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1 Einleitung

Die Grasfamilie Poaceae (R. Br.) Barnh. ist mit 600 bis 700 Gattungen und tber 10 000 Ar-
ten (Clayton & Renvoize 1986, Watson & Dallwitz 1999) eine der gréf3ten und weitestverbrei-
teten Angiospermenfamilien. Sie dominiert 6kologisch auf ca. 20% der Landoberflache
(Shantz 1954). Die Unterfamilie Pooideae Benth. umfasst bei weitem die meisten Arten der
Poaceae. Sie wird in mehr als 30 Triben unterteilt, wobei die Mehrzahl der Arten der tempe-
raten Holarktis zu den beiden nahe verwandten Triben Aveneae Dumort. und Poeae R. Br.
(syn. Festuceae Dumort.) gehért. Die Vertreter der Aveneae, durch ,festucoide” morphologi-
sche, anatomische und embryologische Merkmale gekennzeichnet (Reeder & von Maltzahn
1953, Reeder 1957, Metcalfe 1960), sind hauptséachlich in der temperaten und kalten Zone
beider Hemispharen und in den tropischen Gebirgsregionen verbreitet (Tzvelev 1976). In der
Mehrheit der Klassifizierungskonzepte wurde die Tribus Aveneae mit ca. 50-60 Gattungen
als eigenstandiges Taxon angesehen (Pilger 1954, Stebbins 1956, Prat 1960, Tzvelev 1976,
Clayton & Renvoize 1986, Watson & Dallwitz 1999), z.T. aber mit den Vertretern der Poeae
(ca. 50 Gattungen) in einer Tribus vereinigt (Tzvelev 1989). Jiingste phylogenetische Analy-
sen anhand von Restriktionsstellenkartierungen der Chloroplasten-DNA (Soreng & Davis
2000) ergaben zwar deutliche Unterschiede zwischen beiden Triben, jedoch zeigten sich bei
mehreren Gattungen Widerspriiche zu den bisherigen Vorstellungen. Die Probleme einer
prézisen Umgrenzung der Triben Aveneae und Poeae anhand morphologisch-anatomischer
Kriterien zeigt auch die ausgedehnte Liste heterotypischer Synonyme (vgl. Pilger 1954, Clay-
ton & Renvoize 1986) sowie die Diskussion tber die Anzahl unterscheidbarer Subtriben (Pil-
ger 1954, Tzvelev 1976, Clayton & Renvoize 1986). Nach Tzvelev (1976) sind die Aveneae
beispielsweise in die acht Subtriben Aveninae J. Presl., Gaudiniinae Holub, Ventenatinae
Holub, Koeleriinae Asch. & Graebn., Airinae Fries, Holcinae Dumort., Milinae Dumort. und
Agrostidinae Griseb. zu gliedern. Clayton & Renvoize (1986) unterscheiden dagegen nur vier
Subtriben: Aveninae J. Presl., Duthieinae Potztal, Phalaridinae Fr. und Alopecurinae Dumort.

Die systematische Gliederung innerhalb der Aveneae: Aveninae s.l. stiitzt sich seit Anfang
des 19. Jahrhunderts (Dumortier 1823, Besser 1827) maf3geblich auf die Unterscheidung
zwischen ausdauernden Arten mit kleinen, mehr oder weniger aufrechten Ahrchen [Arrhe-
natherum P. Beauv, Helictotrichon Besser incl. Avenula (Dumort.) Dumort., Trisetum Pers.]
und einjahrigen Arten mit groRen, hangenden Ahrchen (Avena L. s. str.). Durch die Entde-
ckung diesbeziglich intermediarer Taxa wie des algerischen Endemiten Avena macrosta-
chya Coss. & Durieu, der die &hrchenmorphologischen Merkmale der einjahrigen Avena-
Arten mit einer ausdauernden Lebensform vereint, wurde diese Einteilung bereits durch Cos-
son & Durieu de Maisonneuve (1854) in Frage gestellt. Unsicherheiten bei der Bewertung
auch weiterer morphologisch-anatomischer Merkmale, die h&aufig nur Parallelentwicklungen
infolge ahnlicher 6komorphologischer Anpassungen bei keineswegs verwandten Arten oder
Artengruppen darstellen (Réser 1989, 1996; Lange 1995a) und dementsprechend kaum da-
zu geeignet sind, tatsachliche Verwandtschaftsbeziehungen anzuzeigen, haben zu einer Viel-
zahl von Gliederungen bis hinab zur Ebene von Untergattungen innerhalb der Aveneae ge-
fahrt. Bis heute existiert jedoch keine nachvollziehbare Klassifikation.

Aufgrund des Auftretens einer groRen Anzahl von, fur die Aveneae als urspriinglich ange-
sehener morphologischer Merkmale, wird der Gattung Helictotrichon Besser eine zentrale
Rolle in der phylogenetischen Entwicklung der Subtriben Aveninae, Phalaridinae und Alope-
curinae zugesprochen (Holub 1958, Baum 1968, Clayton & Renvoize 1986). Clayton & Ren-
voize (1986) betrachten die Gattungen Arrhenatherum, Avena und Trisetum und — Uber letz-
tere — die klein- und wenigblitigen Arten der Gattungen Agrostis L. und Deschampsia P.



Beauv. als von Helictotrichon abgeleitet, ohne hierbei jedoch eine Stammbaum-Rekonstruk-
tion in einem kladistischen oder phanetischen Sinne zu beabsichtigen. Eine chronologische
Ubersicht taxonomischer Konzepte der Aveneae und eine ausfiihrliche Diskussion unter be-
sonderer Bertcksichtigung der Gattung Helictotrichon innerhalb dieser Systeme findet sich
bei Lange (1995a).

Das besondere Interesse an Helictotrichon, der mit mehr als 100 Arten grof3ten und fast
weltweit verbreiteten Gattung der Aveneae, liegt u.a. auch darin begriindet, das unter diesem
Namen in der Vergangenheit all jene Arten der Aveneae beschrieben worden sind, die sich
keiner anderen Gattung dieser Tribus schlissig zuordnen lieRen. Helictotrichon wird gegen-
wartig in die vier Untergattungen Helictotrichon, Tricholemma Rdser, Pubavenastrum (Vierh.)
Holub und Pratavenastrum (Vierh.) Holub gegliedert. Die Arten der letzteren drei Untergat-
tungen sind frither als eigene Gattung Avenula (Dumort.) Dumort. (syn. Avenochloa Holub,
nom. illegit.) zusammengefasst worden. Reich an Arten sind dabei H. subg. Helictotrichon (=
Helictotrichon s.str.) und H. subg. Pratavenastrum, wahrend das subg. Pubavenastrum mo-
notypisch ist [nur H. pubescens (Huds.) Pilg.] und das subg. Tricholemma aus einer oder
allenfalls zwei Arten besteht (vgl. Roser 1989). Sequenzuntersuchungen der internen transk-
ribierten Spacer (ITS1/ITS2) der 185-26S rDNA (Grebenstein et al. 1998) sowie der 5S
rDNA-Spacer (Roéser et al. 2001) zeigen, dass u.a. die Gattungen Arrhenatherum, Avena,
Koeleria Pers., Lagurus L., Pseudarrhenatherum Rouy und Trisetum mit Teilen der dement-
sprechend vermutlich polyphyletischen Gattung Helictotrichon nahe verwandt sind.

