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Summary

Saver W. & Heust G. R. 1984. Contributions to the knowledge of perennial
oats: 2. Karyotype analysis of West- and East-European as well as of Alpine
species of the genus Avenula (Dumort.) Dumort. (Poaceae), — Phyton (Austria)
24 (2): 193—223, 11 figures. — German with English summary.

The diploid status (2n = 14) of Avenula compressa, A. versicolor subsp.
versicolor, A. marginata, and A. bromoides subsp. bromoides is confirmed.
Some populations of A. marginate and of A. bromoides subsp. bromoides
possess very regularily 1 or more B-chromosomes; within 4. b. subsp. bromoi-
des aneuploid plants with 2 additional chromosomes (2n = 16) have been
found. For the first time the hexaploid number 2n = 42 has been counted
for A. versicolor subsp. caucasica.

The data concerning karyotype analysis have been computerized; there-
fore own programms also for statistic evaluation of the karyological data
has been established. The results are discussed in detail and summarized in
4 tables as well as in graphics (karyogrammes, karyographies and karyo-
polygones). The karyotypes of A. compressa and, perhaps, of A. versicolor
subsp. versicolor s. 1. have been found to be relatively constant. Perhaps, the
occurrence of B-chromosomes and additional chromosomes may emphasize

1) Prof. Dr. Wihelm Sauver, Universitdt Tiibingen, Institut fiir Biologie I,
Lehrbereich Spezielle Botanik, Auf der Morgenstelle 1, D-7400 Tiibingen 1,
West-Deutschland.

?2) Giinther R. Hgusn, Universitit Miinchen, Institut fiir Systematische
Botanik, Menzinger StraBe 67, D-8000 Miinchen 19, West-Deutschland.
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the high variability of the karyotypes of A. marginata and A. bromoides
subsp. bromoides. Probably the hexaploid A. versicolor subsp. caucasica
might be an allopolyploid species which has originated from a(n) (auto)tetra-
ploid and a still unknown diploid species. Critical comments are given on
taxonomy and systematics of the treated species.

Karyological data available for both perennial and annual oat species
supply interesting hints to a rather differentiated karyotype evolution. They
point to an early karyotype diversification within the perennial oats on the
diploid level. The obvious younger annual oats of the genus Avena may
have been derived from perennial species with a more advanced karyotype
AA. During the phylogenetic evolution within the Aveneae some more or
less comprehensive polyploid complexes may have originated independently
in perennial as well as in annual oats.

Zusammenfassung

Saver W. & Heusr G. R. 1984. Beitrdge zur Kenntnis ausdauernder Wild-
hafer: 2. Karyotypanalysen an west- und osteuropiischen sowie an alpinen
Wildhaferarten der Gattung Avenula (Dumort). Dumort. (Poaceae). — Phyton
(Austria) 24 (2): 193—223, 11 Abbildungen. — Deutsch mit englischer Zusam-~
menfassung.

Fiir Avenula compressa, A. versicolor subsp. versicolor, A. marginate und
A. bromoides subsp. bromoides konnten frithere Zihlungen (2n = 14) be-
stétigt werden. Allerdings treten in bestimmten Populationen von A. margi-
nata und A. bromoides subsp. bromoides regelmiBig 1 bis mehrere B-Chro-
mosomen auf, wobei in der zuletzt genannten Sippe 2 groBe ,iiberzdhlige*
Chromosomen eine aneuploide Zahl von 2n = 16 bedingen. Fiir A. versicolor
subsp. caucasica wurde zum erstenmal eine hexaploide Zahl (2n = 42) fest-
gestellt.

Das fiir die Karyotypanalyse angefallene umfangreiche Datenmaterial
wurde mit Hilfe von EDV-Anlagen aufbereitet und statistisch ausgewertet.
Dazu wurden einige Computerprogramme erarbeitet. Die derart errechneten
Daten wurden in Tabellen sowie graphisch in Karyogrammen, Karyographien
und Karyopolygonen dargestellt und ausfiihrlich diskutiert. Wihrend fiir
A. compressa und A. versicolor s. 1. bisher relativ einheitliche Karyotypen
ermittelt werden konnten, haben sich die Genome von A. marginata und
A. bromoides subsp. bromoides — wohl z. T. auch bedingt durch zus#tzliche
Chromosomen — als &duBerst variabel erwiesen. Fiir A. wersicolor subsp.
caucasica konnte eine allopolyploide Entstehung aus einer (auto)tetra-
ploiden und einer noch nicht ndher bekannten diploiden Sippe wahrschein-
lich gemacht werden. Kritische Bemerkungen zur Taxonomie und Systematik
der behandelten Arten sind beigefiigt.

Ein Vergleich karyologischer Befunde wvon ausdauernden und ein-
jdhrigen Hafern vermittelt erstmals interessante Hinweise auf eine recht
differenzierte Karyotypentwicklung innerhalb der perennierenden Hafer,
Diese haben mit den Einjahrigen den bereits abgeleiteten Karyotyp AA
gemeinsam. Im Verlauf der phylogenetischen Entwicklung haben sich offen-
sichtlich sowohl innerhalb der ausdauernden als auch innerhalb der annuellen
Hafer mehrmals parallel und unabhingig voneinander + umfangreiche Poly-
ploid-Komplexe herausgebildet.
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1. Einleitung

Unsere derzeitige Kenntnis der ausdauernden Wildhafer ist noch
lange nicht zufriedenstellend. Die Bearbeitung der europiischen Sippen
durch Horus 1980 146t die stdndigen Schwierigkeiten mit dieser Gruppe
offenbar werden.

Obwohl Gervais 1973 eine eingehende, vor allem karyologisch
orientierte Studie westmediterraner und alpiner Sippen verdffentlicht
hat, fehlen nach wie vor detaillierte, auf zytogenetische Grundlagen
aufbauende systematische Bearbeitungen. Solche liegen von den ein-
jahrigen Hafern (Gattung Awvena) bereits vor: Rajuatay & Taomas 1974
haben nicht nur Karyotypen der wichtigsten einjéhrigen Hafer aufge-
stellt, sondern u. a. auch mit Hilfe von Kreuzungs-Experimenten ver-
sucht, Aufschliisse iiber die Phylogenie dieser Gruppe zu erhalten.
Diese Ergebnisse hat Baum 1977 seiner monographischen Bearbeitung
der Gattung Avena zugrundegelegt (cf. Rocua Aronso 1980).

Wie bereits frither hervorgehoben worden ist (SAuver & CHME-
LITSCHEK 1976), erscheint die Diskussion um die , Gattungsabgrenzung®
im Hinblick auf den schlechten Kenntnisstand der Arten zum gegen-
wirtigen Zeitpunkt noch als verfriiht. Um die Taxonomie dieser Griser
nicht weiter zu belasten, halten wir uns vorderhand — aus rein formalen
Griinden — noch an das in der Flora Europaea gegebene Gattungskon-
zept. Demnach verbleiben alle * einjihrigen Hafer (Saathafer ete.) in
der Gattung Avena L. (s. str.), wihrend die ausdauernden Arten auf
die drei davon abgetrennten Gattungen Awvenula (Dumort.) DUMORT.,
Helictotrichon Bess. ex Scuurt. und Danthoniastrum (Horus) HoLus ver-
teilt werden (Horue 1980). Die zur Zeit in der Literatur verfiigharen
Daten sowie noch unpublizierte, neuere Befunde lassen vermuten, dafi
dieses Konzept den Gegebenheiten nicht in allem gerecht werden
diirfte. Aus diesem Grunde fordert der eine von uns (SAukn) seit einiger
Zeit vergleichend morphologisch-anatomische Analysen, die durch zy-
togenetische Untersuchungen ergidnzt werden; sie sollen die Grund-
lagen fiir eine spitere, zeitgemifBe Darstellung dieser Gréser liefern.
s steht auller Zweifel, daBl eine genaue Kenntnis ihrer Standortsan-
spriiche sowie ihrer Verbreitungsgebiete fiir die Verwirklichung die-
ses Zieles unabdingbar ist.

In der vorliegenden Studie sollen fiir phylogenetische Untersuchun-
gen wichtige westmediterrane bzw. alpine Wildhafer sowie eine aus
dem Kaukasus stammende Sippe ndher karyologisch charakterisiert
werden. Ferner wird der Versuch unternommen, aus dem Vergleich der
Karyotypen von einjdhrigen und ausdauernden Wildhafern Hinweise
auf den mdglichen Verlauf der phylogenetischen Entwicklung des ge-
samten Formenkreises, also der oben genannten Gattungen, zu erhalten.

