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1 Einleitung

So artenreich die Familie der Graser [Poaceae (R.Br.) Barnh.] ist, so vielfaltige geograpische
Verbreitungen, komplexe o6kologische Funktionen und umfassende wirtschaftliche
Nutzungen sind mit ihr verbunden.

Die Poaceae kommen in allen terrestrischen Okosystemen vom Aquator bis Uber die
Polarkreise und vom Tiefland bis in die Hochgebirge vor (Tzvelev, 1989). Die Graser bilden
mit Gber 10.000 Arten die viertgroRte Gruppe der Blitenpflanzen (Tzvelev, 1989). Sie
dominieren ganze Landstriche, wie die Steppen Eurasiens, die Pampa in Stdamerika, die
Préarie in Nordamerika, die Savannen in Afrika sowie die Bambuswalder Asiens. Die Poaceae
dienen als Werk-, Bau- und Fullstoffe, werden zum Erosionsschutz und zur
Energiegewinnung eingesetzt und zu Heil- und Genussmitteln verarbeitet. Die grofRte
wirtschaftliche Bedeutung haben Graser aber als Nahrungs- und Futtermittel far Mensch und
Vieh. Sie stellen Uber 50 % der Welternahrungsenergie, wobei fast 90 % durch Weizen
(Triticum L.), Mais (Zea L.) und Reis (Oryza L.), die restlichen 10 % durch Roggen (Secale
L.), Hafer (Avena L.), Gerste (Hordeum L.) und Hirse (z. B. Panicum L., Pennisetum Rich.,
Setaria Beauv.) geliefert werden (Deigele, 2005).

Die Urspriinge der oben genannten Gattungen sind inzwischen weitgehend bekannt. So
stammen die unter dem Begriff Hirse zusammengefassten kleinfriichtigen Gattungen aus
Asien und Afrika (Lieberei & Reisdorff, 2007; Sitte et al., 2002). Triticum, Hordeum und
Secale kommen aus dem Gebiet des fruchtbaren Halbmondes (Lieberei & Reisdorff, 2007).
Oryza hat seinen Ursprung in China oder Indien und Zea in Mexiko (Lieberei & Reisdorff,
2007; White & Doebley, 1998). Nur die Herkunft von Avena ist nach wie vor unbekannt. Man
nimmt an, dass er aus dem Eurasischen Raum als Ackerunkraut mit Weizen und Gerste
nach Mitteleuropa gelangte und erst spater kultiviert wurde (Lieberei & Reisdorff, 2007).

Vor rund 200 Jahren begann die intrafamiliare Strukturierung der gesamten Graserfamilie mit
Hilfe von Unterfamilien und Triben. Bis in die 1980er Jahre wurden die morphologischen,
anatomischen, embryologischen, zytologischen und immunologischen Untersuchungen
hauptsachlich nach den Regeln der Phanetik (numerische Taxonomie) ausgewertet. Bei
dieser Methode werden Merkmale nicht gewichtet, sondern es wird eine Gesamtahnlichkeit
zwischen den Taxa errechnet (nach Wagenitz, 1996). Zwei neue Methoden erhielten Ende
der 1980er, Anfang der 1990er Jahre fast zeitgleich Einzug in die Graser-Systematik.
Wahrend die Kladistik versucht Uber Synapomorphien (abgeleitete Merkmale fir
Schwestertaxa) Stammbaume mit monophyletischen Einheiten zu konstruieren, liefern DNA-
basierte Methoden eine enorme Anzahl von Merkmalen, die von &kologischen Faktoren
weitgehend unbeeinflusst sind. So setzte sich die Nutzung molekularer Daten in Kombination
mit kladistischen Auswertemethoden schnell durch. Vor allem die Mdoglichkeit der DNA-
Sequenzierung spielt inzwischen eine bedeutende Rolle in der Grasersystematik. Nach den
ersten Arbeiten an Grasern mit rbcL-Sequenzen (Doebley et al., 1990; Hamby & Zimmer,
1988), folgten Untersuchungen an rps4 (Nadot et al., 1994), rpoC2 (Cummings et al., 1994),
ndhF (Clark et al., 1995) und matK (Liang & Hilu, 1996).

Fir die verschiedensten phylogenetischen Fragestellungen hat sich die matK-Region,
erstmals von Johnson & Soltis (1994; 1995) und Steele & Vilgalys (1994) eingesetzt, als sehr
aussagekraftig erwiesen. Eine Vielzahl von Untersuchungen hat die sehr hohe
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Substitutionsrate im Vergleich zu anderen Genen bestatigt, ebenso die nahezu gleichmaRige
Verteilung auf alle drei Codonpositionen und die fast gleiche Anzahl von Transitionen im
Vergleich zu den Transversionen (vgl. Goldman et al., 2001). Wie Abbildung 1 zeigt, liegt das
Gen im Intron der tRNALys""Y (Sugita et al., 1985). Es hat Ahnlichkeit zu mitochondrialen
Maturasen (Neuhaus & Link, 1987). Das matK-Gen wird exprimiert (du Jardin et al., 1994),
ist funktional (Barthet & Hilu, 2007; 2008) und scheint die einzige Maturase im Chloroplasten
hoherer Pflanzen zu sein. Sie wird fir das SpleiRen und Falten von Gruppe-ll-Introns
bendtigt (Vogel et al., 1997). In der vorliegenden Arbeit wurde zusatzlich zu matK noch das
3’-Exon des trnK-Gens, das 3’trnK-Intron (Region zwischen matK und dem 3’trnK-Exon) und
der Spacer zwischen dem 3’trnK-Exon und dem psbA-Gen untersucht.

In Angiospermen ist matK zwischen 1536 und 1542 Basen lang (Hilu et al., 1999). Fir die
Poaceae wurde eine Lange von 1523-1535 gefunden (Ddring et al., 2007).

trnk matK trnk psbA

rpst6 5-Exon 3 -Exon

Abbildung 1: Lage des matK-Gens

Besonders bei sehr groRen Sippen werden haufig mehrere
Gattungen in Triben zusammengefasst. So ist auch die Gattung
Avena namensgebend fir eine grofte Gruppe von Grasern, den
Hafer-Grasern (Aveneae). Diese Tribus umfasst 50-60
Gattungen mit ca. 1050 Arten, und wird von Clayton & Renvoize
(1986) in vier Subtriben unterteilt. Als morphologisches
Unterscheidungsmerkmal der Aveneae wird das relative
Langenverhaltnis von Hull- zu Deckspelze und die Form und der
Ansatzpunkt der Rlckengranne an der Deckspelze genannt
(Abbildung 2). Allerdings stellten oft dieselben Autoren fest, dass
es mit diesen Merkmalen Probleme bei der morphologischen
Umschreibung der Aveneae gibt, die teils Uberlappungen z. B.
mit der Tribus Poeae aufweisen (Clayton & Renvoize, 1986;
GPWG, 2001; Hilu & Wright, 1982).

Deckspelze
mit geknickter
Rickengranne

Hullspelzen
(langer als
Deckspelzen)

Abbildung 2: Ahrchen von
Agrostis avenacea J.F. Gmelin,
nach Gould & Shaw (1983)

Das Problem der inneren Struktur und der genauen Umgrenzung der Tribus zeigt sich auch
in den DNA-Sequenzanalysen. Unabhangig davon welcher DNA-Abschnitt analysiert wurde,
keine der molekularen Untersuchungen zeigte im Bereich der traditionellen Aveneae eine
klare Tribusumgrenzung (Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et al., 1997; Clark et al.,
1995; Davis & Soreng, 1993; 2007; Déring et al., 2007; Gillespie et al., 2008; Hilu et al.,
1999; Hsiao et al., 1995; 1999; Hunter et al., 2004; Mathews et al., 2000; Nadot et al., 1994;
Quintanar et al., 2006; 2007; Rodionov et al., 2005; Schneider et al., in press; Soreng &
Davis, 1998; 2000; Soreng et al., 1990; 2007). Die unklare Abgrenzung der Aveneae,
besonders zu den Poeae, veranlasste einige Autoren u. a. diese beiden Triben zu vereinigen
(z. B. Doring et al., 2007; GPWG, 2001; Soreng & Davis, 2000; Tzvelev, 1989). Die Tabelle 1
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zeigt zusammenfassend vier verschiedene Gliederungen der Unterfamilie Pooideae Benth.
Die jeweils unterschiedliche Anzahl aufgeflhrter Triben (7-27) verdeutlicht die sehr
unterschiedliche Auffassung Uber die Umgrenzung der Unterfamilie (Ufam.) sowie die
unterschiedliche systematische Zugehdrigkeit einiger Taxa.

Tabelle 1: Triben der Ufam. Pooideae (grau hinterlegt) bzw. deren Zuordnung zu anderen Unterfamilien der

Poaceae durch die entsprechenden Autoren

Diarrheneae (Ohwi)

Bambusoideae

Diarrheneae

Triben Clayton & Tzvelev, 1989 Watson & Dallwitz, GPWG, 2001
Renvoize, 1986 1992 onwards
Aveneae Dumort. Aveneae zu Poeae Aveneae zu Poeae
Poeae R. Br. Poeae Poeae Poeae Poeae
Phleeae Dumort. iu U Phleeae zu Pogae, Aveneae, zu Poeae
veneae Seslerieae
Hainardieae Greuter | Hainardieae zu Poeae zu Poeae zu Poeae
Egzlheneae W.D.J. zu Poeae zu Phleeae Seslerieae zu Poeae
Bromeae Dumort. Bromeae Bromeae Bromeae Bromeae
Triticeae Dumort. Triticeae Triticeae Triticeae Triticeae
Brachypodieae Harz | zu Triticeae Brachypodieae Brachypodieae Brachypodieae
Brylkinieae Tateoka | Brylkinieae Brylkinieae zu Meliceae Brylkinieae
Meliceae Rchb. Meliceae Meliceae Meliceae Meliceae
Ampelodesmeae zu Poeae Ampelodesmeae zu Ufam. Stipoideae Ampelodesmeae
(Conert) Tutin Burmeist.
Stipeae Dumort. Stipeae Stipeae zu Ufam. Stipoideae | Stipeae
Lygeeae J. Presl Lygeeae Lygeeae zu Ufam. Stipoideae | Lygeeae
Nardeae Koch Nardeae Nardeae zu Ufam. Stipoideae | Nardeae
zu Ufam.

evil. zu Ufam.

Diarrheneae

C. S. Campb. L Bambusoideae
uerss.
Phaenospermateae | zu Ufam. Phaenospermateae | 5- Ufam. Phaenospermateae
Renvoize & Clayton | Bambusoideae P Bambusoideae P
.| zu Ufam. L
Brachyelytreae Ohwi Bambusoideae Brachyelytreae zu Ufam. Stipoideae | Brachyelytreae
zu Ufam zu Ufam. zu Ufam
Arundineae Dumort. " Arundineae Arundinoideae L
Bambusoideae . Arundinoideae
Burmeist.
. zu Ufam. zu Ufam. zu Ufam.
Ehrharteae Nevski Bambusoideae ERGIEEED Bambusoideae Ehrhartoideae Link
Orvzeae Dumort zu Ufam. Orvzeae zu Ufam. zu Ufam.
y ) Bambusoideae ry Bambusoideae Ehrhartoideae
Phyllorhachideae C. |zu Ufam. Phvilorhachideae zu Ufam. zu Ufam.
E. Hubb. Bambusoideae y Bambusoideae Ehrhartoideae
Aristideae C. E. zu Ufam. Aristideae zu Ufam. zu Ufam.
Hubb. Arundinoideae Arundinoideae Aristidoideae Caro
L . zu Ufam. . zu Ufam. .
Micraireae Pilg. Arundinoideae Micraireae Arundinoideae Insertae Sedis
Thysanolaeneae C. | zu Ufam. Thvsanolaeneae zu Ufam. ZClJerlﬂt]:?trr?e.coi deae
E. Hubb. Arundinoideae Y Arundinoideae
Soderstr.
. zu Ufam. zu Ufam. zu Ufam.
Centotheceae Ridl. Centothecoideae Clanieiliizaese Centothecoideae Centothecoideae
zu Ufam.
Cynodonteae S zu Ufam. zu Ufam.
Dumort. i ST EEE Chloridoideae Chloridoideae
Kunth ex Beilschm.
Andropogoneae zu Ufam. Andropogoneae zu Ufam. zu Ufam.
Dumort. Panicoideae Link pog Panicoideae Panicoideae
. zu Ufam. . zu Ufam. zu Ufam.
Arundinelleae Stapf Panicoideae ArumelinElipae Panicoideae Panicoideae
zu Ufam. zu Ufam. zu Ufam.
Isachneae Benth. L Isachneae L o
Panicoideae Panicoideae Panicoideae
. zu Ufam. . zu Ufam. zu Ufam.
Paniceae R. Br. . Paniceae L L
Panicoideae Panicoideae Panicoideae
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Ein Ziel dieser Arbeit ist es, durch ein moglichst vollstandiges ,sampling®, nicht nur
.reprasentativer® Gattungen, sondern durch Einbeziehung auch seltener und kritischer*
Taxa, die innere Struktur der Aveneae zu klaren.

Zudem wurde die Gattung Helictotrichon mit einer besonders grolten Anzahl von Arten in die
Analyse eingeschlossen. Hier soll die Aufspaltung in mehrere unabhangige Taxa und deren
phylogenetische Stellung im Stammbaum Uberprift werden.

Neben der inneren Struktur soll auch versucht werden, die Abgrenzung zu benachbarten
Triben der traditionellen Aveneae zu klaren. Um diese Frage beantworten zu kdnnen,
wurden neben den Aveneae auch Taxa aus den Poeae, den Hainardieae und Taxa aller
anderen Triben der Unterfamilie Pooideae in die Untersuchungen einbezogen.

Eine Subtribus der Aveneae, die Duthieinae Potztal, werden von einigen Autoren weit
aullerhalb der Aveneae (und Poeae) in die Stipa L.-Verwandtschaft gestellt. Um diese
Aussagen zu uUberprufen, wurden zusatzlich Taxa aus dem Verwandtschaftskreis um Stipa in
die Untersuchung eingeschlossen.

Damit verbunden wird die Frage nach der Abfolge der basalen Aste und der Abgrenzung der
Unterfamilie der Pooideae Benth. im Aligemeinen verfolgt. Besonders interessant ist hier die
Frage, ob die Stipeae zu den Pooideae, Bambusoideae oder zu einer eigenen Unterfamilie
gehdren.

Mit Hilfe der relativ groRen Anzahl von Nicht-Pooideae-Taxa soll zudem moglichst die
Eigenstandigkeit der Ufam. Ehrhartoideae und des BEP-Clades bestatigt werden

Um die aufgeworfenen Fragen methodisch zu realisieren, wurde die matK-Region,
bestehend aus dem matK-Gen, dem 3’trnK-Intron, dem 3’trnK-Exon und der Spacer-Region
zum psbA-Gen, sequenziert und mittels Maximum-Parsimony und bayesischen Methoden
ausgewertet (vgl. Abbildung 1; vgl. Hilu & Liang, 1997).
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2 Material und Methoden
2.1 Molekularbiologische Arbeiten

2.1.1 Herkunft und Aufbewahrung des Pflanzenmaterials

171 Individuen aus 120 Gattungen der Unterfamilie Pooideae, hauptsachlich aus den Triben
Aveneae und Poeae, sowie Vertreter weiterer Triben und Unterfamilien, wurden in dieser
Arbeit untersucht (Taxaliste inkl. der Autorennamen befindet sich im Anhang). Dabei wurde
sowohl Silika-Gel getrocknetes Frischmaterial, als auch Herbarmaterial verwendet. Bei dem
Pflanzenmaterial handelt es sich fast ausschlieRlich um Standortmaterial, welches Uber
Samentausch, Herbarleihe und aus eigenen Aufsammlungen bezogen wurde. Frisch
entnommene Blatter wurden in Teefiltertiten gesammelt und mit Silika-Gel, einem stark
hygroskopischen Salz in Perlenform, getrocknet. Durch diese schnelle Trocknung des
Materials wird ein enzymatischer Abbau der DNA weitestgehend verhindert (Chase & Hills,
1991). Die weitere Aufbewahrung der Proben erfolgte in luftdicht verschlossenen
Kunststoffboxen die zu 1/5 mit Silika-Gel gefiillt waren.

2.1.2 Gewinnung und Aufbereitung der Daten

DNA-Isolation

Die fur die molekularbiologischen Untersuchungen benétigte DNA wurde mit dem QIA
DNeasy Plant DNA Extraktion Kit von QIAGEN (Hilden, Deutschland) und ab 2005 mit dem
NucleoSpin® Plant Kit von Macherey-Nagel (Diiren, Deutschland) gewonnen. Dafiir wurden
1-2 cm? Blattmaterial in einer FastPrep-Kugelmiihle von Qbiogene (Heidelberg, Deutschland)
mit einer Keramikkugel 40 Sekunden fein zermahlen und anschlieRend nach den
Standardprotokollen extrahiert. Dabei wird die DNA aller Zellorganellen (Kern, Mitochondrien
und Chloroplasten) gemeinsam isoliert. AnschlieRend wurde die DNA-Ausbeute und DNA-
Qualitat im 1,0 %igen Agarose-Gel in 0,5x TBE-Puffer (Sambrook et al., 1989) Uberprift und
der Rest der Extraktion in Reaktionsgefalien bei -20 °C gelagert.

Amplifikation und Sequenzierung

Uber die Amplifikation mittels Polymerase-Ketten-Reaktion (engl. PCR) wurde zunachst die
fur die Sequenzierreaktion bendtigte Anzahl an DNA-Fragmenten gewonnen. Die von Mullis
& Falcoona (1987) beschriebene Methode verlauft in den gleichen Schritten wie die DNA-
Replikation im Zellkern. Durch die exponentielle Vermehrung der Fragmente ist es moglich,
aus kleinsten Mengen an Ausgangsmaterial eine ausreichende Menge der bendtigten DNA-
Fragmente herzustellen. Fir Amplifikation und Sequenzierung der Proben wurden prinzipiell
die gleichen Primer verwendet (Tabelle 2). Zum Teil konnte auf schon bekannte
Primersequenzen zuruck gegriffen werden, zum Teil wurden neue Primer entwickelt. Die
Lage der verwendeten Primer ist in Abbildung 3 dargestellt.
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Tabelle 2: Benutzte Primer fir Amplifizierung und Sequenzierung

Primername Sequenz 5 — 3’ Richtung Referenz

7B GAT TTA TCA/G GAT TGG GAT Hilu et al. (1999)
9R TAC GAG CTAAAGTTC TAGC Hilu et al. (1999)
1210R GTA GTT GAG AAA GAA TCGC Hilu et al. (1999)

PO-matK 470F
PO-matK 550F
PO-matK 620R
PO-matK 860F
PO-matK 860R
PO-matK 1070R
PO-matK 1300F
PO-matK 1420R
PO-matK 1900F

CCA AAG TTT CAG AAT TTA CGC TCT ATT C
CAC ATA TAG AAA TAC CCT ATC C

CGC AAT AAA TGC AAA GA (CT) GGA AC
CAT TAT GTT CGA TAT CAA GG

TTT CCT TGA TAT CGA ACA TAA TG

CCA GCA TTT GAT TCC TTA

TCA GAT TGG GAT ATT CTT GAT CG

TTA CGA GCT AAA GTT CTA GC (AG) CA
ACA TAG GGA AAG TCG TGT GC

Schneider et al. (in press)
Doring et al. (2007)
Doring et al. (2007)
Schneider et al. (in press)
Schneider et al. (in press)
Schneider et al. (in press)
Déring et al. (2007)
Déring et al. (2007)
Schneider et al. (in press)

psbA-R CGC GTC TCT CTAAAATTGGAGTCAT Johnson & Soltis (1994)
S5-1F ACCCTGTTC TGACCATATTG Hilu et al. (1999)
W TAC CCT ATC CTATCC AT Hilu et al. (1999)
PO-matK860F.
PO-matK 550F,,
PO-matK470F. PO-matK1300F.
H5-1 FI W. 7B. PO-matK 1 900F.
trnK trnK
matK A
5 -Exon 3’ -Exon psb
J210R <R <PPAR
PO-matK620R aPO-matk1420R
-
«POmatK1070R
lPO—matK860R

Abbildung 3: Lage der verwendeten Primer

Die Amplifikation (Reaktionsansatz und PCR-Protokoll siehe Tabelle 3) erfolgte im
Mastercycler von Eppendorf (Hamburg, Deutschland) und dem MJ Research Thermal Cycler
von GMI (Ramsey, Minnesota, USA) mit den Chemikalien von Qbiogene (Heidelberg,
Deutschland), Qiagen (Hilden, Deutschland) und Genecraft (Ludinghausen, Deutschland).

Tabelle 3: Reaktionsansatz und PCR-Protokoll der Amplifikation

Reaktionsansatz 20,0 ul PCR-Protokoll

10x PCR-Puffer 2,0 ul Denaturierung 3,0 min 94 °C

DMSO 1,0 pl Denaturierung 0,5 min 94 °C

MgClI2 1,5yl (25 mM) . . primer- 34
dNTPs 0,2l (10 mM) Annealing O0.7.min  “bhangig  Zyklen
Primer 1 1,0 pl (10 pmol/ul) Elongation 1,0 min 72 °C

Primer 2 1,0 pl (10 pmol/pl) SchluBphase 10,0 min  72°C
Taqg-Polymerase 0,1 ul (5U/pl)

DNA 1,0 ul

WasserTri-Dest. ad 20,0 pl

Die Aufreinigung der Amplifikate erfolgte nach Standartprotokoll mittels Qiaquick Gel
Extraktion Kit von Qiagen (Hilden, Deutschland) und ab 2005 mit dem NucleoSpin® Extract II
Kit von Macherey-Nagel (Duren, Deutschland). Die DNA-Konzentration nach der Reinigung
wurde im 1,0 %igen Agarose-Gel und nach ab 2005 mittels Photospektrometer von
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NanoDrop (Wilmington, Delaware, USA) geprift. In der anschlieRenden Sequenzierreaktion
wurden beide DNA-Strdnge einzeln sequenziert (sogenannte Vorwaérts- und
Ruckwartssequenzen). Die Sequenzierreaktion (Reaktionsansatz und PCR-Protokoll siehe
Tabelle 4) wurde mit den Amplifikationsprimern und zusatzlichen internen Primern
durchgefiihrt. Genutzt wurde der BigDye®Terminator Ready Reaction Sequenziermix (PE
Applied Biosystems) und ab 2005 das DYEnamic ET Terminator Cycle Sequencing Kit von
GE Healthcare (Dallas, Texas, USA).

Nach der Fallung mit 1 pl Natriumacetat/EDTA, 40 pl <96 %igem Ethanol (zusammen 30 min
bei 4 °C zentrifugieren) und dem Waschen der DNA-Proben mit 150 yl 70 %igem Ethanol
(20 min zentrifugieren, bei 4 °C) wurden die Proben auf einem ABI PRISM® 310 Genetic
Analyzer von PE Applied Biosystems (Foster City, Kalifornien, USA) im Biozentrum der
Universitat (DNA-Service-Labor) Halle bzw. auf einem ABI PRISM® 377 der Virginia
Bioinformatics Core Laboratory Facility von Virginia Tech (USA) und ab 2005 auf einem
MegaBace 1000 von GE Healthcare (Dallas, Texas, USA) im eigenen Labor aufgetrennt.

Tabelle 4: Reaktionsansatz und PCR-Protokoll der Sequenzierung

Reaktionsansatz 10,0 ul PCR-Protokoll

ET DYEnamic 1,0 pl Denaturierung 20s 95 °C

Sequenzierpuffer 1,0 pl Denaturierung 20s 95 °C

Primer 0,5 pl (10 pmol/pl) . primer- 28

DNA- Amplifikat 0,5-7,5pl Annealing 40s abhangig  Zyklen

Wasserri.pest. ad 10,0 pl Elongation 60s 60 °C
Schlufphase 4 min 60 °C

Die Ausgabe der Sequenzen erfolgte als sogenannte Chromatogramme. Mittels der
Programme Chromas von Technelysium Pty Ltd (Tewantin, Queensland, Australien) und
Sequencher 4.5 (Gene Codes Corporation, Ann Arbor, Michigan, USA) konnten die
Sequenzen am PC abgelesen und wenn nétig nacheditiert werden. Dabei wurden nicht
eindeutige Positionen nach dem IUPAC-Code kodiert. Aus den Einzelsequenzen der
jeweiligen Proben wurde dann eine Konsensussequenz erstellt (fir Diarrhena wurde eine
chimare Konsensussequenz aus zwei Individuen erzeugt).

2.2 Phylogenetische Auswertung

2.2.1 Analyse der Sequenzdaten

Mit den erzeugten Konsensussequenzen wurde unter Verwendung des Programms
Sequencher 4.5 (Gene Codes Corporation, Ann Arbor, Michigan, USA) ein Alignment erstellt
und manuell Uberprift. Polymorphe Positionen, die bei weniger als finf Proben auftraten,
wurden noch einmal in den Chromatogrammen (berprift um eventuelle Editierfehler
auszuschlie®en. Die Analysen wurden mit Sequenzen aus der EMBL-Datenbank erganzt.
Zudem stellte die Arbeitsgruppe von Prof. Hilu (Virginia Tech, USA) weitere, noch nicht
veroffentlichte Sequenzabschnitte der matK-Region zur Verfigung. Diese wurden,
hauptsachlich fir die Taxa des PACCAD-Clades, der Bambusoideae und der Ehrhartoideae,
mit den matK-Sequenzdaten von Hilu et al. (1999) kombiniert.
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Das fertige Alignment wurde als Nexus-File exportiert. Zudem wurden die potentiell-
informativen Indels binar kodiert und als 0/1-Matrix den Sequenzdaten angefuigt. Mit dieser
kombinierten Matrix wurde dann die Parsimony-Analyse mittels PAUP 4.0b10 (Swofford,
2002) und die Likelyhood-Analyse in MrBayes (Huelsenbeck & Ronquist, 2001) durchgefihrt.

Parsimony-Analyse und Bootstrap

Bei der Stammbaumrekonstruktionen mittels Maximum-Parsimony (Farris, 1970) sucht die
Methode Baume, die mit der kleinst mdglichen Anzahl von Merkmalsanderungen (Schritten)
die Evolution der vorhandenen Sequenzen erklart (Maximum-Parsimony = maximale
Sparsamkeit). Die Analyse wurde als heuristische Suche mit den Parametern 'TBR branch
swapping', 'RANDOM addition’, 100 replications' und 'MaxTrees 10.000" durchgeflihrt. Aus
den gefundenen kirzesten Baumen wurde ein 'strict-consensus' Baum konstruiert, in dem
alle Verzweigungen dargestellt werden, die in 100 % der kirzesten Baume vorhanden sind.
Alle anderen Verzweigungen werden als Polytomie gezeichnet. Die Werte fir die
Unterstiitzung der einzelnen Aste wurde mittels Bootstrapanalyse ermittelt, fir die wiederum
PAUP 4.0b10 (Swofford, 2002) mit den Einstellungen "TBR branch swapping', 'RANDOM
addition' und 'closest' genutzt wurde. Die Anzahl der 'MaxTrees' wurde aufgrund der
begrenzten Rechenkapazitat auf 2000 reduziert. Insgesamt wurden 200 Bootsstrap-
Replikationen durchgefuhrt.