Innerhalb von Helictotrichon im traditionellen Sinne kommen zahlreiche Polyploidkom-
plexe vor. Aufgrund ékomorphologischer und chorologischer Daten lie sich eine mehrmals
unabhéangig voneinander erfolgte Entstehung dieser Polyploidkomplexe wahrscheinlich ma-
chen (vgl. Réser 1996), wobei bislang nicht geklart werden konnte, ob und in welcher Form
Hybridisierungsereignisse und Allo- bzw. Autopolyploidie bei der Etablierung solcher Poly-
ploidkomplexe eine Rolle spielten. Zwischen diploiden Taxa unterschiedlicher Polyploidkom-
plexe lielRen sich Karyotypunterschiede nachweisen (Sauer & Heubl 1984, Réser 1989). Auf
deren Grundlage postulierten Sauer & Heubl (1984) einen engen Zusammenhang zwischen
den perennen Arten [H. compressum (Heuff.) Henrard] und den einjahrigen Hafern der Gat-
tung Avena mit dem Genom A. Demnach soll sich eine Entwicklung ausgehend von sehr
symmetrischen Karyotypen (vgl. Levitsky 1931), wie sie z.T. in der Gattung Helictotrichon zu
finden sind, Uber das etwas asymmetrischere Genom A hin zu den stark asymmetrischen
Genomen B, C und D der Gattung Avena vollzogen haben. Fir A. macrostachya, eine gleich-
falls perenne Art, die trotz ihrer ausdauernden Lebensform aufgrund morphologischer Krite-
rien zur Gattung Avena gestellt wurde (Baum 1968, 1974, 1977; Clayton & Renvoize 1986),
lieRen sich bislang jedoch keine eindeutigen Genomverwandtschaften zu den einjahrigen
Arten von Avena feststellen. Nach Baum & Rajhathy (1976) ahnelt der Satz von A. macrosta-
chya denen der diploiden A. longiglumis Dur., A. damascena Raj. & Baum und A. canariensis
Baum Raj. & Sampson, die nach Frey (1986) alle das A-Genom besitzen. Aufgrund von
Kreuzungsversuchen (Leggett 1991) und DNA-Hybridisierungen mit gesamtgenomischer
DNA (GISH; Leggett & Markhand 1995) soll das Genom von A. macrostachya jedoch eher
dem Genom C zweier diploiden Arten (A. eriantha Durieu und A. clauda Dur.) ahnein.

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, das chromosomale und molekular-cytogenetische
.Merkmalsrepertoire” innerhalb eines Teils der Aveneae genauer als zuvor und unter verglei-
chenden Aspekten zu untersuchen. Ausgesucht wurden 32 europaisch-asiatisch-nordafrika-
nische Arten einschliel3lich einiger Unterarten von Helictotrichon (diploid bis 20x-ploid) aus
allen beschriebenen Subgenera (Tabelle 1). Aufgrund gegebener Affinitaten dieser ausdau-
ernden Wildhafer zur landwirtschaftlich interessanten Gattung Avena, die auch aus den fru-



heren rDNA-Analysen hervorgegangen sind (Grebenstein et al. 1998, Roser et al. 2001),
erschienen die ,core genera“ der Aveneae (Amphibromus Nees, Arrhenatherum, Avena,
Pseudarrhenatherum) und weitere nord- bzw. stdhemisphérisch verbreitete Gattungen
(Agrostis, Ammophila Host, Deschampsia, Holcus L., Koeleria, Lagurus, Trisetum) ferner als
sehr geeignete Untersuchungsobjekte. Die Analyse einzelner Vertreter der den Aveneae
nahe stehenden Tribus Poeae (Cynosurus L., Festuca L.), sowie der Triticeae Dumort. (Ely-
mus L.) und der Seslerieae W. D. J. Koch (Sesleria Scop.) sollte zudem Einblicke in die Ge-
nomkonstitution anderer Triben geben. Die Einbeziehung ausgewahlter Taxa der Stipeae
Dumort. (Stipa L.) der Unterfamilie Stipoideae Burmeist., der Arundineae Burmeist. (Arundo
L.) und der Danthonieae Zotov (Danthonia DC.) aus der Unterfamilie der Arundinoideae
Burmeist. kdnnte zudem die fragliche systematische Stellung der balkanisch-kaukasischen
Gattung Danthoniastrum (Holub) Holub klaren. Diese Gattung unklarer systematischer Stel-
lung wurde durch Clayton (1985) als congenerisch mit der mexikanischen Gattung Metcalfia
Conert angesehen und zu den primitiven Aveneae (subtribus Duthieinae) gezahlt. Watson &
Dallwitz (1999) hingegen diskutierten, ob Danthoniastrum nicht sogar Mitglied einer anderen
Unterfamilie sei, und zwar der Stipoideae.

Als eine effektive und aussagekraftige Methode fir chromosomale und genomische Un-
tersuchungen hat sich das Fluoreszenz-DNA-in situ-Hybridisierungsverfahren (FISH) erwie-
sen. Wahrend die physische Markierung von Pflanzengenomen anfanglich hauptséachlich in
der Kulturpflanzenforschung eine Rolle spielte (u.a. Schwarzacher et al. 1989, Leitch et al.
1990, Jiang & Gill 1994, Linares et al. 1998, Raina et al. 1998), hat sie heute zunehmend
auch bei Wildpflanzen zur Erforschung der Chromosomenevolution Bedeutung erlangt (u.a.
Badaeva et al. 1996b; Thomas et al. 1996, 1997). Durch die Verwendung der hoch konser-
vierten ribosomalen 185-26S rDNA lassen sich beispielsweise die Anzahl und die physische
Lokalisierung aktiver als auch inaktiver nukleolusorganisierender Regionen (NORS) ermitteln
(Linde-Laursen et al. 1992, Brown et al. 1993, Pendés et al. 1993). Gene, die fur die 5S
rRNA kodieren, sind in ,tandem repeats“ mit bis zu mehreren tausend Kopien organisiert
(Appels & Honeycutt 1986) und liegen bei den héheren Eukaryoten zumeist in separaten Loci
(Castilho & Heslop-Harrison 1995, Benabdelmouna & Darmency 1997, D'Hont et al. 1998,
Benabdelmouna et al. 2001). Die Detektion beider DNA-Abschnitte im selben Chromoso-
menpraparat kann durch Verwendung entsprechend markierter Proben-DNAs entweder si-
multan, d.h. in einer Hybridisierung (u.a. Castilho & Heslop-Harrison 1995, Schrader et al.
1997) oder in aufeinanderfolgenden Hybridisierungen (u.a. Linares et al. 1996) erfolgen.
Durch die Identifikation von Einzelchromosomen kdnnen letztlich ganze Chromosomensatze
verglichen werden (Castilho & Heslop-Harrison 1995). Das besitzt eine besondere Bedeu-
tung far Arten mit morphologisch sehr einheitlichen gestalteten Chromosomen (Schrader et
al. 2000), wie sie auch bei den Taxa der Gattung Helictotrichon zu finden sind (Roser 1989).
Zahlreiche Studien zur Genomorganisation, Chromosomenevolution und Cytotaxonomie zei-
gen, dass die Anzahl und Verteilung dieser Stellen oft wenig Unterschiede bei nahe verwand-
ten Taxa zeigen und somit eine Abschatzung phylogenetischer Distanzen zwischen Spezies
und Gattungen erlaubt (Mukai et al. 1990; Fukui et al. 1994; Castilho & Heslop-Harrison
1995; Badaeva et al. 19964, b; Lubaretz et al. 1996; Shi et al. 1996; Brown & Carlson 1997;
Benabdelmouna & Darmency 1997; Raina & Mukai 1999; Zoldos et al. 1999; Siroky et al.
2001; Raina et al. 2001).