13¢



196

Die mikroskopischen Untersuchungen zur vorliegenden Studie sowie
deren Auswertung wurde von HEeusL in dem oben umrissenen Rahmen als
Zulassungsarbeit der Universitdt Miinchen ausgefiihrt.

Der eine von uns (Heusr) hat in Zusammenarbeit mit Herrn Dipl.-Ing.
H. Fiscuer, Miunchen, ein Rechenprogramm fiir den GroBrechner des Leib-
niz-Rechenzentrums in Miinchen zusammengestellt, Ein weiteres Programm
(M. A. CH.-Programm) fiir das ,,Halbautomatische Bildanalysesystem LEITZ-
A, S.M./SOCOS* wurde in Zusammenarbeit mit Herrn H.-J. Briick von der
Fa. LEITZ-Miinchen erarbeitet (Saver), Herrn Fiscuer und Herrn Briick
sei bestens fiir ihre wertvolle Hilfe gedankt.

Des weiteren gilt unser besonderer Dank Frau Prof. Dr. A. Bavrop,
Istanbul und Herrn Prof. Dr. T. WraBer, Ljubljana fiir die exzellente Or-
ganisation und Durchfilthrung von Exkursionen in der Tiirkei und in Jugosla-
wien.

Sehr herzlichen Dank mochten wir Frau Prof. Dr. M. IVANISCHVILI Sowie
den Herrn Prof. Dr. G. Nacuuzriscawinl und Dr. G. Gacnipze, Tiflis, fiir die
ausgezeichneten Fiihrungen im Zentralkaukasus sowie fiir die Versorgung
und Priparation des gesammelten Materials ausdriicken.

Herrn Dr. A. Kress, Miinchen sind wir fiir seine Bemiihungen um die
Beschaffung von Friichten seltener Haferarten zu besonderem Dank wver-
pilichtet.

Ferner wurden unsere Arbeiten durch Sachmittel der Deutschen For-
schungsgemeinschaft (Sa 250/3, 4) sowie durch Reisekostenzuschiisse (SAUER)
gefordert, wofilir wir unseren besonderen Dank aussprechen,

2. Material und Methodik

(1) Die untersuchten Pflanzen wurden entweder vom natiirlichen
Standort direkt in den Botanischen Garten der Universitdt Miinchen
(HBM) verpflanzt oder dort aus Friichten, die iiber den ,,Samentausch*
bezogen worden sind, aufgezogen.

Karyologisch iiberpriifte Pflanzen:

Avenula bromoides (Gouan) H. Scuorz subsp. bromoides
Frankreich, Alpes Maritimes, Castillon, Boschungen und Wegrinder,
ex Hort. Bot. Dijon. — M 2777/77 (HBM: H-356) (18 Individuen z. T.
wiederholt untersucht) 2n = 14,14 +1,14 + 1+ 1B,14 + 2,14 + 2 + 1B

Avenula compressa (HEUFFEL) W, SAUER & CHMELITSCHEK
Ungarn, ex. Hort. Bot. Budapest. — M 2518/77 (HBM: H-361) (12 Indi-
VIS TATBTSUCRLY . ivsnmme siommmmiom sn s mme wincism e ssn s SO7ae s Emazise 2n = 14

Avenula marginate (Lowe) HoLus
Frankreich, ex Hort, Bot. Bordeaux. — (HBM: H-351) (18 Individuen

z. T wiederhiolt untersueht). i cowcvvamvam s oo s wewme e samie s 54 aa 2n = 14
—, — M 2520/77 (HBM: H-363) (21 Individuen z. T. wiederholt unter-
BACHE) o:u s anesrasmaneeal i R T R e 2n = 14; 14 + 1B

Portugal, ex Hort. Bot. Univ. Coimbra. — M 1839/77 (HBM: 350) (15 In-
dividuen z. T. wiederholt untersucht) ............ i e R B 2n = 14
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Awvenula versicolor (ViLL.) Lainz subsp. versicolor
Osterreich, Tirol/Vorarlberg, Ferwall Gruppe, SW-Abhénge der Fluh-
spitze NE des Kops-Stausees, 1950—2150 m, Matten {iber Phyllit, 07. 08. 1979,
leg G. & W. SAuEr: 24.675 (HBM: H-412) (10 Individuen untersucht) 2n = 14
—, Steiermark, Rottenmanner Tauern, Grat zwischen Karlspitze und Schreinl,
ca. 2000 m, Kristalin, 08. 08. 1977, leg. G. & SauvEr: 22478 (HBM: H-358)
(15 Tirdividuen URTSESIeHTY o cvmvennvaseass o 45 ve SR Ra s e e 2n = 14
—, Kirnten, Saualpe, Lading, S-Hang des Mayrhaltberges zwischen Hof-
kogel- und Ofnerhiitte, 1700 m, Kristallin, 20. 09. 1978, leg. G. & W. SAUER:
23.825 (HBM: H-380) (11 Individuen untersucht) .................. 2n = 14
Jugoslawien, Slowenien, Julische Alpen, Mangart-Sattel, 2100 m, hu-
mose Matten {iiber Kalk, 29. 07. 1978, leg. T. Wgraser & W. Sauer: 23.637
(HBM; H=375) (21 Individuehi Untersiucht) v vovivs visnwrvan s vemias 2n = 14

A. v. subsp. caucasica (HoLus) HoLus
UdS SR, Georgien, Zentralkaukasus, subalpine Matten an den SW-Héngen
des Kuro- bzw. Khinoberges bei Kazbegi, 1900—2100 m, Paldozoikum, 14. 07.
1975, leg. G. & W. Sauer: 19.747 (HBM: H-334) (wenigstens 12 Individuen z. T.
wiederholt unterucht) .......ccoiiiiiiiii i i e e 2n = 42
Belege der untersuchten Pflanzen werden im Privatherbar Sauer, Tiibin-
gen, aufbewahrt.

(2) Wurzelspitzen (Wsp.) von Topfpflanzen wurden vormit-
tags zwischen 9 und 10 Uhr abgenommen, 1—2 Stunden in gekiihlter
und beltifteter, wiBriger, 0,05%iger Colchizin-Ldsung vorbehandelt
(Wiscunix 1978, unversff.) und in Ethanol-Eisessig 3 : 1 bei 4° C wenig-
stens 12 Stunden fixiert. Nicht sofort weiterverarbeitete Wsp. wurden
in 70%igem Ethanol aufbewahrt, Gefirbt wurde mit Scuirrschem Rea-
gens nach der gebriuchlichen Frurcen-Methode. Nach griindlichem Aus-
waschen wurden die Wsp. schlieflich noch in einem 5%igen Enzymge-
misch mazeriert. Die besten Ergebnisse erbrachte ein Gemisch von Cel-
lulase und Pectinase 1 : 1; Die Inkubationszeit betrug bei 37° C im Was-
serbad 5—6 Minuten. Derart vorbereitete Wsp. wurden in herkémm-
licher Weise in einem Tropfen 45%iiger Essigsidure gequetscht; gute
Priparate wurden mit Euparal eingesiegelt.

(3) Den hier beschriebenen Karyotypen wurden die Beobach-
tungsergebnisse von zahlreichen mitotischen Metaphasestadien zu-
grundegelegt, von welchen wenigstens 10 vollstdndige, etwa gleich
stark kontrahierte und optimal gequetschte Metaphase-Platten direkt
ausgewertet worden sind.

Die Langen der Chromosomen-Schenkel wurden einmal an Chromo-
somenbildern, die mit Hilfe eines Zeichenapparates erstellt
worden sind, ermittelt. Die Methode wurde nach HAUSCHTECK-JUNGEN
& Mem1 1967 bzw. nach BaumBerceEr 1970 etwas modifiziert. Die ge-
wonnenen MeBdaten wurden mittels einer EDV-Anlage des Leibniz-
Rechenzentrums in Miinchen vor allem einer statistischen Auswertung
unterworfen (Heusw).
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Zum anderen wurde fiir eine umfassende Auswertung von Meta-
phaseplatten das ,Halbautomatische Bildanalysesystem“ von
LEITZ benutzt (SAver). Am A.S.M. werden die Léngen der Chromo-
somen-Abschnitte auf einer MeBplatte mittels eines Elektronikgriffels
erfafit. Die derart gewonnenen Daten werden automatisch an einen
Kleinrechner (SOCOS) weitergegeben.

Fiir beide Verfahren sind eigene Rechenprogramme entwickelt
worden, iiber deren Ablauf und Struktur noch ausfiihrlich an anderer
Stelle berichtet wird (in Druck).

