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Abstract 
 

As traditionally recognized, the tribe Hydrangeeae (Hydrangea s.l.) of the Cornales 

family Hydrangeaceae includes the warm temperate and tropical genera Hydrangea s.s. plus 

Broussaisia, Cardiandra, Decumaria, Deinanthe, Dichroa, Pileostegia, Platycrater and 

Schizophragma. A number of species of this tribe are popular woody ornamentals for their 

conspicuous inflorescences with attractive marginal flowers. The most recent revision of 

Hydrangea s.s. by McClintock (1957) subdivides this genus in the sections Hydrangea and 

Cornidia,  each further divided in subsections. The H. sect. Cornidia comprises a yet 

undefined number of evergreen root-climbing species of nearly exclusive American 

distribution, with the exception of one species from Taiwan and the Philippines. The present 

study focuses on the tribe Hydrangeeae (Hydrangea s.l.) and H. sect. Cornidia. 

Knowledge of the phylogenetic relationships within the tribe has progressively 

improved in a series of molecular and morphological studies consistently recovering 

Hydrangea s.s. as paraphyletic with respect to the other genera in the tribe. A recent study 

by our research group included a number of Hydrangeeae representatives, recognizing two 

highly supported main clades within the tribe. However, due to heterogeneous distributions 

of rates of evolution and limited plastid variability, relationships among the different 

“genera” remained poorly understood. Despite the long record of phylogenetic studies in 

the tribe Hydrangeeae, a limited number of species from H. sect. Cornidia could be included 

in previous phylogenetic studies preventing a robust test of the monophyly of this section 

and its subsections, as well as a better knowledge of the evolutionary history of this group. 

The present PhD research project was divided in four subprojects. The aims of the first 

two were to gain insight in the phylogenetic relationships within Hydrangea s.l. and H. sect. 

Cornidia, respectively. In order to achieve these, we evaluated the performance of a number 

of coding and non-coding regions from the chloroplast and nuclear genomes for resolving 

and supporting phylogenetic relationships in these groups. The third subproject connects 

our fundamental phylogenetic research of Hydrangea s.l. to an applied study on hortensia 

breeding. Although hortensias are already more than two centuries important for 
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horticultural trade, crosses between distantly related species have been problematic in this 

group hindering exploitation of economic value. The aim of this subproject was to inform the 

selection of potentially successful hortensia hybrid crosses, based on our recently improved 

phylogenetic knowledge in the group and genetic distances calculated from our extensive 

chloroplast nucleotide database. The fourth subproject focused on the characterization of 

the root climbing growth form in H. sect. Cornidia, using a multidisciplinary approach 

integrating plant biomechanics, architecture and anatomy. 

Our results represent a concrete progress in the reconstruction of a solid phylogenetic 

framework for Hydrangea s.l. and H. sect. Cornidia facilitating the application of the 

evidently needed taxonomical changes in these groups. Additionally, our results highlight the 

importance of “phylogenetic thinking” and its value in plant breeding. Furthermore, we 

present a contribution to the knowledge of the biology of the previously barely studied H. 

sect. Cornidia.  
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Outline of the thesis 
 

The introductory Chapter 1 first sheds light on the previous knowledge (before the start 

of this PhD research) on the systematics of the family Hydrangeaceae, the tribe Hydrangeeae 

and H. sect. Cornidia. Then we introduce the background for the four main subprojects 

within this doctoral research: 1) reconstruction of a solid phylogenetic framework for the 

tribe Hydrangeeae, 2) improvement of our knowledge on the phylogenetic relationships 

within H. sect. Cornidia, 3) guidance of hortensia breeding based on phylogenetic 

information, and 4) characterization of growth forms in H. sect. Cornidia. 

Chapter 2 frames this PhD project within the general research on Hydrangea s.l. by the 

Research Group Spermatophytes of the Ghent University. The general aims of this PhD are 

presented as well as the research strategies to achieve them. Here we discuss the 

importance of the Hydrangea s.l. collection in the Botanical Garden of the Ghent University 

and describe our field work coverage and collection strategies. Author’s contribution to 

research chapters is here stated. 

The thesis is then divided in two parts that reflect the two taxonomical levels of our 

research: Part 1 corresponds to Hydrangea s.l. and Part 2 to H. sect. Cornidia. 

 

Part 1 

Chapter 3 exposes the need of an efficient marker selection for tackling a case of 

resolution contrast in Hydrangea s.l., a group with a highly heterogeneous distribution of 

molecular rates of evolution. A fully resolved and highly supported phylogenetic framework 

of a lineage-representative sampling within Hydrangea s.l. is presented.  

