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Zur Systematik der Gramineen.
Von A u g u s t  H a y e k  (Wien).

Bekanntlich hat die althergebrachte, schon bei K o c h 1) sich findende 
und auch von H a c k e l 2) übernommene systematische Anordnung der 
Tribus und G attungen der Gram ineen in den letzten Jah ren  eine im m er 
m ehr sich allgemeine Geltung schaffende Umänderung erfahren. Die 
alte A nordnung beginnt mit den zweihäusigen Maydeen, an die sich 
die nahe verwandten Andropogoneen anscbließen; dann folgen die 
Gruppen mit einblütigen Ä hrchen, hierauf die mit m ehrblütigen, u. zw. 
erst die mit rispigen, dann die mit ährenförm igen Gesamt-Infloreszenzen; 
und an den Schluß des Systems werden die Bambuseen gestellt.

Die ersten, die diese A nordnung modifizierten, waren A s c h e r ­
s o n  und G r a e b n e r 3). Diese teilen die ganzen Gramineen in zwei
Unterfamilien, die Panicoideae mit meist m ehr als zwei Hüllspelzen
und einer einzigen Zwitterblüte, unter, selten auch ober der m itunter
1— 2 männliche Blüten stehen, und die Poaeoideae mit 2 (selten 0— 1) 
Hüllspelzen und einem oder m ehreren Ährchen, mit oft über die oberste 
Blüte hinaus verlängerter Ährchenachse. Innerhalb der Panicoideae 
werden nicht die M aydeae, sondern die Coleantheae, Oryzeae und
Phalarideae  an die Spitze gestellt; die Bambuseae stehen nach wie vor 
am Ende des Systems.

Eine wesentlich andere A nordnung der Tribus der Gramineen 
finden wir bei P r i t s c h 4). Bei ihm erscheint die bisherige Anordnung 
im großen und ganzen um gedreht; die Bambuseen stehen an der Spitze 
des Systems, auf diese folgen erst die Gruppen mit mehrblütigen
Ä hrchen, die Festuceae, Hordeeae, Chlorideae, Aveneae, und auf diese 
die mit einblütigen Ä hrchen; die Andropogoneae und die eingeschlecht­
liche Blüten besitzenden M aydeae machen den Schluß. Ein ganz

*) Synopsis florae Germanicae et Helveticae, Ed. 1., 1837.
2) Gramineae in E n g le r  u. P r a n t l ,  Die natürl. Pflanzenfamilien, I., 1., 1887.
3) Synopsis der mitteleuropäischen Flora, II., 1., 1898— 1902.
4) W i e s n e r ,  Organographie und Systematik der Pflanzen, 3. Aufl., bearbeitet 

von K. F r i t s c h .  1909.
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ähnliches System hat auch L a m b 1) entworfen. Diese Anordnung* 
entspricht weit m ehr unseren heutigen systematischen Anschauungen 
als die frühere, da wir heute wohl als sicher annehm en können, daß 
die Form en m it m ehrblütigen Ä hrchen als die ursprünglicheren, die mit 
einblütigen (die so oft Rudimente weiterer Blüten enthalten!) als ab ­
geleitet anzusehen sind, daß ferner die Eigengeschlechtlichkeit bei 
E uchlaena  und M ays  gewiß eine sekundäre ist, und daß endlich die 
Bambuseen den ursprünglichsten Typus unter den heutigen Gramineen 
darstellen.

Kurz darauf hat H a c k e l s  A nsicht über den Bau der Grasblüte 
durch J . S c h u s t e r 2) eine wesentliche Modifikation erfahren. S c h u s t e r  
leitet die Grasblüte vom gewöhnlichen Liliaceen-Typus ab, woraus folgt, 
daß jene  Form en, welche sechs Staubblätter haben, als relativ ursprünglich 
anzusehen sind, demnach neben den Bambuseen auch die Oryzeen. A uf 
Grund dieser E rkenntnis hat S c h e l l e n b e r g 3), fußend auf Anschauungen 
von B e s s e y 4), ein System der Gramineen entwickelt, das in vieler 
H insicht mit dem von F r i t s c h  entworfenen übereinstim m t. S c h e l l e n ­
b e r g  sieht in den Bambuseen und Oryzeen primitive Seitenzweige, die 
sich von einer hypothetischen Urform ableiten lassen; der Urform sehr 
nahe stehen ferner die Festuceae, von denen er einerseits die Aveneae 
(Agrosteae) und Hordeeae, andererseits die Paniceae ableitet, an welch 
letztere sich die Phalarideae , Andropogoneae und M aydeae  anschließen; 
die Chlorideae hält S c h e l l e n b e r g  für eine unnatürliche, aufzuteilende 
Gruppe. S c h e l l e n b e r g s  System wurde auch von W e t t s t e i n 5) über­
nommen und entspricht gewiß am besten unseren heutigen phylo­
genetischen Anschauungen.