(4) Von den solcherart festgestellten L#ngen der Chromosomen
bzw. deren Abschnitte (Schenkel, Satelliten) wurden die Mittelwerte ()
errechnet; sie wurden den im Abschnitt 3 gegebenen Beschreibungen
der ,Basiskaryotypen“ der behandelten Arten zugrundegelegt (vgl.
Tabelle 2—4).

Die Bezeichnung der Chromosomen im Hinblick auf die Centromer-
position erfolgte nach den Vorschligen von Levan & al. 1964. Arm-
bzw. Schenkel-Indizes (r), relative Linge (Lr), Gesamt-
ldn g en der Chromosomensitze (2) sowie GréBengradient- (Gi)
und Symmetrie-Index (Si) wurden — wie auch die Karyo-
graphien— in der von SAauer & Leep 1979 beschriebenen Weise er-
rechnet und dargestellt. Die hdufig artspezifischen Satelliten-Grofien
wurden durch den SAT-Index (SATi) zum Ausdruck gebracht: Linge
des Satelliten dividiert durch Linge des kurzen, SAT-tragenden Schen-
kels (p).

SchlieBlich wurden alle statistisch lberpriiften Mittelwerte sowie
Angaben iiber die Chromosomentypen eines Basiskaryotyps nach einem
vorgegebenen Schema in eine Kreisfliche eingetragen. Die daraus re-
sultierenden Karyopolygone (Abb. 8—9) férdern einen raschen
und unkomplizierten Vergleich der karyologischen Besonderheiten der
behandelten Sippen. Die beriicksichtigten Gréfien werden in den Poly-
gonen durch Abkiirzungen ausgewiesen, die — ebenso wie die fiir be-
stimmte Parameter benutzten, unterschiedlichen Skalen — in Abb. 7
gesondert erkldrt werden.

3. Ergebnisse

3.1. Avenula marginata (Lowr) HoLus (= A. sulcata J. GaY)
2n =14,14 + 1B

A. marginate wichst in Slidwest-Frankreich, an der Westseite
der Iberischen Halbinsel und in Nordwest-Afrika. Sie ist bodenvag
bzw. kalkmeidend; sie steigt in den Gebirgen bis gegen 1800 (2000) m auf
(ST.-YveEs 1931, Gervais 1973). Die Halme werden gewGhnlich 40—80 cm
hoch, unter sehr giinstigen Bedingungen sollen sie sogar bis zu 1 m Héhe
und dariiber erreichen. Die Sklerenchymelemente (,mechanische Ge-
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webe®, Loravss 1905) der Innovationsblédtter verbinden, mit Ausnahme
nur weniger Nerven, die Ober- und Unterseite der Blitter. Die Ahr-
chenachsen sind behaart (Gervais 1973, Wiscanik 1978).

Frithere Autoren haben ebenfalls die diploide Chromosomenzahl
(2n = 14) gefunden: Litarpiigre 1950 (Portugal), FERNANDES & QUEIRGS
1969 (Frankreich, Portugal), Gervars 1966, 1973 (Frankreich, Spanien,
Portugal). GarpE & MarHEIROS-GARDE 1953 geben allerdings 2n = 16 fiir
Pflanzen aus Portugal an. Sie haben unseren Befunden zufolge zuféllig
Pflanzen mit 2 tiberzdhligen bzw. akzessorischen Chromosomen unter-
sucht (cf. FErRNANDES & QUEIRGs 1969, GErvals 1973; s. auch Tabelle 1).

Die portugiesischen Pflanzen (H-350)

Ihr Karyotyp (MM) setzt sich aus 10 m, 2 sm-Nicht-SAT-Chromo-
somen und 2 m-SAT-Chromosomen zusammen (Tabelle 1, Abb. 1, 2,
6 b, 8). Die Chromosomen weisen nur méfige Lingenunterschiede auf
(Langen 5,8—6,5 pm). Der GroBengradient-Index ist dementsprechend
hoch (Gi = 90,2); die vorherrschend symmetrischen Chromosomen be-
dingen ebenfalls einen hohen Symmetrie-Index (Si = 74). Die Satelli-
ten des einzigen Paares sind auffallend klein (SATi = 0,12). Die Ge-
samtlinge des Chromosomensatzes (2) liegt im Durchschnitt bei 83 pm
(Tabellen 1, 2).

Die franzésischen Pflanzen (H-351, H-363)

Im Gegensatz zu den studierten portugiesischen Pflanzen sind die
Karyotypen der siidfranzdsischen Sippen beachtlich variabel (Tabelle 1,
Abb. 1, 2, 6 a, 8). Am hiufigsten wurde der Karyotyp N,N, gefunden:
8 m — SAT, 2m, 4 sm, seltener Ny,N,: 10 m — SAT, 4 sm.

Die Variante mit nur 2 SAT-Paaren (IN,N,) ist wohl darauf zuriick-
zufithren, dafl am grofiten SAT-Paar keine Filamente, sondern ledig-
lich ,andere” sekundire Einschniirungen (Swawson 1960) ausgebildet
sind. Parallel dazu wurde festgestellt, daB in Pflanzen mit 3 SAT-
Paaren (IN;Ny) 1 groBes m-Nicht-SAT-Paar auffillig heteromorph ist.
Die homologen Chromosomen dieses Paares ,verlieren® allerdings weit-
gehend ihr heteromorphes Geprige in jenen Karyotypen, die nur 2
SAT-Paare enthalten (N,N,).

Wieder anders gelagert sind die Verhiltnisse in den studierten
Sippen der Herkunft H-363: In einigen Pflanzen wurde 1 B-Chromo-
som festgestellt (O;0,). Bei ihnen scheint die Existenz von 3 SAT-
Paaren mit der Anwesenheit von 1 B-Chromosom in Zusammenhang
zu stehen, da in Pflanzen mit nur 2 SAT-Paaren (0,0,), in welchen das
B-Chromosom fehlt, daflir regelmiBig ein auffillig kleines, * hetero-
morphes Nicht-SAT-Paar festgestellt wurde. Abgesehen von gering-
fiigigen Grofenunterschieden der Homologen eines langen m-Nicht-
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Av. bromoides subsp. bromoides
Abb. 1. Karyogramme westeuropéischer Avenula-Arten. — ak. Chr. = akzes-
sorische(s), B = B-Chromosom(en). — Néhere Erlduterungen s. Abschnitte
3.1. und 3.2.

SAT-Paares konnte in diesen Pflanzen kein derart ausgeprigtes, grofBes,
heteromorphes m-Paar gefunden werden wie in Pflanzen der Herkunft
H-351 (N;INy).

Die franzosischen Pflanzen von A. marginata sind sowohl durch
deutliche Lingenunterschiede der Chromosomen (4,1/6,3—9,5 um) als
auch durch eine relativ hohe Zahl an SAT-Chromosomen (bis 6) ausge-
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Abb. 2. Karyographien zu den in Abb. 1 und 3 dargestellten Karyogrammen

von west- und ost-européischen Avenula-Arten. — Die geometrischen Figuren

iiber der Léngen-Kurve bezeichnen jeweils die homologen Chromosomen

der (des) SAT-Paare(s); s = Satellit bzw. SAT-Chromosom. In der Karyo-

graphie von A. bromoides, QQ, kennzeichnen Stern (*) und Kreis (°) die in

bestimmten Sippen auftretenden, groBen akzessorischen Chromosomen (cf.
Abb. 1). — Weitere Erlduterungen s. Abschnitt 3.1.—3.3.
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zeichnet (s. Tabellen 1, 2). Die Symmetrie-Indizes sind im allgemeinen
recht hoch (Si = =+ 76—= 83); die GréBengradient-Indizes erscheinen
gegeniiber jenen der portugiesischen Pflanzen deutlich erniedrigt
(Gi = % 63—= 76). Das fiir den Karyotyp 0,0, kennzeichnende kleine
Paar driickt dort den GriBengradient-Index auf 43,5. Bei Anwesenheit
von B-Chromosomen sinkt er sogar noch darunter, auf Gi = 32,1.

Die Satelliten sind verhiltnisméf8ig grof} (bis 2 pm); SATi = 0,38—
0,48, 0,60—0,57 und 0,59—0,64). Die Gesamtlidngen der vermessenen
Chromosomensitze (2) schwanken zwischen & 92 und * 109 (£ 112) pm.

Die Interphasekerne der behandelten Arten sind sich sehr dhnlich.
Sie zeigen eine * dichte, retikulire Grundsubstanz, in welcher zumeist
nur wenige, kleinere Chromozentren liegen, deren Zahl starken
Schwankungen unterliegt. GroBe und Zahl der Nucleolen ist nicht
fixiert (Abb. 6 ¢). In der Zerstdubungsphase besitzt das Chromatin eine
einheitliche, netzige Struktur (Abb. 6 d).