Likelihood-Analyse und bayesische Werte

Im Gegensatz zur Maximum-Parsimony-Analyse, die aus den vorhandenen Sequenzdaten
den sparsamsten Baum konstruiert, sucht die Likelihood-Analyse, genauer die 'posterior
probability', den Baum, der mit der grof3ten Wahrscheinlichkeit die vorhandenen Daten
erklart. Parallel zur Baumberechnung werden die bayesischen Werte ermittelt, die angeben
wie wahrscheinlich die jeweilige Astverzweigungen ist. Die Analyse wurde mit vier parallel
laufenden Markov-Ketten und den Parametern 'GTR- (general time reversible) Model' fir die
sechs moéglichen Mutationen, 'invgamma’' fir eine unklare Verteilung der Mutationen tber die
Sequenz und einer Million Generationen durchgefuhrt. Jede hundertste Generation wurde
gespeichert. Die ersten 1.000 Baume wurden geléscht (‘burn in') und aus den Ubrigen
Baumen ein 'majority-rule' Baum berechnet.

Homoplasie-Werte

Um den Grad der Homoplasie des Datensatzes einschatzen zu koénnen, wurde der
‘consistency index' (Cl) und 'retention index' (RI) berechnet (Farris, 1989; Kluge & Farris,
1969). Dabei wird die Anzahl der tatsachlich bendtigten Merkmalanderungen ins Verhaltnis
zur theoretisch kleinsten erforderlichen Anzahl der Transformationen gesetzt (vgl. Swofford,
2002). Hohe CI- und RI-Werte (nahe 1) deuten auf einen Datensatz mit geringer Homoplasie
hin.
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3 Analyse |l - Ergebnisse und Diskussion

3.1 Berechnungen, Indizes und Unterstlitzungswerte

Fur die Klarung der Abgrenzung der Unterfamilie der Pooideae von den benachbarten
Unterfamilien sowie fiir die phylogenetische Struktur innerhalb der Pooideae und der Tribus
Aveneae, wurden 133 Taxa aus den Pooideae, Bambusoideae, Erhartoideae und die
Gattungen Aristida, Eragrostis und Rhynchelytrum aus dem PACCAD-Clade (oder
PACCMAD- bzw. PACMAD-Clade, vgl. Duvall et al., 2007; Sanchez-Ken et al., 2007)
untersucht. Als AuRengruppe wurde Pharus [Pharoideae (Stapf) L. G. Clark & Judz.]
eingesetzt (vgl. Clark et al., 1995).

Die Berechnungsgrundlage der Analyse | bildet das Gesamtalignment der matK-Region mit
einer Lange von 2342 Basenpaaren. Aufgrund von Alignmentproblemen wurden 61
Positionen von der Berechnung ausgeschlossen (Position 1581, 1828-1845, 2038, 2074 und
2303-2342). Zusatzlich wurden 55 Indels des Alignments binar kodiert und als 0/1-Matrix den
DNA-Sequenzen angefligt. Damit standen insgesamt 320.032 Merkmale in der kombinierten
Matrix fur die Stammbaumanalyse zur Verfigung (2336 Matrixpositionen fir 137 Taxa).
Insgesamt fehlen durch Sequenzierprobleme etwa 11.000 Einzeldaten, und damit weniger
als 3,4 % an der Gesamtdatenmenge (vgl. Tabelle 5).

Tabelle 5: Taxa mit fehlenden Daten tGber 230bp (= 10 %) in den Einzelsequenzen

Taxon summe d(_ar_ fehlenden Position im Alignment
Basenpositionen

Amphibromus sp. 629 865-1308, 2126-2303

Aniselytron treutleri 317 1096-1413

Anthoxanthum alpinum 390 549-569, 1015-1294, 1778-1869

Avena sativa 723 1580-2303

Brylkinia caudata 541 1314-1855

Corynephorus canescens 358 518-571, 1012-1317

Deschampsia danthonioides |401 957-1294, 1781-1845

Ehrharta longifolia 684 1580-2303

Gastridium ventricosum 433 863-1296

Graphephorum melicoideum | 235 533-571, 1099-1293

Metcalfia mexicana 760 527-1287

Nassela tenuis 723 1580-2303

Pariana radiciflora 723 1580-2303

Pharus latifolius 723 1580-2303

Poidium uniolae 400 841-1241

Psathyrostachys juncea 723 1580-2303

Rostraria cristata 474 1546-2020

Simplicia buchananii 255 953-1208

Zingeria biebersteiniana 276 930-1206

Zizania aguatica 723 1580-2303
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Abbildung 4: 'Strict-consensus' Baum der Maximum-Parsimony Analyse | der matK-Region.
Werte iber den Asten geben Bootstrap-Unterstiitzung an, unter den Asten bayesische Unterstltzungswerte
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Bei Vergleichen der Substitutionsrate von verschiedenen Genen zeigte sich, das matK eine
der hochsten Substitutionsrate besitzt (Davis & Soreng, 2007; Johnson & Soltis, 1994; Liang
& Hilu, 1996; Mdller et al., 2006; Olmstead & Palmer, 1994; Steele & Vilgalys, 1994). In der
vorliegenden Analyse | waren von den 2336 Positionen insgesamt 1011 variabel und 692
parsimony-informativ. Das entspricht einer Gesamtvariabilitdt von 43 % und, viel wichtiger,
einem Anteil von 30 % parsimony-infomativer Positionen im Gesamtdatensatz. Damit ist die
matK-Region sehr gut geeignet, um die phylogenetischen Fragen von der Ebene der
Unterfamilien bis zur inneren Struktur der Triben zu beantworten.

Mit Hilfe der Maximum-Parsimony Methode wurden 10.000 kirzeste Baume (= Anzahl der
'Max Trees') auf einer Insel, mit einer Lange von 3045 gefunden (Cl = 0,504, RI = 0,781).
Aus diesen wurde ein 'strict-consensus' Baum berechnet (Abbildung 4). Ebenso wurden die
nonparametrischen Unterstitzungswerte  (Bootstrap-Werte)  fur  die  einzelnen
Stammbaumaste mittels Maximum-Parsimony ermittelt.

Um die Qualitat der bayesischen Berechnungen abschatzen zu kénnen, wird vom Programm
die 'split frequency' ausgegeben. Sie gibt an, wie ahnlich die Baume aus den zwei
unabhangig voneinander laufenden Berechnungen sind. Je niedriger die 'split frequency' um
so besser die Berechnung. Im Handbuch fiir Mr. Bayes 3.1 wird eine 'split frequency' kleiner
0,01 empfohlen (Ronquist et al., 2005). Aufgrund des groflen Datensatzes und der damit
verbundenen langen Rechenzeit, wurde die Berechnung auf 1 Million Generationen
begrenzt. Nach diesen endete die bayesische Berechnung mit einer 'split frequency' von
0,014 und entspricht damit dem empfohlenem Wert von 0,01.

Sowohl die Bootstrap-Werte (BS) aus der Maximum-Parsimony Berechnung, als auch die
'posterior probability'-Werte (PP) der bayesischen Berechnung wurden Gber bzw. unter die
entsprechenden Aste des 'strict-consensus' Baumes geschrieben (Abbildung 4). Beide Daten
geben die statistische Unterstlitzung fir die betreffenden Stammbaumaste wieder. Aufgrund
unterschiedlicher Rechenalgorithmen sind die Werte unterschiedlich zu beurteilen. Generell
sind die bayesischen Werte hoher als die Bootstrap-Werte (Randle et al., 2005; Taylor &
Piel, 2004). Dies liegt meist in der Wahl des Substitutionsmodels der bayesischen
Berechnung begrindet. Ist dieses Model zu einfach, kommt es zu einer extremen
Uberbewertung, was sich in hohen PP-Unterstiitzungswerten widerspiegelt (Alfaro et al.,
2003; Erixon et al., 2003). Deshalb wird in der folgenden Diskussion hauptsachlich auf die
Bootstrap-Werte und bayesischen Werte >0.95 eingegangen.

3.2 PACCAD-und BEP-Clade

Die Ergebnisse der Analyse | der vorliegenden Arbeit zeigen das PACCAD-Clade (hier durch
die Gattungen Aristida, Eragrostis und Rhynchelytrum beispielhaft vertreten), mit einer sehr
guten Unterstiitzung von BS 100 und PP 1.00 als eine monophyletische Gruppe (Abbildung
4 und Abbildung 5). Das BEP-Clade ist ebenfalls monophyletisch und mit BS 63 und PP 0.92
gestutzt.

Wahrend Monophylie und Stabilitat des PACCAD-Clades allgemein anerkannt sind, gibt es
zum BEP-Clade widerspruchliche Aussagen (vgl. Tabelle 6).

Der in dieser Arbeit gefundene Bootstrap-Wert von 63 fiir das BEP-Clade entspricht fast
genau dem Bootstrap-Wert des BEP-Clades in der Untersuchung der GPWG (2001) unter
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Abbildung 5: PACCAD- und BEP-Clade als Ausschnitt des 'strict-consensus’' Baums der Maximum-Parsimony

Analyse | der matK-Region.

Tabelle 6: Ubersicht (iber die Unterstiitzung des BEP-Clades in verschiedenen Analysen

Autor Marker BEP | Bootstrap-
Werte
Untersuchungen der GPWG (2001)
Barker et al. (1995), Doebley et al. (1990), Duvall & )
Morton (1996), Barker (1997) rbel. (Chloroplast)
Barker et al. (1999), Cummings et al. (1994) rpoC2 (Chloroplast) + 56
Clark et al. (1995; 2000) ndhF (Chloroplast) + <50
Davis & Soreng (1993), Soreng & Davis (1998) RFLP (Chloroplast) -
GPWG (2001) alle Chloroplastendaten + 62
GPWG (2001) alle Kerndaten + 50
GPWG (2001) alle molekularen Daten + 90
GPWG (2001) alle Daten + 71
Hsiao et al. (1999) ITS2 (Kern) -
Mason-Gamer et al. (1998) GBSSI (Kern) + <50
Mathews & Sharrock (1996), Mathews et al. (2000) | phyB (Kern) + 89
Soreng & Davis (1998) Strukturelle Daten -
weitere Untersuchungen
. rbcL, matK und trnL/F
Bouchenak-Khelladi et al. (2008) (Chloroplast), Datensatz | + 85
. rbcL, matK und trnL/F
Bouchenak-Khelladi et al. (2008) (Chloroplast), Datensatz I -
Clark et al. (2000) ndhF, rbcL (Chloroplast), phyB + 61
(Kern)

. ndhF, ndhH, matK, rbcL (79
Davis & Soreng (2007) (Chloroplast), strukturelle Daten i Jacknife)
Duvall et al. (2007) ndhF, rbel. (Chloroplast); + 65

Maximum-Parsimony
Duvall et al. (2007) Gd.h'.:’ rbcL (Chloroplast); Neighbor-

oining

Esen & Hilu (1989) ELISA; avgrggfe immunological

cross-reactivity
Esen & Hilu (1989) ELISA; ‘Q correlation matrix’ + zh”e ~

nalyse

Hamby & Zimmer (1988) 188S, 26S rDNA Regionen (Kern) -
Hilu & Wright (1982), Kellogg & Watson (1993) Morphologie -
Hilu et al. (1999), Liang & Hilu (1996) matK (Chloroplast) -
Hodkinson et al. (2007) 'supertree’ Analyse -
Nadot et al. (1994) rps4 (Chloroplast) -
Zhang (2000) rpl16 Intron (Chloroplast) + 93
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Beachtung aller molekularen Chloroplastendaten (BS 62). Ein hdherer Wert, und damit eine
bessere Unterstitzung wurde nur mit dem Intron des plastidaren rpl16 Gens (BS 93; Zhang,
2000), dem Datensatz (DS) 1 aus den plastidaren Markern rbcL, matK und trnL/F (BS 85;
Bouchenak-Khelladi et al., 2008), dem Kernmarker phyB (BS 89; Mathews & Sharrock, 1996;
Mathews et al., 2000) und bei der Kombination aller molekularen Daten (BS 90) bzw. der
gesamten Daten der GPWG (BS 71; 2001) erreicht (vgl. Tabelle 6).

Da die Ergebnisse sowohl fir die Umgrenzung als auch fir die Abfolge der Ufam.
Ehrhartoideae, Bambusoideae und Pooideae bisher nicht eindeutig sind, sind weitere
Untersuchungen fiur Klarung dieser relativ basalen Aufspaltung innerhalb der Graser-Familie
notig.

3.3 Ehrhartoideae und Bambusoideae

Ehrhartoideae

Im Phylogramm der matK-Region bilden die Gattungen Zizania, Oryza und Ehrharta, nach
dem PACCAD-Clade, die nachste monophyletische Einheit. Die drei Gattungen gehéren zur
Ufam. Ehrhartoideae und stehen als sehr gut gestitzte (BS 97, PP 1.00) Schwestergruppe
zu den Ufam. Bambusoideae und Pooideae. Die Schwesterstellung selbst ist schwach
gestutzt (BS 63, PP 0.92).

Im Gegensatz zu der vorliegenden Analyse gruppiert in der Untersuchung von Hilu et al.
(1999) die Ufam. Ehrhartoideae mit dem PACCAD-Clade zusammen. Obwohl fiir Analyse |
dieselben Sequenzen wie bei Hilu et al. (1999) genutzt wurden, ergibt sich ein anderes Bild.
Allerdings haben schon Salamin et al. (2002) und Schmidt (2003) in ihren Arbeiten auf
Probleme bei der Anwendung unterschiedlicher Rechenalgorithmen am Beispiel der Daten
der GPWG (2001) hingewiesen. Damit, und/oder mit dem unterschiedlichen Set der weiteren
untersuchten Sequenzen, kdnnten sich die Topologieunterschiede zwischen Hilu et al.
(1999) und der vorliegenden Arbeit erklaren (vgl. Hodkinson et al., 2007).

Die taxonomische Stellung der Oryza-Verwandtschaftsgruppe wird seit langer Zeit diskutiert.
Sie wird entweder als eigene Ufam. Ehrhartoideae (Syn.: Oryzoideae Burmeist.), Teil der
Bambusoideae oder der Pooideae aufgefasst (siehe Tabelle 7).

Im vorliegenden Stammbaum bilden die drei Gattungen aus der Oryza-Verwandtschaft
(Zizania, Oryza und Ehrharta) eindeutig eine eigene, von den Bambusoideae und Pooideae
abgetrennte Gruppe, die somit als eigenstandige Unterfamilie angesehen werden kann.

Bambusoideae

Nach der Unterfamilie Ehrhartoideae zweigt die Unterfamilie Bambusoideae im Stammbaum
ab. Die Taxa Chusquea, Lithachne, Pariana, Phyllostachys und Sasa bilden eine sehr gut
gestltzte monophyletische Gruppe (BS 90, PP 1.00). Diese ist mit BS 91 und PP 1.00 klar
von der Unterfamilie der Pooideae abgetrennt.

Durch die unterschiedliche Auffassung bzgl. der Oryzeae, ist auch die Umgrenzung der
Unterfamilie der Bambusoideae je nach Autor verschieden (vgl. Clark et al., 1995). Auch wird
die phylogenetische Stellung dieser Unterfamilie innerhalb der Poaceae (basal oder
abgeleitet) diskutiert (Kellogg & Watson, 1993).
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In der Analyse | dieser Untersuchung sind klar zwei sehr gut unterstitzte Gruppen
(Ehrhartoideae und Bambusoideae) zu erkennen. Die Stellung der Bambusoideae als
Schwester zu den Pooideae ist durch den hohen Bootstrap-Wert von 91 (PP 1.00)
abgesichert, wohingegen die Schwesterstellung der Ehrhartoideae zu den Bambusoideae +
Pooideae nur schwach unterstitzt wird (BS 63, PP 0.92). Die trotz eines geringen BS-Wertes
von 63 hohe 'posterior probability' von 0.92 unterstiitzt jedoch die Schwesterstellung der
Ehrhartoideae zu den Bambusoideae + Pooideae, im Gegensatz zu einer Zuordnung der
Unterfamilie zum PACCAD-Clade.

Tabelle 7: Einordnung der Oryzeae Dumort. nach Zhang (2000) mit Erganzungen (*)

eigene Ufam. Ehrhartoideae zur Ufam. Bambusoideae |zur Ufam. Pooideae
Bouchenak-Khelladi et al. (2008)* | Barker et al. (1995; 1999) Cummings et al. (1994)
Clark et al. (2000; 1995) Clayton & Renvoize (1986) |Doebley et al. (1990)
Davis & Soreng (2007)* Clayton (1981)* Hilu & Johnson (1991)
Duvall et al. (2007)* Davis & Soreng (1993) Roshevits (1946)
Duvall & Morton (1996) GPWG (2001)* Tzvelev (1989)

Gould & Shaw (1983) Kellogg & Campbell (1987)

Hamby & Zimmer (1988) Kellogg & Watson (1993)

Hilu & Wright (1982) Sonderstrom & Ellis (1987)

Hilu et al. (1999)* Watson & Dallwitz (1992

Hodkinson et al. (2007)* onwards)*

Hsiao et al. (1999)* Watson & Dallwitz (1992)

Judziewicz & Clark (2007)* Watson et al. (1985)

Liang & Hilu (1996)
Mason-Gamer et al. (1998)*
Mathews & Sharrock (1996)
Mathews et al. (2000)*
Nadot et al. (1994)

Pilger (1954)

Prat (1960)

Soreng & Davis (1998)*
Stebbins & Crampton (1961)
Stebbins (1982)*

Zhang (2000)

3.4 Pooideae

Die nachste monophyletische Gruppe im Stammbaum ist wieder sehr gut unterstitzt (BS 95,
PP 1.00; Abbildung 4) und besteht aus Taxa der Pooideae. Die Abgrenzung und die innere
Struktur dieser Unterfamilie bilden den Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit.

Die Pooideae sind krautige Pflanzen mit einem Cs;-Photosyntheseweg. Sie haben eine
hautige Ligula und die langlichen Blattspreiten besitzen keine Mikrohaare auf ihrer
Oberflache (auBer Nardeae und Lygeeae). Die Ahrchen sind ein- bis mehrbliitig und der
Embryo ist vom pooiden Typ, also ohne Mesokotyl und Skutellumspalte, aber mit Epiblast
und gefaltetem Primarblatt (Clayton & Renvoize, 1986).

Seit Jahren unstrittig ist die Position der Pooideae als Schwestergruppe zum PACCAD-
Clade, unabhangig davon, wie die Stellung der Ehrhartoideae und Bambusoideae ist (siehe
z. B. GPWG, 2001; Hilu et al., 1999).
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3.4.1 Basale Linien der Pooideae

Zu den als basale Linien angesehene Triben gehdéren Ampelodesmeae, Brachyelytreae,
Brachypodieae, Brylkinieae, Diarrheneae, Lygeeae, Meliceae, Nardeae, Phaenospermateae
und Stipeae (im Gegensatz zu den 'core Pooideae' Bromeae, Triticeae, Aveneae und Poeag;
im Sinne von Davis & Soreng, 1993). In der vorliegenden Analyse bilden nur Brachyelytreae,
Brachypodieae und Diarrheneae eigene monophyletische Gruppen. Von den Ubrigen Triben
formen immer zwei eine monophyletische Einheit (Lygeeae und Nardeae, Stipeae und
Ampelodesmeae, Meliceae und Brylkinieae). Die Tribus Phaenospermateae gruppiert mit
Taxa, die traditionell zu den Aveneae gestellt wurden (Clayton & Renvoize, 1986; Abbildung
4 und Abbildung 7).

Studien von Hilu (2004) zeigten, dass die basalen Linien der Pooideae eine hdohere
Chromosomenzahl haben als die 'core' Pooideae. So sind die Brachyelytreae durch x = 11,
Nardeae x = 13, Lygeeae x = 10, Meliceae x = 9, 10, Brylkinieae x = 10, Stipeae vermutlich
x= 11, Ampelodesmos x = 12 und Diarrheneae vermutlich x = 10 gekennzeichnet,
demgegeniiber die 'core' Pooideae durch x = 7 charakterisiert sind. Fir Anisopogon,
Metcalfia und Sinochasea ist die Chromosomenzahl unbekannt, wahrend flir Phaenosperma
2n = 24 angegeben wird und nach Kammacher et al. (1973) auf x = 12 basiert. Fur Duthiea
oligostachya (Munro ex Aitch.) Stapf wurde von Mehra & Sharma (1977) mit 2n = 14
angegeben, ebenso fur Danthoniastrum compactum (KozZuharov & Petrova, 1991). Fur
D. compactum wurde die Angabe von Winterfeld (2006) auf 2n = 24 basierend auf x = 12
korrigiert.

97 Aveneae + Poeae

100 core’ Pooideae

Bromeae + Triticeae

75
1.00

Brachypodium distachyon Brachypod ieae

0.63
Diarrhena americana Diarrheneae
Stipa capensis_
1.00 Piptatherum miliaceum .
100 1.00 Nassella tenuis Stipeae
Ampelodesmos mauritanicus
1.00 0.98 Psa‘?nmpchloa villosua| s & Ampe|0desmeae
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Abbildung 7: Basale Aste der Pooideae als Ausschnitt des 'strict-consensus' Baums der Maximum-Parsimony
Analyse | der matK-Region.
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Brachyelytreae

An der Basis der Unterfamilie der Pooideae steht als Schwester zu allen anderen Taxa die
Gattung Brachyelytrum. Die Schwesterstellung ist mit BS 95 und PP 1.00 sehr gut
unterstutzt.

Brachyelytrum erectum wurde lange als monotypisch fir die Gattung angesehen. Inzwischen
wird aber von einer Gattung mit bis zu drei Arten [B. erectum, B. aristosum (Michx.) Trel.,
B. japonicum (Hack.) Matsum. ex Honda] ausgegangen (Saarela et al., 2003).
Morphologisch ist die ausdauernde Gattung durch sparliche Rispen und einbliitige Ahrchen
mit kleinen, ungleichen Hiullspelzen gekennzeichnet. Wegen ihrem C3-Photosytheseweg, der
temperaten Verbreitung und fehlender Mikrohaare auf der Blattepidermis wurde die Gattung
meist zur Unterfamilie Pooideae, und dabei entweder als eigene Tribus Brachyelytreae
behandelt oder zu den Triben Poeae, Bromeae, Agrostideae Bercht. & J. Presl bzw. der
Ufam. Arundinoideae gestellt. Auch wurde eine Stellung in der Nahe der Stipeae oder als
eigene, unplatzierte Unterfamilie diskutiert (vgl. Campbell et al., 1986; Soreng & Dauvis,
1998). Andere morphologische Merkmale, wie vorhandene Adern in den Lodikulae und eine
ausgebildete Skutellumspalte, waren Argumente fur eine Einordnung von Brachyelytrum
innerhalb der Bambusoideae und auf3erhalb der Pooideae (vgl. Campbell et al., 1986).
Verschiedene molekulare Untersuchungen unterstiitzen die Schwesterstellung von
Brachyelytrum zu den Pooideae (DS 2, Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et al., 1997;
Clark et al., 1995; Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Duvall et al., 2007; Hilu et al.,
1999; Hsiao et al., 1999; Kellogg & Linder, 1995; Zhang, 2000). Auch bei der Kombination
von morphologischen und molekularen Merkmalen wurde diese Verwandtschaft beobachtet
(GPWG, 2001; Soreng & Davis, 1998; 2000).

Aufgrund der oben diskutierten Ergebnisse kann eine Eingliederung von Brachyelytrum in die
Tribus Poeae, Bromeae, Agrostideae oder Arundinoideae ausgeschlossen werden. Die
monotypische Gattung Brachyelytrum nimmt damit eine Stellung als eigene Tribus ein.

Lygeeae und Nardeae

Als zweiter Ast an der Basis der Pooideae zweigt ein sehr gut unterstiitztes clade ab (BS
100, PP 1.00). Dieses wird, als Schwesterclade zu allen Ubrigen Pooideae, von den Taxa
Lygeum spartum und Nardus stricta gebildet (BS 87, PP 1.00). Beide Arten werden als
einzige Vertreter der Tribus Lygeeae bzw. Nardeae gefihrt.

Lygeum spartum kommt in trockenen und teilweise salzigen Tieflandsgebieten des
Mittelmeerraumes vor, wohingegen Nardus stricta in Zentral- und Nordeuropa verbreitet ist.
Dort findet man die Art hauptsachlich in Heidegebieten und auf Sandbdden, seltener auch in
den Dinentalern der Tieflandskisten. Neben einer gewissen Salztoleranz verbindet auch
eine Reihe morphologischer Merkmale diese beiden Taxa. So haben sie im Gegensatz zu
anderen Pooideae miteinander verschmolzene Griffel, keine Lodikulae und keine oder nur
sehr kleine Hullspelzen. Wegen dieser, von anderen Pooideae abweichenden,
Infloreszenzstruktur wurden beide Taxa als jeweils eigene Triben gefiihrt (z. B. Clayton &
Renvoize, 1986; GPWG, 2001; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Es gibt auRerdem einige plesiomorphe Merkmale, wie die zweizelligen
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Mikrohaare, die Lygeum und Nardus mit den Ufam. Bambusoideae und Arundinoideae, aber
nicht mit der Ufam. Pooideae teilen (Clayton & Renvoize, 1986; Kellogg & Campbell, 1987).
Die Einordnung der ungewohnlichen Gattungen Lygeum und Nardus an die Basis der
Unterfamilie Pooideae wurde schon von Arber (1928) und Clayton & Renvoize (1986)
vorgeschlagen. Die basale Stellung sowie die Monophylie der Gruppe wurde durch z.T.
kombinierter Analysen von Chloroplastensequenzen (matK, ndhF, ndhH, rbcL, rpoC2, rps4,
trnL/F), Chloroplasten-RFLPs und Kernsequenzen (GBSSI, ITS, phyB) bestatigt (DS 2,
Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 2007; Duvall et al., 2007; Hsiao et al.,
1999; Mason-Gamer et al., 1998; Mathews et al., 2000). Nur bei Kellogg & Campbell (1987)
und Kellogg & Watson (1993) nahm Lygeum eine variable Position ein. Nardus stricta war in
diese Untersuchung nicht mit eingeschlossen.

Aufgrund der verfugbaren morphologischen und molekularen Daten wird vorgeschlagen,
beide Triben zu einer Tribus zusammenzufassen. Nach nomenklatorischer Prioritdt misste
diese Tribus dann Nardeae Koch heifden.

Phaenospermateae und Duthiea-Gruppe

Die dritte monophyletische Gruppe (BS 72, PP 1.00) wird von Arten gebildet, die bisher zu
ganz unterschiedlichen Unterfamilien oder Triben gezahlt wurden. Die monotypische Gattung
Anisopogon (Ufam. Arundinoideae) bildet hier mit Phaenosperma (Ufam. Bambusoideae)
und der Duthiea-Gruppe (Danthoniastrum, Duthiea, Metcalfia, Sinochasea; alle Ufam.
Pooideae) eine nicht weiter aufgeldste Gruppe.

