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FIGURE 2. Neo-uvaria sparsistellata. a. Habit. b. Lower leaf surface. c. Nearly open flower. d. Flower with petals 
and stamens removed. e. Inside of an outer petal. f. Inside of an inner petal. g. Stamen, abaxial side. h. Stamen, 
adaxial side. i. Stamen, lateral view. j. Monocarp. (a–c, Gardner et al. ST 1894; d–j, Chaowasku 99).
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FIGURE 3. Distribution of Neo-uvaria sparsistellata (filled inverted triangle) and N. telopea (filled upright triangle).

Neo-uvaria telopea Chaowasku, sp. nov. (Figs. 1A–C; 3; 4)

Neo-uvaria foetida e Malaysia peninsulari proxima, precipue foliis plerumque maiori-
bus, venis tertiariis adiacentibus plus distantibus, pilis (plus) densibus, floribus maioribus,  
staminum numero minore differt.

Type:⎯THAILAND. Ranong Province: Klong Nakha Wildlife Sanctuary, September 2008, 
Chaowasku 77 (holotype L!, isotype BKF!), in fruit.

Medium-sized trees, ca. 11 m tall, ca. 12 cm in dbh, all parts generally covered with 
stellate hairs intermixed with simple hairs. Young twigs densely velvety-villous. Petioles 
5–7 mm long, densely velvety-villous. Leaves elliptic, (9.5–)13.0–21.5 × (4.0–)4.7–9.1 cm, 
base broadly wedge-shaped to obtuse, apex caudate-acuminate, lamina almost glabrous 
above, (densely) villous below, upper surface of midrib slightly sunken, velvety, lower sur-
face of midrib raised, densely (appressed-)velvety-villous, secondary veins 17–18 pairs 
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FIGURE 4. Neo-uvaria telopea. a. Habit. b. Flower bud. c. Flower. d. Flower with petals removed. e. Flower with 
petals and stamens removed. f. Inside of an outer petal. g. Inside of an inner petal. h. Stamen, abaxial view. 
i. Stamen, adaxial view. j. Fruiting branch with four monocarps detached. k. Seed. (a, j, k, Chaowasku 77; b–i, 
Gardner & Sidisunthorn ST 1992).
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per leaf, angle with midrib 45°–50°. Flowers solitary, axillary, (almost) sessile, bracts usu-
ally 2 per flower, ovate. Sepals broadly ovate to slightly triangular, ca. 7.5 × 6.5 mm, out-
side and margin (appressed-)velvety-tomentose, inside (appressed-)tomentose. Outer 
petals elliptic, 11.5–13.5 × 6.5–8.0 mm, indumentum on outer side and margin similar to 
sepals, inside shortly cobwebbed with sparser hairs, base (almost) glabrous. Inner petals 
slightly ovate to broadly elliptic, 8.5–10.0 × 7.5–8.5 mm, apically thickened, outside (ap-
pressed-)velvety-tomentose in the middle, sparser towards the margin which is shortly 
cobwebbed, inside shortly cobwebbed, sparser towards the base which is (almost)  
glabrous. Stamens 16–20(–22) per flower, 1.6–1.7 mm long, connective tissue flat-topped. 
Carpels 5–8 per flower, stigmas ellipsoid-cylindrical, ovaries densely villous, ovules 1(–2) 
per ovary, basal. Torus more or less flat, villous, enlarged in fruit. Monocarps 1–5 per 
fruit, sessile, ellipsoid-ovoid, 6.5–7.0 × 5.2–5.5 cm, surface (appressed-)velvety-tomen-
tose. Seeds 1 per monocarp, ellipsoid(-ovoid), 5.0 × 3.4–3.5 cm.

Distribution:⎯Peninsular Thailand [Ranong Province (Fig. 3)] [only known from two 
collections (Chaowasku 77 and Gardner & Sidisunthorn ST 1992) collected from the same 
individual].

Habitat and Phenology:⎯Occurring in understory of semi-disturbed lowland ever-
green forests. Elevation ca. 120 m. Flowering December (collection Gardner & Sidisun-
thorn ST 1992). Fruiting September (collection Chaowasku 77).

Field notes:⎯Crown monopodial with horizontal branching. Bark dark brown, smooth 
with very shallow horizontal cracks with raised edges; middle bark indistinct; inner bark 
cream, fibrous. Petals pale green aging greenish-yellow, thick and fleshy; staminal mass 
pale yellow, blackened at male anthesis (Fig. 1B). Monocarps brown with velvety hairs.

Etymology:⎯The epithet refers to the huge size of the monocarps (Fig. 1C), which 
therefore can be easily seen from afar.

Vernacular name:⎯Ma-Neng (Thai).
Observations:⎯Odor of rotten fish was emitted from (nearly) dried monocarps. This 

smell was also detected in those of N. foetida (pers. obs. TC). This new species seems 
to be closely related to N. foetida occurring in Peninsular Malaysia. It chiefly differs in 
having generally larger leaves [(9.5–)13.0–21.5 × (4.0–)4.7–9.1 cm in N. telopea vs. 7.7–
15.7(–18.0) × 2.5–5.0(–6.0) cm in N. foetida] with wider distance of the adjacent tertiary 
veins, denser indumentum on nearly all parts, larger flowers [sepals ca. 7.5 × 6.5 mm, 
outer petals 11.5–13.5 × 6.5–8.0 mm, inner petals 8.5–10.0 × 7.5–8.5 mm in N. telopea 
vs. sepals ca. 4.0 × 3.6 mm, outer petals ca. 9.2 × 5.4 mm, inner petals, ca. 6.7 × 5.4 mm in 
N. foetida], fewer stamens per flower [16–20(–22) in N. telopea vs. (26–)27 in N. foetida], 
and generally fewer carpels per flower [5–8 in N. telopea vs. 7–11 in N. foetida]. Vegeta-
tively, N. telopea resembles N. acuminatissima in the density of the indumentum, but 
the latter species has much smaller monocarps and flowers. The fruits of N. parallelivenia 
are unknown but its flowers are noticeably different from those of N. telopea, especially 
in the much smaller sepals and the non-thickened apex of the inner petals of the former.

New combinations

Neo-uvaria merrillii (C.B.Rob.) Chaowasku, comb. nov.
Basionym: Mitrephora merrillii C.B.Rob. (1908: 67). Griffithianthus merrillii (C.B.Rob.) 
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W.H.Brown ex Merrill (1915: 231). Mitrephora ferruginea Merrill (1904: 16), nom. 
illeg. 

Type:⎯THE PHILIPPINES. Luzon, Bataan Province: Mt. Mariveles, January 1904, Merrill 
3728 [PNH (destroyed), lectotype (here designated) NY!, isotypes BM!, P!], in fruit.

Observations:⎯Originally, the syntypes of this species consist of disparate elements as 
stated by Merrill (1915) and Weerasooriya & Saunders (2010). Nevertheless, no one has 
designated a lectotype, therefore it is done here. Neo-uvaria merrillii primarily differs 
from N. acuminatissima in having usually (broadly) wedge-shaped leaf base (whilst  
usually obtuse to rounded in N. acuminatissima), larger sepals (4.5–5.0 × 4.0–4.5 mm in 
N. merrillii vs. ca. 2.6 × 2.9 mm in N. acuminatissima) and wider monocarps (ca. 2.2 cm 
wide in N. merrillii vs. ca. 1.7 cm wide in N. acuminatissima).

Neo-uvaria viridifolia (Elmer) Chaowasku, comb. nov.
Basionym: Mitrephora viridifolia Elmer (1913: 1716).
Type:⎯THE PHILIPPINES. Mindanao, Agusan Province: Cabadbaran (Mt. Urdaneta),  

October 1912, Elmer 14184 [PNH (destroyed), lectotype (here designated) NY!,  
isotypes BM!, BP, DS, E!, G!, GH, L!, NA, P!, U!], in flower.

Observations:⎯N. viridifolia is considerably different from N. acuminatissima, especially  
in the much sparser stellate indumentum on the lower leaf surface. Moreover, its  
pedicels are longer than those of N. acuminatissima [(4–)5–6 mm long in N. viridifolia 
vs. nearly absent in N. acuminatissima]. The leaf base of N. viridifolia is usually (broadly) 
wedge-shaped in contrast to N. acuminatissima which usually has obtuse to rounded 
leaf base. N. acuminatissima was very rarely collected concerning the flowers. Of all 
specimens investigated, only the collection Sinclair et al. 9250 [this collection seems to 
have generally smaller leaves with more obtuse base and wider distance of the adjacent 
tertiary veins compared to those of Elmer 21112 and the type of N. acuminatissima, 
however, all other morphology of the three collections is similar] has flowers which are 
smaller than those of N. viridifolia [outer petals ca. 3.6 × 2.5 mm, inner petals ca. 3.8 × 
3.0 mm in N. acuminatissima vs. outer petals (7.0–)10.2 × (3.6–)4.1 mm, inner petals 
(6.7–)9.5 × 3.4–3.7 mm in N. viridifolia].