3.2. Avenula bromoides (Gouan) H. Scuovrz Subsp. bromoides
2n = 14,14 + 1 (+ 1B),14 + 2 (+ 1 B)

Im Gegensatz zur vorangegangenen westeuropéisch-atlantisch- und
nordwest-afrikanischen A. marginata liegt das Areal von A. bromoides
s. . * im westeuropiisch-mediterranen Gebiet, wo sich das Vorkom-
men der Gesamtart und wahrscheinlich auch der behandelten Unterart,
subsp. bromoides, von den Westalpen iiber Siid-Frankreich und Ost-/
Zentral-Spanien bis nach Nord-Afrika erstreckt. A. bromoides bevor-
zugt trockene, steinige, steppenartige Gebiete. Einige Sippen steigen
im Gebirge ebenfalls bis in Héhen von * 2000 m auf (Wiscamix 1978).

Die Sklerenchymelemente der Innovationsblidtter sind im Quer-
schnitt lediglich als kleine, subepidermale Zellgruppen, die keine Ver-
bindung zu GefiBbiindeln besitzen, auszumachen. Die Ahrchenachsen
sind kahl bis etwas rauh (Gervais 1973).

Chromosomenzahlen (2n = 14) wurden bereits von LitArpiire 1950
(Frankreich), LorENzo-ANDREU & Garcia-Sanz 1950 (Spanien), GEervais
1973 (Frankreich, Spanien) verdffentlicht.

Schon die Pflanzen eines relativ eng begrenzten Gebietes erweisen
sich in karyologischer Hinsicht als duflerst variabel (ef. Tabellen 1, 2;
Abb. 1, 2, 6 e, h); dies veranschaulichen die schwarz angelegten Flichen
des Karyopolygons in Abb. 9. Die Chromosomensdtze enthielten zu-
meist 12 m-Nicht-SAT und 2 m/sm-SAT-Chromosomen (PP).

Eine bestimmte Gruppe von Pflanzen zeichnete sich allerdings
durch ein auffilliges, kleines m-Paar aus (Q,Q,). Sie enthalten hiufig
noch 1—3 sehr unterschiedlich groBle, ,iiberzdhlige® Chromosomen
(Qs-Typ), wobei das einzelne, kleine Chromosom in Analogie zu A. mar-
ginata als B-Chromosom gedeutet werden kann. Die beiden grofBen,
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tiberzihligen Chromosomen entsprechen recht gut den Homologen
zweier m-Paare; sie sind in Abb. 1 mit einem Stern (*) bzw. mit einem
Kreis (°) gekennzeichnet worden. Da von diesen Pflanzen noch keine
Meiose-Untersuchungen vorliegen, ist es zur Zeit nicht mdoglich, eine
zufriedenstellende Erkldrung fiir die unterschiedliche GrofBe dieser
Chromosomen sowie fiir die Existenz von 1 bis 2 groBen, ,liberzidhli~
gen“ Chromosomen zu geben. Es kann auch nicht ausgeschlossen werden,
dall wenigstens die letzteren nicht doch in Beziehung zu Chromosomen
des ,normalen“ Satzes stehen. Ihre zumeist heteromorphe Ausbildung
erlaubt es im Augenblick noch nicht, eine Entscheidung dartiber zu
treffen, ob sich ihr Vorhandensein u. U. auf hybridogene Vorgénge zu-
riickfiihren lieBe, oder ob gar Trisomie, wie im Falle von Avena strigosa
(Rajaarny & TroMmas 1974), oder noch andere Mechanismen dafiir ver-
antwortlich zu machen wiren. Wahrscheinlich beziehen sich die Be-
funde von Garpi & MALHEROS-GARDE 1953 (2n = 16) auf einen #hn-
lich gelagerten Fall von offensichtlich hyperdiploiden Sippen.

In Pflanzen, denen ein kleines metazentrisches Paar fehlt (PP),
sind bisher — abgesehen von einer einzigen Ausnahme — auch keine
B-Chromosomen gefunden worden.

Die Chromosomenlidngen zeigen eine relativ groBe Variations-
breite (4,2—7,5 pm), was auch deutlich im GroBengradient-Index zum
Ausdruck kommt (Gi = * 55—= 59). Ahnlich wie bei A. marginata be-
wirken kleine Chromosomenpaare in den Genomen des Q-Typs einen
merklichen Abfall der GroBengradient-Indizes bis auf 43,6. Der Sym-
metrie-Index ist ebenfalls hoch, er bewegt sich um 75%. Der SAT-
Index liegt aufgrund der Kleinheit der Satelliten im allgemeinen bei
0,25 (vgl. Abb. 6 e).

3.3. Awenula compressa (Heurrer) H. SAUErR & CHMELITSCHEK
2n = 14

Horus 1980 charakterisiert A. compressa als eine osteuropiisch-
zentral- bis nordbalkanische Art, welcher er im Sinne von TzVELEV ex
Horus 1976 noch A. taurica von der Krim anschlieft. Zu diesen For-

| m I sm |m|SAT

TN VT T I T |

10 um

_

Abb. 3. Karyogramm von Awvenula compressa. — Weitere Erkldrungen
s. Abschnitt 3.3.
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menkreis sollten ferner die ebenfalls diploiden Sippen der Europiischen
Tiirkei und Nordwest-Anatoliens gestellt werden (Lance 1983, unverdtf.).
Die Art bevorzugt * sandige, = lockere Béden offener Biotope; sie
wichst an Waldrédndern und auf Waldschligen sowie in Weinbergen
(AscuErsoN & GRAEBNER 1899, St.-YvEs 1931).

Nach Gervars 1973 soll diese Art aufgrund weitgehender morpho-
logischer Ubereinstimmung mit A. marginata zwischen den west- und
osteuropéischen Art-Komplexen ,vermitteln“, denn A. compressa soll
sich von A. marginate lediglich durch kahle Ahrchenachsen unterschei-
den. Unseren Untersuchungen zufolge besitzt aber A. compressa — ganz
abgesehen von der zusammengedriickten Halmbasis — u. a. im Quer-
schnitt der Innovationsbldtter nur etwa halb so viele Leitbiindel und
Sklerenchymelemente wie A. marginata (SAver & CoMELITSCHEK 1976
sowie noch unverdff. Befunde von Lance 1983).

Unsere Zihlungen bestitigen die von Gervars 1966 und 1973 publi-
zierte Chromosomenzahl von 2n = 14 (s. Abb. 6 f und g).

Der Karyotyp ist durch 8m-, 2 sm-Nicht-SAT- und 4 sm-~SAT-

Tabelle 3
Schenkel-Index (r) und relative Ldngen (Lr) der untersuchten Sippen von Avenula
Die geometrischen Figuren zwi-
schen den r- und Lr-Werten bestimmter Chromosomen kennzeichnen SAT-Chromosomen
bzw, die homologen Chromoscmen von SAT-Paaren (vgl, dazu Abb, 2 - 5, 8 - 9), =
Weitere Erlduterungen s, Abschnitt 3,

compressa und Av, versicolor subsp. versieolen, -

Av, ecompressa Av, veraicolor subsp. versicolor

Chromos .- H-361 H-358 H-412 H-375 H-380

AR v yeye Vv vy
Ne, r Lr r Lr r Lr r Lr r Lr
1 1,12 15,5 1,16 15,8 1,30 16,2 1,25 v+ 15,8 | 1,20 16,9
2 1,54 15,3 1,06 15,2 1,80 » 15,8 1,07 15,7 | 1,20 16,2
3 1,14 15,1 1,72 v 14,9 1,20 15,7 1,26 v 15,2 | 1,00 14,8
4 1,19 14,8 1,83 v 14,7 1,60 v 15,0 1,07 14,8 | 1,00 14,4
5 1,19 14,3 1,10 14,5 1,20 15,0 1,60 14,4 | 1,40 14,4
6 1,81 ¥ 14,6 1,32 14,3 1,20 14,7 1,43 14,2 | 1,40 14,4
7 1,36 14,4 1,37 v 14,3 1,10 14,6 1,34 14,1 ) 1,30 v 14,2
8 1,38 14,4 1,16 14,2 1,20 13,8 1,64 14,1 1 1,30 v 14,1
9 1,34 13,9 1,46 14,0 1,20 13,8 1,68 ¢ 14,0 | 1,00 13,7
10 1,74 v 13,7 1,44 13,7 1,20 13,7 1,13 13,8 | 1,10 13,7
" .72 13,7 1,51 13,7 1,60 v 13,3 1,79 ¢ 13,6 | 1,30 v 13,4
12 1,86 13,2 1,29 ¢ 13,7 1,60 v 13,2 1,67 13,5 | 1,10 13,0
13 1,79 v 12,9 1,42 13,6 1,30 12,8 1,13 13,4 | 1,10 13,0
14 1,83 v 12,8 1,33 13,5 1,30 11,7 1,43 13,4 | 1,20 v 13,0
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Chromosomen charakterisiert (Tabelle 1; Abb. 2, 3, 8). Die Chromoso-
men weichen in ihren Lingen nur geringfiigig voneinander ab (51—
6,6 um; s. Tabellen 1 und 3); der Grifengradient-Index ist demzufolge
hoch (Gi = 77,5); der Symmetrie-Index liegt bei = 76. — Die beiden
SAT-Paare besitzen sehr dhnliche Ausgestaltung; die Centromere liegen
im submedianen bis medianen Bereich, Die Satelliten sind relativ
klein (SATi = 0,45—0,53). — Die Gesamtlinge des Chromosomensatzes
betrdgt + 77 um.