Die Mitglieder der gesamten Gruppe sind durch einige nicht ganz konsistente,
morphologische Merkmale charakterisiert. So besitzen sie wie fast alle Pooideae, eine
hautige Ligula und keine zweizelligen Mikrohaare auf der Blattoberflache (unsicher flr
Duthiea; vgl. Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Mit Ausnahme von Phaenosperma sind die
Deckspelzen begrannt. Bei Danthoniastrum, Duthiea und Sinochasea entspringt die Granne
in der ausgerandeten Spitze, bei Anisopogon auf dem Ricken der Spelze (Sharp & Simon,
2002; Soreng & Davis, 1998). Danthoniastrum, Phaenosperma und Anisopogon haben drei
Lodikulae. Fir Sinochasea werden zwei oder drei und fir Duthiea keine oder zwei
angegeben (Soreng & Davis, 1998; Wu & Phillips, 2006). Alle Karyopsen haben ein langes
lineares Hilum und ein festes Endosperm (unbekannt fiir Sinochasea; vgl. Watson & Dallwitz,
1992 onwards)

Phaenosperma

Die sudostasiatisch verbreitete Art Phaenosperma globosa, einziger Vertreter der Tribus
Phaenospermateae, wurde meist zu der Ufam. Bambusoideae gestellt, hatte aber hier eine
eher isolierte Position (Campbell et al., 1986; Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Die Art besitzt einige mikromorphologische Merkmale (z. B. keine
Mikrohaare, Lodikulae ohne Leitblindel, parallel angeordnete Nebenzellen an den Stomata),
und Merkmale des Embryos (vorhandener Epiblast) und des Keimlings (kurzes
Mesokotylinternodium), die typisch fiir die Pooideae sind (Kellogg & Campbell, 1987; Kellogg
& Watson, 1993). Die Stellung von Phaenosperma in die Ufam. Pooideae ist durch die
Ergebnisse von z. T. kombinierten Sequenzanalysen gestiitzt (DS 2, Bouchenak-Khelladi et
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al., 2008; Clark et al., 1995; Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007; Duvall et al., 2007;
GPWG, 2001).

Anisopogon

Anisopogon avenaceus wurde von Clayton & Renvoize (1986) zur Ufam. Arundinoideae,
Tribus Arundineae und von Watson & Dallwitz (1992 onwards) zur Unterfamilie Stipoideae
gestellt. Mit letzterer hat Anisopogon auch einige morphologische Merkmale, wie
vorhandener Epiblast, kurzes Mesokotylinternodium und fehlende Gefaldadern in den
Lodikulae gemeinsam (Kellogg & Campbell, 1987; Soreng & Davis, 1998). Auch ist die
Zusammensetzung der Aminosauren im Endosperm sehr &hnlich (Yeoh & Watson, 1981;
Yeoh & Watson, 1987). Vor diesem Hintergrund uberrascht die Stellung von Anisopogon in
der Nahe der Basis der Pooideae in molekularbiologischen Untersuchungen nicht (Barker et
al., 1999; Davis & Soreng, 2007; Doring et al., 2007; Duvall et al., 2007; GPWG, 2001;
Jacobs et al., 2007; Mathews et al., 2000; Soreng & Davis, 1998).

Duthiea-Gruppe

Zwei der vier Gattungen der Gruppe (Danthoniastrum und Metcalfia) wurden im Rahmen der
vorliegenden Arbeit erstmals molekular untersucht.

Die  balkanisch-kaukasisch  verbreitete, mdglicherweise = monotypische  Gattung
Danthoniastrum (fir eine evtl. zweite Arte vgl. Scholz, 1982), die grol3e Gattung Duthiea aus
dem Himalaja, die in Mexiko verbreitete Gattung Metcalfia und die monotypische Gattung
Sinochasea aus Sudwest-China wurden entweder als basale Subtribus Duthieinae in die
Aveneae (Clayton & Renvoize, 1986), die Stipeae oder die Danthonieae Zotov eingegliedert
(Tzvelev, 1977; Watson & Dallwitz, 1992; 1992 onwards; Wu & Phillips, 2006).
Danthoniastrum compactum wurde in der Vergangenheit mindestens vier verschiedenen
Gattungen zugeordnet (Avena, Avenastrum Jess., Arrhenatherum und Helictotrichon) bevor
Danthoniastrum als eigensténdige Gattung beschrieben wurde (Baum, 1973). Auch die
Duthiea-Arten wurden zeitweise Avena, Arrhenatherum oder Helictotrichon zugeordnet
(Baum, 1973). In der Flora of China werden noch Thrixgyne Keng und Trivaenopsis
Candargy als Synonyme flir Duthiea gefiihrt (Wu & Phillips, 2006).

In der vorliegenden Arbeit sind Danthoniastrum, Duthiea, Metcalfia und Sinochasea klar von
den Ubrigen Gattungen der Aveneae getrennt (BS 98, PP 1.00) und somit aus den Aveneae
auszuschlieRen.

Die aufgefuhrten morphologischen Merkmale und die Ergebnisse der molekularen Daten
untermauern die Stellung der Duthiea-Gruppe inkl. Anisopogon und Phaenosperma
aulRerhalb der Aveneae und, vermutlich nahe, aber nicht innerhalb der Stipeae (Barkworth &
Everett, 1987; Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007; Schneider et al., in press). Dieses
Ergebnis wird von Untersuchungen, in denen nur Anisopogon und Phaenosperma
einbezogen waren, unterstitzt (Catalan et al., 1997; Clark et al., 1995; Duvall et al., 2007;
Mathews et al., 2000; Soreng & Davis, 1998).

Wenn sich der Status als eigene Tribus in weiteren Studien erharten sollte, ware der
taxonomisch korrekte Name Phaenospermateae Renvoize & Clayton (vgl. Davis & Soreng,
2007).
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Die folgenden drei monophyletischen Gruppen (Meliceae & Brylkinieae, Stipeae &
Ampelodesmeae und die Ubrigen Pooideae) stehen im 'strict-consensus' Baum der
Maximum-Parsimony Analyse in einer Trichotomie. Im 'majority-rule' Baum der bayesischen
Analyse (siehe Anhang) ist die Trichotomie aufgeldst, und es zeigt sich erst eine Abspaltung
der Meliceae & Brylkinieae (PP 0.63), dann der Stipeae & Ampelodesmeae (PP 0.93),
gefolgt von den (brigen Pooideae.

Meliceae und Brylkinieae

Ein Ast der Trichotomie wird mit einer sehr guten Unterstitzung (BS 100, PP 1.00) aus
Melica picta und Glyceria nemoralis (beide Meliceae; BS 100, PP 1.00) sowie Brylkinia
caudata (Brylkinieae) gebildet.

Brylkinia

Die Gattung Brylkinia wurde im Rahmen dieser Arbeit zum ersten Mal molekular untersucht.
Brylkinia caudata besitzt einige aufféllige morphologische Merkmale die sie mit den
Vertretern der Meliceae teilt. Dies sind beispielsweise verwachsene Blattscheiden und
teilweise verwachsene und fleischige, bei Brylkinia distal hautige Lodikulae. Von Tateoka
(1957) und Clayton & Renvoize (1986) wurden die Lodikulae von Brylkinia als frei
beschrieben, aber Macfarlane & Watson (1980; 1982) korrigierten diese Aussage.

In der Vergangenheit wurde Brylkinia entweder bei den Meliceae aufgeflihrt (Macfarlane,
1987; Macfarlane & Watson, 1982; Watson & Dallwitz, 1992; 1992 onwards) oder wegen
ihrer ungewdhnlichen Ahrchen und den Gynoeceum-Merkmalen als eigene Tribus in die
Nahe der Meliceae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Decker, 1964b; Tzvelev, 1989). Nur
Mejia-Saulés & Bisby (2000) haben in ihrer Analyse morphologischer Merkmale eine engere
Verwandtschaft von Brylkinia zu Diarrhena und Brachypodium als zu den Meliceae
gefunden.

Melica und Glyceria

Bei Untersuchungen der Meliceae, die auf morphologischen Daten basieren, bilden Glyceria
und Melica (GPWG, 2001), mit Schizachne Hackel (Soreng & Davis, 1998), Pleuropogon R.
Br. (Soreng & Davis, 2000) und weiteren Taxa der Meliceae (Mejia-Saulés & Bisby, 2000)
immer eine monophyletische Gruppe. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit stehen im
Einklang mit den Resultaten friiherer molekularer Untersuchungen (Bouchenak-Khelladi et
al., 2008; Catalan et al., 1997; Davis & Soreng, 1993; 2007; Duvall et al., 2007; GPWG,
2001; Hsiao et al., 1995; Mathews et al., 2000; Soreng et al., 1990). Eine Ausnahme bildet
nur die GBSSI-Studie von Mason-Gamer et al. (1998) in der die Gattungen Melica und
Glyceria nicht zusammen fallen. Dort fehlt aber eine Bootstrap-Unterstitzung fir eine
alternative Phylogenie.

Die vorliegende Analyse unterstiitzt damit eine vergleichsweise enge Umschreibung der
Tribus nach Clayton & Renvoize (1986) und Tzvelev (1989). Mit Brylkinia als
Schwestergattung zu der Glyceria/Melica-Gruppe ist nun eine Tribus Meliceae entstanden,
die um Brylkinia erweitert wurde.
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Stipeae und Ampelodesmeae

Die Tribus Stipeae bildet mit den Gattungen Ampelodesmos und Psammochloa einen
weiteren Ast der Trichotomie. Diese sehr gut unterstitzte Gruppe (BS 100, PP 1.00) ist somit
Teil der Ufam. Pooideae. Bemerkenswert ist, dass die Gattung Stipa in zwei sehr gut
unterstitzte Gruppen zerfallt und damit polyphyletisch ist.

Die eine Gruppe (BS 100, PP 1.00) wird von der mediterran verbreiteten ein- bzw.
zweijahrigen Stipa capensis, mit der mediterran-turanisch verbreiteten Pipthaterum
miliaceum (BS 97, PP 1.00) und der sidamerikanischen Nassella tenuis (beide ausdauernd)
gebildet. In der zweiten Gruppe (BS 95, PP 1.00) stehen die untersuchten ausdauernden
Stipa-Arten, S. eriocaulis aus Siudosteuropa und S. offneri aus der Mediterraneis (BS 100,
PP 1.00), die die Schwestergruppe zu der mediterran verbreiteten Art Ampelodesmos
mauritanicus und dem in der Mongolei und Nordchina endemischen Steppen- und
Dinengras Psammaochloa villosa sind (BS 66, PP 0.98).

Ampelodesmos

Die Gattung Ampelodesmos wurde wegen ihrer ungewohnlichen Kombination von
morphologischen Eigenschaften, die entweder typisch flir Stipeae oder Poeae sind, lange als
nicht einzuordnende Gattung betrachtet. Soreng & Davis (2000: 71) diskutierten sogar eine
maogliche intertribale Hybridisierung. Aufgrund dieser Merkmale wurde die Gattung von
Barkworth & Everett (1987) aus den Stipeae ausgeschlossen. Clayton & Renvoize (1986)
sahen sie als basales Mitglied der Poeae an. Andere Autoren (Barkworth, 2007; GPWG,
2001; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992; 1992 onwards) betrachteten das Taxon als
monotypische Tribus Ampelodesmeae. Allerdings bemerkte schon Decker (1964a) die grol3e
Ahnlichkeit von Ampelodesmos und Stipa und diskutierte den Zusammenschluss der beiden
Gattungen in einer gemeinsamen Tribus.

Die jetzige Stellung innerhalb der Stipeae stimmt mit den Ergebnissen von friheren
molekularen Studien von Chloroplasten RFLPs und Sequenzdaten von ribosomaler (ITS,
GBSSI) und plastidarer DNA (matK, ndhF, ndhH, rbcL und trnL/F) Uberein (DS 2,
Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 1993; 2007; Duvall et al., 2007; GPWG,
2001; Hsiao et al., 1999; Soreng & Davis, 1998; 2000). Die Schwestergruppenbeziehung von
Ampelodesmos und Psammochloa ist durch einen geringen Bootstrap-Wert (BS 66), aber
eine hohe 'posterior probability' (0.98) gestutzt. Zudem liegen beide Gattungen innerhalb des
sehr gut unterstitzten clades der Stipeae. Als Ergebnis dieser Untersuchungen muss
Ampelodesmos als neues Mitglied der Tribus Stipeae angesehen werden.

Die Aussagen friherer Studien, die hauptsachlich strukturelle Merkmale nutzten um die
Stipeae zu anderen Ufam. als zu den Pooideae zu stellten oder sie sogar als selbstandige
Unterfamilie Stipoideae zu betrachten (z. B. Baum, 1987; Watson & Dallwitz, 1992 onwards),
sind durch die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung widerlegt.

Charakteristische Merkmale fur die Stipeae (inkl. Ampelodesmeae) sind drei Lodikulae pro
Blite bei gleichzeitiger Einbliitigkeit der Ahrchen. Eine Ausnahme bildet hier nur
Ampelodesmos mauritanicus mit vielblitigen Ahrchen. Mit dem Ausschluss der
grannenlosen Gattung Milium aus den Stipeae, welcher schon von Soreng & Davis (2000)
angeregt und von der vorliegenden Analyse bestatigt wurde, und der Beobachtung von
(leicht abbrechenden) Grannen bei Psammochloa (Macfarlane & Watson, 1980) ist die
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Tribus Stipeae (inkl. Ampelodesmeae) jetzt eindeutig durch begrannte Deckspelzen
charakterisiert.

Der dritte Ast der Trichotomie aus Meliceae + Brylkinieae, Stipeae + Ampelodesmeae und
den Ubrigen Pooideae ist selbst eine Trichotomie, bestehend aus den Triben Diarrheneae,
Brachypodieae und den 'core' Pooideae.

Im Gegensatz zum 'majority-rule’ Baum der bayesischen Analyse, ist die Trichotomie im
'strict-consensus' Baum der Bootstrap-Analyse mit guten bis sehr guten
Unterstutzungswerten aufgelost (BS 97, 75, 97).

Diarrheneae

Die Schwesterstellung von Diarrhena americana zu den Brachypodieae, Bromeae + Triticeae
und Aveneae + Poeae wird mit einem Bootstrap-Wert von 97 sehr gut unterstitzt, auch wenn
sie im 'strict-consensus' Baum nicht aufgelost ist.

Durch einige morphologische Merkmale der Gattung Diarrhena, wie der bambusoide Embryo
und die Struktur der Lodikulae und Karyopsen, sahen sich manche Autoren veranlasst, die
monotypische Tribus Diarrheneae zu der Ufam. Bambusoideae zu stellen (z. B. Clayton &
Renvoize, 1986; Kellogg & Watson, 1993; Macfarlane & Watson, 1980; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Neben den Ahnlichkeiten zu den Bambusoideae wurden gleichzeitig aber
auch Gemeinsamkeiten mit Taxa der Ufam. Pooideae bemerkt, und deshalb Diarrhena von
anderen Autoren nahe zu oder sogar innerhalb der Pooideae gestellt (z. B. Hilu & Wright,
1982; Kellogg & Campbell, 1987). Die Ergebnisse der letztgenannten morphologischen
Untersuchungen wurden spater durch molekulare Studien an Kern- und Chloroplasten-DNA
bestatigt. Diese zeigten Diarrhena immer innerhalb der Pooideae, wenn auch an
verschiedenen Stellen im Stammbaum.

So stand Diarrhena entweder als Schwester zur Tribus Stipeae (Neighbor-Joining Analyse),
bzw. zu allen Pooideae (Maximum-Parsimony Analyse; Hsiao et al., 1999), als Schwester zu
Brachypodium, den Meliceae und den 'core' Pooideae (Davis & Soreng, 1993; Soreng &
Davis, 2000), als Schwester zu Brachypodium und den 'core' Pooideae (DS 2, Bouchenak-
Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 2007; GPWG, 2001; Schneider et al., in press) oder
als Schwester nur zu den 'core' Pooideae (Catalan et al., 1997; Clark et al., 1995; Duvall et
al., 2007; Mathews et al., 2000; Soreng & Davis, 1998).

Aufgrund der letztgenannten Ergebnisse aus den Analysen kombinierter Datensatze und
den, mit guten bis sehr guten Bootstrap-Werten unterstitzten Ergebnissen dieser Arbeit, wird
eine Einordnung von Diarrhena americana in eine eigene Tribus als Schwester zu den
Brachypodieae und den 'core' Pooideae vorgeschlagen.
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Brachypodieae

Ein weiterer Ast der Trichotomie des 'strict-consensus' Baumes wird von Brachypodium
distachyon gebildet. Die Unterstitzung fir die Schwesterstellung zu den Bromeae + Triticeae
und Aveneae + Poeae ist mit BS 75 gut.

Die Gattung Brachypodium teilt einige morphologische Merkmale mit den Bromeae und
Triticeae. Dies sind die langgestreckte Karyopse, an der Spitze behaarte Ovarien und
einfache, runde Starkekdrner (Catalan et al., 1995; Clayton & Renvoize, 1986; Schippmann,
1991; Tateoka, 1962). Aufgrund dieser Merkmale stellen einige Autoren Brachypodium in die
Nahe der Triticeae (u. a. Clayton & Renvoize, 1986; Hilu & Wright, 1982). Andere Merkmale,
wie die allgemeine Chromosomenzahl von x = 9 (‘core’' Pooideae meist x = 7) und klirzeren
Chromosomen als bei den Bromeae und Triticeae, sprechen fir die Abtrennung als eigene
Tribus (vgl. GPWG, 2001; Hilu et al., 1999; Schippmann, 1991).

Die molekularen Untersuchungen zeigen ebenfalls kein eindeutiges Bild bezlglich der
Stellung von Brachypodium in der Ufam. Pooideae. In ersten Untersuchungen an
Chloroplasten RFLPs bzw. aus der Kombination von Chloroplasten RFLPs und strukturellen
Daten ist Brachypodium entweder Schwester zu den Meliceae (Davis & Soreng, 1993;
Soreng & Davis, 1998; 2000) oder nur zu den Bromeae + Triticeae (Soreng et al., 1990). Auf
Grund dieser Ergebnisse wurde Brachypodium zu der Tribus Triticeae (vgl. Clayton &
Renvoize, 1986), einer Supertribus Triticodae T. D. Macfarl. (Macfarlane, 1987; Macfarlane &
Watson, 1982; Watson & Dallwitz, 1992; 1992 onwards) oder sehr nahe der Meliceae
zugeordnet.  Spatere  umfangreichere = molekular-systematische  Analysen  sahen
Brachypodium entweder als Schwester zu Diarrhena und den 'core' Pooideae (Bouchenak-
Khelladi et al., 2008; GPWG, 2001; Mathews et al., 2000) oder als Schwester nur zu den
'core' Pooideae (Catalan & Olmstead, 2000; Catalan et al., 1995; 1997; Davis & Soreng,
2007; Duvall et al., 2007; GPWG, 2001; Hilu et al., 1999; Hsiao et al., 1994; 1995; Hsiao et
al., 1999; Shi et al., 1993; Soreng et al., 2007).

Damit bestatigen die Ergebnisse der Analyse | der vorliegenden Arbeit (Brachypodieae als
Schwester zu den 'core' Pooideae) die meisten molekularen Arbeiten. Die Abtrennung der
Gattung Brachypodium zu einer eigenstandigen monotypischen Tribus Brachypodieae wird
damit bestatigt.

3.4.2 'Core' Pooideae

Die Triben Bromeae + Triticeae und Aveneae + Poeae bilden zwei sehr gut getrennte
Schwestergruppen (BS 97, PP 1.00; Abbildung 8). Diese vier Triben werden oft als 'core'
Pooideae bezeichnet (im Sinne von Davis & Soreng, 1993). Beide Schwestergruppen sind
monophyletisch und ebenfalls sehr gut unterstitzt (BS 100, PP 1.00; BS 99, PP 1.00).

Der Komplex aus Bromeae + Triticeae und Aveneae + Poeae ist nach dem Ausschluss der
Gattungen Ampelodesmos (jetzt Stipeae), Danthoniastrum, Duthiea, Metcalfia und
Sinochasea (jetzt Phaenospermateae) in der Regel durch eine Basischromosomenzahl von
x=7 und ,groRe“ Chromosomen gekennzeichnet. @ Abweichungen in der
Basischromosomenzahl wurden u. a. bei Anthoxanthum (x = 5), Antinoria (x = 9), Catabrosa
(x = 10), Deschampsia (x = 7, 13, 14), Milium (x = 4, 5, 7, 9), Periballia (x = 4, 7, 9), Trisetum
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(x =6, 7) und Zingeria (x = 2) gefunden (vgl. Winterfeld, 2006). Die meist zwei Lodikulae sind
hautig und nicht verwachsen. Eine Ausnahme von der Regel bilden die Gattungen
Alopecurus, Ammochloa, Cornucopiae und Rhizocephalus, welche keine Lodikulae besitzen.

100

Aveneae/Poeae

1.00
97|
1[0Q 94 Bromus erectus
100 100 Bromus inermis
1.00 Bromus secalinus |
86 98 =
0.69 Secale silvestre
94 —|100 1.00 E Leymus angustus
g7 1.00 1.00 Hordeum vulgare
1100 100 92 —— Hordelymus europeaus
1.00 1.00 L——— Psathyrostachys juncea
Litteldalea tibetica

basale Pooideae

Bambusoideae

Ehrhartoideae

PACCAD

outgroup

Bromeae

Triticeae

Bromeae

Abbildung 8: Triben Bromeae und Triticeae als Ausschnitt des 'strict-consensus' Baums der Maximum-Parsimony

Analyse | der matK-Region.

Bromeae und Triticeae

Der Komplex aus den traditionellen Bromeae und Triticeae
(Blattner, 2004; Clayton & Renvoize, 1986) bildet eine sehr gut
gestltzte monophyletische Einheit (BS 100, PP 1.00;
Abbildung 4 und Abbildung 8).

Von ihrem  Schwesterkomplex den  Aveneae/Poeae
unterscheiden sich die Bromeae/Triticeae unter anderem
durch das fehlende Mesokotyl bei den Keimlingen (Abbildung
9-3; Harberd, 1972; Hoshikawa, 1969), den runden, nicht
zusammengesetzten Starkekornern im Endosperm (Abbildung
10-1; Tateoka, 1962) und den terminalen und nicht internen
Glucoseresten im Speicherstoff Fruktan (Bonnett et al., 1997).

Abbildung 9: Keimlinge von (1) Festuca extremiorientalis Ohwi,
(2) Poa annua L., (3) Triticum aestivum L. (ohne Mesokotyl);

nach Hoshikawa (1969)
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Abbildung 10: Form der Starkekorner in (1) Agropyron tuskusiense Ohwi, (2) Panicum cladestinum L., (3) Perotis
indica O. Kize und (4) Festuca rubra L.; nach Tateoka (1962)
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Littledalea

Als erster Ast dieses Komplexes zweigt die Gattung Littledalea ab. Sie ist somit Schwester
zu den Ubrigen Bromeae und Triticeae.

Die monotypische Littledalea ist eine mehrjahrige zentralasiatisch verbreitete Gattung. Sie
wurde in der Vergangenheit entweder zu den Bromeae (z. B. Clayton & Renvoize, 1986;
Tzvelev, 1989) oder den Poeae gestellt (Macfarlane & Watson, 1980; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Schon Smith (1970) sah in Littledalea eine Gattung, die eine urspriinglichere
Stellung im Verhaltnis zu der von ihm untersuchten Gattung Bromus hat. Ein Merkmal, das
Littledalea von den Bromeae abtrennt sind die haarigen Anhangsel an der Spitze der
Fruchtknoten. Diese sind bei den Bromeae ausgebildet, nicht aber bei Littledalea (Watson &
Dallwitz, 1992; 1992 onwards). Neue morphologische Untersuchungen (Schneider et al., in
press) bestatigen die anhangsellosen Fruchtknoten bei Littledalea. Schneider et al. (in press)
untersuchte zudem die Ansatzstelle der Narben bei Littledalea im Vergleich zu den Bromeae
(Boissiera Hochst. & Steud., Bromus). Bei letzteren entspringen die Narben auf beiden
Seiten unterhalb der Spitze des Fruchtknotens, wahrenddessen Littledalea durch einen
Ansatz der Narben direkt an der Spitze des Fruchtknotens gekennzeichnet ist. Weitere
Unterschiede zwischen Littledalea und den Bromeae sind die zweispaltig und nicht mehrfach
gezahnte Spitze der Spelzen und die auch im oberen Bereich nicht verwachsen Laubblatter
bei Littledalea (vgl. Clayton & Renvoize, 1986; Shou-Liang & Phillips, 2006; Tzvelev, 1989).
Die im Rahmen dieser Arbeit durchgefiihrte matK-Sequenzanalyse bestatigt die Ergebnisse
aller in der letzten Zeit durchgefiihrten Untersuchungen. Littledalea steht dabei ausnahmslos
als Schwester zu allen anderen untersuchten Bromeae und Triticeae (Davis & Soreng, 2007;
Déring et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng et al., 2007).

Hordelymus und Psathyrostachys

Als weitere Gruppe zweigen Hordelymus + Psathyrostachys (BS 92, PP 1.00; beide
Triticeae; Abbildung 8) ab. Sie sind somit Schwester zu allen Gbrigen Bromeae/Triticeae.
Bisher wurde Hordelymus nur von Bouchenak-Khelladi et al. (2008) fiir eine umfangreichere
Graserphylogenie untersucht. Zu beachten ist, dass sein Datensatz 2 viele fehlende Daten
aufweist, und der Stammbaum damit nur geringe Unterstiitzungswerte aufweist. So steht in
der Arbeit von Bouchenak-Khelladi et al. (2008) Hordelymus als Schwester zu Leymus (BS
<50, PP 99) und beide Gattungen mit weiteren Triticeae in einer Polytomie (BS <50, PP 51).
Im Gegensatz dazu ist Hordelymus in der vorliegenden Arbeit mit sehr guter Unterstiitzung
(BS 92, PP 1.00) Schwester zu Psathyrostachys.
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Psathyrostachys wurde schon in mehrere Untersuchungen mit einbezogen, war aber nur in
der ndhF-Studie von Catalan et al. (1997) und bei der alleinigen Betrachtung der
Chloroplastenmarker bei Seberg & Petersen (2007) Schwester zu allen Gbrigen Bromeae
und Triticeae. In allen weiteren Untersuchungen ist Psathyrostachys ein Mitglied der
Triticeae (z. B. Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Hsiao et al., 1995; 1999; Liu et al., 2008;
Mason-Gamer, 2005; Mason-Gamer & Kellogg, 2000; Petersen & Seberg, 1997; 2002;
2008).