H at so die A nordnung der Tribus innerhalb der Gramineae eine 
gewaltige Ä nderung erfahren, so blieb andererseits die Umgrenzung der 
einzelnen Tribus seit H a c k e l  im wesentlichen unverändert. Daß natürlich 
einzelne Details einer K orrektur bedurften, ist natürlich; schon H a c k e l  
hat ja  z. B. G audinia, die früher bei den Hordeeae stand, ihren richtigen 
Platz unter den Aveneae angewiesen; V i e r h a p p e r  h a t“) gezeigt, daß 
Triodia  oder zum mindesten deren Sektion Sieg ling ia  mit D anthonia  
zunächst verwandt und zu den Aveneae, nicht zu den Festuceae zu

*) The phylogeny of Grasses. The plant world, XV., 1912.
2) Über die Morphologie der Grasblüte. Flora, C., 1910.
3) Die systematische Gliederung der Gramineen. Botan. Archiv, I., 1922.
4) The Phylogeny of the Gramineae. 19. Ann. Bep. Michigan Acad. of 

Science, 1917.
5) Handbuch der system. Botanik, 3. Aufl., 1924.
6) Neue Pflanzenhybriden. 1. D anthonia breviaristata  Beck. Österr. Botan. 

Zeitschr., L III., 1903.
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stellen ist, und schließlich hat auch, wie erwähnt, S c h e l l e n b e r g  an 
der Natürlichkeit der Tribus der Chlorideae gezweifelt.

Betrachten wir die einzelnen Tribus bei H a c k e l 1), so zeigt sich, 
daß die Mehrzahl derselben sehr natürliche Gruppen darstellen, so die 
Bambuseae, Andropogoneae, Paniceae, Aveneae und vielleicht auch die 
Agrosteae, obwohl bei letzteren eventuell eine weitere Teilung das Richtige 
wäre. Betrachten wir hingegen die Festuceae und Hordeeae, so gewinnt 
man den Eindruck, daß hier m ancherlei UnzusammeDgehöriges zusammen­
geworfen wurde. Unter den Festuceae z. B. nehm en die Pappophorinae  
eine recht isolierte Stellung ein, Koeleria  scheint mit Trisetum  nahe 
verwandt zu sein und eher zu den Aveneae zu gehören, und über die 
nahe Verwandtschaft von Festuca  und B rom us  obwalten ebenfalls 
Zweifel, über die unten gesprochen werden soll. Bei den Hordeeae 
finden wir einerseits L olium  mit mit der Kante gegen die Spindel ge­
stellten Ährchen, das sicher mit Festuca eng verwandt ist und mit 
dieser Gattung sogar Bastarde bildet, neben Triticum  mit mit der 
Breitseite gegen die Spindel gestellten Ährchen, die kaum so nahe 
m iteinander verwandt sind, als es den Anschein hat.

Die zur Abgrenzung der einzelnen Tribus und Gattungen benützten 
Merkmale beziehen sich einerseits auf den Aufbau der Infloreszenzen, 
u. zw. sowohl der Gesamtinfloreszenz als der einzelnen Ä hrchen, 
andererseits auf die Morphologie der Spelzen und deren Grannen, und 
drittens endlich auf den Bau des Andröceums (Zahl der Staubblätter) 
und des Gynöceums (Bau der Narbe, Form  des Hilum). Im  wesent­
lichen zum mindesten zur Abgrenzung der Tribus n i c h t  verwendet 
wird ein weiteres M erkmal, nämlich der Bau der Amylumkörner. Be­
kanntlich haben m anche Gramineen nur einfache Amylumkörner, w ährend 
andere zusammengesetzte (und daneben oft noch kleine, einfache) besitzen. 
Diese Charaktere sind nach H a c k e l  „innerhalb der meisten G attungen, 
ja  selbst ganzer Tribus, konstant, daher system atisch wertvoll, doch 
nicht ohne A usnahm en.“ Diese letztere Bemerkung ist wohl die Ursache, 
daß keiner der späteren Autoren es gewagt hat, dieses M erkmal weiter 
zu beachten.