3.4, Avenula versicolor (ViLL.) Lainz

A. versicolor ist ein fiir kurzgrasige alpine und subalpine Matten
und Triften charakteristisches Gras; es wichst sowohl in zentral- und
stideuropdischen als auch in (stidwest-)asiatischen Gebirgen {iber der
Waldgrenze zwischen 1000 und 3000m auf sauren, humosen Bdden
(Hect 1936, Horus & Jirisex 1968 und eigene Beobachtungen).

Die systematisch-taxonomische Abgrenzung dieser Art gegeniiber
den anderen Avenula-Sippen diirfte in Europa im allgemeinen keine
allzu groBlen Schwierigkeiten bereiten, wenn auch in Herbarien immer
wieder Verwechslungen vorkommen.

Seit PARLATORE ex ARCANGELI 1882 werden die italienischen Sippen
(Apennin, Apuanische Alpen) als eigene Varietdt bzw. Unterart, 4. v.
subsp. pretutiana, aufgefaBt (Renzowt 1968, Horus 1980), welche sich
aber allem Anschein nach nur geringfligis von den alpinen Sippen
unterscheiden diirfte.

Nach wie vor unklar ist dagegen die Stellung der asiatischen Pflan-
zen, die Rosuevitz 1932 als Avenastrum asiaticum von A. versicolor ab-
getrennt hat (vgl. Henrarp 1940). Diese Art erreicht nach GrossHEIM
1949 noch den Kaukasus; sie wird im westlichen Transkaukasien durch
eine von Arsow 1895 aufgestellte, offensichtlich nah verwandte Art,
A. adzharica, ersetzt. Sie allein, ,Helictotrichon adzharicum (Arsow)
Grosst.“, 146t TzveLev 1971 fiir Transkaukasien und fiir den Kauka-
sus gelten. Horus 1976 schlieBt sich zwar der Ansicht von TzvELEV an,
méchte aber doch die von ihm seinerzeit aus ,, Avenastrum asiaticum®
herausgenommenen Kaukasischen Sippen (Horus 1961) weiterhin als
eigenes Taxon verstanden wissen, das er aber (wiederum Horus 1961
entsprechend) Avenula versicolor subsp. caucasica nennt! Die verblei-
benden sibirischen und zentralasiatischen Sippen von A. asiatica schlégt
Howus 1976 in Anlehnung an Tzverev 1971 zur nordamerikanischen
A. hookeri.

Damit wurde vor allem fiir die stidwest-asiatischen Sippen dieses
Formenkreises eine hochst unbefriedigende Situation geschaffen; aus
diesem Grund kann der hier fiir die kaukasischen Sippen verwendete
Name nur provisorisch sein! An der Kldrung dieses Problems wird zur
Zeit gearbeitet.



208

| " = | s

O N B . Y s
TR no 4} e
O IO { I U £ O ¢ AR f QO | Q7
ve) B8 0 BB R e

wif B BHRE e

Av. versicolor subsp. versicolor

NURA IRt geotn i B 1 Kaukasus
i sty ggg 00 DAL e

Av versicolor subsp. caucasica

pm

Abb. 4. Karyogramme von Avenula versicolor subsp. versicolor und subsp.

caucasica. — Satelliten, die im Idiogramm (WW) nicht mit Sicherheit anzu-~

geben waren, wurden durch punktierte Umrisse angedeutet. — Weitere Er-
lduterungen s. Abschnitte 3.4. und 4.

3.4.1. Avenula versicolor (ViLL.) Lainz subsp. versicolor
2n = 14

Zu dieser Unterart werden mit Ausnahme der apenninischen und
apuanischen Pflanzen alle {ibrigen europiischen Sippen von A. wversi-
color gestellt. Sie sind — wie auch die folgende A. ». subsp. pretu-
tiana — kleinwiichsig (15—50 em); ihre Ahrchen sind zumeist dunkel-
braun und =+ deutlich violett tberlaufen. Sie besitzen Auslidufer; sie
bilden zumeist & lockere Rasen.

Unsere Untersuchungen bestédtigen die meisten fritheren Z#h-
lungen (2n = 14): Skanmiska 1956 (Tschechoslowakei), Tomsar 1968
(Frankreich), Gervais 1973 (Schweiz, Frankreich, Osterreich). — Vgl
Feporov 1969.
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Abb. 5. Avenula versicolor s. 1. Karyographien zu den in Abb. 4 dargestellten
Karyogrammen. — Weitere Erlduterungen s. Legende zu Abb. 2 sowie Ab-
schnitte 3.4. und 4.

Die Karyotypen der von uns studierten alpinen Pflanzen sind an-
scheinend im groflen und ganzen einander recht dhnlich (Abb. 4, 61i);
akzessorische Chromosomen, wie sie SkarLidska 1956 fiir tschechoslowa-
kische Sippen beschreibt, konnten wir in unserem Material nicht fest-
stellen. Eine bemerkenswerte Ubereinstimmung der Karyotypen zeigen
Sippen aus den westlichen (H-412) und mittleren Ostalpen (H-358) so-
wie aus den 6stlichen Siidalpen (H-375 — Abh. 4). Das betrifft sowohl
die Gesamtlinge der Chromosomensitze (2 = =+ 90 um) als auch die
Symmetrie-Indizes (Si = =* 76— 78). In der Varianz der Chromoso-
menléngen stimmen steirische und siidalpine Pflanzen iiberein (6,3—

Phyton, Vol. 24, Fasc. 2, 1984. 14



210

7,4 um); die tirolisch-vorarlbergischen Pflanzen enthalten z. T. kiirzere
Chromosomen (5,3—7,4 um), welche eine Verminderung des GridBen-
gradient-Index auf 72,5 bewirken. Der Symmetrie-Index dieser drei
Sippen liegt zwischen 76,9 und 78,3. Davon weichen allein die Kérnt-
ner Pflanzen (H-380) merklich ab. Sie besitzen zwar vornehmlich
m-Chromosomen, die aber ausgeprigte Lingenunterschiede (Lénge
5,8—17,8 pm) aufweisen (vgl. Tabellen 1 und 3; Abb. 9 und 10).

Die beiden SAT-Paare sind, mit Ausnahme jener der Pflanzen des
Ostlichen Alpenrandes (H-380), bei welchen die 4 SAT-Chromosomen
metacentrisch sind und gleich groBe Satelliten tragen (SATi = 0,13),
relativ gut gegeneinander abgesetzt; in der Regel ist in den zentral-
und siid-ostalpinen Pflanzen (H-358 und H-375) das eine SAT-Paar
meta-, das andere submetacentrisch (SATi = 0,14—0,24 bzw. 0,17—
0,18).

Aufgrund variabler Léngen nehmen die SAT-Chromosomen in
den Karyographien bzw. Karyogrammen keine festen Plétze ein (Abb.
4, 5). Am h#ufigsten sind die Positionen 3, 4, 7, bzw. 11, 12 von SAT-
Chromosomen besetzt, wéhrend auf den Positionen 5, 6, 10 und 13
bisher keine SAT-Chromosomen gefunden worden sind.

3.4.2. Avenula versicolor (ViLn) Lainz subsp. pretutiana (PARL. ex
Arcancerl) HoLus

2n = 14

Ebenfalls diploid ist A. v. subsp. pretutiona. Sie besitzt nach
Renzont 1968 allerdings einen kiirzeren Chromosomensatz (2 = 72,14 pm)
und nur 1 SAT-Paar.