In Chapter 4 the economic importance of representatives of Hydrangea s.l. as 

ornamentals is emphasized. Here a link between fundamental and applied plant science 

research is achieved by applying our knowledge on the phylogenetic relationships in the 

group to the selection of potentially successful breeding projects. 
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Part 2 

Based on our field observations and plant material collected during our expeditions, as 

well as our herbarium study, Chapter 5 presents a description of the morphological 

characters of H. sect. Cornidia. Two concise examples of sexual dimorphism in this clade are 

here described.   

Chapter 6 expounds preliminary results that will lead to a manuscript dealing with the 

fundamental search of nuclear potential single-copy genes, allowing for the reconstruction 

of the evolutionary history of H. sect. Cornidia. Based on the obtained phylogenetic 

hypothesis, McClintock's (1957) circumscription of H. sect. Cornidia and its subsections 

Monosegia and Polysegia is discussed.  

An interdisciplinary approach integrating plant biomechanics, architecture and anatomy 

for the study of growth form plasticity in root climbers of H. sect. Cornidia is treated in 

Chapter 7. Two root climbing strategies linked to different types of support are here 

described.  

Finally, in Chapter 8 the conclusions of the PhD thesis are presented along with our 

ongoing research and future perspectives in the study of Hydrangea s.l. and H. sect. 

Cornidia.   
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Samenvatting 
 

De tribus Hydrangeeae (Hydrangea s.l.) van  de Cornales familie Hydrangeaceae omvat, 

zoals traditioneel omschreven, de warm-gematigde en tropische genera Hydrangea s.s., 

Broussaisia, Cardiandra, Decumaria, Deinanthe, Dichroa, Pileostegia, Platycrater en 

Schizophragma. Een aantal soorten die tot deze tribus behoren zijn populaire houtachtige 

sierplanten omwille van hun opvallende bloemgestellen en aantrekkelijke randbloemen. De 

meest recente revisie van Hydrangea s.s. door McClintock (1957) verdeelt dit genus in de 

secties Hydrangea en Cornidia,  op hun beurt verder onderverdeeld in subsecties. De H. 

sectie Cornidia bestaat uit een nog onbepaald aantal altijd-groene wortelklimmende soorten 

die bijna uitsluitend in Amerika voorkomen, met uitzondering van één soort uit Taiwan en de 

Filippijnen. De huidige studie focust op de tribus Hydrangeeae (Hydrangea s.l.) en H. sectie 

Cornidia.  

De kennis van de fylogenetische verwantschapsrelaties in de tribus nam gestaag toe aan 

de hand van moleculair en morfologisch onderzoek dat op een consistente wijze de parafylie 

van Hydrangea s.s. in relatie tot de andere genera in de tribus aantoonde. Een recente door 

onze onderzoeksgroep op basis van een uitgebreid aantal Hydrangeeae vertegenwoordigers 

uitgevoerde studie resulteerde in de herkenning van twee goed ondersteunde clades in deze 

tribus. Omwille van de heterogeen verdeelde evolutiesnelheden en de beperkte 

choroplastmerker-variabiliteit bleven de verwantschappen tussen de verschillende “genera” 

echter nog steeds onvoldoende begrepen. Daarnaast waren vertegenwoordigers van de H. 

sectie Cornidia niet beschikbaar voor opname in eerdere fylogenetische studies, waardoor 

een robuuste test van de monofylie van deze sectie en haar subsecties niet kon worden 

uitgevoerd. Hierdoor bleef eveneens de evolutionaire geschiedenis van deze groep 

onbekend.  

Dit doctoraatsproject werd onderverdeeld in vier deelprojecten. De doelstelling van de 

eerste twee was het verwerven van inzicht in de fylogenetische verwantschapsrelaties in 

respectievelijk Hydrangea s.l. en H. sectie Cornidia. Om dit te bereiken evalueerden we een 

aantal coderende en niet-coderende regio’s uit chloroplast- en kerngenoom aan de hand van 
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hun potentieel om verwantschapsrelaties op te lossen en te ondersteunen. Het derde 

deelproject linkt ons fundamenteel fylogenetisch onderzoek in Hydrangea s.l. met een 

toegepaste studie voor veredelingstechnieken in hortensia. Hoewel deze planten al meer 

dan twee eeuwen lang belangrijk zijn in de sierplantenhandel is het uitvoeren van kruisingen 

tussen minder nauw verwante soorten problematisch en dit belemmert de uitbating van het 

economisch belang van deze groep. Het doel van dit deelproject was het produceren van 

informatie die nuttig is voor de selectie van potentieel succesvolle interspecifieke kruisingen 

in hortensia. Dit was enerzijds gebaseerd op ons recent toegenomen inzicht in de 

fylogenetische verwantschapsrelaties in deze groep en anderzijds op de genetisch afstanden 

die we berekenden aan de hand van onze uitgebreide chloroplast nucleotide dataset. Het 

vierde deelproject focuste op de karakterizatie van de wortelklimmende groeivorm in H. 

sectie Cornidia, door een multidisciplinaire benadering en het integreren van 

plantenbiomechanica, architectuur en anatomie. 