Nichtkodierende repetitive DNA-Sequenzen haben sich in den Genomen der Organismen
wahrscheinlich erst sekundéar entwickelt und ausgebreitet (Flavell et al. 1993). Da sie zu un-
terschiedlichen Zeiten in der Stammesgeschichte einer Art oder Organismengruppe entste-
hen, kénnen ihr Vorkommen bzw. Fehlen ebenfalls Informationen Uber mdgliche Verwandt-



schaftsverhaltnisse liefern (Belyayev & Raskina 1998). Hochrepetitive DNA-Sequenzen sind
als ,tandem repeats” (Satelliten-DNA: Singer 1982, Broun & Tanksley 1993), als ,dispersed
repeats” (Flavell 1980) oder ,interspersed repeats” (Zhao & Kochert 1993) im Genom organi-
siert. Sie kdnnen in Hoheren Pflanzen mehr als 50% des Gesamt-DNA-Gehaltes einnehmen
(Rieger et al. 1991). In situ-Hybridisierungsexperimente zur chromosomalen Lokalisierung
von Satelliten-DNA-Sequenzen haben demonstriert, dass diese haufig eine Komponente des
konstitutiven Heterochromatins darstellen (Maluszynska & Heslop-Harrison 1991, Anamtha-
wat-Jonsson & Heslop-Harrison 1993, Cheung et al. 1994, Irifune et al. 1995, Badaeva et al.
19964, De Jeu et al. 1997), welches wahrend der Interphase kondensiert bleibt und in telo-
merischen Positionen (Bedbrook et al. 1980), in interstitiellen Blocken (Fuchs et al 1994) o-
der in parazentromerischen Regionen (Harrison & Heslop-Harrison 1995) lokalisiert sein
kann. Aus den Genomen von Helicotrichon-Arten wurden durch Grebenstein (1995, 1996)
Satelliten-DNAs isoliert und sequenziert. Das Vorkommen unterschiedlicher Satelliten-DNAs
differenziert innerhalb der Gattung Helictotrichon z.T. die Untergattungen (Grebenstein et al.
1996). Eine gemeinsam vorkommende Satelliten-DNA (CONL1) ist innerhalb der Gattung He-
lictotrichon mengenmalfig am starksten in den Taxa des subg. Helictotrichon vertreten. Sie
ist entwicklungsgeschichtlich offenbar sehr alt, denn sie ist in der Familie der Graser weit
verbreitet und wurde auch in anderen Unterfamilien, z. B. den Ehrhartoideae Link, Chloridoi-
deae Kunth ex Beilschm. und Panicoideae Link nachgewiesen (Grebenstein et al. 1995, Alix
et al. 1998).

Fur die vorliegende Untersuchung wurden die ribosomalen DNAs sowie die bisher
molekular charakterisierten Satelliten-DNAs als Proben fur Fluoreszenz-DNA-in situ-
Hybridisierung verwendet. Zusatzlich wurden die Chromosomenmorphologie und die Lage
aktiver NORs durch Silberimpragnierung (vgl. Stack et al. 1991, Stack 1991) analysiert sowie
die Verteilung und cytochemische Zusammensetzung des konstitutiven Heterochromatins
durch Banderungstechniken untersucht (vgl. Schweizer 1976, Schwarzacher et al. 1980,
Sumner 1990, Schweizer & Ambros 1994).

Anhand der Ergebnisse dieser Untersuchungen sollten Aussagen zu folgenden Fragestel-
lungen getroffen werden: (1) Bestehen Regelmafiigkeiten im Vorkommen und der Verteilung
ribosomaler DNAs, von Satelliten-DNAs und des Heterochromatins in den Chromosomen
bzw. den Chromosomensatzen? (2) Besitzen die untersuchten Taxa jeweils individuelle
chromosomale Merkmale, z.B. Markerchromosomen und/oder charakteristische Karyotypen,
die ihre Unterscheidung auf ausschlie3lich chromosomalen Niveau erlaubt? (3) Kénnen in-
nerhalb von engeren Verwandtschaftsgruppen die Karyotypen diploider Taxa auch in den
Polyploiden identifiziert werden? (4) Kommen bei den Taxa innerhalb der Selben systemati-
schen Kategorie, z.B. einer Untergattung, Gattung, Tribus oder Unterfamilie gemeinsame
chromosomale Merkmale vor, die sie gegeniiber anderen abgrenzen und damit eine Beurtei-
lung der systematischen Stellung von Taxa erméglichen? (5) Ergeben sich Hinweise auf phy-
logenetisch urspringliche bzw. abgeleitete chromosomale Merkmale und gibt es , Trends" in
der Karyotypevolution? (6) Konnen Prozesse der Karyotypdifferenzierung auf Diploidniveau
nachvollzogen und die Entstehung der z.T. hochpolyploiden Taxa rekonstruiert werden? (7)
Steht chromosomale Differenzierung im Zusammenhang mit Artbildungsprozessen und mit
chorologisch-6kologischen Mustern der Taxa?



2 Material und Methoden
2.1 Material
2.1.1 Herkiinfte der untersuchten Pflanzen

Die untersuchten Pflanzen sind fast ausschlie3lich Wildherkinfte, die am natirlichen Stand-
ort als Lebendpflanzen ausgegraben oder aus reifen Karyopsen angezogen wurden. Sie ent-
stammen mehrheitlich den langjahrigen Aufsammlungen von Prof. Dr. M. Rdser. Zur Be-
schaffung weiterer Taxa wurden eigene Sammelreisen nach Norditalien, Sizilien, Kreta und
Sudspanien durchgefiihrt. Material von Helictotrichon armeniacum, H. planiculme und H.
blaui stammt aus Kulturen des Botanischen Gartens der Universitat Tabingen (H-Nummern).
Alle Ubrigen Pflanzen werden unter den RO- bzw. W- Sammelnummern im Botanischen Gar-
ten der Universitat Halle kultiviert. Material von H. sempervirens kommt von einer Pflanze im
Freiland des Botanischen Gartens der Universitat Leipzig (Herkunft unbekannt). Arrhenathe-
rum elatius und Festuca rubra stammen aus einem Kulturrasen. Avena macrostachya und
Ammophila arenaria wurden Uber Samentausch bezogen. Belegexemplare fir alle unter-
suchten Herkiinfte befinden sich in den Herbarien von M. Réser (HAL), W. Sauer (TUB) und
G. Winterfeld (HAL).

In der folgenden Liste sind die untersuchten Taxa und deren Herkinfte eingetragen. lhre
systematische Gliederung folgt Watson & Dallwitz (1999), die Gliederung innerhalb der Gat-
tung Helictotrichon folgt weitgehend Rdser (1989, 1996). Autornamen sind den jeweiligen
aktuellen wissenschaftlichen Verdéffentlichungen der Taxa oder den Internetseiten “Classifica-
tion of New World Grasses*” (http://mobot.mobot.org/W3T/Search/nwgclass.html) und ,Indi-
ces Nominum Supragenericorum Plantarum Vascularium* (http://www.inform.umd.edu/
PBIO/fam/sgpi_pok.html) entnommen. Die Abkiirzung der Autornamen folgt Brummitt & Po-
well (1992). Autoren aller weiteren in dieser Arbeit diskutierten Taxa der Graser werden nur
bei ihrer ersten Nennung im Text verzeichnet.