Wahrscheinlich ist die geringere Linge des Satzes auf unterschied-
liche Methoden der karyologischen Untersuchungen zurlickzufiihren.
Die von Renzonr abgebildeten Metaphase-Chromosomen erscheinen
stark kontrahiert und vermitteln auch keinerlei Hinweise auf irgend-
welche sekundére Einschniirungen an den (kurzen) Schenkeln.

3.4.3. Avenula versicolor (ViLL) Lainz subsp. caucasica (Horus) Hovrus
2n = 42

A.. v. subsp. caucasica ist gegeniiber subsp. versicolor (etwas) hoch-
wiichsiger (bis zu 1 m) und mit gréBeren Ahrchen sowie mit einer lin-
geren Rispe ausgestattet (cf. Horus 1959). Breite und Querschnitte der
Innovationsblatter zeigen keine signifikanten Unterschiede zwischen
den beiden Unterarten, hochstens daBl bei subsp. caucasica die Skleren-
chymbalken der Gefédf3bilindel etwas kriftiger ausgebildet sind (Wiscu-
NIK 1978).
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Tabelle 4

Schenkel-=Indizes (r) und relative Lingen (Lr) der untersuchten Pflanzen von
Avenula versicolor subsp, eaucasiea, - Die geometrischen Figuren zwischen
den r=- und Lr-Werten bestimmter Chromosomen kennzeichnen SAT=-Chromosomen
bzw. die homologen Chromosomen von SAT-Paaren (vgl. dazu Abb, 4 - 5, 9), =
Weitere Erlduterungen s, Abschnitt 3,

H-334 - VVVVHW

Chromos, - Chromos .~ Chromos .-
W r Lr LU Lr L r Lr
1 1,06 6,0 15 1,18 4,8 29 1,36 4,6
2 1,06 5,6 16 1,27 4.8 30 1.4 4,6
3 1,13 5,5 17 1327 4,8 31 1,46 4.6
4 1,09 5,4 18 1,27 v 4,8 32 123 4,6
5 1,14 5,2 19 1,38 4,3 33 1,88 4,5
6 1,17 5,1 20 1,41 4,8 34 1,14 4,5
7 1,10 5,1 21 1,18 4,7 35 1,55 4,5
8 1,17 5,1 22 1,32 4,7 36 2,55 4,5
9 1,17 5,0 23 1,19 v 4,7 37 2,05 4,4
10 1,09 v 5,0 24 1,4 4,7 38 1,45 4,3
" 1,10 5,0 25 1,16 ¢ 4,7 39 2,13 o 4,3
12 1,21 4,9 26 1,87 o 4,7 40 1,67 4,2
13 1,21 4,9 27 1457 4,7 4 1,59 3,9
14 1,19 4.9 28 1,19 4,6 42 1,74 3,9

Die hier untersuchten Pflanzen stammen aus dem Mittel-Kauka-
sus; unseres Wissens sind von dieser Sippe noch keine Chromosomen-
zidhlungen verdffentlicht worden. A. v. subsp. caucasice ist mit 2n = 42
hexaploid. Die von KaTreErmany in Tiscurer 1937 fir ,Avena versicolor
ermittelte hochpolyploide, haploide Zahl von n = 60—62 (Herkunft
unbekannt) diirfte aller Wahrscheinlichkeit nach wohl auf Verwechs-
lung mit einer anderen Art zuriickzufithren sein (cf. Skaviiska 1956).

Der Karyotyp von subsp. caucasica enthélt 32 m-, 4 sm-Nicht-SAT-
und 6 m/sm-SAT-Chromosomen (Tabellen 1, 4; Abb. 4, 5, 6k, 9). Die
Gesamtlinge des Chromosomensatzes betrdgt + 217 um; dieser Wert
liegt um ca. 140%9 héher als der von subsp. wversicolor. Die Chromo-
somen von subsp. caucasica sind im Durchschnitt um 20% kleiner als
die von subsp. versicolor. Sie zeigen iiberdies eine griflere Variations-
breite (Lénge 4,3—86,7 um); diese wird wohl dadurch verursacht, da@
die relativen Liéngen (Lr) von 10 Chromosomen von subsp. caucasica
signifikant kleiner und von weiteren 4 signifikant groBer sind als die
noch verbleibenden 28 Chromosomen ihres Genoms (vgl. Abb. 10,
Tabellen 3 und 4). So liegt der GroBengradient-Index mit Gi = £ 65

14*
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deutlich unter dem von subsp. versicolor. Die hohe Zahl an + sym-
metrischen Chromosomen bewirkt allerdings einen relativ hohen Sym-
metrie-Index (Si = £ 77). Es bestehen ferner signifikante Unter-
schiede zwischen den 3 SAT-Paaren: Der SAT-Index des gréBeren der
beiden m-SAT-Paare betrégt 0,10, jener der beiden anderen SAT-
Paare 0,17 bzw. 0,25; ihre Centromere nehmen eine mediane bzw. sub-

mediane Lage ein.

4, Diskussion

(1) Die behandelten Arten der ausdauernden Wildhafer gehéren
verschiedenen Formenkreisen an. Avenula marginata s. 1. sowie A. bro-
moides s. 1. sind west-/siidwesteuropiische Arten, die im grofien und
ganzen von den Westalpen iiber die Iberische Halbinsel bis Nordwest-
Afrika vorkommen. A. marginate ist vorwiegend im *+ atlantisch ge-
priagten Bereich, von Siidwest-Frankreich iiber Portugal bis Nord-
Afrika, beheimatet, wihrend A. bromoides s. 1. auf die * mediterran
beeinfluBten Gebiete beschrénkt zu sein scheint. Beide steigen hier
auch in den Gebirgen bis etwa 2000 m Hdéhe auf. Zu ihnen sind weitere,
noch weniger gut verstandene, z. T. (hoch)polyploide Sippen der Iberi-
schen Halbinsel ndher verwandt (cf. Gervais 1973, Wiscunik 1978,
Horur 1980).

A. compressa besiedelt vorwiegend tiefere Lagen an der Ostseite
der Balkanhalbinsel (Européische Tiirkei bis Transsilvanien) und Teile
des pontischen Siid-RuBllands. Unverdffentlichten Befunden von Lance
1983 zufolge erreicht sie noch Nordwest-Anatolien.

Nach Gervais 1973 soll A. compressa (habituell) zu den westeuro-
péischen Sippen-Komplexen, insbesondere zu A. marginata, ,vermit-
teln®; iiber dieser Feststellung sollten aber die morphologisch-anatomi-
schen sowie karyologischen Besonderheiten der beiden Arten nicht
iibersehen werden (s. Abb. 8; Abschnitte 3.1 und 3.3; Lance 1983).

Abb. 6. Mitose-Chromesomen und Kerne aus Wurzelspitzen-Meristemen. —
Avenula marginata: a = Prophase, 2n = 14 (H-351); b = Metaphase, 2n = 14
(H-350); ¢ = Interphasekern (H-350); d = Zerstdubungsphase (H-363); —
A. bromoides subsp. bromoides: e = (frithe) Metaphase, 2n = 14, mit 2 auf-
fillig kleinen m Chomosomen; h = Metaphase, 2n = 14 + 1 + 1B, mit einem
B-Chromosom (Pfeil) und wiederum mit einem kleinen m Paar (e und h: H-356,
Q-Genome); — A. compressa; £ = frithe und g = spiitere Metaphase, 2n = 14
(H-361); — A. versicolor subsp. versicolor; i = frithe Metaphase, 2n = 14
(H-358); — A. v. subsp. caucasica: k = frithe Metaphase, 2n = 42 (H-334), —
Die Pfeile in Fig. a—b, f—g und i—k verweisen auf Satelliten. — Die Mikro-
photographien a, e, i, k wurden im Hellfeld, b—d und f—h im Phasenkon-
trast aufgenommen. — Der MeBstrich entspricht in allen Figuren einheit-
lich einer Lénge von 3 pm
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A. versicolor s. 1. schliefilich ist eine ausgesprochene Gebirgspflanze,
die von den Pyrenden iiber die Alpen und Karpaten bis in den Kauka-
sus vorkommt, wo sie vornehmlich auf (sub)alpinen Matten wichst.

Systematik und Taxonomie aller hier behandelten Sippen sind
noch unbefriedigend. Dies gilt in besonderen MafBe fiir bestimmte Sip-
pen des Verwandtschaftskreises von A. versicolor. Wiahrend A. v. subsp.
versicolor, von welcher sich subsp. pretutiona nur geringfiigig unter-
scheidet, relativ gut bekannt ist, diirften in den asiatischen Gebirgen
noch einige weitere Sippen existieren, von denen wir erst recht man-
gelhaft unterrichtet sind (s. dazu Abschnitt 3.4).