Secale, Leymus, Hordeum und Bromus

Die Ubrigen Triticeae (Secale, Leymus, Hordeum) und Bromeae (Bromus erectus, B. inermis,
B. secalinus) bilden eine monophyletische Gruppe (BS 86, PP 0.69; Abbildung 8). Beide
Schwestergruppen (Ubrige Triticeae, Bromeae) sind maximal unterstitzt (jeweils BS 100, PP
1.00). Durch die Behaarung an den Lodikulae (Triticeae behaart, Bromeae kahl) lassen sie
sich morphologisch gut unterscheiden. Die vorliegende matK-Analyse bestatigt die
Ergebnisse samtlicher molekularer Untersuchungen der letzten Jahre. Diese zeigen die
Bromeae als Schwester zu den Triticeae (z. B. Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et
al., 1997; Davis & Soreng, 1993; 2007; Déring et al., 2007; GPWG, 2001; Hilu et al., 1999;
Hsiao et al., 1995; 1999; Mathews et al., 2000; Nadot et al., 1994; Schneider et al., in press;
Soreng & Davis, 1998; 2000; Soreng et al., 1990; 2007).

Durch den Ausschluss von Littledalea aus den Bromeae und der Paraphylie der Triticeae,
wird vorgeschlagen die Bromeae, Triticeae und die Gattung Littledalea zu einer Tribus
Triticeae zusammenzufassen. Dieser wirde dann aus den drei Subtriben (Littledaleinae
Réser nom. ined., Brominae Dumort. und Hordeinae Dumort.) bestehen.

Aveneae und Poeae

Die letzte Gruppe des Stammbaums wird fast ausschliel3lich aus Taxa der Triben Aveneae
und Poeae gebildet. Zusatzlich befinden sich die Gattungen Milium (Tribus Stipeae),
Parapholis (Hainardieae), Sesleria, Oreochloa und Echinaria (Seslerieae) innerhalb des
Aveneae/Poeae-Komplexes (zur traditionellen Einteilung der Triben vgl. Clayton & Renvoize,
1986; Watson & Dallwitz, 1992; 1992 onwards). Die mit BS 100 und PP 1.00 maximal
unterstitzte Monophylie des Aveneae/Poeae-Komplexes ist in Einklang mit den Ergebnissen
friherer molekularer Studien unabhangig vom untersuchten DNA-Abschnitt und der Anzahl
und Auswahl der Taxa (Abbildung 4; DS 1, Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et al.,
1997; Clark et al., 1995; Davis & Soreng, 1993; 2007; Ddoring et al., 2007; Hilu et al., 1999;
Hsiao et al., 1995; 1999; Hunter et al., 2004; Mathews et al., 2000; Nadot et al., 1994;
Quintanar et al., 2006; 2007; Rodionov et al., 2005; Schneider et al., in press; Soreng &
Davis, 1998; 2000; Soreng et al., 1990; 2007).

Der oben beschriebene Komplex spaltet sich in zwei sehr gut unterstiitzte Schwesterclades
(BS 100, PP 1.00; BS 99, PP 1.00; Abbildung 4). Die Aufteilung der Taxa auf die beiden
clades folgt keiner bislang bekannten systematischen Anordnung. In beiden clades finden
sich sowohl Taxa aus der Tribus Aveneae als auch der Poeae.
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Schon in der Vergangenheit waren Probleme bei der morphologischen Umschreibung der
zwei Triben aufgefallen. Bei angeblich typischen Unterscheidungsmerkmalen gab es oft
Uberlappungen zwischen beiden Triben. So zum Beispiel bei dem relativen Langenverhaltnis
von Hull- zu Deckspelze oder beim Ansatzpunkt und der Form der Rickengranne an der
Deckspelze (Abbildung 2; z. B. Clayton & Renvoize, 1986; Hilu & Wright, 1982; Tzvelev,
1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards).

Die beiden in dieser Arbeit gefundenen clades stimmen mit den Ergebnissen der
Untersuchungen an Chloroplasten-DNA Uberein (Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et
al., 1997; Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007; Quintanar et al., 2007; Schneider et al.,
in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007). Bei der Analyse von Kern-DNA wurde
die Aufspaltung des Komplexes in diese zwei clades nicht gefunden. Vielmehr zeigt sich dort
eine graduelle Abfolge von drei (Schneider et al., in press) bzw. mehreren kleineren clades
(Quintanar et al., 2007). Solche inkongurenten Phylogenien, sogar innerhalb eines Genoms
wurde schon friiher beschrieben (z. B. Kellogg et al., 1996; Koch et al., 2001; Liu et al., 2006;
Mason-Gamer & Kellogg, 1996; Petersen & Seberg, 1997; Petersen et al., 2004; Stace,
2007). Folglich ist nicht eindeutig geklart ob die mittels Chloroplasten-DNA gefundene
Aufspaltung die wirkliche Phylogenie/Evolution des Aveneae/Poeae Komplexes
widerspiegelt oder nur die Evolution auf der Ebene der Chloroplasten. Das gefundene
Muster kdnnte also entweder durch intertribale Hybridisierung zwischen einzelnen Taxa der
beiden Triben Aveneae und Poeae und/oder durch eine Introgression eines Poeae-
Chloroplasten in einigen Aveneae (oder umgekehrt) herrihren (Harris & Ingram, 1991;
Quintanar et al., 2007; Soreng & Davis, 2000). Falls sich die Ur-Aveneae/Poeae sehr schnell
verandert haben, die genomische Fixierung in diesen Linien aber nur langsam erfolgte,
konnte der Effekt des 'lineage sorting' ebenfalls eine Rolle spielen (Catalan et al., 2004).

Da die eben beschriebenen, haufig auch zusammen auftretenden Effekte schwer zu trennen
sind (Catalan et al., 2004; Kellogg et al., 1996), muss sowohl die parallele Evolution von
morphologischen Merkmalen (Konvergenz), als auch die Hybridisierung und Introgression
von ,fremden® Chloroplasten als Ursache der inkonkurrenten Taxonomie (traditionelle
Einteilung aufgrund morphologischer Merkmale versus molekularer Stammbaum aufgrund
von Chloroplasten-DNA) als mogliche Erklarung in Betracht gezogen werden. Allerdings
werden auch die Phylogenien der nukledren ITS Analyse von Quintanar et al. (2007) und
Schneider et al. (in press) nicht durch die typischen morphologischen Merkmale fir die
Trennung der Aveneae und Poeae gestltzt. Hier kdbnnen nur weitere Analysen helfen, die
Herkunft von Taxa und einen eventuellen horizontalen Gentransfer zu erkennen. Auf diese
Weise kdnnte die evolutiondre Geschichte dieses Komplexes entratselt werden.

Da Aufgrund der vorliegenden Ergebnisse die Aufrechterhaltung von zwei separaten Triben
(Aveneae und Poeae) nicht gerechtfertigt ist, sollte bis zur Klarung der taxonomischen
Frage, in Anlehnung an friihere Autoren, diese beiden Gruppen unter der Tribus Poeae
zusammengefasst werden (z. B. Ddring et al., 2007; GPWG, 2001; Soreng & Davis, 2000;
Tzvelev, 1989). Zum besseren Verstandnis wird im Folgenden das clade mit der Gattung
Avena als Avena-Clade und das clade mit den Taxa aus der Gattung Poa als Poa-Clade
bezeichnet.
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Poa-Clade

Das Poa-Clade BS 100, PP 1.00) wird hauptsachlich von Taxa aus den traditionellen Poeae
gebildet. Dazu kommen einige Aveneae (Aira, Alopecurus, Aniselytron, Apera, Avenella,
Beckmannia, Corynephorus, Deschampsia, Helictotrichon, Holcus, Limnas, Phleum,
Vahlodea, Ventenata und Zingeria), sowie Milium (Stipeae), Parapholis (Hainardieae) und
Echiniaria, Oreochloa und Sesleria (Seslerieae). Das clade spaltete sich in zwei grofere und
zwei kleinere Linien auf, die in einer Polytomie stehen. Die Linien werden im Folgenden fur
eine bessere Ubersicht mit 1 bis 4 bezeichnet (Abbildung 11).

Poa-Clade, Linie 1 - Aira, Avenella und Corynephorus

Die kleinste Linie ist maximal gestitzt (BS 100, PP 1.00) und wird ausschliellich aus
traditionellen Aveneae gebildet. Aira praecox ist Schwester zu Corynephorus canescens +
Avenella flexuosa [Syn. Deschampsia flexuosa (L.) Trin].

Schon Albers & Butzin (1977) stellen die drei Gattungen zusammen mit Airopsis Desv. (nicht
untersucht), Vahlodea (2B), Antinoria und Periballia (fur beide siehe Analyse Il) in die
Subtribus Airinae Fr. Auch bei Clayton & Renvoize (1986) stehen die drei Gattung eng
beieinander. Allerdings stellen sie Avenella (mit Vahlodea) noch zu Deschampsia, wahrend
Albers & Butzin (1977) Deschampsia getrennt von Avenella und Vahlodea zusammen mit
Aristavena F. Albers & F. Butzin in die Subtribus Aristaveninae F. Albers & F. Butzin stellen.
Aufgrund der Ergebnisse morphologischer, karyologischer und molekularbiologischer
Untersuchungen ist eine Trennung der Gattungen Vahlodea, Avenella und Deschampsia
sinnvoll. Auf morphologischer Ebene werden als Unterscheidungsmerkmal zwischen, und
z. T. auch innerhalb der drei Gattungen die Form der Zéahnchen an den Deckspelzen und die
Léange der Ahrchenachse zwischen den Bliitchen genutzt (Chiapella, 2007; Heinrichsmeier,
2005). Zudem ist Avenella flexuosa mit 2n = 28 und einem tetraploiden Chromosomensatz
von der diploiden Vahlodea atropurpurea (Syn. D. atropurpurea Scheele; 2n = 14) und der
polyploiden Deschampsia cespitosa (2n = 26, 39, 52) verschieden (vgl. Chiapella, 2007).

Die meisten molekularbiologischen Arbeiten unterstitzen nicht nur die Abtrennung der
Gattungen Avenella (und Vahlodea) von Deschampsia, sondern auch die in der vorliegenden
Arbeit gefundenen Verwandtschaftsverhaltnisse von Avenella mit Corynephorus und Aira.
In der trnT/F-Analyse von Quintanar (2007) ist Aira cupaniana Guss. Schwester zu
Corynephorus canescens und Deschampsia maderensis (Hackel & Bornm.) Buschm.,
D. flexuosa (Syn. Avenella flexuosa) + Periballia involucrata Janka. Die Linie ist mit BS 100
dort ebenfalls sehr gut unterstiitzt, wohingegen die Unterstlitzung in der ITS-Analyse nur
noch BS 60 betragt. Andere Autoren (Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Schneider
et al., in press; Soreng et al., 2007) bezogen in ihre Untersuchungen nur Avenella und Aira
ein, die dann jeweils eine sehr gute Unterstitzung in der plastidaren, aber keine
Unterstltzung in der nuklearen Analyse haben (Schneider et al., in press). Im Gegensatz
dazu gruppiert bei Chiapella (2007) Aira caryophyllea L. sowohl im trnL/F- als auch im ITS-
Baum mit Avenella flexuosa zusammen (BS 96 bzw. 95).

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit und der oben aufgefiihrten Untersuchungen
unterstiitzen die enge Verwandtschaft von Aira, Avenella und Corynephorus, sowie die
unabhangige taxonomische Stellung von Avenella flexuosa von der Gattung Deschampsia.
Besonders deutlich wird das bei der weiteren Betrachtung der Polytomie.
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Abbildung 11: Poa-Clade (Gruppen farbig unterschieden) als Ausschnitt des 'strict-consensus' Baums der
Maximum-Parsimony Analyse | der matK-Region. Werte Uber den Asten geben Bootstrap-Unterstiitzung an, unter

den Asten bayesische Unterstiitzungswerte.
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Poa-Clade, Linie 2 - Deschampsia, Vahlodea, Holcus, Helictotrichon, Poeae und
Seslerieae

Die Arten Deschampsia cespitosa und D. danthonioides (Syn.: D. calycina J.Presl & C.Presl)
bilden mit Vertretern der Poeae (Dactylis, Desmazeria, Echinaria, Festuca, Parapholis,
Scolochloa, Vulpia), Seslerieae (Sesleria, Oreochloa, Echiniaria) und weiteren Aveneae
(Helictotrichon, Vahlodea, Holcus) eine zweite, gut gestlitzte Linie (BS 77, PP 1.00). Neben
der ersten Gruppe (2A), die von Deschampsia cespitosa und D. danthonioides (beides
Aveneae) gebildet wird, gibt es noch zwei weitere Gruppen (2B, 2C) in Linie 2. Alle drei
Gruppen (2A-C) bilden eine Trichotomie.

Poa-Clade, Linie 2, Gruppe 2A - Deschampsia

Die Linie 2 ist mit BS 77 (PP 1.00) gut unterstiutzt und klar von der Linie 1, und somit von der
Gattung Avenella abgetrennt.

Diese voneinander unabhangige Stellung von Deschampsia cespitosa und Avenella flexuosa
(Syn. D. flexuosa) wurde auch von anderen Autoren gefunden (Chiapella, 2007; Davis &
Soreng, 2007; Garcia-Suarez et al., 1997; Hunter et al., 2004; Soreng et al., 2007; Souto et
al.,, 2006). In den meisten molekularbiologischen Untersuchungen steht die Gattung
Deschampsia innerhalb eines clades mit Poa (Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Catalan et
al., 1997; Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng et al.,
2007). Nur bei Hsiao et al. (1995) fallt D. cespitosa mit der Gattung Avena in ein clade [bei
Soreng & Davis (2000) und Soreng et al. (1990) lag eine Fehlbestimmung von Deschampsia
vor (Davis & Soreng, 2007)]. Chiapella (2007) stellt in seiner Untersuchung an der Gattung
Deschampsia fest, dass Deschampsia cespitosa offensichtlich nicht monophyletisch ist.
Vielmehr teilt sich die Art in der ITS-Analyse in eine nordhemispharische und eine
sudhemispharische Gruppe. Wahrend die Proben von Catalan et al. (1997), Davis & Soreng
(2007), Ddoring et al. (2007), Schneider et al. (in press) und Soreng et al. (2007) alle eindeutig
von der nordlichen Hemisphare stammen (USA, Deutschland), ist die Herkunft des Materials
fur die Untersuchungen von Hsiao et al. (1995) nur mit USDA bzw. EMBL Nummern
angegeben.

Die evil. unterschiedlichen Herkiinfte (noérdliche bzw. sitdliche Hemisphare) und die
Verwendung verschiedener Marker konnte eine Erklarung fir die unterschiedliche
Gruppierung von Deschampsia cespitosa (Poa- oder Avena-Clade) sein.

Poa-Clade, Linie 2, Gruppe 2B - Vahlodea, Holcus, Scolochloa, Vulpia und Festuca

Die zweite Gruppe ist mit einem BS <50 und PP 0.79 sehr gering gestitzt. Maximale
Unterstutzungswerte (BS 100, PP 1.00) hingegen haben Vahlodea + Holcus (beide
Aveneae). Sie stehen als Schwester zu der wieder schwach gestitzten Gruppe (BS 55, PP
0.96) aus Scolochloa und Vulpia + Festuca (alle Poeae). Die Unterstiitzungswerte fur Vulpia
+ Festuca sind demgegenulber wieder sehr gut (BS 97, PP 1.00; Abbildung 11).

Vahlodea und Holcus

Die im sidlichen Eurasien verbreitete Gattungen Holcus und die monotypische und
zirkumartisch verbreitete Gattung Vahlodea (beide Aveneae) sind sehr gut unterstitzte
Schwestertaxa (BS 100, PP 1.00).
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Wegen der 2-3 blitigen Ahrchen wurde Vahlodea atropurpurea oft zur Gattung Deschampsia
gestellt. Wie oben diskutiert, ist diese Stellung aber nicht mehr haltbar und Vahlodea sollte
als eigenstandige Gattung geflhrt werden. Auch wenn die Eigenstandigkeit der Gattung
Holcus von Deschampsia anerkannt ist, wird eine enge Verwandtschaft zwischen den beiden
Gattungen angenommen (Clayton & Renvoize, 1986).

Die vorliegende Analyse der matK-Region stltzt die Ergebnisse friiherer Untersuchungen
und bestatigen die Eigenstandigkeit der Gattungen Vahlodea und Holcus gegenuber
Deschampsia ebenso wie ihre enge Verwandtschaft zueinander (Davis & Soreng, 2007;
Déring et al., 2007; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000;
Soreng et al., 2007). Durch die geringe Aufldsung bzw. Unterstiitzungswerte der Linie 1 des
Poa-Clades, lassen sich die Verwandtschaftsverhaltnisse der drei Gattungen zueinander
nicht abschlielend klaren.

Vulpia, Festuca und Scolochloa

Die nahe Verwandtschaft von Vulpia und Festuca (BS 97, PP 1.00) ist schon seit Linnaeus
anerkannt und seitdem von vielen Untersuchungen bestatigt worden (vgl. Bouchenak-
Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Soreng et al., 2007;
Torrecilla et al.,, 2004). Mit xFestulpia Melderis ex Stace & R. Cotton gibt es auch einen
beschriebenen Hybriden zwischen den beiden Gattungen Vulpia und Festuca (Clayton &
Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Molekulare Untersuchungen zeigen,
dass schmalblattrige Festuca-Arten enger mit der Gattung Vulpia als mit den breitblattrigen
Festuca-Arten verwandt sind (Bulinska-Radomska & Lester, 1988; Catalan et al., 2004;
2007; Charmet et al., 1997; Inda et al., 2008; Torrecilla et al., 2004).

Wahrend die monotypische Gattung Scolochloa in der vorliegenden Arbeit Schwester zu
Festuca und Vulpia ist (BS 55, PP 0.96), hat sie im ITS-Baum bei Quintanar (2007) eine
basale Stellung zu den gesamten 'Aveneae core lineages' allerdings nur im 'majority-rule’
Baum der bayesischen Analyse und ohne Bootstrap Unterstitzung. Bei Soreng & Davis
(2000) hingegen ist sie Schwester zu einer der beiden Gruppen innerhalb des dortigen Poa-
Clades (ohne BS-Werte).

Die enge Verwandtschaft von Vulpia und Festuca ist sehr gut durch morphologische und
molekulare Untersuchungen gestiitzt, wohingegen die phylogenetische Stellung von
Scolochloa unsicher bleibt. In allen Analysen, auch in der vorliegenden, steht Scolochloa
entweder in einer Polytomie oder an nur schwach bis gar nicht gestiitzten Asten. Fir eine
abgesichertere Aussage sind weitere Untersuchungen mit Scolochloa nétig.

Poa-Clade, Linie 2, Gruppe 2C - Helictotrichon, Parapholis, Desmazeria, Dactylis und
Seslerieae

Die dritte Gruppe spaltet sich in eine Gruppe mit Helictotrichon (Aveneae), Parapholis
(Hainardieae) und Desmazeria (Poeae) sowie eine Gruppe mit Echinaria, Oreochloa,
Sesleria (alle Seslerieae) und Dactylis (Poeae). Beide Gruppen sind weder durch BS-, noch
durch PP-Werte gestitzt (Abbildung 11). In der grofieren Gruppe sind Parapholis +
Desmazeria (BS 100, PP 1.00) Schwester zu neun Taxa der Gattung Helictotrichon, wobei
die Schwesterstellung von Parapholis + Desmazeria zu Helictotrichon nicht gestutzt ist. In
der kleineren Gruppe klustern die beiden Sesleria-Arten (BS 92, PP 1.00) mit Oreochloa
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disticha (BS 74, PP 0.99). Diese drei Gattungen sind Schwester zu Echinaria capitata (BS
68, PP 1.00). Das basale Taxon dieser Gruppe ist Dactylis glomerata (ohne Unterstitzung).

Helictotrichon subg. Pratavenastrum

Alle neun untersuchten Taxa von Helictotrichon subg. Pratavenastrum (Vierh.) Holub stehen
in einer maximal gestltzten monophyletischen Gruppe (BS 100, PP 1.00). Nach dem
Abzweigen von H. versicolor stehen die Ubrigen Taxa in einer Polytomie (BS 82, PP 0.50).
Einzig H. schellianum und H. hookeri klustern darin noch weiter zusammen (BS 60, PP
0.96).

Helictotrichon subg. Pratavenastrum ist morphologisch gut durch die lanzettlichen Lodikulae
mit zusatzlichen Seitenzipfeln gekennzeichnet (Rdser, 1989). Umfangreiche karyologische
Untersuchungen von Winterfeld (2006) bestatigen die Monophylie der Untergattung
Pratavenastrum und eine klare Abtrennung gegenlber den anderen Untergattungen von
Helictotrichon (vgl. Linie 3 Poa-Clade; Linie 3 Avena-Clade). Alle Vertreter von Helictotrichon
subg. Pratavenastrum haben eine eurasisch-nordafrikanische Verbreitung. Zudem sind H.
hookeri in Nordamerika und H. schellianum in den asiatischen Steppen verbreitet
(Winterfeld, 2006).

Verschiedene molekularbiologische Untersuchungen zeigen ebenfalls eine Aufspaltung der
Gattung Helictotrichon in mindestens drei unabhangige Untergruppen (Doring et al., 2007;
Grebenstein et al., 1998; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis,
2000; Soreng et al., 2007), wobei Helictotrichon subg. Pratavenastrum immer in relativer
Nahe zu Deschampsia und Holcus steht. So kann diese Position im Stammbaum trotz
niedriger oder fehlender Unterstiitzungswerte als relativ sicher angesehen werden.

Parapholis und Desmazeria

Die Schwestergruppe zu H. subg. Pratavenastrum bilden die beiden Taxa Parapholis incurva
(Hainardieae) und Desmazeria rigida (Poeae). Wahrend die Schwesterstellung von H. subg.
Pratavenastrum und Parapholis + Desmazeria nicht unterstutzt ist, erweist sich die enge
Verwandtschaft von Parapholis und Desmazeria mit BS 100 und PP 1.00 als maximal
gestlitzt. Beiden Gattungen gemein ist die anuelle Lebensform, die mediterrane Verbreitung
und Ahrchen, die einzeln an einer gegliederten und zerbrechlichen Achse angeordnet sind
(Conert, 2000; Soreng & Davis, 2000).

Parapholis wurde von Clayton & Renvoize (1986) in die Tribus Hainardieae gestellt. Watson
& Dallwitz (1992; 1992 onwards) und Tzvelev (1989) gruppierten die Gattung in den Poeae.
Die Position von Desmazeria innerhalb der Tribus Poeae ist unstrittig (Clayton & Renvoize,
1986; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Bei molekularbiologischen
Untersuchungen von Soreng & Davis (2000) und Soreng et al. (2007) sind Parapholis und
Hainardia Greuter (Hainardia nur Soreng & Davis, 2000; beide Hainardieae) Schwester zu
Desmazeria und stehen innerhalb eines clades mit Poa. In der trnL/F-Studie von Catalan et
al. (2004) finden sich die untersuchten Hainardieae (Parapholis und Monerma P.Beauv.,
Syn. Hainardia,) in der Nahe von Sesleria (Helictotrichon und Desmazeria nicht untersucht).
Bei Bouchenak-Khelladi et al. (DS 1; 2008) ist Parapholis Schwester zu Catapodium Link
und steht ebenfalls innerhalb des clades mit Poa. In der Analyse von Davis & Soreng (2007)
steht Parapholis basal zu den beiden Gattungen Desmazeria und Cutandia Willk. (alle
Poeae).
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Auch die vorliegende Untersuchung bestatigt die Position von Parapholis innerhalb der
Aveneae/Poeae und nicht als separate Tribus. Aufgrund der angefuhrten Ergebnisse ist eine
separate Tribus Hainardieae nicht zu halten, und die Mitglieder dieser Tribus sollten in den
Aveneae/Poeae-Komplex eingegliedert werden.

Dactylis

Molekulare Untersuchungen an Dactylis haben entweder eine Beziehung zu einer Gruppe
um Festuca (Charmet et al., 1997; Hunter et al., 2004; ITS, Quintanar et al., 2007; Schneider
et al., in press), Holcus und Avenula (Dumort.) Dumort. (Syn. Helictotrichon; Soreng & Dauvis,
2000), Ammaochloa Boiss. (trnT/F; Quintanar et al., 2007), Parapholis und Desmazeria (Davis
& Soreng, 2007; Soreng et al., 2007), den Seslerieae (vorliegende Arbeit) oder eine Stellung
in einer groReren Polytomie (Bouchenak-Khelladi et al., 2008) gezeigt. Da die Unterstitzung
fur alle Verwandtschaftsverhaltnisse immer relativ gering war, kann die sichere Einordnung
der Gattung Dactylis im Moment noch nicht erfolgen.

Sesleria, Oreochloa und Echinaria (Seslerieae)

Wahrend Clayton & Renvoize (1986) Sesleria, Oreochloa und Echinaria zu den Poeae und
Tzvelev (1989) zu den Phleeae stellten, etablierten Watson & Dallwitz (1992 onwards) eine
eigene Tribus Seslerieae.

Molekulare Untersuchungen kdnnen eine Abtrennung der Seslerieae innerhalb der Pooideae
nicht bestatigen. Bei Untersuchungen an Chloroplasten-DNA standen die Vertreter der
Seslerieae immer in einem clade mit Poa (oder anderen Poeae) zusammen (Bouchenak-
Khelladi et al., 2008; Catalan et al., 2004; Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007;
Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007).
Im Gegensatz dazu standen bei Untersuchungen an Kern-DNA die Seslerieae immer in
einem clade mit Avena. Eine Erklarung flr das Vorhandensein eines pooiden Chloroplasten
und eines avenoiden Kerns konnten frihere Hybridisierungen zwischen Vertretern der
beiden clades - Avena und Poa - sein (siehe oben; Quintanar et al., 2007; Soreng & Davis,
2000).

Wie flr Parapholis (und die Hainardieae) gilt auch fiir die Gattungen Sesleria, Oreochloa und
Echinaria (alle Seslerieae), dass eine eigene Tribus Seslerieae nicht aufrecht zu erhalten ist.
Die Gattungen sollten vielmehr in den Aveneae/Poeae-Komplex mit eingegliedert werden.

Poa-Clade, Linie 3 - Zingeria, Sclerochloa, Puccinellia, Catabrosa und Phippsia

In Linie 3 sind Zingeria trichopoda + Z. biebersteiniana (Aveneae; BS 97, PP 1.00),
Schwester zu Sclerochloa dura + Pucinellia fasciculata (Poeae; BS 98, PP 1.00). Die
Schwesterstellung der beiden clades ist nicht gestiitzt. Schwach gestlitzt (BS 52, PP <0.50)
ist die Schwesterstellung von Catabrosa aquatica (Poeae) zu den vier oben genannten Taxa.
Phippsia concinna + P. algida (Poeae) bilden hingegen eine maximal gestiitzte Gruppe (BS
100, PP 1.00), die ebenfalls mit maximaler Unterstitzung Schwester zu Catabrosa +
(Zingeria + (Sclerochloa + Puccinellia)) ist (Abbildung 11).
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Zingeria

Clayton & Renvoize (1986) und Watson & Dallwitz (1992 onwards) stellen Zingeria zu den
Aveneae. Molekulare Untersuchungen zeigen aber eine Stellung innerhalb eines clades mit
Poa (Déring et al., 2007; Gillespie et al., 2008; Quintanar et al., 2007; Rodionov et al., 2005;
Schneider et al., in press). Wahrend die Basischromosomenzahl flir die 'core' Pooideae mit
X = 7 angegeben wird, ist die Gattung Zingeria durch ihre extrem kleine Chromosomenzahl
von x = 2 gekennzeichnet. Fir Z. trichopoda (2n = 8) wird eine allopolyploide Herkunft
angenommen. Dabei ist Z. biebersteiniana (2n = 4) als ein Donor identifiziert worden. Als
zweiter Donor wurde eine Zeit lang Colpodium versicolor (Steven) Woronow (Poeae; hier
nicht untersucht) mit 2n = 4 diskutiert, was aber nicht bestatigt werden konnte (Kotseruba et
al., 2003; 2005). Zingeria und Colpodium Trin. sind sowohl in der ITS- als auch in der
ITS/matK-Analyse jeweils mit maximaler Unterstitzung (BS 100, PP 1.00) Schwestertaxa
(Gillespie et al., 2008; Schneider et al., in press). Zudem ist beiden Gattungen ein 9 bp
langes Indel im matK-Gen gemein.