Subfam. Pooideae Benth. trib. Aveneae Dumort.
Helictotrichon Besser subg. Helictotrichon
H. sedenense-Gruppe

H. sedenense (Clarion ex DC.) Holub subsp. sedenense

Frankreich, Dépt. Pyrénées-Orientales, Massif du Canigou, zwischen dem Pic Joffre und
dem Pic du Canigou, alpine Rasen und Felsspalten, W-exponiert, Granit, 2400-2700 m,
09.08.1997, M. Roser (R6 10545).

H. sedenense (Clarion ex DC.) Holub subsp. gervaisii Romero Zarco

Spanien, Prov. Huesca, Maladeta-Gebiet, zwischen dem Rifugio la Renclusa und dem Lago
de Paderna, alpine Rasen und Felsvegetation, basenreicher Granit und Kalk, 2150-2350 m,
15.08.1997, M. Roser (RO 10588).



H. parlatorei-Gruppe

H. setaceum (Vill.) Henrard subsp. setaceum
Frankreich, Dépt. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la Brave und dem Gipfel,
Kalkgerdlle und -felsspalten, 1600-1800 m, 20.08.1997, M. Rdser (R6 10631).

H. setaceum (Vill.) Henrard subsp. petzense (H. Melzer) Rdser
Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des Trebnikkars, Kalk-
felsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roser (RO 10646).

H. parlatorei (Woods) Pilg.
Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des Trebnikkars,
Schutthalden, Kalk, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roéser (R6 10647).

Italien, Prov. Verona, M. Baldo, SE-Hang an der Straf3e ca. 5 km nérdl. von Ferrara, Rasen
im subalpinen Pinus mugo-Gebiisch, Kalk, ca. 1400 m, 21.07.1998, G. Winterfeld (W 11).

H. xkrischae H. Melzer (= H. parlatorei x H. setaceum subsp. petzense)
Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des Trebnikkars, Ful
der Kalkfelsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Réser (R0 10648).

H. cf. xkrischae
Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des Trebnikkars, Ful
der Kalkfelsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Réser (RO 10649).

H. sempervirens (Vill.) Pilg.
Kultur im Botanischen Garten Leipzig (BGL)

H. convolutum-Gruppe

H. sarracenorum (Gand.) Holub

Spanien, Prov. Granada, zwischen Guadix und Granada, Ostlich des Puerto de la Mora, Sei-
tental an der Gaststétte ‘El Alcazar’, Kalkfelsen im hochwiichsigen Hartlaubwald, humusrei-
che Felsspalten, 13.06.1985, M. Rdser (R6 3266).

H. convolutum (C. Presl) Henrard
ltalien, Sizilien, Prov. Palermo, sudostl. der Rocca Busambra, oberhalb der Schotterstrafle
von Ficuzza nach Prizzi, Kalk mit Terra rossa, 1050 m, 21.09.2000, G. Winterfeld (W 34).

—, —, —, —, Contrada Giardinella, Tal stidoslich C. Nouva, Kalkfelsen, 880 m, 24.10.1987,
M. Réser (R6 6005), — nur Giemsa-C-Béanderung.

Griechenland, Epirus, Nomds Igumenitsa, wenig 6stl. des Dorfes Ag. Cyriaki, Abies cephalo-
nica-Walder am Nordhang des Oros Paramithias, Kalk, ca. 1200-1600 m, 31.07.1990, M.
Roser (RO 7316).



—, Peloponnes, Nom. Arkadia, am Westful3 des Menalon oberhalb von Nimfassia, unterhalb
der Abies cephalonica-Waélder, Quercus coccifera-Gebiisch, ehemalige kleine Ackerflachen,
Kalk mit Terra rossa, 08.10.1998, M. Roser (RO 10697).

H. filifolium (Lag.) Henrard subsp. filifolium
Spanien, Prov. Castellon, Berge ca. 2 km sudwestl. Segorbe, Macchie, Kalk, 500 m,
07.06.1985, M. Roser (R6 3026).

H. filifolium (Lag.) Henrard subsp. arundanum Romero Zarco
Spanien, Prov. Cadiz, Sa. de Grazalema, wenig nordl. des Pto. de las Palomas, nordexpo-
nierte Kalkfelshange, ca. 1100 m, 27.09.1995, M. Rdser (R6 10271).

H. cantabricum (Lag.) Gervais
Spanien, Prov. Huesca, zwischen Jaca und Puente de la Reina, 1,7 km westl. Ascara, Mer-
gelhdnge am ,Hotel Aragon’, 11.08.1997, M. Rdser (R6 10570).

H. desertorum-Gruppe

H. desertorum (Less.) Nevski ex Krasch. subsp. basalticum (Podp.) Holub
Osterreich, Niederdsterreich, Hundsheimer Berg nahe Hainburg, oberhalb der Ortschaft
Hundsheim, Trockenrasen auf Kalk, ca. 300 m, 27.12.1997, M. Roser (R6 10641).

subg. Tricholemma Réser

H. jahandiezii (Litard. in Jahand. & Maire) Potztal

Marokko, Prov. Ifrane, Mittlerer Atlas, von Ifrane abwérts nach El-Hajeb, am Beginn des O-
ued Ifrane, nahe der Abzweigung zur Source Vitelle, Adenocarpus boudyi-Polsterformation
auf Kalk, ca. 1600 m, 04.10.1995, M. Réser (R6 10297).

—,—, —, am sudlichen Ortsrand von Ifrane, 33°30'30"N, 05°07'20"W, Adenocarpus boudyi-
Polsterformationen auf Kalk, ca. 1600 m, 04.10.1995, M. Réser (R6 10304), — nur Fluores-
zenzfarbung.

subg. Pubavenastrum (Vierh.) Holub

H. pubescens (Huds.) Pilg.

England, Surrey, zwischen Sutton und Reigate, SW oberhalb Banstead Downs, Mesobrome-
ten am Rande des Golfplatzes, 26.06.1994, M. Rdser (RO 10206).

subg. Pratavenastrum (Vierh.) Holub

H. bromoides-Gruppe

H. bromoides (Gouan) C. E. Hubb.

Spanien, Prov. Granada/Malaga, Sierra de Tejeda, Nordrand, nordexponierte, tUberweidete

Berghange bei Ventas de Zaffaraya, Kalksandstein, ca. 980 m, 25.04.2001, G. Winterfeld (W
58).



Frankreich, Dépt. Hautes-Alpes, Col de Montgenevre, erodierte Skipiste nordl. des Ortes,
Kalk, 1900 m, 15.08.1984, M. Roser (R6 11039).

H. cincinnatum (Ten.) Réser
[talien, Sizilien, Prov. Palermo, Madonie nordl. Petralia, 6stl. der P.lla Mandarini, an der Stra-
3e von Petralia nach Piano Battaglia, Kalk, ca. 1250 m, 14.09.2000, G. Winterfeld (W 31).