(2) Die Chromosomenzahlen der genannten Sippen lassen sich im
allgemeinen auf die Grundzahl x = 7, welche fiir die meisten Aveneen
charakteristisch ist, zurlickfithren (Feporov 1969). Mit Ausnahme von
A. wversicolor subsp. caucasica, flir die erstmals die hexaploide Zahl
von 2n = 42 nachgewiesen werden konnte, sind die iibrigen behandel-
ten Arten bzw. Unterarten diploid (2n = 14).

Bestimmte Pflanzen von A. marginata und von A. bromoides
subsp. bromoides weichen davon insoferne ab, als sie zusétzlich zum
diploiden Satz noch 1—2 groBe, akzessorische Chromosomen und/oder
wenigstens 1 deutlich kleineres B-Chromosom enthalten konnen (cf.
Gervais 1973). Einige Pflanzen von A. bromoides subsp. bromoides
besitzen sogar eine aneuploide (?) Zahl von 2n = 16. Entsprechendes
haben schon frither Garpt & MaLueirRos-GArpE: 1953 auch bei A. margi-
nata gefunden. Herkunft und Natur dieser ,iiberzihligen“ Chromoso-
men (B-Chromosomen nach Gervais 1973) sollen noch durch Kreuzungs-
versuche und Meiose-Analysen gekldrt werden.

In den Genomen der genannten Arten dominieren meta- und sub-
metacentrische Chromosomen (s. Abb. 1—5, 8—9). Die Gesamtléngen der
Chromosomensitze (2) sowie die ermittelten statistischen Parameter
zeigen in den euploiden Sippen relativ geringe Schwankungen (vgl.
Tabellen 1—4).

Die gelegentliche Anwesenheit von B-Chromosomen diirfie sogar
mit der heteromorphen Ausgestaltung bestimmter homologer Nicht-
SAT-Paare in Zusammenhang stehen (A. marginata) bzw. die Aus-
bildung oder Unterdriickung von Filamenten an gewissen SAT-Chro-
mosomen bewirken (A. bromoides subsp. bromoides).

Sétze, die akzessorische Chromosen enthalten, weichen dement-
sprechend in den Gesamtlingen und in den Indizes = von den Geno-
men Euploider ab. Die Gesamtlingen sind erhtht: Bei A. marginata
(O-Typ): £ = *+ 112 um gegeniiber *+ 83—+ 97 um und bei A. bromoi-
des subsp. bromoides (Q-Typ): 2 = I 104pm gegeniiber * 87—
4 100 pm (vgl. Abb. 9). Die GroBengradient-Indizes werden in diesen
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Abb. 7. Erlduterungen zu den Karyopolygonen von Abb. 8—9: Skalen in der
Figur; Erkldrung der Abkiirzungen:

mittlere Linge des diploiden Chromosomensatzes, in pm

Symmetrie-Index — Si (%)

Grofengradient-Index — Gi (%)

Anzahl der Nicht-SAT-Chromosomen pro Satz

d; = Anzahl metacentrischer (m) Chromosomen je Satz

d, = Anzahl submetacentrischer (sm) Chromosomen je Satz

Anzahl subtelocentrischer (st) Chromosomen je Satz

d, = Anzahl telocentrischer (t) Chromosomen je Satz

e = Anzahl der B-Chromosomen pro Satz

It

Il

a0 oo
If

It

o
I

f = Anzahl der SAT-Chromosomen pro Satz
f, = Anzahl der m SAT-Chromosomen je Satz
f, = Anzahl der sm SAT-Chromosmen je Satz
f, = Anzahl der st SAT-Chromosomen je Satz

@

f, = Anzal der t SAT-Chromosomen je Satz

g, = mittlere Grofe der Satelliten, in nm
Satelliten-Index — SATi
h = Variationsbreite der Chromosomenléngen, in pm

3
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Av. marginata

Av. compressa

Av. marginata

Av. marginata

Erlduterungen s. Abschnitt 3.1, und 3.3.

Abb. 8. Karyopolygone zu den in Abb. 1 und 3 dargestellten Karyogram-
men. — Avenula compressa: H-361 — AA; — A. marginata: H-350 — MM;
H-351: rechts N, Ny, links N, N,; H-363 — rechts 0, 0, links 0, 0,. — Weitere



216

Pflanzen dementsprechend verringert (A. marginata: Gi = =+
+ 76 — T 43 bzw. 32; A. bromoides subsp. bromoides: Gi = * 59
+ 57/55 = * 44).

Aufgrund einer gewissen Varianz der Chromosomenléngen (Ta-
bellen 1, 4) unterliegen 2 und Gi auch innerhalb der Euploiden gewis-
sen Schwankungen (Gi = + 62— 90: A. marginate; Gi = + 72— % 85;
A. wversicolor subsp. versicolor; Gi = £ 65: subsp. caucasica). Die Va-
rianz von 2 ist dann im allgemeinen geringer als in aneuploiden Pflan-
zen (Tabellen 1, 4). Die Chromosomen von A. versicolor subsp. cauca-
sica sind gegeniiber denen von subsp. versicolor um durchschnittlich
20%0 kiirzer; der Chromosomensatz von subsp. caucaSica erreicht mit
2 = 217 pm bzw. mit ca. 240%6 mehr als die doppelte Linge des Satzes
von subsp. versicolor (= 100%).

Der hohe Anteil von m- und sm-~Chromosomen bewirkt in den Ge-
nomen aller untersuchten Arten hohe Symmetrie-Indizes (Si = + 74—
+ 78), welche lediglich in je einer Sippe von A. marginate und von
A. versicolor subsp. versicolor iiber 80 liegen: Si = 82,9 (N;N,) bzw.
81,2 (V'V").

(3) Fiir die hexaploide A, versicolor subsp. caucasica konnte eine
allopolyploide Entstehung aus (auto)tetraploiden Sippen alpiner Pri-
gung und einer noch unbekannten, karyologisch wohl abweichenden
Diploiden wahrscheinlich gemacht werden. In der Karyographie dieser
Sippe (Abb. 5) lassen sich im Verlauf der Centromerkurve (punktiert)
vier Abschnitte mit einem einander entsprechenden Kurvenverlauf
feststellen (Pfeile und Balken). Diese Beobachtung deckt sich mit dem
Befund, der aus einer diagrammatischen Darstellung der Chromoso-
men von subsp. caucasica und subsp. versicolor abgeleitet werden kann:
In Abb. 10 liegen die nach relativen Lingen (Lr) und Arm-Index (r)
aufgetragenen, jeweils 14 Chromosomen zweier alpiner Sippen von
subsp. versicolor (H-358 und H-375) sowie 28 Chromosomen der subsp.
caucasica, die weitgehend dem Genom V von subsp. versicolor entspre-
chen, praktisch deckungsgleich im mittleren, ungerasterten Feld. Die
restlichen 14 Chromosomen von subsp. caucasice sind entweder signi-
fikant langer (die 4 sireng metacentrischen Chromosomen des rechten
Feldes — Gitterraster) oder signifikant kiirzer und stérker asym-
metrisch als die Chromosomen der alpinen Sippen (die 10 Chromosomen
des linken Feldes — Gitterraster). Wie suggestiv die Zahlenrelation
28 : 14 auch auf den ersten Blick wirken mag, so lassen sich daraus
im Augenblick noch keine endgiiltigen Riickschliisse auf die Genom-
konstitution des einen, diploiden Elternteiles von subsp. caucasica zie-
hen, zumal damit gerechnet werden muf}, dall die Chromosomen von
subsp. caucasica selbst Mutationen erlitten haben koénnen. Dafiir kénnte
u. U. die ungleiche Verteilung der SAT-Chromosomen sowie die Di-
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stanzen zwischen den einander entsprechenden Abschnitten auf der
Centromerkurve der Karyographie (Abb. 5) sprechen.

Die eben dargelegten Befunde koinzidieren mit den Vorstellungen
von Rajuatay & Traomas 1974 zur Genese der hexaploiden Avena-Spezies
(A. sativae, A. fatua, A, sterilis und A. byzantine): Das fiir alle hexa-
ploiden Avena-Arten charakteristische Genom AACCDD wird demnach
auf eine Kombination eines allotetraploiden Genoms der Konstitution
AACC (z. B. gewisse Sippen von A. magna) mit dem in rezenten Di-
ploiden noch nicht entdeckten, aber wohl stirker abgeleiteten, (D)-Ge-
nom zuriickgefiihrt (vgl. Abb. 11).