Provisional key to seven recognized species of Neo-uvaria
(monocarps and petals are unknown in N. parallelivenia and N. merrillii, respectively)

1.	Lower leaf surface (very) sparsely covered with stellate indumentum........................ 2
-	 Lower leaf surface (moderately to) densely covered with stellate indumentum........... 	

.............................................................................................................................. 3 or 6
2.	Flowers solitary. Outer petals 5.2 × 2.8–3.0 mm, inner petals 4.0–5.0 × 2.5 mm,  

stamens 12–15 per flower, carpels 4–6 per flower..............................N. sparsistellata
-	 Flowers solitary or in an inflorescence with 2 (or 3) flowers. Outer petals (7.0–)10.2 × 

(3.6–)4.1 mm, inner petals (6.7–)9.5 × 3.4–3.7 mm, stamens ca. 31 per flower, carpels 
ca. 12 per flower........................................................................................ N. viridifolia

3.	Monocarps > 4 cm long................................................................................................ 4
-	 Monocarps < 4 cm long................................................................................................ 5
4. Leaves (9.5–)13.0–21.5 × (4.0–)4.7–9.1 cm. Sepals ca. 7.5 × 6.5 mm, outer petals  

11.5–13.5 × 6.5–8.0 mm, inner petals 8.5–10.0 × 7.5–8.5 mm, stamens 16–20(–22)  
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per flower, carpels 5–8 per flower................................................................ N. telopea
-	 Leaves 7.7–15.7(–18.0) × 2.5–5.0(–6.0) cm. Sepals ca. 4.0 × 3.6 mm, outer petals ca. 

9.2 × 5.4 mm, inner petals ca. 6.7 × 5.4 mm, stamens (26–)27 per flower, carpels 7–11 
per flower........................................................................................................N. foetida

5.	Leaf base usually (broadly) wedge-shaped. Sepals 4.5–5.0 × 4.0–4.5 mm. Monocarps 
ca. 2.2 cm wide............................................................................................. N. merrillii

-	 Leaf base usually obtuse to rounded. Sepals ca. 2.6 × 2.9 mm. Monocarps ca. 1.7 cm 
wide..................................................................................................N. acuminatissima

6.	Outer petals ca. 3.6 × 2.5 mm, inner petals ca. 3.8 × 3.0 mm...........N. acuminatissima
-	 Outer and inner petals ≥ 5.4 mm long and wide.......................................................... 7
7.	Apex of the inner petals not thickened................................................ N. parallelivenia
-	 Apex of the inner petals conspicuously thickened....................................................... 4

Pollen morphology

Walker (1971b) described the pollen of one Neo-uvaria species (identified as N. acumina-
tissima), using LM, as: solitary, apolar, radiosymmetric, inaperturate, globose, medium-
sized (longest axis 32 μm), tectate (columellae indistinct) and microbaculate. We studied 
several more species (Table 1), using LM/SEM/TEM. In general, their pollen is similar to 
that of Neo-uvaria sp. described by Walker (1971b). The following description of Neo-
uvaria pollen summarizes our observations (Tables 2, 3).

TABLE 1. Origin of Enicosanthum and Neo-uvaria pollen samples, and applied techniques.

Voucher LM SEM TEM

Enicosanthum fuscum Kostermans 774, Thailand (L) X X X

E. membranifolium KEP/FRI 98720, Peninsular Malaysia (L) X - -

E. paradoxum Ambriansyah & Arifin B 1520, Borneo (L) X X X

Neo-uvaria acuminatissima Sinclair et al. 9250, Borneo (L) - - X

N. foetida Rogstad 950, Peninsular Malaysia (KEP) - X X

N. merrillii not available - - -

N. parallelivenia Keßler sub IV-H-73, Bogor, Java (L) X X X

N. sparsistellata Chaowasku 99, Thailand (L) - X X

N. telopea Gardner & Sidisunthorn ST 1992, Thailand (L) X X X

N. viridifolia Elmer 14184, the Philippines (L) X X -

Neo-uvaria sp. 1 PNH 91908, the Philippines (L) X X X

Neo-uvaria sp. 2 Binhasun 1, Thailand (L) - X X

TABLE 2. LM and SEM observations of pollen grain size and ornamentation in Enicosanthum and Neo-uvaria.  
L (long axis) and B (short axis) in μm.

L B L/B Ornamentation

     Enicosanthum fuscum 39 35 1.11 Scabrate

     E. membranifolium 26 22 1.18 (Micro)echinate

     E. paradoxum 39 37 1.05 Scabrate
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L B L/B Ornamentation

     Neo-uvaria foetida 16 16 1.00 (Micro)echinate

     N. parallelivenia 26 24 1.08 Microechinate

     N. sparsistellata 17 15 1.13 (Micro)echinate

     N. telopea 24 22 1.06 Microechinate

     N. viridifolia 29 25 1.16 (Micro)echinate

     Neo-uvaria sp. 1 25 22 1.14 (Micro)echinate

     Neo-uvaria sp. 2 21 19 1.10 Microechinate

TABLE 3. TEM observations of thickness of pollen wall sublayers in Enicosanthum and Neo-uvaria. Exine,  
supratectal elements (height), exintine and endintine in μm; tectum, infratectum and basal layer as proportions 
of exine thickness.

Exine Supratectal
elem.

Tectum Infra-
 tectum

Basal 
layer

Exintine Endintine

Enicosanthum fuscum 1.1 - 1/3 1/2 Thin c. 1.1 0.5

E. paradoxum 1.0 - 1/3 1/2 Thin c. 1.0 0.5

Neo-uvaria acuminatissima 0.35 ≤ 1.4 1/2 1/4 1/4 c. 1.1 0.5

N. foetida 0.25 ≤ 1.05 1/5 3/5 1/5 c. 0.3 c. 0.3

N. parallelivenia 0.2 ≤ 0.3 1/3 1/3 1/3 c. 0.7 0.3

N. sparsistellata 0.2 ≤ 0.4 1/2 1/2 Thin c. 0.8 Thin

N. telopea 0.2 ≤ 0.6 1/3 1/3 1/3 c. 0.6 0.2

Neo-uvaria sp. 1 0.3 ≤ 0.5 1/3 1/3 1/3 c. 0.7 0.5

Neo-uvaria sp. 2 0.4 ≤ 0.65 1/4 1/2 1/4 c. 0.8 ?

elem. = elements

LM: Pollen grains apolar, (spheroidal to) subspheroidal, inaperturate monads, L (long 
axis) 16–29 μm, B (short axis) 15–25 μm, L/B 1.00–1.16.

SEM (Fig. 5A–F): Exine ornamentation microechinate to echinate.
TEM (Fig. 6A–F): Exine inaperturate, tectate, 0.2–0.4 μm thick. Supratectal elements: 
(micro)echinae up to 1.4 μm. Tectum usually distinct, 1/5–1/2 of exine thickness. Infra-
tectum usually distinct, 1/4–3/5 of exine thickness, consisting of ± distinct granules. Basal 
layer usually distinct, very thin to 1/3 of exine thickness, sometimes distinctly lamellate. 
Intine continuous, without recognizable germination zone(s), consisting of a 0.3–1.1 μm 
thick tubular exintine and a 0.2–0.5 μm thick homogeneous endintine.

Discussion

Growth architecture consideration

Johnson (2003) demonstrated the importance of growth architecture in Annonaceae. He 
distinguished two types: 1. spiral and 2. distichous branching patterns. These types are 

(micro)echinate exine; (B) Detail of exine. C, D. N. sparsistellata: (C) Pollen grain, showing (micro)echinate 
exine; (D) Detail of exine. E, F. N. telopea: (E) Pollen grain, showing microechinate exine; (F) Detail of E, showing 
ornamentation. G, H. Enicosanthum paradoxum: (G) Pollen grain, showing scabrate exine; (H) Detail of  
G, showing ornamentation. Scale bars — 5 μm (A, C, E, G), 1 μm (B, D, F, H).

TABLE 2 (continued).
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FIGURE 5. Pollen of Neo-uvaria and Enicosanthum, SEM. A, B. Neo-uvaria foetida: (A) Pollen grain, showing

...continued on page 156
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considered as a diagnostic/synapomorphic character of particular clades. For example, 
an Afro-Asian subclade (uvarioid clade + African long branch clade) of the LBC (Couvreur 
et al. 2008), consisting of woody climbers, shrubs and trees, is easily recognizable by its 
distichous architecture. Similarly, as observed so far, members of the SBC exhibit spiral 
branching. It is likely that this trait had evolved in the common ancestor of the SBC and 
hence is expected to occur also in the other SBC genera where the growth architecture 
has not been observed. This correlation can greatly help to identify major Annonaceae 
clades in the field. Neo-uvaria shows spiral branching, and therefore is unlikely to be 
allied with Uvaria (a member of the uvarioid clade). The branching architecture, in com-
bination with pollen morphology (discussed below), corroborates the systematic position 
of Neo-uvaria as belonging to the miliusoid clade, which is a subclade of the SBC.