Einer engen Verwandtschaft von Zingeria und Milium, wie von Clayton & Renvoize (1986)
aufgrund der Ahnlichkeiten in der Ahrchenstruktur postuliert, wird von den molekularen
Untersuchungen nicht gestitzt. Diese sehen die Gattung Zingeria mit sehr guter
Unterstutzung im Poa-Clade und dort bei Sclerochloa, Puccinellia, Phippsia und Catabrosa.

Sclerochloa und Puccinellia

Die Schwesterstellung von Sclerochloa und Puccinellia (BS 98, PP 1.00) wurde von allen
bisherigen molekularen Untersuchungen bestatigt (DS 2, Bouchenak-Khelladi et al., 2008;
Catalan et al., 2004; Choo et al., 1994; Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007; Quintanar
et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007). Beide
Gattungen verbindet u. a. eine 71 bp lange Deletion in der trnL/F Region (Catalan et al.,
2004).

Choo et al. (1994) diskutiert aufgrund der Hybridgattung xPucciphippsia Tzvelev eine
Eingliederung der Gattung Phippsia zu Puccinellia. Dadurch wirde Puccinellia
paraphyletisch werden. Erst bei einem Einschluss von Sclerochloa wirde bei Choo et al.
(1994) wieder eine monophyletische Einheit entstehen. In der vorliegenden matK-Analyse
mussten Catabrosa und Zingeria ebenfalls zu einer erweiterten Gattung Puccinellia gestellt
werden. Dies erscheint allein auf der Grundlage eines Gattungshybriden (xPucciphippsia)
nicht sinnvoll.

Catabrosa

Basal zu den drei bisher beschriebenen Gattungen steht Catabrosa aquatica.

Von Watson & Dallwitz (1992 onwards), Gould & Shaw (1983) und Thomasson (1986) wurde
Catabrosa zu den Meliceae gestellt. Clayton & Renvoize (1986) ordneten die Gattung in die
Poeae ein, und stellten Ahnlichkeiten mit Colpodium fest. Eine engere Verwandtschaft von
Catabrosa und Glyceria (Meliceae) schlossen Clayton & Renvoize (1986) hingegen aus.

In molekularbiologischen Analysen war Catabrosa entweder Schwester zu Puccinellia +
Sclerochloa (Davis & Soreng, 2007; ITS, Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press),
nur zu Puccinellia (trnT/F; Quintanar et al., 2007) bzw. nur zu Sclerochloa (Gillespie et al.,
2008). Bei Soreng & Davis (2000) ist Catabrosa Schwester zu Phippsia und in der
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Untersuchung von Choo et al. (1994) steht Catabrosa in eine Polytomie mit der
Aullengruppe und Phippsia + (Puccinellia + Sclerochloa).

Alle molekularen Untersuchungen stlitzen die enge Verwandtschaft von Catabrosa zu
Phippsia, Sclerochloa, Puccinellia und Zingeria, wahrend die Verwandtschaft von Catabrosa
und Colpodium nach den Ergebnissen von Schneider et al. (in press) als nicht so besonders
eng erscheint. Damit ist Catabrosa sicher ein Mitglied der Poeae und nicht der Meliceae.

Phippsia

Phippsia concinna und P. algida sind beide typische Vertreter der arktischen Region.
Untersuchungen von Aares et al. (2000) in Nordeuropa haben eine klare Trennung der
beiden Arten ohne Hybridisierungsereignisse gezeigt. Nachgewiesene Hybridisierungen gibt
es aber auf Spitzbergen zwischen Puccinellia vahliana (Liebm.) Scribn. & Merr. und
Phippsia, vermutlich P. algida (Steen et al., 2004). Der von Choo et al. (1994) angedachten
Zusammenfassung von Puccinellia und Phippsia zu einer Gattung steht die daraus
resultierende Polyphylie oder eine sehr weite Auffassung dieser neuen Gattung entgegen
(siehe bei Puccinellia).

Die taxonomische Position von Phippsia innerhalb der Poeae, und dort bei Puccinellia,
Sclerochloa, Catabrosa und Zingeria, ist immer wieder sowohl morphologisch als auch
molekularbiologisch bestatigt worden (Clayton & Renvoize, 1986; Déring et al., 2007;
Gillespie et al., 2008; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Die vorliegende Arbeit bestatigt diese Ergebnisse in vollem Umfang.

Poa-Clade Linie 4 - Aveneae, Poeae und Stipeae

In dieser Linie sind 20 Taxa aus den Aveneae, Poeae und Stipeae vereint. Erstmals wurden
die Gattungen Cornucopiae, Cyathopus, Hyalopoa, Limnas und Simplicia fir eine plastidare
Phylogenie molekularbiologisch untersucht.

Die Linie 4 ist mit BS 100 und PP 1.00 maximal unterstitzt. Die Auflésung innerhalb der Linie
ist gering. Vier Gruppen (4A-D) stehen hier in einer Polytomie (Abbildung 11). Helictotrichon
pubescens bildet eine eigene Gruppe (4A). Phleum rhaeticum und P. phleoides bilden eine
weitere Gruppe, die sehr gut unterstiitzt ist (4B; BS 100, PP 1.00). In der dritten Gruppe (4C;
BS 63, PP 0.99) steht Milium effusum basal zu den beiden Schwesterclades Hyalopoa +
Dissanthelium und Poa annua + P. bulbosa. In der Gruppe 4D stehen die tbrigen 12 Taxa
zusammen (BS <50, PP <0.50). Von ihnen bilden nur Ventenata + (Apera + Bellardiochloa)
einen gemeinsamen Ast, alle anderen Taxa stehen in einer groRen Polytomie.

Poa-Clade, Linie 4, Gruppe 4A - Helictotrichon subg. Pubavenastrum

Helictotrichon pubescens bildet in der Linie 4 des Poa-Clades eine eigene Gruppe. Die Art ist
als monotypischer Vertreter der Untergattung Pubavenastrum (Vierh.) Holub, im
Stammbaum klar von allen anderen Taxa der Gattung Helictotrichon abgetrennt (vgl. Poa-
Clade 2C; Avena-Clade 3A, 3F; Abbildung 11).

Morphologisch kann H. pubescens durch die kahlen Kiele der Vorspelze und die gestutzten
und an einer Seite unregelmaflig gekerbten Lodikulae von den anderen Helictotrichon-Taxa
unterschieden werden (Rdéser, 1989). Ebenso ist H. pubescens toleranter gegeniber
saisonalen Uberschwemmungen als andere Taxa der Gattung Helictotrichon (Réser, 1996).
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Helictotrichon pubescens ist chromosomenmorphologisch zudem durch auffallig grof3e
Satelliten und dem Vorkommen von 5S rDNA in den Satellitenchromosomen charakterisiert
(Winterfeld, 2006).

Molekulare Untersuchungen an der gesamten, offenbar polyphyletischen Gattung
Helictotrichon zeigen subg. Pubavenastrum als Schwester zu subg. Pratavenastrum und
entfernter zu H. subg. Helictotrichon und H. subg. Tricholemma Rdser (Grebenstein et al.,
1998; Roser et al., 2001; Soreng & Davis, 2000; Winterfeld et al., in prep.). Banfi & Galasso
(2005) nehmen in der Checkliste fir Italien eine Umbenennung von Helictotrichon pubescens
in Homalotrichon pubescens Banfi, Galasso & Bracchi, gen. nov. vor. Auch die Analyse der
matK-Region bestatigt eine Abtrennung von H. pubescens sowohl von H. subg.
Pratavenastrum als auch von subgg. Helictotrichon und Tricholemma. Fraglich erscheint eine
Umbenennung einzelner Taxa ohne eine vollstandige Revision der gesamten Gattung
Helictotrichon.

Poa-Clade, Linie 4, Gruppe 4B - Phleum

In der nachsten Gruppe der Linie 4 stehen Phleum rhaeticum und P. phleoides (BS 100, PP
1.00; Abbildung 11). Die Gattung Phleum wird traditionell zu den Aveneae gestellt (Clayton &
Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Tzvelev (1989) ordnete sie in die Tribus
Phleeae ein.

In allen molekularen Untersuchungen gruppiert die Gattung Phleum in einem clade mit Poa
(DS 2, Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 2007; Doring et al., 2007; Hilu et
al., 1999; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et
al.,, 2007), und wie in der vorliegenden matK-Analyse darin enger mit Beckmannia,
Bellardiochloa, Dupontia, Milium, Poa (Davis & Soreng, 2007; Soreng & Davis, 2000; Soreng
et al, 2007). bzw. mit den Gattungen Alopecurus (siehe Analyse Il), Avenula (Syn.
Helictotrichon), Dissanthelium, Milium, Poa und Ventenata (trnT/F, Quintanar et al., 2007).
Die grannenlosen Deckspelzen charakterisieren Phleum zudem nicht als typische
traditionelle Aveneae (Clayton & Renvoize, 1986).

Poa-Clade, Linie 4, Gruppe 4C - Milium, Dissanthelium, Hyalopoa und Poa

In der dritten Gruppe (BS 63, PP 0.99) steht Milium effusum basal zu den beiden
Schwesterclades Hyalopoa + Dissanthelium (BS 100, PP 1.00) und Poa annua + P. bulbosa
(BS 66, PP 0.95). Die Verwandtschaft der beiden genannten Schwesterclades ist mit BS 63
und PP 0.82 nur schwach gestutzt (Abbildung 11).

Milium

Die Gattung Milium wurde in der Vergangenheit entweder zu den Stipeae (Clayton &
Renvoize, 1986; Pilger, 1954) oder den Aveneae bzw. Poeae gestellt (Macfarlane & Watson,
1980; 1982; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Barkworth und Everett (1987)
schlielen Milium aus den Stipeae aus, jedoch ohne weitere taxonomische Vorschlage zu
machen. Fir eine Einordnung innerhalb der Stipeae sprachen die verhartete Deckspelze und
die einblitigen grannenlosen Ahrchen. Fir eine Stellung innerhalb des Aveneae/Poeae-
Komplexes die zwei Lodikulae und die relativ groRen Chromosomen.

Die Position der Gattung Milium auflerhalb der Stipeae und innerhalb des Aveneae/Poeae-
Komplexes wird durch die vorliegende Arbeit, und die Ergebnisse weiterer molekularer
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Studien gestitzt (Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Gillespie et al., 2008; Quintanar
et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007).

Dissanthelium, Hyalopoa und Poa

Dissanthelium ist in den Hochgebirgen von Mittel- und Stidamerika verbreitet. Die Gattung
wird von Watson & Dallwitz (1992 onwards) zu den Poeae und von Clayton & Renvoize
(1986) zu den Aveneae gestellt. Sie weisen darauf hin, dass die Gattung durch ihre kurzen
Hullspelzen auch irrtiimlich fiir eine nicht voll entwickelte Poa-Art gehalten werden kénnte.
Alle molekularbiologischen Untersuchungen bestatigen die von Clayton & Renvoize (1986)
noch als irrtimlich angesehene Verwandtschaft von Poa und Dissanthelium (Gillespie et al.,
2007; 2008; Gillespie & Soreng, 2005; Quintanar et al., 2007). Teilweise werden Taxa von
Dissanthelium inzwischen sogar in die Gattung Poa gestellt (Gillespie et al., 2007; 2008;
Gillespie & Soreng, 2005).

Hyalopoa wurde von Clayton & Renvoize (1986) zu Colpodium (Poeae) gestellt und flr
Colpodium eine enge Verwandtschaft zur Arctophila/Dupontia-Gruppe angefiihrt. Auch bei
Watson & Dallwitz (1992 onwards) findet sich der Hinweis auf eine engere Verwandtschaft
von Hyalopoa und Colpodium (beide hier zu Tribus Poeae). In der Untersuchung von
Schneider et al. (in press) gruppiert aber weder Hyalopoa mit Colpodium (fir Colpodium vgl.
Linie 3), noch konnte eine besonders enge Verwandtschaft von Colpodium mit Arctophila
und Dupontia festgestellt werden. In der ITS-Analyse von Gillespie et al. (2008) steht
Hyalopoa mit Paracolpidium (Tzvelev) Tzvelev und Catabrosella (Tzvelev) Tzvelev als
Schwester zu Catabrosa. Paracolpidium und Catabrosella wurden wie Hyalopoa von Clayton
& Renvoize (1986) zu Colpodium gestellt, was die vermeintliche Verwandtschaft von
Hyalopoa und Colpodium erklaren wiirde.

Aus der Gattung Poa wurden fur diese Arbeit die beiden Taxa P. annua und P. bulbosa
untersucht. Sie stehen beide im BAPO-Clade der Gattung (Gillespie et al., 2007). Die
Umgrenzung dieser grofiten Gattung der gesamten Graser-Familie und deren innere Struktur
ist noch immer nicht vollstandig geklart. Ein Ausschluss von Bellardiochloa violacea (Poa
violacea Bellardi; 4D) aus der Gattung Poa konnte mit der vorliegenden Arbeit bestatigt
werden. Inwiefern Dissanthelium - und dann auch Hyalopoa — zur Gattung Poa gehoren
kann hier nicht weiter verifiziert werden. Dazu mussten erheblich mehr Taxa aus weiteren
clades der Gattung Poa untersucht werden. Bis dahin erscheint die Aufrechterhaltung dreier
getrennter Gattungen Poa, Hyalopoa und Dissanthelium sinnvoll.

Poa-Clade, Linie 4, Gruppe 4D - Aveneae, Arctophila, Bellardiochloa und Dupontia

Die letzte Gruppe der Linie 4 wird von 11 Gattungen gebildet. Apera ist hier mit sehr guter
Unterstutzung Schwester zu Bellardiochloa (BS 93, PP 1.00). Ventenata macra steht mit
guter Unterstiitzung (BS 81, PP 1.00) basal zu den ersten beiden Gattungen. Die Ubrigen
Taxa (Aniselytron, Arctophila, Beckmannia, Cornucopiae, Cyathopus, Dupontia fisheri
subspp. psilosantha und pelligera, Limnas und Simplicia) bilden mit dem oben
beschriebenen Kluster eine Polytomie (Abbildung 11).

Apera, Bellardiochloa und Ventenata
Apera wurde traditionell in die Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). Neben der Analyse der matK-Region von Ddring et al. (2007)
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wurde von dieser Gattung bisher nur die trnT/F-Region durch Quintanar et al. (2007) und
Gillespie et al. (2008) untersucht. Im 'majority-rule' Baum der trnT/F-Region von Quintanar et
al. (2007) ist Apera Schwester zu Ventenata (BS 71, PP 0.98; Bellardiochloa wurde nicht
untersucht) und beiden Gattungen stehen dann in einer gréReren Polytomie mit Alopecurus,
Beckmannia und Cinna L. Bei Gillespie et al. (2008) und Doéring et al. (2007) ist Apera
Schwester zu Bellardiochloa und beide sind Schwester zu Ventenata. Alle Untersuchungen
bestatigen damit die sehr nahe Verwandtschaft von Apera, Ventenata und Bellardiochloa
(wenn untersucht).

Die in den Hochgebirgen Eurasiens verbreitet Gattung Bellardiochloa wurde von Clayton &
Renvoize (1986) noch zu Poa gestellt. Andere Autoren trennten sie als eigenstandige
Gattung ab (Davis & Soreng, 2007; Gillespie et al., 2008; Soreng & Davis, 2000; Soreng et
al., 1990; 2007; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Auch in der vorliegenden
Arbeit klustern die Vertreter der Gattung Poa (P. annua, P. bulbosa) in einem anderem Ast
der Linie 4 als Bellardiochloa. Die Gattung ist somit klar von Poa getrennt.

Die Gattung Ventenata wurde zu den Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). Sie soll nach Clayton & Renvoize (1986) Uber V. blanchei Boiss.
(nicht untersucht) mit Trisetaria verbunden sein. Dieser Annahme wiedersprechen die
Ergebnisse der vorliegenden matK-Analyse und weitere molekulare Untersuchungen (Déring
et al., 2007; Gillespie et al., 2008; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press). Hier
steht Ventenata immer im Poa-Clade und Trisetaria im Avena-Clade.

Cyathopus

Die monotypische Gattung Cyathopus ist in asiatischen Waldern verbreitet und durch das
Fehlen einer Granne als untypische Aveneae gekennzeichnet (Clayton & Renvoize, 1986).
Watson & Dallwitz (1992 onwards) merken an, dass ohne eine bessere Datengrundlage
nicht einmal die Position innerhalb der Ufam. Pooideae als gesichert angenommen werden
kann. Die Analyse der matK-Region ist die erste molekularbiologische Untersuchung an
Cyathopus. Sie zeigt die Gattung klar als Mitglied des Poa-Clades und damit als Mitglied der
Ufam. Pooideae, aber nicht der Tribus Aveneae.

Beckmannia

Die Gattung wurde allgemein zu den Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). Zudem bemerkten Clayton & Renvoize (1986) eine Ahnlichkeit mit
Phleum, auch wenn sie die Infloreszenz von Beckmannia als ungewdhnlich fiir die Aveneae
bezeichneten.

Molekulare Untersuchungen von Gillespie et al. (2007; 2008) und Davis & Soreng (2007)
zeigen Beckmannia, ebenso wie in der vorliegenden matK-Analyse, in einem clade mit
Arctophila, Dupontia, Bellardiochloa, Alopecurus (siehe Analyse Il), Poa subg. Andinae
Nicora (nicht unersucht, aus Poa ausgeschlossen; siehe Gillespie et al., 2007) und
Arctagrostis (nicht unersucht). In einer weiteren Umgrenzung zu der oben genannten
Polytomie stehen dann noch die Gattungen Milium, Phleum und Poa. Die Untersuchung von
Soreng & Davis (2000) und Soreng et al. (2007) zeigt Beckmannia ebenfalls mit Alopecurus,
Milium und Phleum in einer Polytomie. Bei Quintanar et al. (2007) stehen neben Alopecurus
und Beckmannia noch Apera, Ventenata und Cinna. Auch wenn die genaue Position von
Beckmannia in keiner Untersuchung aufgrund der geringen Aufldsung festzustellen war, ist
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die nahe Verwandtschaft insbesondere zu Arctophila, Dupontia und Bellardiochloa auch mit
der vorliegenden matK-Analyse bestatigt worden.

Cornucopiae

Die ostmediterran verbreiteten Gattung Cornucopiae wurde sowohl von Clayton & Renvoize
(1986) als auch von Watson & Dallwitz (1992 onwards) zu den Aveneae gestellt. lhre
Ahrchen werden als Alopecurus-ahnlich beschrieben (Clayton & Renvoize, 1986).

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde Cornucopiae zum ersten Mal molekularbiologisch
untersucht. Die Zuordnung zu den Aveneae wurde nicht bestatigt, da die Gattung eindeutig
im Poa-Clade steht und zu einer mdglichen engeren Verwandtschaft von Cornucopiae und
Alopecurus zu rechnen ist (vgl. Analyse II).

Limnas

Die kleine und sibirisch verbreitete Gattung Limnas wird von Clayton & Renvoize (1986) als
sehr ahnlich zur oben erwahnte Gattung Alopecurus beschrieben (vgl. Analyse Il). Die
vorliegende Untersuchung ist die ersten molekulare Analyse an dieser Gattung Uberhaupt.
Die Einordnung in die Aveneae (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992
onwards) ist allerdings nicht zu halten, die Gattung steht im Poa-Clade.

Dupontia und Arctophila

Die arktisch verbreitete Dupontia steht ebenfalls in der beschriebenen Polytomie. Die
Gattung ist morphologisch relativ variabel, aber vermutlich monotypisch. Als
Gattungsursprung wird eine Hybridisierung zwischen einer Arctophila-Art und einem Taxon
aus dem Deschampsia cespitosa-Komplex oder einer Poa-Art diskutiert (vgl. Brysting et al.,
2003; 2004). Bekannt sind weiterhin rezente Hybridisierungen von Dupontia mit Arctophila,
Poa und Puccinellia (Cayouette & Darbyshire, 1993; Darbyshire et al., 1992; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). In allen bisherigen molekularen Untersuchungen steht die Gattung
Dupontia sehr nahe bei Arctophila (wenn untersucht) oder in einem groReren Kluster u. a.
mit Poa, Bellardiochloa, Phleum und Milium (Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007;
Gillespie et al., 2008; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007).
Damit wurde die Einordnung von Dupontia in die Tribus Poeae (Clayton & Renvoize, 1986;
Watson & Dallwitz, 1992 onwards) bestatigt.

Eine ebenfalls monotypische und arktisch verbreitete Gattung ist Arctophila. Auch wenn sie
in der vorliegenden matK-Analyse nur in einer Polytomie steht, ist ihre enge Verwandtschaft
zu Dupontia durch 6kologische, morphologische und molekulare Analysen bestatigt worden
(Brysting et al., 2004; Clayton & Renvoize, 1986; Doring et al., 2007; Gillespie & Soreng,
2005; Gillespie et al., 2008; Schneider et al., in press).

Aniselytron und Simplicia

Die nur aus zwei Arten bestehende Gattung Aniselytron ist in sldostasiatischen
Bergregionen verbreitet. Sie wird in die Tribus Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986;
Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Der Verwandtschaftsgrad von Aniselytron und
Calamagrostis wurde immer wieder kontrovers diskutiert. Entweder wird Aniselytron als
Untergattung von Calamagrostis oder als eigenstandige Gattung gefuhrt. In allen Floren des
Verbreitungsgebietes (auRer Butan) ist Aniselytron aber als eigenstandige Gattung



Elke Doring: Molekulare Phylogenie der Hafer-Graser 42

anerkannt (vgl. Ma et al, 2005). Ma et al. (2005) fand bei blattanatomischen
Untersuchungen keine Differenzierungsmerkmale zwischen Calamagrostis und Deyeuxia P.
Beauv., aber klar trennende Merkmale fur Aniselytron von den beiden zuvor genannten
Gattungen. Korthof & Veldkamp (1984) merkten in ihrer Revision von Aniselytron an, dass
die Gattung morphologische Ahnlichkeiten zu Deyeuxia, Poa, Agrostis und Simplicia hat.

In der molekular-systematischen Untersuchung von Soreng et al. (2007) steht Aniselytron in
einer Polytomie mit Bellardiochloa + Alopecurus und Poa andina Trin. und weitere
Verwandte (Calamagrostis und Deyeuxia nicht untersucht). Die Nahe von Aniselytron zu Poa
und Simplicia kann mit der vorliegenden matK-Analyse bestatigt werden (Deyeuxia wurde
nicht untersucht), wahrend die Nahe von Aniselytron (Poa-Clade) zu Calamagrostis (Avena-
Clade) nicht bestatigt werden kann. Auch die Einordnung in die Aveneae wird nicht bestatigt,
die Gattung steht im Poa-Clade.

Die Gattung Simplicia besteht ebenfalls aus zwei Arten, S. buchananii und S. laxa Kirk.
Beide Arten sind endemisch fir Neuseeland und zudem sehr selten (Johnson, 1995).
Clayton & Renvoize (1986) ordneten die Gattung in die Aveneae ein und stellen
morphologische Ahnlichkeiten zwischen Simplicia und Calamagrostis, Poa und den Oryzeae
fest. Watson & Dallwitz (1992 onwards) wiesen Simplicia den Poeae zu. Nach Zotov (1971)
hat die Gattung die groRte morphologische Ahnlichkeit mit Aulacolepis Hackel (Syn.
Aniselytron) und Arctagrostis. Die vorliegende Untersuchung der matK-Region bestatigen die
Einordnung der Gattung in die Poeae und hier in die Nahe von Poa, Beckmannia und
Dupontia. Eine engere Verwandtschaft zu Calamagrostis oder den Oryzeae erscheint damit
als unwahrscheinlich.

Avena-Clade

Im Avena-Clade finden sich hauptsachlich Taxa der traditionellen Aveneae und zusatzlich
die Gattungen Briza, Chascolytrum, Poidium und Torreyochloa, welche traditionell zu den
Poeae gestellt werden. Das Avena-Clade an sich ist sehr gut unterstitzt (BS 99, PP 1.00).
Innerhalb des clades ist sowohl die Auflésung als auch die Unterstlitzung schwacher.

Das clade spaltet sich in finf Linien, auf die zusammen eine grof3e Polytomie bilden. In
Linie 1 (ohne BS, PP) finden sich 13 Taxa (Agrostis, Ammophila, Anthoxanthum,
Calamagrostis, Chascolytrum, Gastridium, Hierochloé australis, Poidium und Polypogon).
Linie 2 wird von Amphibromus, Phalaris und Torreyochloa mit guter Unterstutzung gebildet
(BS 75, PP 0.97). Am umfangreichsten ist Linie 3 (BS 75, PP 1.00). Hier stehen
Arrhenatherum, Avena, Graphephorum, Helictotrichon, Hierochloé occidentalis, Koeleria,
Lagurus, Peyritschia, Pseudarrhenatherum, Trisetaria und Trisetum zusammen. Linie 4 wird
von Echinopogon und Dichelachne (BS 97, PP 1.00) und Linie 5 von Briza gebildet.

Avena-Clade, Linie 1 - Aveneae, Chascolytrum und Poidium

Diese Linie umfasst 13 Taxa, die traditionell entweder zu den Aveneae (Agrostis,
Ammophila, Anthoxanthum, Calamagrostis, Dichelachne, Echinopogon, Gastridium,
Hierochloé australis, Polypogon) oder den Poeae (Chascolytrum, Poidium) gestellt werden.
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Die Taxa der Linie 1 wurden in drei Gruppen (A-C) unterteilt. Gruppe A ist mit BS 67 und PP
0.84 schwach gestutzt. Gruppe B ist besser gestutzt (BS 72, PP 1.00) und Schwester zu
Gruppe A. Diese Schwesterstellung ist mit BS 96 und PP 1.00 sehr gut unterstitzt. Basal zu
dem Kluster A + B steht Gruppe C (BS 99, PP 1.00; Abbildung 12).

Auffallig an dieser Linie 1 sind die vielen beschrieben natirlichen Gattungshybriden. So
bilden Calamagrostis und Ammophila den Hybriden xAmmocalamagrostis P. Fourn.,
Calamagrostis und Agrostis hybridisieren zu xAgrocalamagrostis Asch. & Graebn. und die
Kreuzung aus Agrostis und Polypogon ist als xAgropogon P. Fourn. bekannt (Clayton &
Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards).

Molekularbiologische Untersuchungen bestatigen die enge Verwandtschaft der oben
genannten Gattungen (Davis & Soreng, 2007; Ddring et al., 2007; Quintanar et al., 2007,
Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007).