—, —, Prov. Agrigento, nordl. des M. lazzo Vecchio, nordwestl. Raffaldali, Westende der
Montagna de Perani, brandgeschadigte Macchie auf Kalk, 480m, 27.10.1987, M. Roser (RO
6024) — nur Tafelabbildung.

H. gervaisii (Holub) Réser subsp. gervaisii

Spanien, Prov. Malaga, Kistengebiet dstlich von Malaga, 500 m westl. des Zementwerkes im
Osten von Rincon de la Victoria, Thymus-Ulex-Macchie, Kalk, 30 m, 17.06.1985, M. Rdser
(RO 3418).

H. gervaisii (Holub) Réser subsp. arundanum (Romero Zarco) Roser
Spanien, Prov. Malaga, Serrania de Ronda, von der Kiste nach Ronda, oberhalb des Quer-
cus ilex-Waldes im Talboden, Kalk, ca. 1200 m, 29.04.2001, G. Winterfeld (W 71).

Spanien, Prov. Cadiz, Sa. de Grazalema, zwischen Pto. del Boyar und dem Pto. de las Pa-
lomas, luckiges Gebuisch, ostexponiert, Kalk, ca. 1200 m, 27.09.1995, M. Rdser (R6 10270).

H. pruinosum (Hack. & Trab.) Henrard

Marokko, zentraler Mittlerer Atlas, zwischen Azrou und Midelt, 32°59'00"N, 05°04'00"W, vom
Col du Zad ca. 500 m nach Sudosten (Moulouya-Hochtal), Schutthalden im Cedrus atlantica-
Wald, Kalk, ca. 2100 m, 05.10.1995, M. Réser (R6 10318).

H. agropyroides (Boiss.) Henrard
Griechenland, Kreta, Nom. Iraklion, Archanes, Jachtas, SE-Hang, Mergel, ca. 800 m,
19.04.1999, G. Winterfeld (W 20).

—, Peloponnes, Nom. Arkadia, am Westful3 des Menalon oberhalb von Nimfassia, unterhalb
der Abies cephalonica-Waélder, Quercus coccifera-Gebiisch, ehemalige kleine Ackerflachen,
Kalk mit Terra rossa, 08.10.1998, M. Roser (RO 10698).

H. marginatum-Gruppe

H. marginatum (Lowe) Réser

Portugal, Prov. Beira Alta, Sa. da Estrela, zwischen Sao Romao und dem Torre, um die Bar-
ragem Covao do Currall, SW- und W-exponierte Felshange, Granit, ca. 1000 m, 12.07.1992,
M. Roser (RO 9421).



H. compressum (Heuff.) Henrard

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der Stralle Nevrikopi-
Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig
verwitternder Granit, 16.08.1998, M. Réser (R6 10707).

H. leve (Hack.) Potztal

Spanien, Prov. Granada, Sierra Nevada, Nordseite des Pico del Veleta, an der Gipfelstralie
von Granada zum Pico del Veleta nahe der Albergue Universitario, karge, trittbelastete
Zwergstrauchvegetation, Schiefer, ca. 2600 m, 23.04.2001, G. Winterfeld (W 48).

H. albinerve (Boiss.) Henrard

Spanien, Prov. Malaga, Sierra Bermeja, zwischen Estepona und dem Puerto de Pefias Blan-
cas, lichter Pinus pinaster-Forst, Peridotit und Glimmerschiefer, ca. 700 m, 20.06.1985, M.
Roser (R6 3459).

—, Prov. Céadiz/Malaga, zwischen Ronda und Grazalema, 5 StraRenkilometer auf der C334
in Richtung Grazalema, Korkeichenwald und Cistus ladanifer-C. populifolius-Macchie, Mer-
gel, 29.04.2001, G. Winterfeld (W 72).

H. cintranum Roser
Portugal, Prov. Estremadura, Stidrand der Serra da Sintra, bei der Siedlung Ribeira da Pen-
ha Longa, niedrige Macchie westlich des Flusses, 20.07.1992, M. Roser (R6 9525).

H. hackelii (Henriq.) Henrard

Portugal, Prov. Baixo Alentejo, Vila Nova de Milfontes, Pinus pinaster-Wald 200 m nérdlich
des Campingplatzes, sparliche Grasvegetation auf Sand, 10 m, 27.06.1985, M. Roéser (RO
3521).

H. aetolicum-Gruppe

H. aetolicum (Rech. f.) Holub

Griechenland, Epirus, Nom. loannina, ndrdlich des Sees von loannina, Oros Mitsekli, nérdlich
des Hauptgipfels, Kalkfelsen und Felsspalten dstlich der groRen Doline, ca. 1700 m,
27.07.1990, M. Roser (RO 7266).

H. armeniacum (Schischk.) Grossh.

Nord-Turkei, Vilayet Erzurum, Kop Gegcidi, NW Askale, NO-exponierte subalpine Steppenra-
sen mit Juniperus und Astragalus-Polstern, ton- und humusreicher Boden tber Kalk und Ter-
tiar, 2400 m, 16.07.1991, G. & W. Sauer (H 471).

H. versicolor-Gruppe
H. versicolor (Vill.) Pilg. subsp. versicolor

Osterreich, Salzburg, GrolRglockner-Gebiet, nahe der Hochalpenstral3e, oberhalb des Mitter-
térl-Tunnels, Rasen, ca. 2400 m, 19.08.1999, M. Rdser (R6 10965).



H. blaui-Gruppe

H. blaui (Asch. & Janka) C. E. Hubb. subsp. blaui
Bosnien, Maglic, Gesteinsfluren, 19.07.1970, W. Sauer (H 344).

H. pratense (L.) Besser subsp. pratense
England, Surrey, zwischen Sutton und Reigate, studwestlich oberhalb Banstead Downs, Me-
sobrometen, 26.06.1994, M. Réser (R6 10207).

H. pratense (L.) Besser subsp. aff. pratense

Frankreich, Dépt. Pyrénées-Orientales, Grenzgebiet zu Andorra, zwischen dem Col de Puy-
morens und Porté-Puymorens, durch Brande entstandenes Genisteengestrauch, Schiefer,
1800 m, 24.08.1985, M. Roser (R6 3998).

H. pratense (L.) Besser subsp. ibericum comb. ined.

Spanien, Prov. Oviedo, Picos de Europa, zwischen Tielve und Sotres, westexponierte Kalk-
hange mit Festuca-Sesleria-Rasen, oberhalb 1000 m, 10.08.1985, M. Roser (R6 3774).

—,—,—, westlich des Dorfes Sotres, Kalkhdnge und tberbeweidete subalpine Rasenflachen,
11.08.1985, M. Roser (RO 3814).

—, Prov. Huesca, Tal des Rio Aragon, kleiner Seitenfluss westl. Abay, Mergelhange,
11.08.1997, M. Réser (R6 10568).

H. pratense (L.) Besser subsp. amethysteum comb. ined.
Andorra, Tal der Valira del Orient, 700 m sidwestl. Canillo, vegetationsarme, schwarze Mer-
gelricken, stidexponiert, 1450 m, 24.08.1985, M. Réser (R6 3990).

Spanien, Prov. Gerona, Enklave von Llivia, Higel am westl. Ortsrand von Llivia, sud-
exponierte Trockenrasen, amphibolitisches Gestein, ca. 1200 m, 26.08.1985, M. Rdéser (RO
4013).