Intergeneric relationships

The genus Enicosanthum sensu lato [Fig. 1D; including certain species assigned to Poly-
althia Blume (1830: 68), these species will be eventually transferred to Enicosanthum 
elsewhere] appeared to be sister to Neo-uvaria (Mols et al. 2004a, 2004b, Richardson et 
al. 2004, Chaowasku et al. unpublished study). Enicosanthum and Neo-uvaria share the 
following (synapomorphic) characters:

— Percurrent tertiary venation of the leaves (though some species of Enicosanthum have 
reversed to possess less percurrent/more reticulate tertiary venation)
— Axillary flowers/inflorescences
— An ovary bearing a single basal ovule (though sometimes two ovules were observed in 
N. telopea; Hooker & Thomson (1872), Airy Shaw (1939) and Sinclair (1955) stated that 
N. foetida usually has two ovules per ovary, but only one ovule per ovary was observed 
in the present study)
— Relatively large (much larger in N. telopea and N. foetida) single seed per monocarp 
with obvious raphe seen as a longitudinal groove
— Four-part-lamellate ruminations of the endosperm (in cross section)

Neo-uvaria differs from Enicosanthum in having much thicker petals, relatively larger 
stamens [which look more or less like those of Sageraea Dalzell (1851: 207) and Stele- 
chocarpus Hooker & Thomson (1855: 94), according to Van Heusden 1995, 1997a], a  
reduced number of stamens and carpels, and importantly the stellate indumentum. The 
last character is peculiar and has so far not been (consistently) observed in any other 
genera in the miliusoid clade, or even the SBC. Additionally, Neo-uvaria usually possesses 
sessile monocarps whilst they are usually markedly stipitate in Enicosanthum.

The sister genera Sageraea and Stelechocarpus are possibly allied to Neo-uvaria and 
Enicosanthum because they all share the axillary flowers/inflorescences and seeds with

exine and intine sublayers. E, F. N. telopea: (E) Cross-section of pollen grain, showing continuous exine and 
intine without recognizable germination zone(s); (F) Detail of cross-section, showing exine and intine sublayers. 
G, H. Enicosanthum paradoxum: (G) Cross-section of pollen grain, showing continuous exine and intine without 
recognizable germination zone(s); (H) Detail of cross-section, showing exine and intine sublayers. Scale bars 
— 5 μm (A, C, E, G), 1 μm (B, D, F, H); b = basal layer, en = endintine, ex = exintine, i = infratectum, t = tectum.
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FIGURE 6. Pollen of Neo-uvaria and Enicosanthum, TEM. A, B. Neo-uvaria foetida: (A) Cross-section of  
pollen grain, showing continuous exine and intine without recognizable germination zone(s); (B) Detail of cross-
section, showing exine and intine sublayers. C, D. N. sparsistellata: (C) Cross-section of pollen grain, showing 
continuous exine and intine without recognizable germination zone(s); (D) Detail of cross-section, showing 

...continued on page 158
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a grooved5 raphe and four-part-lamellate ruminations of the endosperm (pers. obs. TC; 
Mols et al. 2004a; see also Van Setten & Koek-Noorman 1992). Nevertheless, Sageraea 
and Stelechocarpus possess an ovary with many ovules arranged in two rows and lack 
the percurrent tertiary venation of the leaves (pers. obs. TC; Mols et al. 2004a). The  
most recent and comprehensive phylogenetic analyses of the SBC (= the Malmeoideae, 
Chaowasku et al. unpublished study) also reveal this relation, but only with moderate 
support in Bayesian analysis while no support in the analysis under maximum parsimony 
criterion. The genus Phaeanthus Hooker & Thomson (1855: 146) appears to become part 
of a clade comprising the mentioned four genera. It shares all characters6 with Neo-uvaria  
and Enicosanthum except the axillary flowers/inflorescences (terminal in Phaeanthus)  
and the similarly-sized outer petals and inner petals (similarly-sized sepals and outer petals  
in Phaeanthus). Further study is required to unravel the relationships of Neo-uvaria/
Enicosanthum, Sageraea/Stelechocarpus and Phaeanthus.

Pollen morphology

Pollen morphologically the genus Neo-uvaria is rather homogeneous. Pollen of the trans-
ferred species N. viridifolia and the newly described N. sparsistellata and N. telopea 
agrees well with those of N. acuminatissima, N. foetida and N. parallelivenia. Also pollen  
of Neo-uvaria sp. 1 and N. sp. 2 fits well in the generic description. Enicosanthum, the 
closest relative of Neo-uvaria, has more or less similar pollen, showing inaperturate 
monads with scabrate [E. fuscum (King 1893: 10) Airy Shaw (1939: 277), E. paradoxum 
Beccari (1871: 184); Fig. 5G, H, Fig. 6G, H] or (micro)echinate [E. membranifolium Sinclair 
(1955: 191)] ornamentation and a continuous intine without recognizable germination 
zone(s) (see also Mols et al. 2004a). However, in comparison to the Neo-uvaria species, 
the scabrate Enicosanthum species have larger pollen grains (39 μm vs. 16–29 μm) with 
a much thicker exine (1.0–1.1 μm vs. 0.2–0.4 μm). Unfortunately, no TEM data of the 
echinate E. membranifolium are available.

Conclusion

Neo-uvaria is a small genus in the miliusoid clade of the SBC. It consists of 9–15 species, 
seven of which are now formally recognized, including the two newly described species, 
N. sparsistellata and N. telopea, and the transferred N. merrillii and N. viridifolia. The  
genus Enicosanthum is the closest relative of Neo-uvaria based on macromorphology, 
pollen morphology, and molecular phylogenetics. Neo-uvaria is presently circumscribed 
by having the following characters: 1) leaves with percurrent tertiary veins, 2) stellate  
hairs generally covering all parts, 3) thick and fleshy petals, 4) reduced number of  
stamens and carpels, 5) usually single ovule per ovary and thus one seed per monocarp, 
7) usually sessile monocarps, 8) relatively large seeds with distinct longitudinal groove, 8)  

5 It appeared that the seed raphe of Winitia Chaowasku (a recently described genus separated from Stelecho-

carpus; see Chapter 4)  is not grooved but (slightly) ridged, following subsequent detailed observations.
6 Like N. telopea, sometimes two ovules per ovary are also observed in Phaeanthus (see Chapter 2 and  

reference therein). 
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lamelliform ruminations of the endosperm, divided into four equal parts (in cross section),  
and 9) inaperturate (micro)echinate pollen grains dispersed as monads. Taxonomic study 
covering the entire distribution area of Neo-uvaria is still needed. Up to now, Neo-uvaria  
is known from southern Thailand, Peninsular Malaysia, Sumatra, Borneo and the  
Philippines.





Chapter 10
Summary and conclusions
This thesis presented eight studies in the field of systematic botany, with a focus on the 
molecular phylogenetics, taxonomy, and pollen morphology of the tribe Miliuseae (sensu 
Chatrou et al. 2012; formerly known as the miliusoid clade sensu Mols et al. 2004b) of 
the pantropical flowering plant family Annonaceae. The general aims were: 

(1) to investigate intertribal relationships of the tribe Miliuseae, (2) to clarify generic  
delimitations by investigating the intergeneric relationships within the tribe Miliuseae, 
and (3) to understand patterns of character evolution within the tribe Miliuseae. 

To achieve these aims, a molecular phylogeny of a subclade of the subfamily  
Malmeoideae consisting of the tribes Maasieae, Malmeeae, Fenerivieae, Dendroking-
stonieae (sampled for the first time), Monocarpieae, and Miliuseae was reconstructed  
using a much expanded taxon and chloroplast DNA marker sampling in comparison to  
previous studies. In addition, detailed taxonomic and/or palynological studies of the 
monogeneric tribes Dendrokingstonieae and Monocarpieae, and several genera in  
Miliuseae have been presented. The evolution of selected macromorphological and pa- 
lynological characters was investigated using ancestral character-state reconstructions.  
Generic delimitations within Miliuseae, in light of the results of the molecular phylo- 
genetic studies, were discussed, and two new genera, Hubera and Winitia, have been  
characterized based on macromorphology and pollen morphology.