Inwieweit der Bau der Stärkekörner innerhalb ein und derselben 
Gattung nicht konstant wäre, ist mir nicht bekannt. H a c k e l  erw ähnt 
keinen diesbezüglichen F a l l ; bei anderen Autoren findet m an hierüber 
überhaupt nichts und ich glaube fast, daß H a c k e l  sich nur darum so 
vorsichtig ausdrückte, weil er naturgem äß nicht alle A rten aller Gattungen 
diesbezüglich untersuchen konnte.

x) A. a. 0.
17*
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Anders steh t es mit den Tribus. Die meisten derselben sind h in­
sichtlich des Baues der Stärkekörner einheitlich; einfache Stärkekörner 
haben die Bambuseae, M aydeae, Andropogoneae, Paniceae, Zoysieae, 
zusammengesetzte die Oryzeae, P halarideae , Agrostideae, Aveneae, Ghlori- 
deae, durchwegs — vielleicht mit Ausnahme der letzteren — sehr 
natürliche Gruppen.

N icht konstant ist das Verhalten der Am ylum körner nur in den 
Tribus der Festuceae und Hordeeae, also gerade in jenen Gruppen, die, 
wie schon erw ähnt, nicht vollständig homogen sind.

Sehen wir uns in dieser H insicht zuerst einmal die Hordeeae an, 
so finden wir folgendes: Zusammengesetzte Stärkekörner ha t Lolium  
und die zunächst verwandten Gattungen ( K ra lik ia , Kerinozom a, 
M onerm a  etc.) und die Lepturinae  (Lepturus, Scribneria , P silu ru s ), 
Gattungen, die gewiß mit L o lium  nahe verwandt sind, und endlich 
N ardus, ein hochgradig abgeleiteter Typus mit stark reduzierten Hüll­
spelzen. Einfache Stärkekörner hingegen haben einerseits die mit T riti­
cum  eng verwandten Genera, wie A gropyrum , H aynaldia , Aegilops, 
andererseits die E lym inae  (Hordeum , E lym u s  etc.), die, wenn auch 
von den Tritic inae  durch die zu m ehreren an der Ährenspindel sitzen­
den Ä hrchen gut verschieden, doch diesen nahestehen. Wie man sieht, 
würde es also nur den natürlichen V erhältnissen entsprechen, wenn 
man die Tribus der Hordeeae auf Grund der Beschaffenheit der Amylum­
körner in zwei Tribus zerlegen würde, in Triticeae  mit einfachen und 
Lolieae mit zusammengesetzten Stärkekörnern.

Anders steht die Sache bei den Festuceae. Bei diesen sind die 
Stärkekörner durchwegs zusammengesetzt und nur B rom us  und Brachy- 
pod ium  mit zwei verwandten kleinen Gattungen m achen eine Ausnahme 
und haben einfache Stärkekörner, so daß H a c k e l  diese Gattungen auf 
Grund dieses Merkmals in eine eigene Subtribus der Brachypodiinae  
zusammenfaßt. Eine wirkliche Sonderstellung der Gruppe scheint bei 
der anscheinend sehr nahen Verwandtschaft von B rom us  mit Festuca  
allerdings untunlich.

Es ist nur die Frage, ob diese Verwandtschaft wirklich eine so 
enge ist, wie es den Anschein hat. Sicher ist es, daß die Diagnosen 
beider Gattungen in vielen Punkten m iteinander übereinstim m en und 
nach unseren gangbaren Bestimmungsbüchern oft nur schwer durch die 
bei Festuca  endstäudigen, bei Brom us  an der Vorderseite sitzenden 
Narben zu unterscheiden sind, daß ferner in manchen Fällen auch eine 
habituelle Ä hnlichkeit zwischen Arten beider Gattungen besteht, z. B. 
zwischen Festuca gigantea  und B rom us ramosus. A ndererseits muß 
man aber wieder bedenken, daß wir es in beiden Fällen mit Gattungen
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zu tun haben, die hinsichtlich des Baues der Infloreszenzen und der 
Spelzen sehr wenig spezialisiert sind, wenig auffallende Merkmale be­
sitzen und gew isserm aßen dem idealen Urtypus der Gräser nahestehen, 
also jedenfalls ziemlich alte, ursprüngliche Typen, bei denen dann 
Unterschiede, wie die verschiedene Insertion der Narben und der 
verschiedene Bau der Amylumkörner denn doch sehr wesentlich sein 
können.