Avena-Clade, Linie 1, Gruppe 1A - Agrostis, Polypogon, Calamagrostis, Ammophila und
Gastridium

Diese Gruppe ist insgesamt schwach gestitzt (BS 67, PP 0.84). Innerhalb der Gruppe ist die
Unterstltzung gut bis sehr gut. Gruppe 1A besteht aus einer gro3en Polytomie mit vier
Asten: A. stolonifera + (Agrostis capillaris + Polypogon monspeliensis), Calamagrostis
macrolepis + C. rivalis, Ammophila arenaria und Gastridium ventricosum (Abbildung 12). Die
Schwesterstellung von A. capillaris und Polypogon ist sehr gut unterstitzt (BS 94, PP 1.00).
Ebenso die basale Position von A. stolonifera zu den beiden oben genannten Taxa (BS 75,
PP 1.00). Die Schwesterstellung von Calamagrostis macrolepis und C. rivalis ist mit BS 82
und PP 1.00 gut gestutzt. Alle Taxa dieser Gruppe werden traditionell in die Tribus Aveneae
gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Zudem verbinden die
Taxa der Gruppe 1A plus Briza, Triplachne und Chaetopogon (siehe Analyse Il), sowie
Airopsis und Gymnachne (fir matK nicht untersucht) zwei Deletionen in der trnT/F-Region
(Chascolytrum, Poidium wurden nicht untersucht; Quintanar et al., 2007).

Agrostis und Polypogon

Ein Ast der Polytomie bilden die Taxa Agrostis stolonifera als Schwester zu Agrostis
capillaris + Polypogon monspeliensis. Beide Gattungen sind sich morphologisch sehr ahnlich
und hybridisieren miteinander (Bjérkman, 1960; Clayton & Renvoize, 1986; MacBryde,
2006). In der ITS-Analyse von Quintanar et al. (2007) wurden mehrere Agrostis-Arten
untersucht, und auch hier erscheint die Gattung nicht monophyletisch (zur
Umgrenzungsproblematik der Gattung vgl. MacBryde, 2006). Auch die Ergebnisse der
vorliegenden matK-Analyse lassen vermuten, dass die Gattung Agrostis nicht
monophyletisch ist. Obwohl oder weil die inter- und intragenerische Abgrenzung so schwierig
ist, gibt es noch keine umfangreicheren molekular-systematischen Arbeiten zu diesem
Komplex.

Polypogon kommt ebenso wie Agrostis, in den temperaten Gebieten und auf tropischen
Bergen vor. Die Gattung umfasst 18 Arten und ist in sich sehr heterogen (Clayton &
Renvoize, 1986). Sowohl bei Soreng & Davis (2000) als auch bei Quintanar et al. (2007)
steht Polypogon als Schwester zu Chaetopogon, und in der Nahe von Agrostis. Bei Davis &
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Soreng (2007), Déring et al. (2007) und Soreng et al. (2007) sind Agrostis und Polypogon
Schwestertaxa (fur Chaetopogon siehe Analyse II).

Wenn auch die taxonomische Stellung der besprochenen Gattungen in den bisherigen
molekularen Untersuchungen nicht absolut Ubereinstimmend waren, so sind Agrostis und
Polypogon mit Sicherheit sehr eng miteinander verwandt.

Gruppe_ Linie

75 94 Agrostis capillaris
1.00 Polypogon monspeliensis
1.00 Agrostis stolonifera

82 Ammophila arenaria A
S R S— 4
67 1.00

0.84 Calamagrostis rivalis
) Calamagrostis macrolepis
9% Gastridium ventricosum 1

1.00 72 7 Chascolytrum subaristatum
700 0.97 Chascolytrum erecta B

Poidium uniolae
99 Iﬂ: Anthoxanthum odoratum
1.00 Anthoxanthum alpinum C
1.00 L Hierochloé australis

100 Phalaris coerulescens
1.00

75 Phalaris canariensis

0.97 86 Torreyochloa pauciflora
W: Amphibromus sp.

Lagurus ovatus

O w

Rostraria cristata

(W)

75 100 — Trisetaria panicea
1.00 1.00 ——— Koeleria cgpensis

99 % T — 'Iérise%umhcanescenre, ’ c
—— Graphephorum melicoideum
1.00 55 5.9 ——— Graphephorum wolf

59 ——— Peyritschia koeleroides

1.00 Helictotrichon convolutum

Helictotrichon parlatorei
Helictotrichon mongolicum F

Helictotrichon sedenense
100 — Helictotrichon setaceum
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Abbildung 12: Avena-Clade (Gruppen farbig unterschieden) als Ausschnitt des 'strict-consensus’ Baums der
Maximum-Parsimony Analyse | der matK-Region. Werte Gber den Asten geben Bootstrap-Unterstltzung an, unter
den Asten bayesische Unterstitzungswerte.
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Calamagrostis

Ein zweiter Ast der Polytomie wird aus den Taxa Calamagrostis rivalis und C. macrolepis
gebildet. Calamagrostis ist mit 230-270 Arten die drittgrofte Gattung des Aveneae/Poeae-
Komplexes (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Die Taxonomie
der Gattung auf Grundlage morphologischer Merkmale ist schwierig und wird von den
unterschiedlichen Autoren uneinheitlich gesehen. Dies betrifft vor allem den Aus- oder
Einschluss von nah verwandten Taxa wie Deyeuxia und Lachnagrostis (Clayton & Renvoize,
1986; Edgar, 1995; Singh, 1984; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). In
molekularbiologischen Untersuchungen ist die Gattung entweder Mitglied einer Polytomie
(Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007) oder hat nur eine schwach gestitzte
Schwesterstellung zu Gattungen wie Agrostis und Polypogon (Davis & Soreng, 2007;
Quintanar et al., 2007). Bei Doring et al. (2007) steht Calamagrostis in einer Polytomie mit
Agrostis + Polypogon, Ammophila und Chascolytrum. In der Untersuchung von Schneider et
al. (in press) bildet Calamagrostis mit Agrostis und Dichelachne eine Trichotomie.

Wie schon bei Agrostis und Polypogon weicht die genaue taxonomische Stellung von
Calamagrostis in den einzelnen molekularbiologischen Untersuchungen leicht voneinander
ab. Die Stellung innerhalb der Agrostis-Gruppe erscheint aber gesichert.

Ammophila

An maritimen Kusten findet man die Gattung Ammophila, die im vorliegenden Stammbaum
einen eigenen Ast in der Polytomie bildet. Die zwei Arten der Gattung sind fur ihre Fahigkeit
Sanddiinen zu stabilisieren bekannt. Die Gattung hybridisiert mit Calamagrostis und ist von
dieser hauptsachlich durch die Anpassung an ihren speziellen Lebensraum zu unterscheiden
(Clayton & Renvoize, 1986). Molekulare Untersuchungen zeigen Ammophila entweder basal
zu einer Polytomie aus Agrostis, Calamagrostis, Gastridium, Triplachne und Polypogon +
Chaetopogon (Soreng & Davis, 2000), innerhalb einer Polytomie mit Calamagrostis,
Chascolytrum und Agrostis + Polypogon (Déring et al., 2007) oder als Schwester zu
Calamagrostis (ITS; Quintanar et al., 2007) bzw. als Schwester zu Calamagrostis plus
weitere Taxa aus der Agrostis-Verwandtschaft (trnT/F; Quintanar et al., 2007).

Auch fir Ammophila gilt die gesicherte Zugehorigkeit zu den besprochenen Taxa, auch wenn
die exakte taxonomische Stellung noch nicht eindeutig ermittelt werden konnte.

Gastridium

Gastridium ventricosum bildet einen weiteren Ast der Polytomie. Die Gattung besteht aus
zwei Arten die in Europa und Nordafrika verbreitet und tber Triplachne mit Agrostis eng
verwandt sind (Clayton & Renvoize, 1986). Diese postulierte enge Verwandtschaft wurde
auch in molekuar-systematischen Arbeiten gefunden (Davis & Soreng, 2007; Quintanar et
al., 2007; Soreng et al., 2007) und konnte mit der vorliegenden Arbeit bestatigt werden (vgl.
Analyse IlI). Somit ist die Position von Gastridium als Schwester zu Triplachne in allen
molekularen Analysen dieselbe und kann als gesichert angesehen werden.

Avena-Clade, Linie 1, Gruppe 1B - Poidium und Chascolytrum

Schwester zu der eben besprochenen Gruppe sind Poidium und Chascolytrum. Dabei steht
Poidium uniolae basal zu Chascolytrum erectum + C. subaristatum (BS 72, PP 1.00;
Abbildung 12).
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Die ausdauernde Gattung Poidium ist mit neun Arten in Amerika verbreitet und als
eigenstandige, jedoch nah verwandte Gattung von Briza anerkannt (Bayon, 1998; Clayton &
Renvoize, 1986; Matthei, 1975; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Fur die Gattung
Chascolytrum werden sechs Arten, mit einer mittel- bis sidamerikanischen Verbreitung
angegeben (Bayon, 1998; Matthei, 1975). Einige Autoren stellten Chascolytrum zur Gattung
Briza (Clayton & Renvoize, 1986; King, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Die bisher
einzigen molekularen Untersuchungen in denen sowohl Poidium als auch Chascolytrum
untersucht wurden, sind die Arbeiten von Soreng & Davis (2000), Soreng et al. (2007) und
Essi et al. (2008). Bei Soreng & Davis (2000) und Soreng et al. (2007) steht Poidium als
Schwester zu Chascolytrum und basal zu der oben besprochenen Gruppe 1A (Soreng et al.,
2007 ohne Poidium). Basal zu diesem gesamten Kluster steht die Gattung Briza. In der
Untersuchung von Essi et al. (2008) stehen Vertreter von Poidium, Chascolytrum und Briza
in einer Polytomie (ITS + GBSSI) bzw. Chascolytrum basal zu Poidium (cpDNA). Da Briza
und Chascolytrum + Poidium auch in der vorliegenden Arbeit in zwei unterschiedlichen
Linien (1 und 5) des Avena-Clades auftreten, erscheint der Briza-Komplex als nicht
monophyletisch, wobei Poidium und Chascolytrum anscheinend eng miteinander verwandt
sind.

Avena-Clade, Linie 1, Gruppe 1C - Anthoxanthum und Hierochloé

Eine friih abzweigende Gruppe der Linie 1 bilden Hierochloé australis und Anthoxanthum
odoratum + A. alpinum. Sowohl die Schwesterstellung der beiden Anthoxanthum-Arten, als
auch die gesamte Gruppe ist mit sehr guten Werten gesttitzt (BS 100, PP 1.00 bzw. BS 99,
PP 1.00; Abbildung 12).

Beide Gattungen wurden (mit Phalaris) von Clayton & Renvoize (1986) zur Subtribus
Phalaridinae Reichenb. gestellt. Eine besonders enge Verwandtschaft der drei Gattungen
wurde, ebenso wie eine nahere Verwandtschaft der gesamten Subtribus zu Deschampsia
(Clayton & Renvoize, 1986), in der vorliegenden Arbeit nicht gefunden. Tzvelev (1989)
trennte Phalaris von Anthoxanthum und Hierochloé ab und stellte die Gattung zu den
Phleeae und nicht zu den Poeae. Die Gattung Anthoxanthum ist mit 18 Arten in Eurasien,
Afrika und Mittelamerika verbreitet und mit Hierochloé durch Zwischenformen verbunden
(Clayton & Renvoize, 1986). Aufgrund dieser Zwischenformen wird Hierochloé von einigen
Autoren inzwischen zu Anthoxanthum gestellt (Broome & Nolti, 2000; Phillips & Wu, 2005;
Pimentel & Sahuquillo, 2007; Schouten & Veldkamp, 1985; Soreng et al., 2003). Neben
gemeinsamen morphologischen Merkmalen verbindet auch der Gehalt am sekundaren
Pflanzenstoff Cumarin die beiden Gattungen und trennt sie von der Gattung Phalaris ab (vgl.
Quintanar et al., 2007). Die Gruppierung von Hierochloé + Anthoxanthum, entfernt von
Phalaris (wenn untersucht), wie sie in der matK-Analyse gefunden worden ist, bestatigt die
Ergebnisse von Quintanar et al. (2007) und Bouchenak-Khelladi et al. (DS 1, 2008). Auch bei
Soreng & Davis (2000) gruppieren die beiden Gattungen (plus Phalaris) ohne Angabe von
Unterstitzungswerten zusammen. Soreng et al. (2007) und Davis & Soreng (2007)
untersuchte von den drei oben genannten Gattungen nur Anthoxanthum. Die Gattung steht
basal zu Helictotrichon subg. Helictotrichon + Avena und den Koeleriinae Asch. & Graebn.
Warum die zweite hier untersuchte Hierochloé-Art, H. occidentalis, in der matK-Analyse mit
der Gattung Avena klustert (siehe unten) und nicht mit Gruppe 1C ist noch unklar.



Elke Doring: Molekulare Phylogenie der Hafer-Graser 47

Avena-Clade, Linie 2 - Phalaris, Amphibromus und Torreyochloa

Die Linie 2 ist mit BS 75 und PP 0.97 gut unterstutzt. Phalaris coerulescens und P.
canariensis bilden ein maximal gestutztes Kluster (BS 100, PP 1.00). Das Schwesterkluster
zu den beiden Phalaris-Arten wird von Amphibromus und Torreyochloa gebildet (BS 86, PP
1.00; Abbildung 12).

Phalaris

Die Gattung wird traditionell in die Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards).

In der Untersuchung von Soreng et al. (2000) bildet Phalaris mit Anthoxanthum und
Hierochloé eine Gruppe. Dies wirde der traditionellen Einteilung in die Subtribus
Phalaridinae entsprechen (Clayton & Renvoize, 1986). Die vorliegende matK-Analyse kann
dieses Ergebnis nicht bestatigen. Vielmehr unterstitzt sie die Ergebnisse der Analysen von
Quintanar et al. (2007) und Bouchenak-Khelladi et al. (DS 1; 2008). In diesen
Untersuchungen steht Phalaris getrennt von den Gattungen Anthoxanthum und Hierochlog.
Nimmt man die Ergebnisse der molekularen, morphologischen und biochemischen
Untersuchungen fiir Anthoxanthum/Hierochloé und Phalaris zusammen, so kann eine
gemeinsame Subtribus nicht aufrechterhalten werden.

Torreyochloa und Amphibromus

Morphologisch verbinden Amphibromus (Aveneae) und Torreyochloa (Poeae) die auffalligen
seitlichen Nerven der Deckspelze, die bis zum Rand der gestutzten Spelzenspitze laufen
(Soreng & Davis, 2000).

Die in Nordamerika und Nordost-Asien verbreitete Torreyochloa wachst an feuchten bis
nassen Platzen. Die Gattung wurde von Church (1949) aus Glyceria ausgeschlossen und als
eigenstandige Gattung beschrieben. AnschlieRend kam es zu mehren Aus- und
Eingliederungen von Torreyochloa in Puccinellia (vgl. Choo et al., 1994; Church, 1952;
Clausen, 1952). Molekularbiologische Untersuchungen zeigen die traditionell zu den Poeae
gestellte Gattung immer in einem clade mit Avena bzw. den Aveneae (Davis & Soreng, 2007;
Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 1990; 2007). Alle bisherigen Untersuchungen zeigen
ebenso wie die vorliegende Analyse, dass Torreyochloa pauciflora im Avena-Clade weit
entfernt von Puccinellia fasciculata (Poa-Clade) steht. Somit kann, wie auch bei Clayton &
Renvoize (1986) und Watson & Dallwitz (1992 onwards) angefiihrt, die Unabhangigkeit der
Gattung Torreyochloa von der Gattung Puccinellia bestatigt werden.

Zur Gattung Amphibromus gehdéren insgesamt funf Arten, die in Australien, Neuseeland und
Sudamerika verbreitet sind (Swallen, 1931; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Von Clayton
& Renvoize (1986) wurde Amphibromus noch mit zu Helictotrichon gestellt. Neuere
Untersuchungen bestatigen aber die Eigenstandigkeit der Gattung (Soreng & Davis, 2000;
Watson & Dallwitz, 1992 onwards; Winterfeld, 2006). Soreng & Davis (2000) waren die
ersten, die Amphibromus molekular-systematisch untersuchten. In dieser und weiteren
durchgefiihrten Analysen steht Amphibromus an basaler Stelle in dem clade mit Avena
(Davis & Soreng, 2007; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007). Durch die polytome
Anordnung der Linien im Avena-Clade in der vorliegenden matK-Analyse kann diese
Aussage weder bestatigt noch widerlegt werden. Sicher ist aber die eigenstéandige Stellung
von Amphibromus aufderhalb der Gattung Helictotrichon und die Stellung im Avena-Clade.
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Avena-Clade, Linie 3 - Aveneae

Die umfangreichste Linie des Avena-Clades wird aus 25 Taxa gebildet, die traditionell zu den
Aveneae gestellt werden. Sie ist mit BS 75 und PP 1.00 gut gestutzt (Abbildung 12). Am
ersten Knoten spaltet sich die Linie in drei Aste. Helictotrichon jahandiezii (Gruppe 3A) und
Lagurus ovatus (Gruppe 3B) sitzen jeweils allein am Ende eines Astes. Der dritte Ast wird
aus den Ubrigen 23 Taxa gebildet und ist mit BS 59 (PP 1.00) nur schwach gestutzt. Dieser
dritte Ast spaltet sich wiederum in vier Aste auf. Hier bilden Rostraria (Gruppe 3C), Trisetaria
+ Koeleria (Gruppe 3D) und Trisetum + Graphephorum + Peyritschia (Gruppe 3E) jeweils
einen Ast. Das Kluster am vierten Ast ist schwach gestiitzt (BS 67, PP 1.00) und besteht aus
einer grof3en Polytomie. Sechs der sieben Helictotrichon-Taxa werden hier zur Gruppe 3F
zusammengefasst. Gruppe 3G wird aus Avena, Hierochloé occidentalis und Helictotrichon
sarracenorum gebildet (BS 56, PP 0.99). In der letzten Gruppe (3H) ist Arrhenatherum
Schwester zu Pseudarrhenatherum (BS 54, PP 0.55).

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3A - Helictotrichon subg. Tricholemma

Einen Ast der Trichotomie bildet Helictotrichon jahandiezii (Abbildung 12).

Nach den Untergattungen Pratavenastrum und Pubavenastrum im Poa-Clade (vgl. 2C und
4A; Abbildung 11), erscheint die kleine Untergattung Tricholemma (zusammen mit subg.
Helictotrichon) im Avena-Clade. Die aus vermutlich zwei Arten bestehende Untergattung
kommt nur kleinrdumig im nérdlichen Afrika vor (Marokko, Algerien). Durch die Behaarung
und Nervatur der Deckspelze ist sie gut von den Ubrigen Untergattungen der Gattung
Helictotrichon zu unterscheiden (Roéser, 1989). Wahrend vegetative Merkmale eine
Verbindung zur Untergattung Pratavenastrum suggerieren, deuten die Merkmale im
generativen Bereich auf eine engere Verwandtschaft mit der Untergattung Helictotrichon hin
(vgl. Winterfeld, 2006). Dieses Verwandtschaftsverhaltnisse wurde von Rdser et al. (2001)
erstmals anhand von molekularer Daten des Kerngenom gefunden und konnte in der Folge
durch Arbeit mit molekularbiologischen Sequenzdaten aus dem Chloroplasten- und dem
Kerngenom bestatigt werden (Déring et al., 2007; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in
press; Winterfeld et al., in prep.). Die Untergattung Tricholemma ist wesentlich enger mit der
Untergattung Helictotrichon (beide Avena-Clade; 3F) als mit den Untergattungen
Pratavenastrum (Poa-Clade; 2C) und Pubavenastrum (Poa-Clade; 4A) verwandt.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3B - Lagurus

Einen weiterer Ast der Trichotomie wird von Lagurus ovatus gebildet (Abbildung 12). Die
einzige Art der Gattung, heute anthropozoogen weit verbreitet, kommt urspringlich aus dem
Mittelmeerraum (Clayton & Renvoize, 1986).

Unterschiedliche molekularbiologische Untersuchungen zeigen Lagurus konstant in einer
grolkeren Verwandtschaftsgruppe. Die genaue taxonomische Position lield sich bisher aber
noch nicht bestimmen. So ist die Gattung in der Untersuchung von Soreng & Davis (2000)
Schwester zu Avena und in einem clade mit Helictotrichon subg. Helictotrichon,
Arrhenatherum, Cinna und einigen Koeleriinae. Bei Quintanar et al. (2007) steht Lagurus in
einer Polytomie mit Avena, Helictotrichon, Arrhenatherum und den Koeleriinae (trnT/F) bzw.
in einer Polytomie nur mit den Koeleriinae (ITS). Die Analyse der ITS-Daten von Schneider
et al. (in press) zeigen Lagurus als Schwester zu Koeleria, mit einer basalen Stellung zu
Avena, Seslerieae, Helictotrichon subgg. Helictotrichon und Tricholemma, Arrhenatherum
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und Pseudarrhenatherum. In ihrer kombinierten ITS/matK-Analyse ist Lagurus basal zu
Koeleria, Hierochloé occidentalis, Avena, Arrhenatherum, Helictotrichon subg. Helictotrichon
und Pseudarrhenatherum. In der Untersuchung von Doring et al. (2007) steht Lagurus als
Schwester zu Anthoxanthum, und wiederum in einer Polytomie mit Helictotrichon subgg.
Helictotrichon und Tricholemma, Avena, Hierochloé occidentalis, Arrhenatherum,
Pseudarrhenatherum und einigen Koeleriinae.

Alle Untersuchungen zeigen Lagurus als Verwandte der oben aufgeflihrten Taxa. Fir eine
genaue Bestimmung der systematischen Position der Gattung sind aber weitere Analysen
unumganglich.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3C - Rostraria

Rostraria cristata bildet einen eigenen Ast in der zweiten Polytomie des Avena-Clades
(Abbildung 12).

Rostraria ist der Gattung Koeleria sehr ahnlich und unterscheidet sich von ihr hauptsachlich
durch ihren annuellen Lebenszyklus. Von Clayton & Renvoize (1986) wird Rostraria als
eigenstandige Gattung aufrecht erhalten. Dieser Auffassung schlief3t sich Tzvelev (1989) an,
wahrend Watson & Dallwitz (1992 onwards) Rostraria in Koeleria einschlieen.

In den molekularbiologischen Untersuchungen ist Rostraria Schwester zu Koeleria (Ddring et
al., 2007; Soreng & Davis, 2000), Schwester zu Koeleria und Gaudinia (Soreng et al., 2007)
bzw. nur zu Gaudinia (Koeleria nicht untersucht, Davis & Soreng, 2007). Dies wurde der
Auffassung von Clayton & Renvoize (1986) entsprechen, die in Rostraria das annuelle
Derivat von Koeleria sehen. In der trnT/F-Analyse von Quintanar et al. (2007) ist Rostraria
hingegen Schwester zur Trisetum flavescens (L.) P. Beauv. - Gruppe. Und in der ITS-
Analyse spaltet sich die Gattung Rostraria in mehrere Gruppen auf. Einige Taxa stehen
wieder als Schwester zur Trisetum flavescens-Gruppe, andere bilden mit drei Taxa aus der
Trisetum ovatum Pers. - Gruppe eine Polytomie.

Solange die Umgrenzungen der einzelnen Gattungen in diesem Komplex nicht eindeutig
geklart sind, erscheint es als sehr schwierig, klare Verwandtschaftsverhaltnisse zu erkennen.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3D - Trisetaria und Koeleria

Die Gattungen Trisetaria und Koeleria sind Schwestergattungen, was mit BS 100 und PP
1.00 in der matK-Analyse sehr gut unterstuitzt ist (Abbildung 12).

Trisetaria wird entweder als eigenstandig und eng verwandt (Clayton & Renvoize, 1986;
Tzvelev, 1989) oder als Teil von Trisetum und Rostraria (Watson & Dallwitz, 1992 onwards)
angesehen. Molekular-systematisch wurde Trisetaria bisher nur von Quintanar et al. (2007)
untersucht, allerdings ohne dort als eigene Gattung aufgefuhrt zu sein. Nach Clayton et al.
(2006 onwards) gehdren die von Quintanar et al. (2007) untersuchten Trisetum ovatum,
T. loeflingianum (L.) C. Presl und T. paniceum Pers. in die Gattung Trisetaria. Somit steht
Trisetaria in der trnT/F-Analyse sowohl mit Gaudinia in einem clade als auch mit Trisetum,
Avellinia Parl. und Rostraria in einer Polytomie. In der ITS-Analyse bildet Trisetaria mit
Rostraria ein gemeinsames clade (BS <50, PP 0.58). In der vorliegenden matK-Analyse
erscheint Trisetaria panicea enger mit Koeleria capensis (BS 100, PP 1.00) als mit Rostraria
(3C) oder Trisetum (3E) verwandt. Nach den vorliegenden Ergebnissen bleibt die
Einschatzung hinsichtlich der Eigenstandigkeit und der taxonomischen Position von
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Trisetaria  schwierig.  Weitere  Untersuchungen sind zur  Auflésung  dieser
Verwandtschaftsgruppe unbedingt notig.

Die Gattung Koeleria ist ebenfalls eng mit Trisetum verwandt und kann mit ihr Hybriden
ausbilden (Clayton & Renvoize, 1986). Molekulare Untersuchungen zeigen Koeleria als
Schwester zu Lagurus (Schneider et al., in press), Rostraria (Doéring et al., 2007; Soreng &
Davis, 2000), Gaudinia (Soreng et al., 2007), Trisetum (Bouchenak-Khelladi et al., 2008)
bzw. Trisetaria (diese Arbeit). Bei Grebenstein et al. (1998) bildet Koeleria mit Trisetum ein
gemischtes clade. Die Untersuchung von Quintanar et al. (2007) ist die bisher
umfangreichste an Koeleria. In der trnT/F-Analyse stehen neun Koeleria-Taxa in einer
Polytomie mit Gaudinia, Trisetum und Parafestuca albida (Lowe) E. B. Alexeev (Syn.
Koeleria loweana). Die ITS-Analyse zeigt zehn Koeleria-Taxa wiederum mit Gaudinia,
Trisetum und Parafestuca, sowie Rostraria und Graphephorum in einer gro3en Polytomie.
Die offensichtlich sehr engen Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der Koeleriinae machen
eine Aussage Uber die genaue taxonomische Position von Koeleria im Moment nicht
maoglich.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3E - Trisetum, Graphephorum und Peyritschia

Die Gruppe 3E ist mit BS 90 und PP 1.00 sehr gut unterstitzt. Trisetum canescens,
Peyritschia koelerioides und Graphephorum melicoideum + G. wolfii bilden eine Polytomie.
Die Schwesterstellung von G. melicoideum und G. wolfii ist gut unterstutzt (BS 79, PP 0.92;
Abbildung 12).