Chapter 2 presented molecular phylogenetic reconstructions of a subclade of the 
subfamily Malmeoideae comprising the tribes Maasieae, Malmeeae, Fenerivieae,  
Monocarpieae, and Miliuseae (with ca. 89% of generic diversity sampled), using  
maximum parsimony and Bayesian analyses of seven chloroplast markers (rbcL exon, 
trnL intron, trnL-F spacer, matK exon, ndhF exon, psbA-trnH spacer, and ycf1 exon).  
Notably, data of accessions of the monogeneric tribe Dendrokingstonieae, never  
previously sampled for molecular phylogenetic analyses, were included. The analyses  
showed Dendrokingstonieae, Monocarpieae, and Miliuseae to form a strongly  
supported clade, and Dendrokingstonieae to be sister to a weakly to moderately  
supported clade comprising Monocarpieae and Miliuseae. The tribes Maasieae,  
Malmeeae, and Fenerivieae formed a polytomy with the Dendrokingstonieae- 
Monocarpieae-Miliuseae clade. Most of the genera in Miliuseae having two or more  
species sampled were recovered as monophyletic, except for the paraphyletic genus  
Desmopsis within which Stenanona is nested. The phylogenetic position in Miliuseae  
of an undescribed genus occurring in Thailand was confirmed. Reconstructions 
of the ancestral character states of selected characters, which are diagnostically  
important at the generic or tribal level, were performed for Miliuseae using Bayesian and  
maximum parsimony approaches. Pollen morphological variation corresponded well  
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to the molecular phylogeny, i.e. monosulcate pollen grains occurred in all tribes  
recovered as being outside the Miliuseae, including Dendrokingstonieae and  
Monocarpieae, and cryptoaperturate or disulculate pollen grains were inferred to be a  
synapomorphy for the Miliuseae. Multi-ovuled ovaries, showy outer petals, non-clawed  
inner petals, bisexual flowers, spiniform to flattened peg-like ruminations of the 
endosperm, pollen dispersed as monads at maturity, and pollen with a columellate to 
coarsely granular infratectum were inferred as the ancestral character states of  
Miliuseae. The analyses indicated considerable degrees of homoplasy of most analyzed 
characters (maximum ovule number per carpel, outer petal appearance, inner petal 
base, flower sexuality, endosperm rumination type, pollen dispersal unit, and pollen  
infratectal type) within Miliuseae.

In press in American Journal of Botany.

Chapter 3 characterized the genus Hubera (formerly known as the Polyalthia cerasoides 
group), a new genus of the tribe Miliuseae, using a combination of macromorphology,  
pollen morphology, and molecular phylogenetics (based on the same DNA regions 
and analyses as those described in Chapter 2). Hubera was strongly supported as a  
monophyletic group and its sister relationship to Miliusa was moderately to strongly 
supported, but synapomorphies uniting the two genera have not yet been identified. 
Main characters used for circumscribing this new genus are the reticulate tertiary  
venation of the leaves, axillary inflorescences, a single ovule per ovary, seeds with a 
flat to slightly raised raphe, spiniform(-flattened peg) ruminations of the endosperm, 
and pollen with a finely and densely granular infratectum. A number of Hubera species 
(12 of the 27 transferred species) possess domatia in the form of a tuft of aggregated 
hairs on the lower leaf surface in the between the secondary veins and primary vein. The 
domatia distinguish these Hubera species from species of Polyalthia sensu stricto and 
other genera (Monoon, Marsypopetalum, Trivalvaria), which had all been placed in the 
highly polyphyletic Polyalthia sensu lato.

Published in Phytotaxa 69: 33–56. 2012.

Chapter 4 provided an assessment of the generic circumscriptions of Stelechocarpus 
and Sageraea using a combination of molecular phylogenetics (based on the same  
DNA regions and analyses as were used in Chapter 2), macromorphology, and  
pollen morphology. The results supported recognition of a new genus, Winitia, chiefly  
characterized by (1) multicolumellar stigmas, a synapomorphy of the genus, and (2)  
pollen grains with a very thin tectum, a more or less columellate/coarsely granular 
infratectum, and a very distinct basal layer. The new genus comprises two species:  
W. cauliflora comb. nov. and W. expansa sp. nov.; the former is distributed in Vietnam, 
southern Thailand, Peninsular Malaysia, and Borneo, while the latter is endemic to  
southern Thailand. Winitia was weakly to moderately supported as sister to  
Stelechocarpus, which consists of only a single species, Stelechocarpus burahol, with 
three autapomorphic features: (1) a separated distribution of male and female flowers  
in the same individual (mixed in Winitia), (2) different sizes of male and female flowers 
(for the same individual; flowers of both sexes same size in Winitia), and (3) a finely and  
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densely granular infratectum of the pollen. Stelechocarpus and Winitia share two  
vegetative traits: a prominent secondary venation on the lower leaf surface and a  
(slightly) raised upper surface of the leaf midrib. A clade composed of Stelechocarpus  
and Winitia was strongly supported as sister to Sageraea. Sageraea possesses one 
diagnostically important vegetative feature: more or less indistinct secondary veins  
on the lower leaf surface.

Published in Systematics and Biodiversity 11: 195–207. 2013.

Chapter 5 presented a proposal to conserve the name Meiogyne against the earlier  
name Fitzalania. Fitzalania has been shown to be nested phylogenetically within  
Meiogyne (Chapter 2). Meiogyne and Fitzalania share two diagnostic characters 
: a corrugated or grooved area at the base of the adaxial side of the inner petals and  
elongated connective tissue of the inner stamens. Meiogyne has a wider distribution  
area and contains more species than Fitzalania. Additionally, Meiogyne has lent its  
name to a dimeric sesquiterpenoid, meiogynin A, isolated from the bark of Meiogyne  
cylindrocarpa, which has significant potential as an anti-cancer agent. Therefore, to  
maximize the stability of names, Meiogyne was proposed for conservation.  

Published in Taxon 60: 1522–1523. 2011.

Chapter 6 presented a taxonomic revision of the genus Dendrokingstonia (classified 
in the monogeneric tribe Dendrokingstonieae) including detailed investigations of its  
pollen morphology and that of the supposedly allied genus Monocarpia (classified in 
the monogeneric tribe Monocarpieae). Both genera share a combination of character  
states rarely found in the family, i.e. highly reduced number of carpels per flower,  
considerably enlarged stigmas that are more or less peltate, percurrent tertiary venation  
of the leaves, and huge and hard-walled monocarps. The two genera also share mono- 
sulcate pollen with a more or less bulging intine and a columellate infratectum. Den- 
drokingstonia resembles Monocarpia, but differs, however, in having axillary inflores- 
cences (terminal in Monocarpia) and four-parted lamelliform ruminations of the endo- 
sperm (spiniform in Monocarpia). On the basis of pollen morphology, the phylogenetic 
position of Dendrokingstonia was likely to fall outside the tribe Miliuseae, which exhibits  
cryptoaperturate/disulculate pollen. Monocarpia has been hypothesized to be closely  
allied to Dendrokingstonia based on macromorphology and pollen morphology.  
Dendrokingstonia as here circumscribed consists of three species: (1) D. acuminata 
comb. nov., occurring in Sumatra, (2) D. gardneri sp. nov., occurring in southern Thailand 
and northern Peninsular Malaysia, and (3) D. nervosa, occurring in Peninsular Malaysia. 

Published in Botanical Journal of the Linnean Society 168: 76–90. 2012.

Chapter 7 provided an alpha-taxonomic contribution to our knowledge of the type  
genus of the tribe Miliuseae, Miliusa. Seven new species were described from Thailand: 
M. fragrans, M. hirsuta, M. intermedia, M. nakhonsiana, M. sessilis, M. thailandica, and 
M. umpangensis. Miliusa has been circumscribed by a combination of characters: (1) 
sepals similar in size to the outer petals, both of which are much smaller than the inner 
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petals, (2) a densely hairy torus, (3) ‘miliusoid’ stamens, i.e. loosely arranged stamens 
without conspicuously dilated connective tissue covering the anther thecae, and (4)  
four-parted lamellate ruminations of the endosperm. The morphological circumscription 
of four informal infrageneric groups which have previously been proposed for Miliusa, 
was expanded. The newly described M. fragrans, M. intermedia, M. nakhonsiana, and 
M. sessilis exhibit semicircular to crescent-shaped glandular structures on the inner  
base of the inner petals, which is an important character used for circumscribing the  
M. mollis group. The remaining three new species, M. hirsuta, M. thailandica, and M.  
umpangensis, possess inner petals that are tightly appressed from the base to more or  
less the midpoint at anthesis, a character unique to the M. campanulata group. A key to  
all 19 species of Miliusa in Thailand was provided, and complete taxonomic  
nomenclature, including basionyms, synonyms, and lectotypifications of the 12 previously  
known species, was given. 

Published in Nordic Journal of Botany 31: 680–699. 2013.

Chapter 8 presented detailed palynological studies (using light microscopy, LM;  
scanning electron microscopy, SEM; and transmission electron microscopy, TEM) 
of Miliusa and several other genera that had been placed in the polyphyletic tribe  
Miliuseae sensu Keßler (1993): Alphonsea, Mezzettia, Orophea, and Platymitra as well  
as the Polyalthia cerasoides group (now recognized as the genus Hubera, see Chapter 3),  
which had been identified as the sister group of Miliusa on the basis of molecular  
phylogenetic analyses. As previously mentioned in Chapter 7, four informal macro-
morphological groups of Miliusa had been defined. Pollen morphology, however, 
does not distinguish these groups, as pollen features of all four groups are largely  
indistinguishable and the pollen morphology of Miliusa is also quite similar to that of 
Alphonsea, Orophea, and Platymitra. All mentioned genera, including Miliusa, 
possess pollen grains that are released as monads at maturity. The exine is tectate, with  
verrucate, rugulate, fossulate or scabrate ornamentation, and a columellate to  
coarsely granular infratectum. The pollen ornamentation of the Polyalthia cerasoides 
group and of Mezzettia agrees well with that of the other four genera; however, the  
Polyalthia cerasoides group deviates in having the exine with a finely and densely 
granular infratectum, whereas Mezzettia deviates in having the exine without an in 
fratectum, i.e. the exine is differentiated into only scabrae/verrucae and a basal layer.  
The pollen of all genera investigated generally shows the presence of two germination 
zones characterized by the enlargements and reductions of the intine sublayers, 
while the overlying exine shows no indication of apertures (= cryptoaperturate) 
or is sometimes depressed (= disulculate). It was concluded that the tribe  
Miliuseae sensu Keßler (1993) cannot be defined by pollen morphology alone because 
other allied genera based on molecular phylogenetic analyses also possess similar  
pollen features. 

