben im gleichen Mafe zur Forde-
rung unseres Verstindnisses der Beziehungen
innerhalb der Asphodelaceae beigetragen.
Die Untersuchung kryptischer Merkmale in
der Familie hat zum Beispiel die Klassifika-
tionsbemiihungen eher kompliziert als Klar-
heit in die Verwandtschaftsverhiltnisse zu
bringen (Smrru & al. 2001). Andererseits lie-
ferten Daten chemischer Merkmale neue Ein-
sichten iiber die inner- und zwischenfamilis-
ren Beziehungen. Die vergleichende Chemie
liefert deutliche Hinweise fiir eine Vernet-
zung, was darauf deutet, dass Hybridisierung
eine wichtige Rolle bei der Evolution der
Gruppe spielte (Visoex 1999). Die Arten der
meisten alooiden Gattungen kreuzen sich
noch relative leicht. Die groe Zahl von zwi-
schen- und intragenerischen Hybriden, die in
dieser Unterfamilie vorkommen, ist ein Hin-
weis, dass sie sehr nahe verwandt sind, zumin-
dest zytogenetisch (Smiti & Van Wyk 1998,
SmitH & Steyn 2004). Hybridisierungsschran-
ken konnen sich sehr schnell entwickeln,
selbst in nah verwandten Gruppen, daher
bleibt das Fehlen solcher Schranken eine der
wichtigsten Beweispunkte fiir die Phylogenie
(Swmrrh & STEYN 2004).
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