Trisetum

Die Gattung Trisetum wird als urspriinglichste Linie innerhalb der Koeleriinae angesehen.
Die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb dieser Gruppe sind allgemein sehr schwierig und
noch nicht vollstandig aufgeklart (vgl. Finot et al., 2004; 2005a; 2005b). So ist der Umfang
der Gattung Trisetum je nach Auffassung des Autors verschieden (vgl. Trisetaria). Hybride
zwischen Trisetum und Sphenopholis Scribn. bzw. Trisetum und Koeleria (Terrell et al.,
1965; Watson & Dallwitz, 1992 onwards) deuten ebenfalls auf sehr enge
Verwandtschaftsverhaltnisse hin. Clayton & Renvoize (1986) sehen neben der sehr engen
Verwandtschaft mit Koeleria auch Ahnlichkeiten zu Helictotrichon.

In der Untersuchung von Soreng & Davis (2000) steht Trisetum spicatum (L.) K. Richt. basal
zu Rostraria + Koeleria und T. canescens basal zu Cinna + Spenopholis. Beide Kluster sind
Schwestern. Auch bei Ddring et al. (2007) ist Trisetum Schwester zu Koeleria + Rostraria.
Allerdings ist es hier T. canescens und es wurden keine weiteren Taxa aus den Koeleriinae
untersucht. Bouchenak-Khelladi et al. (DS 1; 2008) untersuchte aus den Koeleriinae nur die
Gattungen Koeleria und Trisetum, die in seiner Analyse Schwestergattungen sind. Bei
Soreng et al. (2007) ist Trisetum canescens Schwester zu Graphephorum. Die beiden
Gattungen sind wiederum Schwester zu den Ubrigen untersuchten Koeleriinae (Rostraria,
Koeleria, Gaudinia). Davis & Soreng (2007) beschrankten sich in ihrer Analyse ebenfalls auf
drei Gattungen aus den Koeleriinae. So steht in ihrer Untersuchung Trisetum basal zu den
Schwestergattungen Rostraria und Gaudinia. Quintanar et al. (2007) hingegen untersuchte in
seiner trnT/F- bzw. ITS-Analyse funf bzw. zehn Trisetum-Arten (nach Ausschluss von
Trisetaria) welche zerstreut in einer groflen Polytomie mit allen weiteren Mitgliedern der
Koeleriinae stehen. Vor allem die Arbeit von Quintanar et al. (2007) zeigt eindrucksvoll den
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noch bestehenden Forschungsbedarf flir den Verwandtschaftskreis um die Gattung
Trisetum. Auf die von Clayton & Renvoize (1986) gefundene Ahnlichkeit von Trisetum und
Helictotrichon soll an dieser Stelle noch einmal hingewiesen werden. Helictotrichon subg.
Helictotrichon steht in der Analyse der matK-Region in derselben Polytomie wie Trisetum.
Somit erscheint eine Verwandtschaft dieser beiden Taxa wahrscheinlich.

Graphephorum

Graphephorum wurde aufgrund der reduzierten Rickengranne und Form der
Deckspelzenspitze aus Trisetum ausgeschlossen und als eigenstandige Gattung anerkannt
(Clayton & Renvoize, 1986; Finot et al., 2005a; Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992
onwards). Die in Nordamerika heimische Gattung wurde bisher nur wenig molekular-
systematisch untersucht. In der trnT/F-Analyse von Quintanar et al. (2007) ist die Gattung
Schwester zu Sphenopholis und steht mit dieser in einer Polytomie mit anderen Koeleriinae.
In der ITS-Analyse bildet Graphephorum einen eigenen Ast der Polytomie. Bei Soreng et al.
(2007) ist Graphephorum Schwester zu Trisetum und diese beiden Gattungen Schwester zu
Rostraria + (Gaudinia + Koeleria). Die vorliegenden Ergebnisse der matK-Region zeigen die
Gattung Graphephorum mit guter Unterstitzung (BS 79, PP 0.92) als Schwester zu Trisetum
und Peyritschia (Sphenopholis wurde nicht untersucht). Somit ist eine Abtrennung der
Gattung Graphephorum von der Gattung Trisetum in der matK-Analyse zu erkennen.

Peyritschia

Die ebenfalls nordamerikanisch verbreitete Gattung Peyritschia wurde von einigen Autoren
ebenfalls aus Trisetum ausgeschlossen (Clayton & Renvoize, 1986; Finot et al., 2004;
Tzvelev, 1989; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Hernandez-Torres & Koch (1987)
hingegen stellen Peyritschia zu Trisetum. Molekularbiologisch wurde Peyritschia im Rahmen
dieser Arbeit zum ersten Mal untersucht. Die gut abgesicherte Stellung von Peyritschia mit
Trisetum und Graphephorum unterstreicht die enge Verwandtschaft der drei Gattungen.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3F - Helictotrichon subg. Helictotrichon

Die Gattung Helictotrichon ist hier mit sechs Taxa vertreten. Diese gehdren alle zur
Untergattung Helictotrichon und dort in die H. convolutum-Gruppe (H. convolutum), die H.
parlatorei-Gruppe (H. parlatorei, H. setaceum, H. xkrischae) und die H. decorum- oder H.
sedenense-Gruppe (H. sedenense, H. mongolicum; Lange, 1995; Winterfeld, 2006). Bis auf
H. sarracenorum (H. convolutum-Gruppe), die mit Avena und Hierochloé occidentalis
klustert, stehen die Taxa von Helictotrichon subg. Helictotrichon alle einzeln und bilden damit
keine monophyletische Gruppe (Abbildung 12). Diese vermutliche Polyphylie der
Untergattung Helictotrichon wurde auch schon von Réser (1996) und Lange (1995) anhand
morphologischer Merkmale diskutiert. Da auch die Taxa der einzelnen Gruppen innerhalb
der Untergattung nicht zusammen gruppieren, erscheint auch diese Einteilung zu
mindestens teilweise fraglich (vgl. Roser et al., 2001).

Molekularbiologische Untersuchungen zeigen Helictotrichon subg. Helictotrichon immer in
einem clade bzw. einer Polytomie mit Pseudarrhenatherum und im weitern Verlauf mit
Arrhenatherum und Avena (Déring et al., 2007; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in
press; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007; Winterfeld et al., in prep.). Auch die dann
folgende Verwandtschaft mit den Koeleriinae (Gruppe 3C-E) wird sowohl durch die



Elke Doring: Molekulare Phylogenie der Hafer-Graser 52

vorliegende matK-Analyse als auch durch weitere Untersuchungen (Davis & Soreng, 2007;
Déring et al., 2007; Quintanar et al., 2007; Soreng & Davis, 2000; Soreng et al., 2007)
bestatigt.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3G - Avena, Hierochloé occidentalis und Helictotrichon
sarracenorum

In der letzten Gruppe ist Avena sativa Schwester zu A. hispanica (BS 100, PP 1.00). Zu
diesen beiden Taxa ist A. macrostachya basal (BS 93, PP 1.00). Basal zu den drei Avena-
Arten steht Hierochloé occidentalis mit BS 71, PP 1.00. An der Basis der Gruppe 3G steht
Helictotrichon sarracenorum (BS 56, PP 0.99; Abbildung 12).

Avena

Die Gattung Avena ist namensgebende fir die Tribus Aveneae und fir die in dieser Arbeit
als Avena-Clade beschriebene Gruppe von Taxa. Von den etwa 25 Hafer-Arten werden 6-7,
in unzahligen Varietaten kultiviert (Clayton & Renvoize, 1986). Die wichtigste Art ist dabei
Avena sativa, der Saat-Hafer. Als zweite Art wurde in der vorliegenden Arbeit A. hispanica
analysiert. Der dritte untersuchte Hafer ist Avena macrostachya. Die Art wurde aufgrund ihrer
ausdauernden Lebensweise als Zwischenform der Gattungen Avena (dann nur annuelle
Arten) und Helictotrichon (ausdauernde Arten) angesehen und wegen ihrer ausdauernden
Lebensweise oft zu Helictotrichon gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz,
1992 onwards). Von anderen Autoren wiederum wird die Art in die Gattung Avena
eingeordnet (Baum, 1968; 1977; Baum & Rajhathy, 1976; Rodionov et al., 2005). Neben der
engen Verwandtschaft zwischen Avena und Helictotrichon lassen Hybride und
zytogenetische Untersuchungen auch auf eine enge Verwandtschaft von Avena mit
Arrhenatherum schlielen (Katsiotis et al., 2000; Watson & Dallwitz, 1992 onwards;
Winterfeld, 2006). Aufgrund der Bedeutung als wichtiges Getreide wurde Avena in viele
molekularbiologische Untersuchungen eingeschlossen (Bouchenak-Khelladi et al., 2008;
Catalan et al., 1997; Clark et al., 1995; Davis & Soreng, 2007; Doéring et al., 2007;
Grebenstein et al., 1998; Hamby & Zimmer, 1988; Hilu et al., 1999; Hilu & Liang, 1997; Hsiao
et al.,, 1994; 1995; 1999; Katsiotis et al., 2000; Liang & Hilu, 1996; Quintanar et al., 2007;
Rodionov et al., 2005; Roéser et al., 2001; Schneider et al., in press; Soreng & Davis, 2000;
Soreng et al., 2007; Winterfeld et al., in prep.; Zhang, 2000).

Die Gattung steht in allen diesen Untersuchungen immer in unmittelbarer Nahe von
Helictotrichon subg. Helictotrichon und Arrhenatherum. Die nachste dann folgende
Verwandtschaftsgruppe sind die Koeleriinae. Diese Uberraschende Verwandtschaft zwischen
Avena die besonders groRe Ahrchen besitzt, mit Gattungen die nur kleine Ahrchen ausbilden
wurde schon von Grebenstein et al. (1998) und Roéser et al. (2001) in ihren Untersuchungen
an nukledren ITS- und 5S rDNA-Daten gefunden. In den ITS-Untersuchungen von Schneider
et al. (in press) und Quintanar et al. (2007) klustert Avena sogar erst in einer
Schwesterstellung zu den Seslerieae und erst dann mit Arrhenatherum, Helictotrichon subg.
Helictotrichon und den Koeleriinae [Seslerieae bei Grebenstein et al. (1998) und Roser et al.
(2001) nicht untersucht].

Die vorliegende Untersuchung des matK-Gens stltzt die Eingruppierung von Avena
macrostachya in die Gattung Avena und die nahe Verwandtschaft der Gattung Avena mit
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Arrhenatherum und Helictotrichon subg. Helictotrichon und weiteren Gattungen der
Koeleriinae.

Hierochloé occidentalis

Als Schwester zu den Avena-Arten steht Hierochloé occidentalis. Warum die beiden Arten
(H. australis und H. occidentalis) in zwei verschiedenen Linien (1 bzw. 3) des Avena-Clades
stehen st unklar, zumal die Ergebnisse aller anderen Untersuchungen fir eine
Eingruppierung von Hierochloé in die Nahe von Anthoxanthum sprechen (vgl. 1C, Avena-
Clade). Mit der Untersuchung weiterer Taxa sollte dieses merkwurdige phylogenetische
Muster der Gattung Hierochloé aber aufzuklaren sein.

Helictotrichon sarracenorum

Basal zu dem Avena-Hierochloé-Kluster steht Helictotrichon sarracenorum. Diese Art gehort
mit zum subg. Helictotrichon und dort in die H. convolutum-Gruppe. Da der
Unterstltzungswert fir eine Gruppierung von H. sarracenorum mit Avena und Hierochloé nur
sehr klein ist, und alle weiteren Taxa aus dem subg. Helictotrichon in einer Polytomie in
unmittelbarer Nahe stehen, ist die wirkliche taxonomische Position von Helictotrichon
sarracenorum aus der vorliegenden matK-Analyse nicht eindeutig zu erkennen.

Avena-Clade, Linie 3, Gruppe 3H - Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum

Die Gattungen Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum bilden eine weitere Gruppe in der
Polytomie. Allerdings ist die Unterstlitzung mit BS 54 und PP 0.55 gering (Abbildung 12).
Clayton & Renvoize (1986) vereinten beide Gattungen noch unter Arrhenatherum und sahen
sie als Derivat von Helictotrichon an. Bei Watson & Dallwitz (1992 onwards) stehen
Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum getrennt. Viele Autoren gehen inzwischen eher von
einer engen Verwandtschaft von Avena mit Arrhenatherum (Baum, 1968; Catalan et al.,
1997; Katsiotis et al.,, 2000; Mitchell et al., 2003; Rodionov et al., 2005) und
Pseudarrhenatherum mit Helictotrichon subg. Helictotrichon (Couderc & Guédés, 1976;
Roser et al., 2001) aus. Dies bestatigen auch molekulare Untersuchungen ganz (Winterfeld
et al., in prep.) oder teilweise (Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Quintanar et al., 2007;
Schneider et al., in press). Wenn Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum eher miteinander
klustern als mit Avena bzw. Helictotrichon, so ist dieses Verwandtschaftsverhaltnis nur
gering unterstitzt.

Aufgrund der geringen Unterstlitzungswerte in der vorliegenden Analyse der matK-Region
kann nicht mit Sicherheit gesagt werden, wie Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum
untereinander und in bezug auf Avena und Helictotrichon subg. Helictotrichon gruppieren.
Hier kénnen nur weitere Untersuchungen Klarheit tber die genaue Phylogenie der Gruppe
bringen.

Avena-Clade, Linie 4 - Dichelachne und Echinopogon

Linie 4 wird von Dichelachne und Echinopogon mit einer Unterstitzung von BS 97 und PP
1.00 gebildet (Abbildung 12).

Sowohl Dichelachne als auch Echinopogon sind in Neuguinea, Australien und Neuseeland
mit finf bzw. sieben Arten beheimatet. Dichelachne ist nach Clayton & Renvoize (1986) eng
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mit Calamagrostis (1A) und nach Veldkamp (1974) besonders mit Deyeuxia verwandt. Von
beiden Gattungen unterscheidet sich Dichelachne aber u. a. durch ihre langere Granne
(Edgar & Connor, 1982). Fur Echinopogon postulieren Clayton & Renvoize (1986) eine
Verbindung zu Calamagrostis Uber die Gattung Ancistragrostis S. T. Blake.
Molekular-systematische  Untersuchungen zeigen weder ein besonders enges
Verwandtschaftsverhaltnis von Calamagrostis und Dichelachne (Soreng et al., 2007), noch
eines zwischen Calamagrostis und Echinopogon (Davis & Soreng, 2007; Soreng et al.,
2007). Diese Ergebnisse konnten durch die vorliegende Arbeit bestatigt werden. Bestatigt
wurde zudem die auch von Soreng et al. (2007) gefundene Schwesterstellung von
Dichelachne und Echinopogon.

Aufgrund der grolen Polytomie des Avena-Clades Iasst sich die genaue Verwandtschaft
zwischen Calamagrostis und Dichelachne + Echinopogon aber nicht ablesen.

Avena-Clade, Linie 5 - Briza

Die funfte Linie der Polytomie wird von Briza media gebildet (Abbildung 12).

Diese ausdauernde Gattung ist in Europa verbreitet und wird traditionell zu den Poeae
gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Macfarlane & Watson, 1982; Tzvelev, 1989; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). Bei allen bisherigen molekularbiologischen Untersuchungen steht
Briza aber immer innerhalb eines clades mit Avena, bzw. den traditionellen Aveneae
(Bouchenak-Khelladi et al., 2008; Davis & Soreng, 2007; Déring et al., 2007; Hilu et al.,
1999; Hsiao et al., 1995; 1999; Quintanar et al., 2007; Schneider et al., in press; Soreng &
Davis, 2000; Soreng et al., 1990; 2007). Bei genauer Betrachtung fallt auf, dass einige
Vertreter des Briza-Komplexes kleine kurze Grannen oder Reste von Grannen haben
(Bayon, 1998; Matthei, 1975; Soreng & Davis, 2000). Begrannte Spelzen werden als ein
typisches Merkmal der traditionellen Aveneae angesehen (Clayton & Renvoize, 1986).
Matthei (1975) stellte in seiner Revision des Briza-Komplexes in Sidamerika fest, das die
Gattung Briza vermutlich nicht enger mit den sudamerikanischen Vertretern des Komplexes
(Calotheca Desv., Chascolytrum, Poidium) verwandt ist. Diese Annahme wird durch die
Ergebnisse der vorliegenden Arbeit bestatigt, in der Chascolytrum und Poidium in einer
anderen Linie als Briza gruppieren. Die breit-herzformigen Deckspelzen missen damit als
homoplastisch angesehen werden.
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4 Analyse Il - Ergebnisse und Diskussion

4.1 Berechnungen, Indizes und Unterstitzungswerte

Im folgenden Kapitel wird das Ergebniss der Analyse der ersten 471bp fur 129 Taxa, und
damit fur fast alle beschriebenen Gattungen der traditionellen Aveneae und viele der
traditionellen Poeae als Stammbaum dargestellt und mit den Ergebnissen friherer Arbeiten
verglichen. Anschliefiend werden die noch nicht in der Analyse | besprochenen Taxa kurz
diskutiert.

Durch die z. T. sehr langen Bearbeitungszeiten einiger Herbarien, die um Material gebeten
wurden, konnte nicht von allen Proben die komplette matK-Region von ca. 2000bp
sequenziert werden. Da der Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit aber in einer Neueinteilung
der Tribus der Aveneae lag, wurden von spat zugesandten Proben noch die ersten 471bp
sequenziert und ausgewertet. In der Voruntersuchung konnte bereits gezeigt werden, dass
eine Zuordnung der Taxa in das Avena- oder Poa-Clade eindeutig méglich ist, auch wenn
die Auflésung innerhalb der clades gering ist.

Der in Abbildung 14 dargestellte Stammbaum umfasst Brachypodium distachyon als
Aulengruppe und weitere 129 Taxa aus dem Aveneae/Poeae-Komplex. Darunter sind 34
noch nicht in Analyse | untersuchte Taxa, inkl. 20 neuer Gattungen. Der Baum hat eine
Lange von 313 Schritten (Cl = 0,601; RI = 0,880). Von den 471 Basen und den 6 codierten
Indels waren 91 Positionen parsimony-informativ und 62 Positionen nicht-informativ. Die 'split
frequency' lag am Ende der bayesischen Analyse bei 0,0379.

Die Einteilung der untersuchten Taxa des traditionellen Aveneae/Poeae-Komplexes in zwei
clades (Avena-Clade und Poa-Clade) ist gut zu erkennen. Alle weiteren vorhandenen und
mit BS-Werten unterstitzten clades finden sich auch im Stammbaum der Analyse | wieder
(Abbildung 14). Kein bereits untersuchtes Taxon wechselt seine Position. Es zeigt sich, dass
die traditionellen Poeae fast vollstdndig im Poa-Clade erhalten bleiben. Nur die Briza-
Verwandtschaft spaltet sich ab und findet sich im Avena-Clade wieder. Im Gegensatz dazu
spalten sich die traditionellen Aveneae komplett in das Avena- und das Poa-Clade auf.

Die Unterstltzung flr die beiden grofRen clades betragt BS 94, PP 1.00 (Poa-Clade) und BS
59, PP <0.50 (Avena-Clade). Die Auflosung innerhalb der clades ist gering.

Poa-Clade

Die folgenden 12 Gattungen sind alle Mitglieder der 'core' Pooideae, und dort des Poa-
Clades. In der Vergangenheit wurden einige dieser Gattungen zu den Aveneae, oder sogar
zu Triben auferhalb der 'core’ Pooideae gestellt. Die vorliegenden Ergebnisse der
Untersuchung der matK-Region widerlegen diese friheren Einordnungen (Abbildung 14).
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Periballia

Die Gattung Periballia steht mit Avenella flexuosa und Corynephorus canescens in einer
schwach gestutzten Gruppe (BS 58, PP 0.86), die wiederum Schwester zu Aira praecox + A.
elegantissima ist. Die Schwesterstellung der beiden Kluster ist mit BS 68 und PP 1.00
gestutzt.

Die gut (Ubereinstimmenden Ergebnisse morphologischer, karyologischer und
molekularbiologischer Untersuchungen zeigen eine nahe Verwandtschaft der Gattung
Periballia zu Avenella (Syn. Deschampsia), Corynephorus und Aira (Albers, 1980; Clayton &
Renvoize, 1986; Quintanar et al., 2007; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Allerdings fallt
das gesamte Kluster und damit auch die Gattung Periballia die traditionell zu den Aveneae
gestellt wurde, nach den molekularbiologischen Untersuchungen in das Poa-Clade (vgl.
Analyse |, Poa-Clade, 1).

Alopecurus

Die in der noérdlichen temperaten Zone und in Stidamerika verbreitete Gattung Alopecurus ist
Schwester zu Poa bulbosa (BS 59, PP 0.97). Beide Taxa bilden u. a. mit den Gattungen
Apera, Beckmannia, Cornucopiae und Ventenata ein weiteres Kluster (BS <50, PP 0.91).

Bei Clayton & Renvoize (1986) findet sich in der Nahe von Alopecurus u. a. die Gattungen
Limnas, Cornucopiae, Beckmannia und Phleum. In den spateren molekularen
Stammbadumen tauchen einige der oben genannten Gattungen wieder in der Nahe von
Alopecurus auf. So ist die Gattung bei Rodionov et al. (2005) Schwester zu Beckmannia und
bei Soreng & Davis (2000) steht Alopecurus ebenfalls zusammen mit Beckmannia, Milium
und Phleum. Auch in der ITS-Analyse von Quintanar et al. (2007) findet sich Alopecurus mit
Beckmannia, Cinna, Apera und Ventenata in einer Polytomie. In der trnT/F-Analyse ist
Alopecurus Schwester zu Ventenata, und beide Taxa Schwester zu Cinna, allerdings ohne
Bootstrap Unterstlitzung (Quintanar et al.,, 2007). Mit sehr guter Unterstitzung steht
Alopecurus als Schwestergattung zu Bellardiochloa in der Analyse von Davis & Soreng
(2007) und Soreng et al. (2007). In der Analyse des Datensatzes 1 von Bouchenak-Khelladi
et al. (2008) ist Alopecurus Schwester zu Poa (BS <50, PP 0.81).

Die molekularbiologischen Analysen bestatigen damit die in dieser Arbeit gefundene Position
von Alopecurus innerhalb des Poa-Clades und in der Nahe der oben genannten Gattungen,
auch wenn die Auflésung an dieser Stelle im Stammbaum der matK-Analyse unvollstéandig
ist.

Parvotrisetum

Die Gattung ist Teil einer schwach gestitzten Polytomie (BS <50, PP 0.91) innerhalb des
Poa-Clades.

Von Clayton & Renvoize (1986) wird Parvotrisetum in die Gattung Trisetaria gestellt, die
wiederum eng mit Trisetum und Rostraria verwandt ist. Watson & Dallwitz (1992 onwards)
ordnen Parvotrisetum (und Trisetaria) zu Trisetum. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
widersprechen einer engen Verbindung von Parvotrisetum zu Rostraria und
Trisetum/Trisetaria. Vielmehr steht Parvotrisetum im Poa-Clade, wahrend die anderen
Gattung im Avena-Clade stehen (flr weitere Aspekte zu Rostraria, Trisetum und Trisetaria
vgl. Analyse |, Avena-Clade, 3C-E).
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Rhizocephalus

Diese monotypische Gattung wurde in der vorliegenden Arbeit erstmals molekularbiologisch
untersucht. Von Clayton & Renvoize (1986) wurde sie zu den Aveneae und dort in die Nahe
der Gattung Phleum gestellt. In der vorliegenden matK-Analyse steht Rhizocephalus in einer
groleren, aber nur schwach gestiitzten Polytomie im Poa-Clade (BS <50, PP 0.91).

Damit kann die Einordnung der Gattung in die Aveneae nicht bestatigt werden. Aufgrund der
geringen Unterstiitzungswerte konnte die genaue Position von Rhizocephalus, und damit
auch die phylogenetische Position gegeniber Phleum (auch Poa-Clade), noch nicht
abschlielend geklart werden.

Molineriella

In der vorliegenden Arbeit sind die beiden Taxa der Gattung Molineriella Schwester zu
Helictotrichon subg. Pratavenastrum (BS 53, PP 0.96).

Die Gattung Molineriella wird sowohl von Watson & Dallwitz (1992 onwards) als auch von
Clayton & Renvoize (1986) in die Gattung Periballia eingeordnet und diese wiederum in die
Nahe von Deschampsia gestellt. In der cpRFLP-Analyse von Soreng & Davis (2000) wird
Molineriella als eigenstandige Gattung behandelt und ist Schwester zu Aira, bei Soreng et al.
(2007) zu Helictotrichon subg. Pratavenastrum und bei Davis & Soreng (2007) zu
Deschampsia. Somit unterstlitzen die Ergebnisse der vorliegenden matK-Analyse die enge
Verwandtschaft von Molineriella zu Helictotrichon subg. Pratavenastrum. Eindeutig ist damit
auch die Einordnung von Molineriella in das Poa-Clade.

Dielsiochloa und Megalachne

Die beiden Gattungen stehen mit Vulpia in einer schwach gestitzte Trichotomie (BS 62, PP
1.00), die wiederum in einer gut gestitzten Schwesterstellung zu den beiden Festuca-Arten
steht (BS 86, PP 1.00).

Im Gegensatz zu den weit verbreiteten Gattungen Festuca und Vulpia, sind Dielsiochloa und
Megalachne auf das westliche Sldamerika beschrankt. Dielsiochloa kommt nur im
peruanischen Hochland und Megalachne auf den Juan-Fernandez-Inseln vor.

Dielsiochloa wurde lange Zeit zu oder in die Nahe von Trisetum gestellt (Clayton & Renvoize,
1986). Spatere Untersuchungen trennen Dielsiochloa von Trisetum ab (Clayton & Renvoize,
1986; Finot et al., 2005b; Macfarlane & Watson, 1982; Quintanar et al., 2007; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards). Die molekularbiologischen Analysen sowohl der matK- (diese
Arbeit), als auch weiterer Regionen zeigen eine eindeutige Zuordnung von Dielsiochloa zum
Verwandtschaftskreis der Gattung Festuca, und nicht der Gattung Trisetum (Davis & Soreng,
2007; Quintanar et al., 2007; Soreng et al., 2007). Damit ist auch die Zuordnung von
Dielsiochloa zu den Aveneae hinféllig. Die Gattung ist Teil des Poa-Clades.

Die Einordnung von Megalachne zu den Duthieinae durch Soreng et al. (2003) wird durch
die molekularen Ergebnisse der matK-Analyse ausgeschlossen, wahrend die schon friher
postulierte enge Verwandtschaft zu Festuca (Baeza et al., 2002; Clayton & Renvoize, 1986;
Tateoka, 1963) bestatigt wird.
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Maillea

Maillea crypsoides steht mit Phleum rhaeticum und P. pratense in einer gut unterstutzten
Trichotomie (BS 84, PP 1.00). Diese Trichotomie bildet zusammen mit Phleum phleoides
eine sehr gut gestitzte Gruppe (BS 93, PP 1.00).

Bei Watson & Dallwitz (1992 onwards) wird Maillea als eigene Gattung geflihrt, aber auch
eine Eingliederung zu Phleum diskutiert. Bei Clayton & Renvoize (1986) ist Maillea eine
Sektion innerhalb von Phleum. Die enge Verwandtschaft von Maillea zu Phleum wird von
den Daten der matK-Analyse gestiitzt. Maillea steht hier innerhalb der Gattung Phleum. Nicht
bestatigt werden kann die Stellung von Maillea als Aveneae, sie steht in der vorliegenden
Analyse im Poa-Clade.