Published in Grana 47: 175–184. 2008.

Chapter 9 provided a contribution to the systematics of Neo-uvaria, a genus unique 
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in subfamily Malmeoideae in always possessing stellate hairs. Two new species were  
described from southern Thailand (N. sparsistellata and N. telopea) and combinations 
were made for two Philippine species (N. merrillii and N. viridifolia). A provisional key 
to the seven recognized species of Neo-uvaria was provided. In addition, the pollen  
morphology of several species of Neo-uvaria as well as a few species of Enicosanthum 
(recently reduced under Monoon, see Xue et al. 2012), which is a sister of Neo-uvaria 
based on molecular phylogenetic analyses, was investigated. Apart from the unique  
stellate hairs, other morphological features of Neo-uvaria (e.g. axillary inflorescences,  
relatively large single seed per monocarp, a distinctly grooved seed raphe, and  
four-parted lamelliform ruminations of the endosperm) are similar to those of  
Enicosanthum, except for the relatively thicker/fleshier petals and the reduced number 
of stamens and carpels per flower in Neo-uvaria. Neo-uvaria pollen was found to be  
quite homogeneous; all species investigated possess pollen with (micro)echinate or- 
namentation. Using TEM, the (micro)echinae appear to be supratectal elements and the 
infratectum consists of more or less distinct granules (equivalent to coarsely granular 
in Chapter 2). The pollen of Enicosanthum is similar to that of Neo-uvaria; however, 
scabrate ornamentation was observed in the pollen of E. paradoxum and E. fuscum.  
Macromorphology, pollen morphology, and molecular phylogenetics supported the  
sister relationship of Neo-uvaria and Enicosanthum that had previously been shown in 
other studies.

Published in Phytotaxa 32: 27–42. 2011.

Future perspectives

The results of the research presented in this thesis provide various new insights into the 
intertribal and infratribal relationships, and generic circumscriptions of tribe Miliuseae. 
Parts of the backbone of the framework phylogeny remain poorly supported, however, 
clearly necessitating further molecular phylogenetic work. Next generation sequencing 
data based on a genome skimming approach using total genomic DNA of multiple spe-
cies of Miliuseae have recently been generated in the Saunders Lab at the University of 
Hong Kong  (pers. comm. D.C. Thomas). These data will provide an overview of plastome 
marker variation and facilitate the development of additional plastome and suitably vari-
able nuclear markers, which apparently seem required to completely resolve this most 
recalcitrant clade.

A well resolved phylogeny of Miliuseae and closely related tribes will be crucial to 
further investigate the historical biogeography of the Malmeoideae. The monogeneric 
tribes Monocarpieae and Dendrokingstonieae show distributions restricted to western 
Malesia (Peninsular Malaysia, Sumatra, plus Borneo for Monocarpieae) and southern 
Thailand. Dendrokingstonieae is currently recovered as the earliest divergent group 
within the Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae clade, which might have some 
implications on the reconstruction of the historical biogeography of this clade. However, 
the precise sister relationship of the Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae clade 
to the tribes Malmeeae, Maasieae, and Fenerivieae is not yet resolved. Resolving the  
sister relationship of the Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae clade and a 
denser sampling of various Asian genera in the tribe Miliuseae will allow to address 
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several biogeographical questions:

- What is the geographic origin of the Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae 
clade and the tribe Miliuseae?
- Is an origin in continental Southeast Asia or western Malesia and subsequent  
dispersal to eastern Malesia and Australia as hypothesized for Pseuduvaria (Su & 
Saunders 2009) and Meiogyne (Thomas et al. 2012) a predominant biogeographical 
pattern for the genera in Miliuseae?
- What is the origin of the Indian representatives of Miliuseae genera; do they form 
early divergent clades or are they nested within clades of predominantly Southeast 
Asian taxa? 

There are certain lineages that need in-depth phylogenetic analyses. The genera  
Sapranthus and Desmopsis sensu lato (including Stenanona) require phylogenetic  
studies based on a dense species sample because generic circumscriptions and  
differentiation of the two genera based solely on macromorphology are obscure.  
An integrated generic reappraisal, as performed in Chapters 3 and 4, will shed light  
on generic delimitation in the Sapranthus-Tridimeris-Desmopsis s.l. clade.

Apart from large scale phylogenetic and biogeographic analyses of the tribe  
Miliuseae, additional taxonomic baseline work is still needed. In the molecular  
phylogenetic analyses (Chapter 2), there is one particular clade representing an unde-
scribed genus known to occur in Thailand. More material, especially flowers, of this  
genus is needed to shed light on its identity and to provide a complete formal description. 
The obscure circumscriptions of species-rich Miliuseae genera formerly placed in the 
polyphyletic Polyalthia s.l. complex (Hubera, Monoon, and Polyalthia s.s.) have hindered 
their revisionary studies. Studies by Xue et al. (2012) and Chaowasku et al. (2012a;  
Chapter 3) have clarified the generic boundaries of these genera, but the species of  
these genera are badly in need of taxonomic revision. Smaller genera with obvious  
diagnostic characters such as Marsypopetalum (Xue et al. 2011), Trivalvaria (Van  
Heusden 1997b; Xue et al. 2011), and Neo-uvaria (Chaowasku et al. 2011a; Chapter 9) 
should also be thoroughly taxonomically studied, as there are a number of species still 
unknown to science (pers. obs.). Another genus that has been neglected is Popowia. 
An unpublished regional treatment was completed by Moeljono (2009), but a complete  
revision of the genus is currently not available.  

Reconstructions of the ancestral character states have identified cryptoaper-
turate/disulculate pollen as a synapomorphy of the tribe Miliuseae (Chapter 2).  
This character syndrome, however, still needs further investigation using critical  
point drying to retain the original shape and configuration of the pollen as much as  
possible. Disulculate pollen may just represent cryptoaperturate pollen that is partially 
collapsed at the exine where the intinous germination zones lie beneath. Moreover, 
the pollen grains of Miliuseae members that apparently lack the germination zones  
altogether need to be further investigated to clarify whether (1) sections previously  
made and investigated did not cross the germination zones, or (2) the pollen taken  
was still in an ontogenetic stage that does not exhibit the germination zones, or (3) such 
pollen is really inaperturate (omniaperturate). Functional studies of pollen germination 
may also be helpful to elucidate some of these issues.
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Recent advances in sequencing technology such as hybridization-based targeted 
enrichment strategies (Stull et al. 2013) and reduced-representation approaches 
such as restriction site associated DNA sequencing (Davey et al. 2011) facilitate the  
generation of huge quantities of DNA sequencing data at reasonable costs, and have  
great potential to resolve both recent and ancient rapid radiations (e.g. Nadeau et al.  
2012). By capitalising on these methodological advances and continuing thorough  
morphological studies and alpha-taxonomic efforts, resolution of the phylogenetic  
relationships and a modern taxonomic treatment of the recalcitrant Miliuseae are  
within reach.
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Samenvatting en conclusies
Dit proefschrift op het gebied van de plantensystematiek omvat acht deelonderzoeken 
waarin de moleculaire fylogenie, de taxonomie en de pollenmorfologie van de tribus 
Miliuseae (sensu Chatrou et al. 2012; voorheen de ‘miliusoid clade’ sensu Mols et al. 
2004b) worden behandeld. Deze tribus behoort tot de pantropische bloemplantenfami-
lie Annonaceae (Zuurzakfamilie). De algemene doelstellingen van het onderzoek waren: 

(1) het vaststellen van de verwantschapsrelaties van de tribus Miliuseae met andere  
tribussen, (2) het ophelderen van de geslachtsomgrenzingen binnen de tribus  
Miliuseae door de verwantschapsrelaties tussen de geslachten te onderzoeken, en (3)  
het begrijpen van de kenmerkevolutie binnen de tribus Miliuseae. 