Frankreich, Dépt. Pyrénées-Orientales, zwischen Mont-Louis und Fetges, (wenig unterhalb
Mont-Louis) an der Abzweigung nach Le Pla de L'ous, Grasgesellschaften, Schiefer, 1550 m,
27.08.1985, M. Roser (Ro 4015).

H. pratense (L.) Besser s.l.
Frankreich, Dépt. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la Brave und dem Gipfel,
Kalkgerdlle und -felsspalten, 1600-1800 m, 20.08.1997, M. Rdser (R6 10633).

H. praeustum (Rchb.) Tzvelev subsp. praeustum
Italien, Trentino-Alto Adige, Prov. Bolzano (Bozen), an der StralRe von Canazei zum Pass
Pordoi, Kalk, ca. 2000-2100 m, 13.07.1998, G. Winterfeld (W 10).

—, Prov. Verona, M. Baldo, Sudostflanke des M. Maggiore zwischen dem Val Campione und

dem Gipfel, Rasen im subalpinen Pinus mugo-Gebisch, Kalk, 1700-1900 m, 17.08.1994, M.
Roser (R6 10232).
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H. adsurgens-Gruppe

H. adsurgens (Simonk.) Conert

Rumanien, Jud. Hunedoara, Retezat-Gebirge, Studabdachung des Retezat-Gipfels, westlich
oberhalb der Station der Rumanischen Akademie der Wissenschaften, artenreiche Wiesen
zwischen Pinus mugo-Gebusch, Granodiorit, 1750 m, 30.07.1992, M. Réser (RO 9575).

H. planiculme (Schrad.) Pilg.
Tschechien, Hochgesenke, Velka Kotlina. Ex Hort. Bot. Prag-Pruhonice, W. Sauer (H 401).

incertae sedis

H. lusitanicum (Romero Zarco) Roser

Portugal, Prov. Tras-os-Montes e Alto Douro, Serra de Nogueira, sidwestl. Braganca, von
Cruzes (Kreuzung der N206 mit d. GipfelstraRe) ca. 2 km nach NNW, in Richtung des Ber-
ges Mosqueiro, Peridotit, 1050 m, 06.08.1985, M. Rdser (R6 3710).

Agrostis L.

Agrostis capillaris L.
Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, 6stl. von Rietschen und dem Schloss Niederspree,
Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (R6 10660).

Ammophila Host

Ammophila arenaria (L.) Link subsp. arundinacea H. Lindb.
Portugal, Odemira (Vila Nova de Milfontes), 1991, VIII Nr. 742, Samenversand durch HB
Lisboa.

Amphibromus Nees

Amphibromus nervosus (J.D. Hook.) Baill.

Australien, Victoria, Gebiet des Murray River NE Echuca, Barmah State Park, 300 m nordl.
von Barmah, feuchte Schlammbdden mit Juncus-Bestanden, 15.09.1998, M. Rdoser (R6
10764).

—, New South Wales, Great Dividing Range, zwischen Goulburn und Canberra, am Federal
Highway, SE-Rand von Rowe's Lagoon, Flachufer mit Rasenflachen, grober Sand,
17.09.1998, M. Roser (RO 10770).

Arrhenatherum P. Beauv.

Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. & C. Presl|

Deutschland, Leipzig, angesate Wiese vor dem Bot. Institut, Johannisallee 21-23,
13.06.1997, G. Winterfeld (W 77).
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AvenalL.

Avena macrostachya Coss. & Durieu
Erhalten von Dr. J. M. Leggett, Institute of Grassland and Environmental Research, Wales
(CC 7068).

Deschampsia P. Beauv.

Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv.
Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, 6stl. von Rietschen und dem Schloss Niederspree, Er-
lenbruchwald 6stl. des Neuwiesenteiches, ca. 150 m, 30.07.1998, M. Rdser (R6 10734).

Holcus L.

Holcus mollis L. subsp. mollis
Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, 6stl. von Rietschen und dem Schloss Niederspree,
Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (R6 10658).

Koeleria Pers.

Koeleria cristata (L.) Pers.

Griechenland, Epirus, Nom. loannina, westlicher Teil des Tomaros-Gebirges, westlich von
Variades, oberer Teil eines genau nach W gerichteten Tales, obere subalpine Stufe, W-
exponierte, steile Hange mit Kalkschutt, 25.08.1998, M. Rdser (R6 10727).

Lagurus L.

Lagurus ovatus L.

Portugal, Prov. Minho, Klstengebiet bei Esposende, zwischen Fao und dem Diunengebiet an
der Mindung des Rio Cavado, Pinus pinaster-Forste auf Sand, ca. 6 m, 02.07.1992, M. R6-
ser (RO 9271).

Pseudarrhenatherum Rouy

Pseudarrhenatherum longifolium (Thore) Rouy

Portugal, Prov. Minho, Hiigelland nérdl. Viana do Castelo, an der Passhohe bei Outeiro, lich-
ter Pinus pinaster-Eucalyptus-Wald, Granit, weniger als 500 m, 04.07.1992, M. Réser (R6
9322).

Trisetum Pers.
Trisetum flavescens (L.) Beauv. subsp. flavescens
Griechenland, Epirus, Nom. loannina, westlicher Teil des Tomaros-Gebirges, westlich von

Variades, oberer Teil eines genau nach W gerichteten Tales, obere subalpine Stufe, W-
exponierte, steile Hange mit Kalkschutt, 25.08.1998, M. Roser (RS 10728).
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Subfam. Pooideae Benth. trib. Poeae R. Br.

Festuca L.

Festuca rubra subsp. rubra L.

Deutschland, Leipzig, Probstheida, Rasen am Rand des Dorfangers, 10.08.1998, G. Winter-
feld (W 78).

Cynosurus L.

Cynosurus echinatus L.

Griechenland, Peloponnes, Nom. Achaia, zwischen Zachlorou und Ano Diakofto, Stral3en-
graben, sandig-mergeliger Boden, 11.08.1998, M. Rdser (R6 10700).

Subfam. Pooideae Benth. trib. Triticeae Dumort.

Elymus L.

Elymus farctus (Viv.) Runemark ex Melderis subsp. farctus

Portugal, Prov. Minho, Kiste nahe Esposende, Weil3diinengebiet am Sidufer des Min-
dungsbereiches des Rio Cavado, Sand, ca. 5-10 m, 07.07.1992, M. Rdser (R6 9387).
Subfam. Pooideae Benth. trib. Seslerieae W. D. J. Koch

Sesleria Scop.

Sesleria albicans Kit. ex Schultes subsp. albicans

Frankreich, Dépt. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la Brave und dem Gipfel,
Kalkgerdlle und Felsspalten, 1600-1800 m, 20.08.1997, M. Rdser (R6 11040).

Subfam. Arundinoideae Burmeist. trib. Danthonieae Zotov

Danthonia DC.

Danthonia alpina Vest

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der Strale Nevrikopi-
Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig
verwitternder Granit, 16.08.1998, M. Réser (RO 10712).

—, Epirus, Nom. loannina, Katara-Pass (Stral3e loannina-Trikala) nahe Metsovo, zwischen
den Abzweigungen nach Grevena und zum Pigai-Aoos-Damm, Serpentinhligel mit karger
Vegetation, ca. 1600 m, 26.08.1998, M. Rdaser (R0 10732).

Danthonia decumbens (L.) DC.