Betrachten wir noch die verw andtschaftlichen Beziehungen, die 
zwischen den genannten Gattungen und den Arten der Hordeeae be­
stehen, so ergibt sich, daß Festuca  mit Lolium  eng verwandt ist, so 
eng, daß sogar Bastarde zwischen A rten beider Gattungen nicht gerade 
selten sind. An B rom us  hingegen schließt sich die, streng genommen, 
generisch kaum verschiedene Gattung Brachypodium  an, und an diese 
wieder Agropyrum . W ir sehen also auch hier, daß die zusammengesetzte 
Stärkekörner aufweisenden Festuceae mit den in dieser H insicht mit 
ihnen übereinstim m enden Gattungen der Hordeeae (im weiteren Sinne) 
verwandt sind, Brom us  und B rachypodium  mit ihren einfachen S tärke- 
körnern mit den ebenfalls einfache Stärkekörner besitzenden Triticeae. 
Es ergeben sich also folgende V erw andtschaftsreihen:

1. Festuca— L olium — L epturus— P silurus— N ardus.
2. B rom us— B rachypodium — Agropyrum — T riticum — Hordeum.

Will man diesen verwandtschaftlichen V erhältnissen im System 
Rechnung tragen, müssen demnach unbedingt die B rachypodiinae  als 
eigene Tribus aus den Festuceae ausgeschieden werden. Eine andere 
Frage ist die, ob das Merkmal der reduzierten Seitenäste der Rispe, 
also der Umstand, ob der Gesamtblütenstand eine Ä hre oder Rispe ist, 
zur Trennung von Tribus genügt. Ist man dieser Ansicht (was speziell 
bei den Triticeae und E lym eae  wohl gerechtfertigt ist), sind letztere 
als Triticeae  an die Brachypodieae  anzuschließen, die Lolieae aber an 
d i Festuceae', ist man anderer Ansicht, so wären sie mit den B ra ch y­
podieae, bzw. Festuceae, zu vereinigen.

Aus obigen Darlegungen ergibt sich, daß das Verhalten der 
Stärkekörner, ob einfach oder zusammengesetzt, auch für die Tribus der 
Gramineen konstant ist, wenn man letztere richtig abgrenzt.

Auf Grund dieses Merkmales zerfallen nun die Gramineen in zwei 
parallele Reihen: a) Mit einfachen S tärkekörnern: Bambuseae , B rachy-  
vodieae, Triticeae, Andropogoneae, M aydeae, Paniceae, Zoysieae, T ri-  
stegineae. b) Mit zusammengesetzten S tärkekörnern : Festuceae, Lolieae, 
Oryzeae, Phalarideae, Aveneae, Agrostideae (einschließlich Coleantheae), 
Chlorideae.
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Es fragt sich nun, ob diese Differenzierung nur einmal stattfand, 
also tatsächlich diese zwei Reihen als parallele Entw icklungsreihen,

bzw. Unterfam ilien anzusehen sind, oder ob öfter sich aus Formen mit 
einfachen Stärkekörnern solche mit zusammengesetzten Stärkekörnern
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abgespalten haben. Darüber wage ich kein definitives U rteil abzugeben. 
Dafür, daß diese Unterschiede keine sehr tiefgreifenden sind, spricht 
der Um stand, daß W i e s n e r 1) im Amylum von Triticum  unter den 
sonst einfachen Stärkekörnern, allerdings sehr vereinzelt, auch zusammen­
gesetzte nachweisen k o n n te ; überdies bestehen ja  auch noch andere 
Differenzen im Bau der Stärkekörner (Gestalt, Größe), über die leider 
noch viel zu wenig U ntersuchungen vorliegen. Dafür, daß die einfachen 
Stärkekörner der ursprünglichere Typus sind, spricht der Umstand, daß 
nicht nur die Bambuseae, der ursprünglichste jetzt lebende Gramineen­
typus, solche aufweist, sondern auch die zwei vorwiegend in den Tropen 
und Subtropen verbreiteten Tribus der Andropogoneae und Paniceae, 
w ährend die in den gem äßigten Zonen in größter Form enm annigfaltig­
keit auftretenden Festuceae zusammengesetzte Stärkekörner haben. Solche 
haben allerdings auch die nach S c h e l l e n b e r g  sehr ursprünglichen 
Oryzeae, doch erweisen sich letztere im Bau der Ä hrchen als ein trotz 
der sechs Staubblätter hochgradig abgeleiteter Typus.

Ich stelle mir die verwandtschaftlichen Beziehungen der Tribus 
der Gramineen untereinander etwa so vor, wie dies aus nebenstehender 
Zusammenstellung zu ersehen ist.

W ie man dieses System in linearer Aufeinanderfolge zur D ar­
stellung bringt, sei dem Geschmack der Autoren überlassen.

!) Mikroskopische Untersuchungen, ausgeführt im Laboratorium für Mikroskopie 
und technische Warenkunde am k. k. polytechn. Institute in Wien. (Stuttgart, 1872.) 
S. 71 ff.
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