Om deze doelstellingen te bereiken, werd voor de onderfamilie Malmeoideae een  
moleculaire fylogenie gereconstrueerd waarbij, vergeleken met eerdere studies, meer 
chloroplast DNA-markers werden gebruikt en een veel uitgebreidere selectie van 
taxa werd onderzocht. Deze selectie omvatte vertegenwoordigers van de tribussen  
Maasieae, Malmeeae, Fenerivieae, Dendrokingstonieae (voor het eerst bemonsterd),  
Monocarpieae en Miliuseae. Tevens werden de twee tribussen Dendrokingstonieae en 
Monocarpieae, die beide slechts één geslacht omvatten, en een aantal genera van de  
Miliuseae grondig taxonomisch gerevideerd of gedetailleerd palynologisch onder-
zocht. Voor het onderzoek naar de evolutie van macromorfologische en palynolo-
gische kenmerken werd gebruik gemaakt van reconstructies van voorouderken-
merken. Geslachtsomgrenzingen binnen de Miliuseae werden bediscussieerd aan  
de hand van de resultaten van het moleculaire fylogenetische onderzoek. Op grond van 
macromorfologische kenmerken en pollenmorfologie werden binnen deze tribus twee 
nieuwe geslachten onderscheiden: Hubera en Winitia.

Hoofdstuk 2 behandelt fylogenetische reconstructies van een tak binnen de onder-
familie Malmeoideae die zijn gebaseerd op moleculair onderzoek met zeven chloroplast  
markers (rbcL exon, trnL intron, trnL-F spacer, matK exon, ndhF exon, psbA-trnH spacer, 
ycf1 exon). Deze reconstructies omvatten vertegenwoordigers van de tribussen  
Maasieae, Malmeeae, Fenerivieae, Monocarpieae en Miliuseae (waarvan ca. 89% van de 
geslachten zijn bemonsterd) en zijn tot stand gekomen door gebruik te maken van het  
principe van maximale spaarzaamheid (maximum parsimony) en Bayesiaanse analyses. 
Het onderzoek was inclusief de tribus Dendrokingstonieae, dat slechts één geslacht  
omvat en waarvan nooit eerder materiaal voor moleculair onderzoek was gebruikt. 
De fylogenetische analyses lieten zien dat de Dendrokingstonieae, Monocarpieae  
en Miliuseae een goed ondersteunde tak van de fylogenetische boom vormen, en 
dat de Dendrokingstonieae een zustergroep is van een zwak tot matig ondersteunde  
tak die bestaat uit de Monocarpieae en Miliuseae. De tribussen Maasieae, Malmeeae  
en Fenerivieae vormen een polytomie met de Dendrokingstonieae-Monocarpieae- 
Miliuseae tak. De meeste geslachten van de Miliuseae die met twee of meer soorten in 
de analyses vertegenwoordigd waren, bleken monofyletisch te zijn, met uitzondering 
van het parafyletische geslacht Desmopsis, waarin Stenanona genesteld is. De gevonden  
fylogenie bevestigt bovendien dat er binnen de Miliuseae een nog onbeschreven  
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geslacht bestaat dat in Thailand voorkomt. Voor de Miliuseae werden bovendien van 
de kenmerken die op tribus- of geslachtsniveau onderscheidend zijn de voorouderlijke 
kenmerktoestanden gereconstrueerd. Hiervoor werd eveneens gebruik gemaakt van 
een Bayesiaanse benadering en het principe van maximale spaarzaamheid. 
De morfologische variabiliteit bij pollenkorrels bleek vervolgens goed overeen te 
komen met de moleculaire fylogenie. Cryptoaperturaat of disulculaat pollen 
kan beschouwd worden als een synapomorfie voor de Miliuseae, terwijl in alle 
andere tribussen, inclusief de Dendrokingstonieae en de Monocarpieae, monosulcaat 
pollen voorkomt. De volgende kenmerktoestanden kunnen als voorouderlijke 
kenmerktoestanden van de Miliuseae worden beschouwd: vruchtbeginsels met  
veel zaadknoppen, buitenste kroonbladen met een opvallend uiterlijk, ongeklauwde 
binnenste kroonbladen, tweeslachtige bloemen, stekelvormige tot afgeplat wigvormige 
intrusies in het endosperm, afgifte van rijp pollen in de vorm van losse pollenkorrels, 
en pollenkorrels met een columellair tot grofkorrelig infratectum. De fylogenetische  
analyses laten zien dat de meeste onderzochte kenmerken (maximum aantal  
zaadknoppen per vruchtblad, mate van opvallen van de buitenste kroonbladeren,  
binnenste kroonbladbasis, geslacht van de bloem, ruminatie van het endosperm, de  
verspreidingseenheid van rijp pollen, infratectum-type van pollenkorrels) binnen de  
Miliuseae veel homoplasie vertonen. 

In druk in American Journal of Botany.

Hoofdstuk 3 behandelt het geslacht Hubera, een nieuw geslacht binnen de tribus  
Miliuseae. Dit geslacht stond voorheen bekend als de Polyalthia cerasoides-groep  
en krijgt de status van geslacht op grond van een combinatie van macromorfologie,  
pollenmorfologie en moleculaire fylogenie (gebaseerd op dezelfde DNA-regio’s en  
dezelfde analyses als beschreven in Hoofdstuk 2). Hubera is een sterk ondersteunde  
monofyletische groep. De zustergroep-relatie met Miliusa wordt matig tot sterk 
ondersteund, maar synapomorfieën (gemeenschappelijke afgeleide kenmerken)
die de twee geslachten gemeen hebben zijn tot dusver nog niet gevonden. De  
belangrijkste onderscheidende kenmerken van Hubera zijn netvormige adering 
van de bladeren (door de fijnste nerfjes), okselstandige bloeiwijzen, één zaadknop  
per vruchtbeginsel, een vlakke tot iets verhoogde zaadnerf, stekelvormige  
(tot afgeplat wigvormige) intrusies in het endosperm, en pollenkorrels met een  
fijn en dicht korrelig infratectum. Een aantal Hubera-soorten (12 van de 27 in 
dit geslacht ondergebrachte soorten) heeft aan de onderzijde van het blad in de 
nerfoksels tussen de hoofdnerf en de zijnerven (van de eerste orde) een dicht 
toefje haren, waarmee deze Hubera-soorten zich onderscheiden van soorten van  
Polyalthia sensu stricto en andere geslachten (Monoon, Marsypopetalum, Trivalvaria), 
die voorheen waren ondergebracht in de sterk polyfyletische Polyalthia sensu lato.

Gepubliceerd in Phytotaxa 69: 33–56. 2012.

Hoofdstuk 4 onderzoekt de geslachtsomgrenzingen van Stelechocarpus en Sageraea 
met behulp van een combinatie van moleculaire fylogenie (gebaseerd op dezelfde  
DNA-regio’s en dezelfde analyses als beschreven in Hoofdstuk 2), macromorfologie en 
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pollenmorfologie. Het onderzoek resulteerde in de herkenning van een nieuw geslacht, 
Winitia, dat voornamelijk wordt gekenmerkt door: (1) veelzuilige stempels, een synapo-
morfie voor dit geslacht, en (2) pollenkorrels met een erg dun tectum en een min of 
meer columellair/grofkorrelig en een erg duidelijk te onderscheiden basale laag. Het 
nieuwe geslacht omvat twee soorten: W. cauliflora comb. nov. en W. expansa sp. nov.  
De eerste soort komt voor in Vietnam, zuidelijk Thailand, West-Maleisië (Maleisisch 
deel van het Malakkaschiereiland) en Borneo, de tweede is een endeem van zuidelijk  
Thailand. Winitia wordt matig tot sterk ondersteund als zustergroep van Stelechocarpus  
(dat slecht één soort omvat: Stelechocarpus burahol) met drie autapomorfieën: (1)  
mannelijke en vrouwelijke bloemen op dezelfde plant staan gescheiden van elkaar (bij 
Winitia staan ze bij en door elkaar), (2) mannelijke en vrouwelijke bloemen op dezelfde 
plant verschillen in grootte (bij Winitia hebben mannelijke en vrouwelijke bloemen 
dezelfde afmetingen), en (3) pollenkorrels met een fijn en dicht korrelig infratectum. 
Stelechocarpus en Winitia hebben twee vegetatieve eigenschappen met elkaar gemeen: 
de opvallende zijnerven aan de onderzijde van het blad en het (licht) verhoogde op-
pervlak van de hoofdnerf. Een tak van de fylogenetische boom met Stelechocarpus en 
Winitia wordt sterk ondersteund als zustergroep van Sageraea. Sageraea heeft slechts 
één onderscheidend vegetatief kenmerk: de min of meer onduidelijke zijnerven aan de 
onderzijde van het blad.

Gepubliceerd in Systematics and Biodiversity 11: 195–207. 2013.