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der StralBe Nevrikopi-

Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig
verwitternder Granit, 16.08.1998, M. Réser (R6 10711).
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Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, 6stl. von Rietschen und dem Schloss Niederspree,
Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (R6 10659).

Subfam. Arundinoideae Burmeist. trib. Arundineae Burmeist.
Arundo L.

Arundo plinii Turra
Portugal, Prov. Estremadura, Sa. da Arrabida, Sesimbra, Ruderalfluren am nérdlichen Orts-
rand, Kalk, S-exp. ca. 100 m, 16.07.1992, M. Rdser (R6 9502).

Subfam. Stipoideae Burmeist. trib. Stipeae Dumort.
Stipa L.

Stipa gigantea Link

Portugal, Prov. Beira Alta, Sa. da Estrela, Talboden des Rio Zézere-Tales, ca. 4 km SSW
Caldas de Manteigas, W-exponierte, aufgelassene Weidflachen und Genisteen-Heiden,
12.07.1992, M. Roser (RO 9476).

incertae sedis
Danthoniastrum (Holub) Holub

Danthoniastrum compactum (Boiss. & Heldr.) Holub

Griechenland, Thessalien, Nom. Trikala, Katarrachias-Gebirge (im Norden des Tzoumerka),
von Kalarites aus 7 km nach ENE, mittlerer Teil des U-formig gebogenen Gebirgskammes,
nahe der Kammlinie, S-expon., steile Felsrasen, Kalk, ca. 2100 m, 23.08.1998, M. Roser (RO
10724).

2.1.2 Puffer und Lésungen

Bariumhydroxid-Losung (gesattigt)
6,3 g Bariumhydroxid-Octahydrat (Merck)
in 100 ml kochendem, deionisiertem Wasser 16sen und auf 21°C abklihlen

0,01 M Citronensaure-Natriumcitrat-Puffer pH 4,8

0,1 M Citronensaure-Monohydrat-Lésung (Merck 244)

0,1 M Tri-Natriumcitrat-2-Hydrat-Lésung (Merck 6448)

im Verhaltnis 4:6 mischen und 10x mit deionisiertem Wasser verdiinnen

Chromomycin As-Farbeldsung (CMA)

0,5 mg Chromomycin As (Serva 17148 oder Sigma C2659)

in 1 ml McILvAaINE-Puffer pH 7,0 (5 mM MgCl, enthaltend) I6sen
und 1:1 mit deionisiertem Wasser versetzten
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Dextransulfat-Stammldsung
50% (w/v) Dextransulfat in Wasser l6sen und durch einen Mikrofilter (0,22 pm) filtrieren

0,2 M EDTA (pH 8,0)

Fixierungsgemisch fur Pflanzenmaterial
100%iger Ethanol

100%ige Essigsaure

im Verhaltnis 3:1 mischen

70%iges Formamid

70 ml Formamid (deionisiert, Roth)
20 ml 10x SSC

10 ml deionisiertes Wasser

Giemsa-Farbeldsung
3-4% der Giemsa-Stammldsung (Gurr R66)
in Sérensen-Phosphatpuffer pH 6,8

4 M Lithiumchlorid

Karmin-Propionsaure
2 g Karmin
in 100 ml 45%iger Propionsdure unter Ruckflusskiihlung 45 min kochen

4%iges Paraformaldehyd pH 7,5

4 g Paraformaldehyd

100 ml deionisiertes Wasser

auf 80°C erhitzen, mit 6 pl 8 M NaOH sowie 1000 yl PBS auf pH 7,5 einstellen und auf
Raumtemperatur (RT) abkthlen

Pektinase-Cellulase-Enzymgemisch

1% Cellulase (Calbiochem 21497)

10% Pectinase (Sigma P5146)

in 0,01 M Citronenséure-Natriumcitratpuffer pH 4,8

RNAse A-Stammldsung
10 mg/ml DNAse-freie RNAse in 10 mM Tris/HCI (pH 7,5), 15 mM NacCl lIésen, 15 min ko-
chen, nach dem Abkiihlen einfrieren und vor Gebrauch auf 100 pg/ml in 2 x SSC verdiinnen

SDS Stammlésung
20% (w/v) Natriumdodecylsulfat in deionisiertem Wasser

Silbernitrat-L6sung 50%

5 g Silbernitrat

in 10 ml deionisiertem Wasser

durch 0,2 pum Millipore-Filter filtrieren und lichtgeschitzt im Kihlschrank aufbewahren
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Sorensen-Phosphatpuffer pH 6,8

9,08 g/l di-Kaliumhydrogenphosphat-Trihydrat (Merck)
11,88 g/l Natriumdihydrogenphosphat-Dihydrat (Merck)
im Verhaltnis 1:1 mischen

10x SSC Stammldsung
1,5 M Natriumchlorid-Lésung
0,15 M Tri-Natriumcitrat-2-Hydrat-L6sung

TE pH 8
10 mM Tris-HCI (pH 8,0)
1 mM EDTA

2.2 Methoden
2.2.1 Pflanzenanzucht

Die Anzucht aus Samen erfolgte in Petrischalen auf feuchtem Filterpapier bei Raumtempera-
tur. Entwickelte Keimlinge sowie vom natirlichen Standort ausgegrabene Lebendpflanzen
wurden in Tontbpfe mit einem Substratgemisch aus gleichen Teilen Normalerde, Kompost
und Rohhumus verpflanzt. Die Topfpflanzen wurden im Sommer bei 23°C, im Winter bei
17°C in Versuchsgewachshausern kultiviert, halbjdhrlich umgetopft und im Sommer aller vier
Wochen mit NPK-Flussigdiinger (8% N, 8% P,0s5, 8% K,0) gedingt.

2.2.2 Arretierung der Mitosen und Fixierung der Wurzelspitzen

Die Wurzelspitzen wichsiger Pflanzen wurden abgenommen, gesaubert und fur 24 h in Eis-
wasser (x 1°C) zur Hemmung des Mitosevorgangs uberfuhrt. Die Fixierung erfolgte 3 h in
einem frisch hergestellten Gemisch aus Ethanol (99%) und Eisessig im Verhdltnis 3:1 bei
Raumtemperatur (RT). Die fixierten Wurzelspitzen wurden in Ethanol (99%) bei -20°C bis zur
Weiterverarbeitung aufbewabhrt.

2.2.3 Vorbehandlung der Wurzelspitzen

Die Lockerung des Gewebeverbandes zur Praparation geeigneter Metaphaseplatten erfolgte
mittels Enzymvorbehandlung nach Schwarzacher et al. (1980). Die fixierten Wurzelspitzen
wurden zunachst auf 3-4 mm verkirzt und zur Entfernung der Fixierungslésung 3 X 5 min in
0,01 M Citronensaure-Natriumcitratpuffer pH 4,8 gespuilt. Nach zweistlindiger Inkubation der
Wourzelspitzen in einem Enzymgemisch aus 1% Cellulase und 10% Pectinase bei 37°C wur-
den diese 5 min mit 0,01 M Citronensaure-Natriumcitratpuffer pH 4,8 gewaschen und bei 4°C
in diesem Puffer bis zur Praparation aufbewahrt (maximal 24 h).