Onze resultaten betekenen een concrete vooruitgang in de reconstructie van een 

robuust fylogenetisch kader voor Hydrangea s.l. en H. sectie Cornidia, wat de toepassing van 

de vanzelfsprekende taxonomische veranderingen in deze groepen bevordert. Daarnaast 

benadrukken onze resultaten het belang van “fylogenetisch denken” en de waarde hiervan 

voor plantenveredelingstechnieken. Tenslotte leveren we ook een bijdrage tot de kennis van 

de biologie van de tot nu toe nauwelijks bestudeerde H. sectie Cornidia. 
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Overzicht van dit proefschrift 
 

In het inleidend Hoofdstuk 1 wordt eerst de kennis over de systematiek van de familie 

Hydrangeaceae, de tribus Hydrangeeae en H. sectie Cornidia die beschikbaar was voor de 

start van dit doctoraatsproject voorgesteld. Vervolgens introduceren we 

achtergrondinformatie voor de vier grote deelprojecten van deze doctoraatsstudie: 1) 

reconstructie van een robuust fylogenetisch kader voor de tribus Hydrangeeae, 2) een 

verbetering van onze kennis over de fylogenetische verwantschapsrelaties binnen H. sectie 

Cornidia, 3) sturen van hortensiakweek gebaseerd op fylogenetische informatie, en 4) 

karakterizatie van groeivormen in H. sectie Cornidia. 

Hoofdstuk 2 kadert dit project in het algemene onderzoek op Hydrangea s.l. in de 

Onderzoeksgroep Zaadplanten van de Universiteit Gent. De algemene doelstellingen evenals 

de onderzoeksstrategieën van dit doctoraat worden verduidelijkt. Daarnaast wordt ook het 

belang van de Hydrangea s.l. collectie in de Plantentuin van de Universiteit Gent  benadrukt 

en beschrijven we ons veldwerk en de gebruikte inzamelstrategieën. 

De thesis is vervolgens onderverdeeld in twee delen die de twee taxonomische niveaus 

van ons onderzoek weerspiegelen: Deel 1 handelt over Hydrangea s.l., in Deel 2 bespreken 

we H. sectie Cornidia. 

Deel 1 

In Hoofdstuk 3 wordt het belang van efficiënte merkerselectie belicht, met als doel het 

oplossen van resolutiecontrast in Hydrangea s.l., een groep met een zeer heterogene 

verdeling van moleculaire evolutiesnelheden. Een volledig opgelost en goed ondersteund 

fylogenetisch kader van Hydrangea s.l. wordt voorgesteld op basis van een staalname die 

representatief is voor alle evolutionaire lijnen binnen deze groep.  

Hoofdstuk 4 bespreekt het economisch belang van vertegenwoordigers van Hydrangea 

s.l. als sierplanten. We streefden hier een link tussen fundamenteel en toegepast botanisch 

onderzoek na, door het toepassen van onze kennis over fylogenetische 

verwantschapsrelaties in deze groep op de selectie van potentieel succesvolle 

kweekprojecten. 
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Deel 2 

Gebaseerd op observaties van planten in het veld, van materiaal verzameld gedurende 

onze expedities en van herbariumspecimens presenteren we in Hoofdstuk 5 een beschrijving 

van de morfologische kenmerken in H. sectie Cornidia. Twee voorbeelden van sexueel 

dimorfisme in deze groep worden eveneens besproken. 

Hoofdstuk 6 behandelt voorlopige resultaten die zullen leiden tot een manuscript over 

de fundamentele zoektocht naar nucleaire genen die in een beperkt aantal kopiën aanwezig 

zijn. Dit laat een reconstructie van de evolutionaire geschiedenis van H. sectie Cornidia toe. 

Op basis van deze fylogenetische hypothese wordt de omschrijving van H. sectie Cornidia en 

subsecties Monosegia en Polysegia door McClintock (1957) bediscussieerd. 

Een interdisciplinaire benadering die plant biomechanica, architectuur en anatomie 

integreert voor de studie van groeivormplasticiteit in wortelklimmers van H. sectie Cornidia 

wordt voorgesteld in Hoofdstuk 7. Twee verschillende wortelklimmer-strategieën worden 

gelinkt aan de aard van de steun waarop deze klimmers groeien. 

In Hoofdstuk 8 worden tenslotte de  conclusies van deze doctoraatsthesis besproken, 

evenals ons lopend onderzoek en toekomstperspectieven in de studie van Hydrangea s.l. en 

H. sectie Cornidia. 
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