Hoofdstuk 5 betreft een voorstel om de naam Meiogyne te behouden (conserveren) 
vanwege de stabiliteit van namen. De naam Meiogyne wordt veel gebruikt en vervang-
ing door de oudere naam Fitzalania, wat volgens de nomenclatuurregels eigenlijk zou 
moeten, zal tot verwarring leiden. Meiogyne en Fitzalania hebben twee onderschei-
dende kenmerken met elkaar gemeen: een in de lengterichting gerimpeld of gegroefd 
gebied aan de basis van de bovenzijde van de binnenste kroonbladeren en een verlengd 
helmbindsel van de binnenste meeldraden. Het geslacht Fitzalania is, fylogenetisch 
gezien, genesteld in Meiogyne (Hoofdstuk 2). Meiogyne omvat echter meer soorten en 
heeft een groter areaal dan Fitzalania. Bovendien is de naam meiogynine A, een dimere 
sesquiterpenoïde met veelbelovende antikanker-eigenschappen die wordt geïsoleerd uit 
de bast van Meiogyne cylindrocarpa, afgeleid van de naam Meiogyne.

Gepubliceerd in Taxon 60: 1522–1523. 2011.

Hoofdstuk 6 omvat een taxonomische revisie van het geslacht Dendrokingstonia (het 
enige geslacht van de tribus Dendrokingstonieae) en tevens een gedetailleerde pol-
lenmorfologische studie van zowel dit geslacht als van het vermoedelijk verwante 
geslacht Monocarpia (het enige geslacht van de tribus Monocarpieae). Beide geslachten 
hebben een binnen de familie Annonaceae zelden voorkomende combinatie van  
kenmerktoestanden met elkaar gemeen: een sterk gereduceerd aantal vruchtbladen 
per bloem, sterk vergrote en min of meer schildvormige stempels, bladeren die over de  
gehele lengte van de bladschijf door fijne nerfjes geaderd zijn, en hardwandige en grote  
enkelvoudige vruchten. De twee geslachten hebben ook monosulcate pollenkorrels met 
een min of meer uitstulpende intine en een columellair infratectum met elkaar gemeen.  
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Dendrokingstonia lijkt op Monocarpia, maar heeft okselstandige bloeiwijzen  
(eindstandig in Monocarpia) en vierdelige plaatvormige intrusies in het endosperm 
(stekelvormig in Monocarpia). Op grond van de pollenmorfologie valt te verwachten 
dat Dendrokingstonia in de fylogenetische boom buiten de tribus Miliuseae wordt  
geplaatst, die immers gekenmerkt wordt door cryptoaperturaat/disulculaat pollen. 
Vanwege macromorfologische en pollenmorfologische kenmerken wordt echter wel 
verondersteld dat Monocarpia nauw verwant is met Dendrokingstonia. Zoals hier  
omschreven omvat Dendrokingstonia de volgende drie soorten: (1) D. acuminata comb. 
nov., die voorkomt op Sumatra, (2) D. gardneri sp. nov., die voorkomt op zuidelijk  
Thailand en het noordelijk deel van West-Maleisië, en (3) D. nervosa, die voorkomt  
in West-Maleisië. 

Gepubliceerd in Botanical Journal of the Linnean Society 168: 76–90. 2012.

Hoofdstuk 7 omvat een alfa-taxonomische bewerking van Thaise vertegenwoordigers 
van het typegeslacht van de tribus Miliuseae, het geslacht Miliusa. Er werden zeven 
nieuwe soorten beschreven voor Thailand: M. fragrans, M. hirsuta, M. intermedia, 
M. nakhonsiana, M. sessilis, M. thailandica en M. umpangensis. Miliusa wordt om-
schreven door een combinatie van kenmerktoestanden: (1) kelkbladeren en buitenste 
kroonbladeren zijn even groot en veel kleiner dan de binnenste kroonbladeren, (2) een  
dichtbehaarde bloembodem, (3) ‘miliusoïde’ meeldraden, dat wil zeggen los verspreid 
staande meeldraden zonder opvallend opgezwollen helmbindsel dat de helmknoppen 
bedekt, en (4) vierdelige plaatvormige intrusies in het endosperm. De morfologische 
omgrenzing van vier bestaande informele groepen binnen het geslacht Miliusa werd 
uitgebreid. De vier nieuw beschreven soorten M. fragrans, M. intermedia, M. nakhonsi-
ana en M. sessilis hebben halfronde tot halvemaanvormige klierstructuren aan de basis 
van de bovenzijde van de binnenste kroonbladeren, wat een onderscheidend kenmerk 
is voor de M. mollis-groep. De andere drie nieuwe soorten, M. hirsuta, M. thailandica en 
M. umpangensis, hebben binnenste kroonbladeren die, bij het receptief worden van de 
stigma’s en het rijpen van de meeldraden (de bloem gaat daarbij maar beperkt open), 
van de bladbasis tot ongeveer het midden van het kroonblad dicht samengedrukt opeen 
staan, een kenmerktoestand die uniek is voor de M. campanulata-groep. In de bewerking 
is een sleutel opgenomen voor alle 19 Miliusa-soorten van Thailand. Tevens wordt een 
compleet overzicht gegeven van de taxonomische nomenclatuur, inclusief basioniemen, 
synoniemen en lectotypificaties, van de 12 soorten die al van Thailand bekend waren. 

Gepubliceerd in Nordic Journal of Botany 31: 680–699. 2013.

Hoofdstuk 8 behandelt palynologisch onderzoek van Miliusa en een aantal andere 
geslachten van de polyfyletische tribus Miliuseae sensu Keßler (1993): Alphonsea,  
Mezzettia, Orophea en Platymitra, en tevens de Polyalthia cerasoides-groep (nu  
beschouwd als een apart geslacht, Hubera, zie Hoofdstuk 3), die op grond van molecu-
laire fylogenetische analyses als een zustergroep van Miliusa kan worden beschouwd. 
Voor dit onderzoek werd gebruik gemaakt van een lichtmicroscoop (LM), een raster 
(scanning)elektronenmicroscoop (SEM) en een transmissie-elektronenmicroscoop  
(TEM). Zoals al in Hoofdstuk 7 werd opgemerkt, worden binnen Miliusa vier informele  
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groepen onderscheiden. Dit onderscheid wordt niet terug gevonden in pollenmor- 
fologie, omdat de pollenkorrels van de vier groepen morfologisch nauwelijks van elkaar 
verschillen en de pollenmorfologie van Miliusa veel overeenkomsten vertoont met die 
van Alphonsea, Orophea en Platymitra. Bij alle eerder genoemde geslachten, inclusief 
Miliusa, wordt het rijpe pollen afgegeven in de vorm van losse pollenkorrels. De exine 
heeft een tectum met verrucate, rugulate, fossulate of scabrate ornamentatie en een 
columellair tot grofkorrelig infratectum. De ornamentatie van de pollenkorrels van de 
Polyalthia cerasoides-groep en Mezzettia komt goed overeen met die van de andere vier 
genera, maar bij de Polyalthia cerasoides-groep heeft de exine een fijn en dicht korrelig 
infratectum, terwijl de exine bij Mezzettia geen infratectum heeft, wat wil zeggen dat de 
exine alleen een basale laag met scabrae/verrucae heeft. Pollenkorrels van alle onder-
zochte geslachten hebben in het algemeen twee kiemzones, die worden gekenmerkt  
door vergrotingen en reducties van de intine, terwijl de daarboven liggende exine geen  
aperturen vertoont (cryptoaperturaat) of soms ingedrukt is (disulculaat). Als conclusie 
kan worden gesteld dat de tribus Miliuseae sensu Keßler (1993) niet uitsluitend op grond 
van pollenmorfologie kan worden onderscheiden, omdat volgens moleculaire analyses 
verwante geslachten een overeenkomstige pollenmorfologie hebben. 

Gepubliceerd in Grana 47: 175–184. 2008.

Hoofdstuk 9 draagt bij aan de kennis van de systematiek van Neo-uvaria, een geslacht dat 
vanwege diens sterharen uniek is binnen de onderfamilie Malmeoideae. Er worden twee 
nieuwe soorten voor zuidelijk Thailand beschreven (N. sparsistellata en N. telopea) en 
nieuwe combinaties gemaakt voor twee Filipijnse soorten (N. merrillii en N. viridifolia). 
In deze bijdrage is ook een voorlopige sleutel voor de Neo-uvaria-soorten opgenomen. 
Tevens werd de pollenmorfologie onderzocht van een aantal Neo-uvaria-soorten en van 
een paar soorten van Enicosanthum (recentelijk ondergebracht in het geslacht Monoon, 
zie Xue et al. 2012), op grond van moleculaire analyses een zustergroep van Neo-uvaria. 
Met uitzondering van de voor Neo-uvaria unieke sterharen, de relatief dikkere/vleziger 
kroonbladeren en het gereduceerde aantal meeldraden en vruchtbladen per bloem, zijn 
de andere morfologische kenmerken van Neo-uvaria (bijv. okselstandige bloeiwijzen, 
één relatief groot zaad per enkelvoudige vrucht (monocarp), een opvallend gegroefde  
zaadnerf, vierdelige plaatvormige intrusies in het endosperm) hetzelfde als bij  
Enicosanthum. Pollen van Neo-uvaria blijkt vrij homogeen te zijn; alle onderzochte  
soorten hebben pollenkorrels met een (micro)echinate ornamentatie. Onderzoek met  
de transmissie-elektronenmicroscoop (TEM) laat zien dat de (micro)echinae (stekeltjes) 
structuren zijn die op het tectum staan en dat het infratectum bestaat uit min of meer  
duidelijk te onderscheiden korreltjes (wat overeenkomt met de term ‘grofkorrelig’ in 
Hoofdstuk 2). Het pollen van Enicosanthum ziet er hetzelfde uit als dat van Neo-uvaria, 
maar pollenkorrels van E. paradoxum en E. fuscum hebben een scabrate ornamentatie.  
De macromorfologie, de pollenmorfologie en de moleculaire fylogenie ondersteunen 
de in eerder onderzoek aangetoonde zusterrelatie tussen Neo-uvaria en Enicosanthum.