Antinoria

Diese Gattung bildet einen eigenen Ast der groflen Polytomie des Poa-Clades.

Aufgrund morphologischer Untersuchungen wurde die Gattung Antinoria bisher zu den
Aveneae gestellt (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards).
Molekularbiologischen Untersuchungen unterstlitzen jetzt aber die Einordnung in das Poa-
Clade. Auch wenn die Analyse der nukledren ITS-Region durch Quintanar et al. (2007), im
Gegensatz zur vorliegenden Analyse der plastidaren matK-Region, mehr als zwei clades fir
den Aveneae/Poeae-Komplex zeigt, gruppiert Antinoria dort u. a. mit Vulpia, Dactylis und
Festuca. Diese enge Verwandtschaft mit Mitgliedern des Poa-Clades kann daher als weitere
Bestatigung des Ausschlusses von Antinoria aus den Aveneae/dem Avena-Clade und deren
Einordnung in das Poa-Clade angesehen werden.

Anthochloa und Aphanelytrum

Die Taxa Anthochloa lepidula und Aphanelytrum procumbens bilden zusammen mit Poa
pratensis, Hyalopoa lanatifolia und Dissanthelium peruviana eine gut unterstitzte Gruppe
(BS 84, PP 1.00). Die engere Gruppierung von Anthochloa, Aphanelytrum und Poa ist
schwach gestitzt (BS 61, PP 0.99). Neben den weiter verbreiteten Gattungen Poa und
Hyalopoa, kommen die uUbrigen drei Gattungen (Anthochloa, Aphanelytrum und
Dissanthelium) nur in den Gebirgsregionen Siidamerikas vor (vgl. Analyse |, Poa-Clade, 4C).
Aufgrund morphologischer Kriterien wurde Anthochloa in die Tribus Meliceae gestellt
(Clayton & Renvoize, 1986; Mejia-Saulés & Bisby, 2000; Watson & Dallwitz, 1992 onwards).
Wie in den Untersuchungen von Quintanar et al. (2007) und Gillespie et al. (2007; 2008)
bezeugen die molekularbiologischen Analysen jedoch eine Zuordnung zu den Poeae.

Im Gegensatz zu Anthochloa ist die Position von Aphanelytrum innerhalb der Poeae seit der
Untersuchung von Clayton & Renvoize (1986) nicht mehr Infrage gestellt worden (Gillespie
et al., 2008; Sanches-Vega et al., 2007; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Und auch die
hier vorliegenden molekularen Ergebnisse bestatigen die Einordnung von Aphanelytrum in
das Poa-Clade.

Pappagrostis

Diese, in der vorliegenden Arbeit erstmals molekularbiologisch untersuchte Gattung bildet in
der grol3en Polytomie des Poa-Clades einen eigenen Ast.

Pappagrostis wurde von einigen Autoren zu Stephanachne gestellt und diese in die Aveneae
eingeordnet (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Andere Autoren
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stellten Pappagrostis ebenfalls zu Stephanachne, ordnen diese dann aber den Stipeae zu
(Wu & Phillips, 2006). Bei Tzvelev (1989) wiederum sind beide Gattungen eigenstandig und
Mitglieder der Poeae. Die Ergebnisse der vorliegenden matK-Analyse bestatigen eine
Einordnung von Pappagrostis in das Poa-Clade, und damit in den Aveneae/Poeae-Komplex
und nicht in die Tribus Stipeae.

Avena-Clade

Die folgenden Gattungen wurden bisher alle in die Tribus Aveneae gestellt (Clayton &
Renvoize, 1986). Nach den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung gruppieren
samtliche Gattungen in das Avena-Clade und bestatigen damit die traditionelle Einordnung
der untersuchten Taxa.

Chaetopogon und Lachnagrostis

Mit den Agrostis-Arten und Polypogon monspeliensis bilden Chaetopogon und Lachnagrostis
eine schwach gestutzte Gruppe (BS 58, PP 0.92).

Chaetopogon wird sowohl von Clayton & Renvoize (1986) als auch von Watson & Dallwitz
(1992 onwards) als eigenstandige und zu den Aveneae gehdrige Gattung beschrieben. In
der molekularen Untersuchungen von Soreng & Davis (2000) gruppiert Chaetopogon mit
Polypogon (ohne BS-Analyse). Bei Quintanar et al. (2007) ist Chaetopogon in der trnT/F-
Analyse Schwester zu Polypogon (BS 97, PP 1.00) und in der ITS-Analyse Schwester zu
Agrostis castellana Boiss. & Reut. (BS 82, PP 1.00).

Die in Sidamerika, Australien und Neuseeland verbreitete Gattung Lachnagrostis ist eng mit
Deyeuxia und Agrostis verwandt (Edgar, 1995; Edgar & Forde, 1991). Wahrend Clayton &
Renvoize (1986) und Watson & Dallwitz (1992 onwards) Lachnagrostis nicht als
eigenstandige Gattung etablierten, ist sie in Sidamerika, Australien und Neuseeland
anerkannt (vgl. Edgar, 1995). In der vorliegenden matK-Analyse wurde die Gattung zum
ersten Mal molekularbiologisch untersucht. Auch wenn in der vorliegenden Analyse Il die
Unterstutzungswerte fir die Lachnagrostis-Chaetopogon-Agrostis-Polypogon-Gruppe gering
sind, bestadtigen die Ergebnisse die enge Verwandtschaft von Chaetopogon und
Lachnagrostis mit Agrostis und Polypogon.

Limnodea und Sphenopholis

Limnodea arkansana und Sphenopholis intermedia bilden mit Arten der Gattungen
Graphephorum, Helictotrichon, Peyritschia und Trisetum eine gut unterstitzte Gruppe (BS
75, PP 1.00).

Die als eigenstandig betrachtete Gattung Limnodea (Clayton & Renvoize, 1986; Watson &
Dallwitz, 1992 onwards) wird von einigen Autoren auch als Steppenversion der Gattung
Cinna angesehen (Clayton & Renvoize, 1986). Die vorliegende Untersuchung zeigt ein
engeres Verwandtschaftsverhaltnis zwischen Limnodea und einer Gruppe um die Gattung
Trisetum.

Die Gattung Sphenopholis ist sehr nah mit Trisetum verwandt (Clayton & Renvoize, 1986).
Einige Taxa dieser beiden Gattungen wechselten aufgrund morphologischer
Untersuchungen sogar mehrmals ihre Gattungszugehorigkeit (vgl. Finot et al., 2004; 2005a;
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2005b; Terrell et al., 1965). Bei Soreng & Davis (2000) ist Sphenopholis Schwester zu Cinna,
und diese beiden Gattungen sind wiederum Schwester zu Trisetum. In den Untersuchungen
von Quintanar et al. (2007) steht Sphenopholis ebenfalls in unmittelbarer Nahe von Trisetum.
So kann, zusammen mit den vorliegenden Ergebnissen der matK-Analyse, die enge
Verwandtschaft von Sphenophlis und Trisetum auch auf molekularer Ebene bestatigt
werden.

Gaudinia

Die Gattung bildet einen eigenen Ast in der Polytomie des Avena-Clades. Gaudinia wird als
eigenstandige Gattung mit einer flir Aveneae ungewoéhnlichen traubigen Infloreszenz
beschrieben (Clayton & Renvoize, 1986; Watson & Dallwitz, 1992 onwards). Wahrend im
Diagramm Uber die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der Aveneae bei Clayton &
Renvoize (1986: 117) Gaudinia bei Avena/Helictotrichon steht, zeigen molekulare
Untersuchungen eine eher engere Verwandtschaft zwischen Gaudinia und Trisetum/
Rostraria/Koeleria (Davis & Soreng, 2007; Quintanar et al.,, 2007; Soreng & Davis, 2000;
Soreng et al., 2007).

Fir eine abschlieRende Klarung der Verwandtschaftsverhaltnisse um Gaudinia, werden
weitere Daten bendtigt.

Triplachne

Triplachne ist mit guter Unterstlitzung Schwestergattung zu Gastridium (BS 77, PP 1.00).
Beide Gattungen sind im Mittelmeergebiet verbreitet (Watson & Dallwitz, 1992 onwards).
Clayton & Renvoize (1986) stellen eine groRe Ahnlichkeit von Triplachne und Agrostis in
Amerika fest. AuRerdem wird eine Eingliederung von Triplachne in die Gattung Bromidium
Nees & Meyen (Syn.: Agrostis) erwahnen. Zudem stellt Triplachne nach Meinung der beiden
Autoren die phylogenetische Verbindung zwischen Gastridium und Agrostis her. Auch
Watson & Dallwitz (1992 onwards) sehen Triplachne als eigenstandige Gattung an.

Die Ergebnisse der molekularbiologischen Untersuchungen von Davis & Soreng (2007),
Quintanar et al. (2007) und Soreng et al. (2007) zeigen eine gut gestiutzte Schwesterstellung
von Triplachne und Gastridium, mit einer weiteren engen Verwandtschaft zu Agrostis. In der
Untersuchung von Soreng & Davis (2000) stehen die drei Gattungen unaufgelost in einer
Polytomie. In der Analyse Il der vorliegenden Arbeit gruppieren zwar nur die beiden
Gattungen Triplachne und Gastridium (ohne Agrostis) miteinander, aber in Analyse |, Avena-
Clade, 1A ist die phylogenetische Stellung von Agrostis und Gastridium gut erkennbar.
Zusammenfassend unterstitzen die Ergebnisse der molekularbiologischen Untersuchungen
die friheren Annahmen uber die enge Verwandtschaft von Triplachne mit Gastridium und
Agrostis.

Relchela

Diese Gattung steht ungruppiert im Avena-Clade.

Die phylogenetische Stellung von Relchela ist nicht eindeutig. Wahrend Watson & Dallwitz
(1992 onwards) sich unsicher Gber die Einordnung in die Aveneae sind, vermuten Clayton &
Renvoize (1986) sogar eine Verwandtschaft zu Helictotrichon.

Relchela wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit zum ersten Mal molekularbiologisch
untersucht. Die Einordnung in das Avena-Clade erscheint sicher. Eine genauere Aussage zu
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den verwandtschaftlichen Verhaltnissen kann aufgrund der geringen Aufldsung des Avena-
Clades nicht gemacht werden.

Avellinia

Die Gattung bildet einen Ast in der gro3en Polytomie des Avena-Clades.

Je nach Auffassung der Autoren wird Avellinia entweder als eigenstandige Gattung mit
starkem Bezug zu Trisetaria/Trisetum aufgefasst (Watson & Dallwitz, 1992 onwards) oder
die Taxa in Trisetaria eingegliedert (Clayton & Renvoize, 1986). Eine enge Verbindung zu
Trisetum wurde damit von allen Autoren auf Grund morphologischer Untersuchungen
postuliert und konnte anhand molekularbiologischer Daten von Quintanar et al. (2007)
bestatigt werden.

Die nicht erfolgte Gruppierung der Gattung Avellinia zu Trisetum/Trisetaria im Stammbaum
kann mit der allgemein geringen Auflésung des Stammbaumes erklart werden (fir weitere
Informationen zu Trisetum vgl. Analyse |, Avena-Clade, 3E).
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5 Zusammenfassung

In der vorliegenden Dissertation wird eine umfassende molekular-phylogenetische Studie mit
171 Taxa aus 120 Gattungen aller Triben der Unterfamilie Pooideae sowie weiterer
Unterfamilien der Poaceae vorgestellt. Von den 120 Gattungen wurden 20 im Rahmen dieser
Arbeit erstmals Uberhaupt molekular-systematisch untersucht (Aphanelytrum, Brylkinia,
Cornucopiae, Cyathopus, Danthoniastrum, Hyalopoa, Lachnagrostis, Limnas, Limnodea,
Maillea, Megalachne, Metcalfia, Pappagrostis, Parvotrisetum, Psammochloa, Peyritschia,
Relchela, Rhizocephalus, Simplicia, und Zingeria). Der Schwerpunkt der Dissertation lag in
der Aufklarung der inneren Struktur der Tribus Aveneae und deren Abgrenzung zu anderen
Triben der Pooideae, insbesondere zu der Schwestertribus Poeae und den beiden kleinen
Triben Seslerieae und Hainardieae. Dartber hinaus stellte sich die Frage nach der Abfolge
der basalen Aste innerhalb der Pooideae sowie deren Abgrenzung zu den Stipoideae,
Bambusoideae bzw. dem PACCAD-Clade. Des Weiteren sollte die Eigenstandigkeit der
Unterfamilie Ehrhartoideae und die Ausbildung eines monophyletischen BEP-Clades
Uberprift werden.

Zur Klarung dieser Fragestellungen wurde die ca. 2000bp lange plastidare matK-Region
(matK-Gen, 3’trnK-Intron, 3’ trnK-Exon und trnK/psbA-Spacer) sequenziert und mittels
Maximum-Parsimony und bayesischen Methoden analysiert. Die Position vieler
Einzelgattungen und Gruppen von Gattungen wurde unter Einbeziehung morphologischer,
biogeographischer, dkologischer und neuester taxonomischer Erkenntnisse diskutiert.

— Avena-Clade

L Poa-Clade

‘core’
Pooideae

Triticeae

Brachypodieae
Diarrheneae

Stipeae

Pooideae

BEP-Clade

Meliceae

Phaenospermateae
Nardeae

Brachyelytreae

Bambusoideae
Ehrhartoideae

PACCAD
outgroup

Abbildung 15: Zusammenfassung der Ergebnisse der matK-Sequenzdatenanalyse
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Die erzielten Ergebnisse, die in Abbildung 15 vereinfacht dargestellt sind, bestatigen eine
unabhangige Unterfamilie Ehrhartoideae und die Ausbildung des monophyletischen BEP-
Clades (Ufam. Bambusoideae, Ehrhartoideae und Pooideae) als Schwestergruppe zum
PACCAD-Clade.

Die analysierten Daten unterstitzen die Auffassung einer weit gefassten Unterfamilie
Pooideae, in der die basal liegende monotypische Tribus Brachyelytreae die Abgrenzung der
Ufam. Pooideae zu den anderen Unterfamilien bildet. Die folgenden monotypischen
Gattungen Lygeum und Nardus (bislang zwei Triben) sollten nunmehr in einer Tribus, den
Nardeae, zusammengefasst werden.

Im Stammbaum folgt die neue Tribus Phaenospermateae mit den Gattungen Phaenosperma
(frher Ufam. Bambusoideae), Anisopogon (friher Ufam. Arundinoideae) und Duthieinae
(Ufam. Pooideae, friher Tribus Aveneae). Durch die Gruppierung der Duthiea-Gruppe mit
Anisopogon und Phaenosperma in die neu entstandene Tribus Phaenospermateae ist der
Ausschluss der ehemaligen Subtribus Duthieinae aus den Aveneae bewiesen.

Die Reihenfolge der dann folgenden Triben Meliceae inkl. Brylkinieae und Stipeae inkl.
Ampelodesmeae konnte in der vorliegenden Arbeit nicht abschlieRend geklart werden.
Jedoch konnten die Stipeae eindeutig als Tribus innerhalb der Pooideae detektiert werden
und bilden somit keine eigene Unterfamilie.

Far die beiden monotypischen Gattungen Diarrhena und Brachypodium wird die Stellung als
jeweils eigenstandige Tribus Diarrheneae bzw. Brachypodieae unterstitzt. Zwar stehen
Diarrhena und Brachypodium im 'strict-consensus' Baum in einer Polytomie mit den
Bromeae, Triticeae, Aveneae und Poeae, die Bootstrap-Analyse unterstitzt aber mit einem
sehr guten Wert von 97 die basale Stellung von Diarrhena zu Brachypodium und den Ubrigen
Triben.

Die Ubrigen Taxa der Pooideae werden als 'core' Pooideae bezeichnet und bisher in die
Triben Aveneae, Bromeae, Poeae und Triticeae gestellt. Nach den Ergebnissen der matK-
Analyse muss die Gattung Littledalea aus den Bromeae ausgeschlossen werden. Aufgrund
der Paraphylie der traditionellen Triticeae erscheint eine erweitertere Tribus Triticeae mit den
Subtriben Littledaleinae, Brominae (beide friher Bromeae) und Hordeinae (friher Triticeae)
sinnvoll.

Die Aveneae/Poeae, die den Schwerpunkt dieser Arbeit bilden, spalten sich in zwei clades
auf die nicht mit den traditionellen Tribusumgrenzungen der Aveneae und Poeae identisch
sind.

Dabei bleiben die traditionellen Poeae allerdings fast vollsténdig als Poa-Clade erhalten. Nur
der Briza-Komplex (Briza, Chascolytrum, Poidium, Torreyochloa) spaltet sich ab und wandert
in das Avena-Clade. Zusatzlich erscheinen im Poa-Clade noch die Gattungen Anthochloa
und Catabrosa (fruher Meliceae), Milium und Pappagrostis (fruher Stipeae), Sesleria,
Oreochloa und Echinaria (friher Seslerieae) und Parapholis (friiher Hainardieae). Somit
besteht das Poa-Clade aus Taxa der traditionellen Aveneae und Poeae, den Taxa der Triben
Hainardieae und Seslerieae und einzelner Gattungen aus den Triben Meliceae und Stipeae.
Damit gehen die Triben Hainardieae und Seslerieae in dem Aveneae/Poeae-Komplex auf
und sind nicht mehr als eigenstandige Tribus zu halten.

Wahrend bei den traditionellen Poeae nur eine kleine Neuordnung der Gattungen auf das
Poa- und das Avena-Clade stattfand, sind die Veranderungen bei den traditionellen Aveneae
umfangreicher. Nach dem Ausschluss der Duthieinae (Duthiea, Danthoniastrum, Metcalfia,
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Sinochasea; jetzt Phaenospermateae) aus den Aveneae teilen sich die Gbrigen Gattungen
fast gleichmalig auf das Avena- und das Poa-Clade auf. Dabei spaltet sich auch die grofie
Gattung Helictotrichon nicht nur in ihre vier schon bekannten Untergattungen, sondern diese
verteilen sich sogar auf das Avena- (subgg. Tricholemma und Helictotrichon) bzw. Poa-
Clade (subgg. Pratavenastrum und Pubavenastrum).

Daneben konnte die Aufspaltung weiterer kleinerer Gattungen innerhalb des jeweiligen
clades bestatigt werden. So trennt sich Avenella von Deschampsia, Aniselytron von
Calamagrostis, Bellardiochloa von Poa, Briza von Chascolytrum und Parvotrisetum von
Trisetum bzw. Trisetaria ab.

Fur zwei weitere Gattungen konnten die bisher angenommenen Verwandtschaftsverhaltnisse
revidiert werden. So steht Molineriella nicht wie angenommen in der Nahe von Deschampsia
(Avena-Clade) sondern entweder bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum oder bei
Periballia/Aira (Poa-Clade). Fur Dielsiochloa wurde eine Verwandtschaft mit Vulpia,
Megalachne sowie Festuca und nicht mit Trisetum gefunden.
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Anhang
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Meélica picta
L= Brylkinia caudata
0.99r~ Duthiea brachypodium
Anisopogon avenaceus
61 Metcalfia mexicana

1.00

1.00

Danthoniastrum compactum
Sinochasea trigyn.
Phaenosperma globosa

r- Nardus stricta

1.00)

= Lygeum spartum

1.00

Brachyelytrum erectum
11-00 Lithachné pauciflora
- Pariana radiciflora

1.ag Chusquea coronalis
I—DE Phyllostachys aurea
1.00, Sasa kurilensis
i Oryza sativa
ZiZania aquatica

1.00

L~ Ehrharta longifolia
0961 Aristida sp. g
Eragrostis minor

L Rhynchelytrum repens
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100 Aira praecox
68 Aira elegantissima
58 E— Avenella flexuosa
Periballia involucrata

Corynephorus canescens

Aniselytron treutleri

Apera spica-venti

99 Deschampsia cespitosa

L——————————————— Deschampsia danthonioides

Vahlodea atropurpurea

59 ———— Alopecurus aequalis

L Poabulbosa

—— Helictotrichon schellianum

Helictotrichon versicolor

————————— Helictotrichon hookeri

99 [ Helictotrichon aetolicum

Helictotrichon bromoides

[————————— Helictotrichon albinerve

53 ———————————— Helictotrichon leve
[ Helictotrichon marginatum

Helictotrichon compressum

100 Molineriella laevis
— I Molineriella minuta
62 | Vulpia sg.
Dielsiochloa floribunda
86 [ Megalachne berteroniana
77 Festuca altissima
Festuca gigantea
— Phleum rhaeticum
84 Maillea crypsoides

% Phleum pratense
Phleum phleoides
Zingeria trichopoda
Zingeria biebersteiniana
Cyathopus sikkimensis
Holcus mollis
94 Ventenata macra
Beckmannia eruciformis
Limnas stelleri
Limnas malyshevii
Helictotrichon pubescens
Cornucopiae cucullatum
Antinoria agrostidea
Sesleria ovata
Sesleria insularis
Oreochloa disticha
Poa annua
Dactylis glomerata
Milium effusum
———— Parapholis incurva
Desmazeria rigida
[ Desmazeriasicula
Echinaria capitata
Sclerochloa dura
Puccinellia fasciculata
Scolochloa festucacea
Dupontia fisheri psilosantha
Dupontia fisheri pelligera
85 —— Phippsia concinna
Phippsia algida
Hyalopoa lanatiflora
84 62 — Anthochloa lepidula
Aphanelytrum procumbens
L  poa pratensis
Dissanthelium peruvianum
Bellardiochloa violacea
Arctophila fulva
Catabrosa aquatica
Parvotrisetum myrianthum
Simplicia buchananii
Rhizocephalus orientalis
Pappagrostis pappophorea

Agrostis capillaris
51 Polypogon monspeliensis
58 Chaetopogon fasciculatus
Lachnagrostis avenacea

L Agrostis stolonifera
Ammophila arenaria
Amphibromus sp.
100 Anthoxanthum odoratum
67 — Anthoxanthum alpinum
L Hierochloé australis
Arrhenatherum elatius

95

89 Avena macrostachya
83 Hierochloé occidentalis
55 85 Avena hispanica

Avena sativa
Helictotrichon sarracenorum
Echinopogon sp.
Lagurus ovatus
Trisetum canescens
86 Helictotrichon elongatum
— Helictotrichon longum
75 Limnodea arkansana
Graphephorum melicoideum
Sphenopholis intermedia
Peyritschia koeleroides
Graphephorum wolfii
Gaudinia fragilis
77 ————— Gastridium ventricosum
Triplachne nitens
59 Trisetaria panicea
Calamagrostis nutkaensis
Koeleria capensis
Calamagrostis macrolepis
Helictotrichon convolutum
Helictotrichon parlatorei
Calamagrostis rivalis
51 ———— Rostraria cristata
L Avellinia michelii
Helictotrichon jahandiezii
Pseudarrhenatherum longifolium
Torreyochloa pauciflora
——————— Phalaris coerulescens
91 Phalaris canariensis
L Phalaris arundinacea
Phalaris arundinacea 2
Helictotrichon mongolicum
Helictotrichon desertorum
Relchela panicoides
Dichelachne sp.
51 ————— Chascolytrum subaristatum
Chascolytrum erectum
Briza media
Poidium uniolae
Koeleria loweana
Helictotrichon sedenense
68 —— Helictotrichon setaceum
L Helictotrichon xkrischae
Brachypodium distachyon
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0.97 [ Alopecurus aequalis
Poa bulbosa

Aniselytron treutleri
Rhizocephalus orientalis
Simplicia buchananii
Parvotrisetum myrianthum

Arctophila fulva
Bellardiochloa violacea

0.63

Dupontia fisheri pelligera
Dupontia fisheri psilosantha
Cornucopiae cucullatum
Limnas malyshevii

Limnas stelleri

Beckmannia eruciformis
Ventenata macra

0.9¢

0.5¢

1.00

Cyathopus si

Apera spica-venti
Anthochloa lepidula

Poa pratensis
Aphanelytrum procumbens
Hyalopoa lanatiflora
Dissanthelium peruvianum

1.00] Phleum rhaeticum

100 Phleum pratense
Maillea crypsoides

Phleum phleoides

Helictotrichon pubescens
Milium effusum

Poa annua

Helictotrichon schellianum
Helictotrichon compressum
Helictotrichon marginatum
Helictotrichon leve
Helictotrichon albinerve
Helictotrichon bromoides
Helictotrichon aetolicum
Helictotrichon hookeri
Helictotrichon versicolor
Molineriella laevis
Molineriella minuta

b———— Sclerochloa dura

I

0.86

1.00

Puccinellia fasciculata
Avenella flexuosa
Corynephorus canescens
Periballia involucrata
Aira praecox

Aira elegantissima

1%3 Vulpia sp.
Dielsiochloa floribunda

e berteroniana

Festuca altissima
Festuca gigantea
Sesleria ovata
E Pappagrostis pappophorea

1.00

Oreochloa disticha

Sesleria insularis

Parapholis incurva
r D

1.00

T ia sicula
Desmazeria rigida
1~ Phippsia concinna

L Phippsia algida
I~ Zingeria trichopoda

1.00

L Zingeria biebersteiniana
- Deschampsia cespitosa

L Deschampsia danthonioides

Vahlodea atropurpurea

Catabrosa aquatica

Scolochloa festucacea

Echinaria capitata

Dactylis glomerata

Holcus mollis

091

Antinoria agrostidea

1.00 Avena macrostachya

1.00) Hierochloé occidentalis

0.85

079

Avena hispanica
Avena sativa
Helictotrichon sarracenorum

109 Helictotrichon setaceum

Helictotrichon xkrischae
Helictotrichon sedenense

Arrhenatherum elatius

Helictotrichon desertorum

H 10n mongolicum
Pseudarrhenatherum longifolium

Helictotrichon parlatorei

1.00

Helictotrichon convolutum

1.00 ;= Helictotrichon elongatum

Helictotrichon longum
Trisetum canescens
Graphephorum wolfii
Peyritschia koeleroides
Sphenopholis intermedia
Graphephorum melicoideum
Limnodea arkansana

.00r Anthoxanthum odoratum

Anthoxanthum alpinum
Hierochloé australis
Rostraria cristata
Avellinia michelii
Lagurus ovatus

Koeleria loweana
Helictotrichon jahandiezii
Koeleria capensis
Trisetaria panicea
Gaudinia fragilis

Agrostis capillaris
Lachnagrostis avenacea
Chaetopogon fasciculatus
Polypogon monspeliensis
Agrostis stolonifera

0.96 Chascolytrum subaristatum

Chascolytrum erectum

1.00 Gastridium ventricosum

Triplachne nitens
Calamagrostis nutkaensis

Poidium uniolae
Calamagrostis rivalis

Calamagrostis macrolepis

1.00 iE
085
0.85
0.65)
0.52
1.00
0.97

Ammophila arenaria
Phalaris coerulescens
Phalaris arundinacea’

Phalaris canariensis

- Phalaris arundinacea

Amphibromus sp.

Briza media

Dichelachne Sp..

Relchela

Torreyochloa pauciflora

Echinopogon sp.
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