Wie bereits erwéhnt, ist fiir das eine Elter-Genom von A. versicolor
subsp. caucasice ein autotetraploider Zustand — etwa VVVV — oder
VVV'V’, nach ,infraspezifischer Hybridisierung® zweier, hinsichtlich
ihrer genetischen Konstitution recht #hnlicher Sippen, nicht auszu-
schliefen. Entsprechendes haben Horpen 1966, Lapizinsky & ZOHARY
1968 u. a. innerhalb der tetraploiden Avena-Arten oder TeppNer 1970
fiir die Genese von autotetraploidem Anthoxanthum alpinum festge-
stellt.

Einen Eindruck von der méglichen Genom-Konstitution des einen,
unbekannten, diploiden Elters von subsp. caucasica vermittelt das in
Abb. 4 wiedergegebene, hypothetische Idiogramm (WW). Die ,Rekon-
struktion® stiitzt sich auf bereits oben erwidhnte Aussagen des Scatter-
diagramms in Abb. 10. Demnach ist — natiirlich mit allen Vorbehal-
ten — zu erwarten, daB das Genom (W) stdrker asymmetrisch ist als
die bekannten Genome vom Typ V und daB es etwa die Zusammen-
setzung 4 m, 8 (6) sm-SAT, 2 (4) (s)m besitzen kénnte.

DaB diese Vorstellung nicht vollstindig von der Hand zu weisen
ist, belegt ein Vergleich der Karyotypen V'V’ und V”V" (subsp. ver-
sicolor) von Pflanzen aus Tirol/Vorarlberg (H-412) bzw, aus Ostkédrnten
(H-380), fiir welche in der Tabelle 1 bereits eine ausgeprigte Varianz
der Chromosomen-Léngen sowie stdrkere Asymmetrie der Karyotypen
ausgewiesen werden. In Abb. 10 sind daher von den Karyotypen V'V’
und V“V"” nur jene Flichen durch Punktraster hervorgehoben worden,
die iiber das Mittelfeld hinausgehen. Dieses ist — mit Ausnahme des
Anteils von subsp. caucasice (Gitterraster!) — nicht ausgefiillt worden;
es reprasentiert die * symmetrischen Karyotypen VV der beiden zen-
tral bzw. siid-ostalpinen Sippen von subsp. versicolor, H-358 bzw.
H-375. Der Graphik ist unschwer zu entnehmen, dafl es wohl keiner
allzu tiefgreifenden Genom-Umbauten bedarf, um einen der V-Karyo-
typen in die Genom-Konstitution (WW) iiberzufiihren. Es ist also nicht
ausgeschlossen, dafl von den Alpen weiter nach Osten noch Sippen
gefunden werden, deren Karyotypen dem hypothetischen (W)-Genom
nahe kommen oder ihm gar * gut entsprechen.
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Av. v. subsp. versicolor Av. v. subsp, caucasica

Abb. 9. Karyopolygone zu den in Abb. 1 und 4 dargestellten Karyogrammen.
— Awvenula bromoides subsp. bromoides: H-356: Kombination der Karyo-
typen PP (Raster) und Q-Typ (schwarz); — A. versicolor subsp. versicolor:
H-412 (Tirol/Vorarlberg) — V'V’; H-380 (Ost-Kirnten) — V/’'V”; H-358/H-375
(Steiermark/Slowenien) — VV; — A. v. subsp. caucasica: H-334 — VVVVWW
bzw. VVV'V'WW. — Weitere Erklirungen s. Abschnitte 3.2, 3.4. und 4.
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(4) Die Karyogramme der studierten Hafer weichen in einigen
Merkmalen * deutlich voneinander ab. Sie konnen hinsichtlich ihrer
Konfiguration mehreren ,Grundtypen® zugeordnet werden: P, M und
A. Diese Reihe ist durch zahlenmi#Bige Reduktion der m- zugunsten
der sm-Chromosomen charakterisiert, mit welcher méglicherweise eine
Zunahme der Satellitenzahl einhergegangen sein kénnte (Abb. 11).

Die Karyotypen ,NN“ und ,00% werden als Varianten von MM
bzw. ,QQ“ als Modifikationen von PP aufgefaft. Der Karyotyp VV
steht gewissermaBen zwischen PP und MM; nach unserer gegenwdir-
tigen Kenntnis diirfte er rezent eine eigene Entwicklungslinie vertreten.
Dieser Typ 146t Beziehungen nicht nur zu stidwest-asiatischen sondern
auch zu =+ isolierten Gruppen der Balkanhalbinsel vermuten bzw. er-
kennen.

Ohne auf weitere Details einzugehen, die das Thema einer geson-
derten Studie sein werden, kann bereits hier vermerkt werden, dafi
innerhalb der Gattung Helictotrichon die nédmlichen Karyotypen und
ihre Varianten existieren; die phylogenetische Entwicklung dieser Gat-
tung kann nicht losgeldst von jener der Gattung Avenula — und um-
gekehrt — verstanden werden. Um auch zur Gattung Danthoniastrum
Stellung nehmen zu kénnen, bedarf es noch weiterer Vorarbeiten.

Unter der Annahme, dafi sich der Karyotyp PP, mit einer sehr
hohen Zahl von m~-Chromosomen, einen weitgehend urspriinglichen Zu-
stand bewahrt hat, erscheinen die Karyotypen MM und AA bereits
veridndert und moglicherweise abgeleitet. Der Karyotyp AA zeigt eine
sehr gute Ubereinstimmung mit dem Genom A der annuellen Hafer-
Gattung Avena (RajaataY & THOMAS 1974; Abb. 11).

Soweit es im Moment abzusehen ist, hat wohl innerhalb der Wild-
hafer bereits auf dem Diploid-Niveau eine nachweisbare, karyologische
Differenzierung und Spezialisierung stattgefunden. Diese wurde inner-
halb der einjéhrigen Hafer fortgesetzt, als deren Ergebnis die wieder-
um in mehreren Karyotyp-Varianten aufgespaltenen ,Grundgenome*
A und C anzusehen sind. Aus den Kombinationen dieser Genom-Va-
rianten sind nach RajuatHY & THOoMAs 1974 schlieBlich die tetra- und
hexaploiden Awvena-Arten hervorgegangen. Aufgrund von verglei-
chenden Karyotypanalysen fordern Rajuatay & Tuomas, dafl neben dem
(D)-Genom noch ein weiteres Genom, ndmlich (B), von ebenfalls un-
bekannten Diploiden fiir die Genese einer anderen Gruppe von Tetra-
ploiden (AABB: z. B. Avena barbata, A. abyssinica) beigesteuert wor-
den ist (vgl. Abb. 11).

Wie aus den bis jetzt vorliegenden Ergebnissen ersichtlich wird,
diirften im AnschluB an die karyologische Differenzierung der Hafer
auf dem Diploid-Niveau vor allem Hybridisierungs~-Vorgénge einge-
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Ausdauernde Hafer | Einjahrige Hafer
Avenula und Helictotrichon | Avena
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Abb. 11. Karyotyp-Differenzierung, Genom-Konstitutionen und Evolution

der perennierenden und annuellen Wildhafer-Gattungen Avenula, Helicto-

trichon und Avena (die Gattung Danthoniasirum ist nicht beriicksichtigt).

Genome, die aus polyploiden Sippen erschlossen wurden, fiir die aber noch

keine diploiden Tréger gefunden worden sind, wurden in der Figur, wie auch

im Text, in Klammern gesetzt. (Original, z. T. nach Angaben von Rajuatay &
THoMAS 1974)

setzt haben, von denen auch die wohl jiingeren Annuellen erfalt wor-
den sind. Wiederholte Verédnderungen der Umweltbedingungen in jiin-
gerer geologischer Zeit haben nicht nur eine gewisse Isolation zwischen
den Sippen groBerer Gebiete geférdert, sondern auch die Sippenbil-
dung innerhalb bestimmter Raume (wie etwa Westmediterraneis, Bal-
kanhalbinsel und im Ag#israum) entscheidend beeinfluBt. Auf diese
Weise konnten an mehreren Stellen parallel Polyploid-Komplexe auf-
gebaut werden, von denen einzig die ausdauernden Hafer in grofieren
Gebirgen (z. B. Avenula planiculmis-adsurgens-Gruppe) oder in mehr
maritim geprigten Gebieten (z. B. Avenula pratensis-Gruppe) auch ein
hochpolyploides Niveau (18x—=20/22x) erreicht haben (cf. Sauer &
CuMELITSCHEK 1976 sowie noch unverdff. Befunde).
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