Gepubliceerd in Phytotaxa 32: 27–42. 2011.
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Toekomstig onderzoek

Het resultaat van het onderzoek dat ten grondslag ligt aan dit proefschrift geeft nieuwe 
inzichten in de geslachtsomgrenzingen van de tribus Miliuseae en de verwantschap-
srelaties boven en onder het tribusniveau. Basale delen van de fylogenetische boom 
blijven echter zwak ondersteund en verder moleculair-fylogenetisch onderzoek is dan 
ook noodzakelijk. Het Saunders Lab van de Universiteit van Hong Kong heeft door  
middel van een nieuwe sequentietechniek (‘next generation sequencing’), waarbij zeer 
grote hoeveelheden DNA relatief snel kunnen worden gesequenced en die hier werd  
toegepast op het hele genoom van een groot aantal Miliuseae-soorten, sequentiege-
gevens verkregen die nieuw inzicht zullen geven in de variabiliteit van de markers van 
het plastoom (plastiden-DNA). Analyse van deze gegevens zal ook bijdragen tot de 
ontwikkeling van nieuwe markers, voor zowel het plastoom als het nucleair genoom  
(celkern-DNA), met de juiste mate van variabiliteit voor evolutionair onderzoek aan de 
Miliuseae. Nieuwe markers zijn nodig om de fylogenie van deze lastigste tak van de fylo-
genetische boom volledig op te lossen. 

Een goed opgeloste fylogenie van de Miliuseae met nauw verwante tribussen 
is essentieel om de historische biogeografie van de onderfamilie Malmeoideae te  
kunnen onderzoeken. De tribussen Monocarpieae en Dendrokingstonieae, die beide 
slechts één geslacht omvatten, zijn in hun verspreiding beperkt tot westelijk Malesië 
(West-Maleisië, Sumatra, plus Borneo voor de Monocarpieae) en zuidelijk Thailand. De  
Dendrokingstonieae worden momenteel gezien als de vroegst afgesplitste groep van de  
Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae tak van de fylogenetische boom, wat  
mogelijk implicaties kan hebben voor de reconstructie van de historische biogeografie 
van deze tak. De precieze zustergroep-relatie van de Dendrokingstonieae-Monocarpieae-
Miliuseae tak met de tribussen Malmeeae, Maasieae en Fenerivieae is nog niet opgelost. 
Het oplossen van de zustergroep-relaties van de Dendrokingstonieae-Monocarpieae-
Miliuseae tak en fylogenetische analyses met een bredere selectie van vertegenwoor-
digers van de Aziatische geslachten van de tribus Miliuseae zal het mogelijk maken  
de volgende biogeografische vraagstukken te onderzoeken:

- Waar zijn de Dendrokingstonieae-Monocarpieae-Miliuseae tak en de tribus  
Miliuseae ontstaan?
- Is verspreiding vanuit een continentaal Zuidoost-Aziatisch of westelijk Malesisch 
oorsprongsgebied naar oostelijk Malesië en Australië, zoals dat voor Pseuduvaria 
(Su & Saunders 2009) en Meiogyne (Thomas et al. 2012) wordt verondersteld, een 
overheersend biogeografisch patroon voor de geslachten van de Miliuseae? 
- Wat is de herkomst van de Indiase vertegenwoordigers van de Miliuseae- 
geslachten; vormen deze vroeg afsplitsende taken van de fylogenetische boom of  
zijn ze genesteld in takken die voornamelijk uit Zuidoost-Aziatische geslachten  
bestaan? 

Er zijn bepaalde afstammingslijnen waarvoor diepgaand fylogenetisch onderzoek  
nodig is. Voor de geslachten Sapranthus en Desmopsis sensu lato (inclusief Stenanona) is  
fylogenetische onderzoek gebaseerd op een veel bredere selectie van soorten  
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noodzakelijk, omdat het onderscheid tussen de twee geslachten dat nu enkel is  
gebaseerd op macromorfologische kenmerken onduidelijk is. Nieuw fylogenetisch 
onderzoek dat de geïntegreerde benadering van Hoofdstuk 3 en 4 volgt zal inzicht 
geven in de geslachtsomgrenzingen binnen de Sapranthus-Tridimeris-Desmopsis  
sensu lato tak. Naast een grootschalige aanpak van toekomstige fylogenetische en  
biogeografische analyses van de tribus Miliusae is aanvullend basaal taxonomisch  
onderzoek nodig. In de moleculaire fylogenetische analyses (Hoofdstuk 2), komt een  
tak naar voren die een voor Thailand onbekend en een voor de wetenschap  
onbeschreven geslacht vertegenwoordigd. Meer materiaal van dit geslacht, 
vooral van bloemen, is nodig om meer duidelijkheid te verkrijgen over de iden-
titeit van dit geslacht en om het formeel te kunnen beschrijven. De onduideli-
jke omschrijvingen van soortenrijke geslachten van de Miliuseae, voorheen  
ondergebracht in het polyfyletische Polyalthia sensu lato-complex (Hubera, Monoon, 
Polyalthia sensu stricto) hebben taxonomische revisies belemmerd. Recent onder-
zoek van Xue et al. (2012) en Chaowasku et al. (2012a; Hoofdstuk 3) heeft weliswaar 
de omgrenzingen van deze geslachten verduidelijkt, maar de soorten van deze 
geslachten moeten nog steeds taxonomisch worden gerevideerd, en dat is voor goed  
fylogenetisch en biogeografisch vervolgonderzoek ook beslist noodzakelijk. Ook voor 
kleinere geslachten met duidelijke onderscheidende kenmerken, zoals Marsypopetalum 
(Xue et al. 2011), Trivalvaria (Van Heusden 1997b; Xue et al. 2011) en Neo-uvaria 
(Chaowasku et al. 2011a; Hoofdstuk 9), is een grondige taxonomische revisie noodza-
kelijk vanwege een aantal soorten dat nog onbekend is voor de wetenschap (eigen  
waarnemingen). Een ander geslacht dat nog moet worden bewerkt is Popowia. Er is 
een ongepubliceerde regionale bewerking van de hand van Moeljono (2009), maar een 
complete revisie van het geslacht is nog niet beschikbaar. 

Reconstructies van de voorouderlijke kenmerktoestanden geven aan dat cryptoap-
erturaat/disulculaat pollen een synapomorfie is voor de tribus Miliuseae (Hoofdstuk 2). 
Dit kenmerksyndroom moet echter verder worden onderzocht met de rasterelektronen-
microscoop (SEM) in combinatie met kritisch puntdrogen om de oorspronkelijke vorm  
en toestand van de pollenkorrels zoveel mogelijk intact te houden. Het zou immers  
kunnen dat disulcaat pollen niet veel meer is dan cryptoaperturaat pollen waarbij de 
exine deels is ingeklapt ter hoogte van de kiemzones.

Bovendien moet pollen van vertegenwoordigers van de Miliuseae waarbij de  
pollenkorrels kennelijk geen kiemzones hebben verder worden onderzocht om te  
achterhalen of (1) eerder gemaakte en onderzochte doorsneden de kiemzones hebben  
gemist, (2) het onderzochte pollen in een stadium van ontwikkeling was waarin 
de kiemzones nog niet waren aangelegd, (3) zulk pollen inderdaad echt inaperturaat  
(omniaperturaat) is. Onderzoek naar het kiemen van pollenkorrels kan helpen om een 
aantal van deze vragen op te helderen

Recente ontwikkelingen in sequentietechnologie, zoals de methoden en tech-
nieken die recent door Stull et al. (2013) en Davey et al. (2011) zijn voorgesteld, 
vergemakkelijken het genereren van enorme hoeveelheden DNA-sequentiegegevens  
tegen aanvaardbare kosten, en bieden daardoor grote mogelijkheden om zowel  
snelle soortvorming en radiatie uit het recente verleden als zulke gebeurtenissen uit het 
verre verleden te ontrafelen (bijv. Nadeau et al. 2012). Door van deze methodologische  
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ontwikkelingen gebruik te maken en deze te combineren met grondig morfologisch 
onderzoek en alfa-taxonomische revisies, zal een moderne taxonomische bewerking  
van de weerbarstige tribus Miliuseae en het volledig ontrafelen van diens fylogen- 
etische verwantschapsrelaties tot de mogelijkheden gaan behoren.
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