2.2.4 Chromosomenpraparation
Die Wurzelspitzen wurden einzeln auf gereinigte Objekttrager Uberfihrt, die Kalyptra unter
dem Binokular mit einem Skalpell entfernt und nach Zugabe von £ 20 pl 2%-iger Karmin-

Propionséaure mittels eines Messingstabes zerkleinert. Nach Auflegen eines 18x18 mm Deck-
glases wurde der Objekttrager etwa 3 sec Uber einer Alkoholflamme erhitzt, das Préparat
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anschlie3end zwischen saugfahigem Filterpapier gequetscht und zur Vermeidung der Aus-
trocknung mit Gummilésung umrandet. Unter dem Mikroskop konnte das Praparat im Pha-
senkontrast auf geeignete Metaphaseplatten durchgemustert werden. Diese Stellen wurden
an einem ZEISS-Axioskop 2-Mikroskop im Hellfeld mit Schwarz-Weil3-Negativfilm fotografiert
(Kodak Technical Pan, belichtet bei 25 ASA). Danach wurde das Praparat auf einer Tief-
kiuhlmaschine (DHS Europe) bei -90°C eingefroren, das Deckglas mit einer Rasierklinge ab-
gesprengt und der Objekttrager fir 30 min in 99%igen Alkohol Gberfuhrt. Die weitere Aufbe-
wahrung erfolgte in geschlossenen Behdltern mit Silika-Gel bei -20°C.

2.2.5 Silberfarbung der aktiven Nukleolus-Organisatoren

Die Darstellung der Nukleolusproteine in den aktiven NORs erfolgte nach einer etwas modifi-
Zierten Methode von Stack et al. (1991). Objekttrager wurden 10 min in 2x SSC bei 40°C
vorbehandelt, mit Wasser abgespiilt, luftgetrocknet, mit einem Tropfen 50%iger wassriger
Silbernitrat-Lésung versehen und mit einem Polyamidgewebe (Maschenweite 100 um) abge-
deckt. Die Inkubation erfolgte in einer feuchten Kammer 1 h bei 50°C. Nachdem das Gewebe
mit deionisiertem Wasser abgespilt, die Praparate luftgetrocknet und mit einem Tropfen
Immersionsol unter einem Deckglas abgedeckt waren, erfolgte die Z&hlung der aktiven
NORs unter dem Mikroskop und die fotografische Dokumentation der geeignetsten Meta-
phaseplatten. Zur weiteren Farbung der Préaparate mit Fluoreszenzfarbstoffen bzw. zur Ver-
wendung fir die in situ-Hybridisierung sollten die Deckglaser vorsichtig entfernt, das Immer-
sions6l mit Chloroform vollstdndig abgespilt, das gebundene Silber mit 1%iger Perjodsaure
entfernt (Denton 1989) und die Préaparate luftgetrocknet werden.

Wahrend Silberfarbungen ohne vorangegangene Inkubation in 2x SSC bei 40°C uber-
haupt keine Differenzierungen auf den Gréaserchromosomen zeigten, konnte nach SSC-Be-
handlung zumindest fir einige v.a. diploide Taxa eine positive Silberfarbung der NORs nach-
gewiesen werden (Tafeln 1-5). Fir einen Teil der Taxa ergaben sich jedoch erhebliche
Schwierigkeiten bei der Reproduzierbarkeit der Ergebnisse (siehe Kap. 4.3.1).

2.2.6 Giemsa-C-Banderung

Zur Darstellung des konstitutiven Heterochromatins der Chromosomen wurde nach einer
teilweise veranderten Methode von Schwarzacher et al. (1980) wie folgt vorgegangen: Nach-
dem die Praparate Uber Nacht bei 40°C vollstandig getrocknet waren, erfolgte die Denaturie-
rung der Chromosomen durch Ubertragung der Objekttrager fiir 5 min in 45%ige Essigséure
bei 60°C in Farbetrégen. AnschlieRend wurden sie zweimal in deionisiertem Wasser (60°C)
gespult und fur 10 min in eine gesattigte Bariumhydroxid-Lésung bei Raumtemperatur Gber-
fahrt. Unter flieRendem Leitungswasser wurde solange gesplilt, bis sdmtliche Bariumhydro-
xidreste entfernt waren. Die Objekttrager wurden mit einem Hand-Blasebalg getrocknet, 2 h
in 2x SSC bei 60°C inkubiert, wiederum mit deionisiertem Wasser gewaschen und getrock-
net. Die differentielle Farbung erfolgte 1-2 h mit frisch hergestellter 3%iger Giemsa-Ldsung in
Sorensen-Phosphatpuffer unter einem Deckglas in einer feuchten Kammer bei 37°C. Die
Farbelosung wurde mit deionisiertem Wasser entfernt, die Praparate vollstdndig getrocknet
und zur Entfernung unspezifisch gebundenen Farbstoffs (Differenzierung) tber Nacht in Xylol
gestellt. Am nachsten Tag wurden die Objekttrager unter dem Abzug getrocknet und mit Eu-
paral dauerhaft gemacht.

Da die C-Banderung keine Anschlussbehandlungen erméglicht und zur Reproduzierbar-
keit der Ergebnisse haufig eine sehr grof3e Anzahl an Praparaten notwendig gewesen waére,
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konnte diese Methode nur bei einigen Taxa durchgefihrt werden (Kap. 4.2.6, Tafeln 1, 2, 5,
6).

2.2.7 Fluoreszenz-DNA-in situ-Hybridisierung (FISH)

Die Methode der Fluoreszenz-in situ-Hybridisierung folgte Leitch et al. (1994). Sie wurde al-
lerdings dahingehend modifiziert, dass dasselbe Objekttragerpraparat in bis zu vier aufein-
anderfolgenden Hybridisierungsschritten mit unterschiedlichen DNA-Sonden eingesetzt wer-
den konnte (Mehrfachhybridisierung).

2.2.7.1 Sequenzspezifische DNA-Proben (, Molekulare Sonden*)

Als spezifische DNA-Proben zur Lokalisierung bestimmter DNA-Abschnitte in den Chromo-
somen, wurden aus der genomischen DNA Bereiche der ribosomalen DNAs durch spezi-
fische Primer flr konservierte Abschnitte ihrer Gene mit Hilfe der PCR (polymerase chain
reaction) isoliert und amplifiziert. Die Proben der 5S rDNA aus Helictotrichon marginatum
umfassen das Gen und den intergenischen Spacer mit einer Gesamtlange von 286 bp (Gen-
Bank/EMBO AJ390195; Réser et al. 2001; http://www.biologie.uni-halle.de/bot/data.html).
Aus der 45S rDNA (18S-ITS1-5,8S-1TS2-26S rDNA), die den 45S rRNA-Precursor der ribo-
somalen 18S-, 5,8S- und 26S RNA-Untereinheiten kodiert (siehe Sumner 1990), wurden Ab-
schnitte der 185-5,8S und der 5,85-26S rDNA von H. armeniacum isoliert (vgl. Gen-
Bank/EMBO 2796856, Z96857; Grebenstein et al. 1998). Zuséatzlich wurden drei hochrepeti-
tive DNAs (Satelliten-DNASs) auf Vorkommen und Lokalisation in den Chromosomen getestet:
CONL1 (£ 365 bp; GenBank/EMBO/DDBJ pCON1_1-pCON1_5, Z68761-68765) und CON2 (+
562 bp; GenBank/EMBO/DDBJ pCON2_1-pCON2-4, Z68772-Z68775) aus H. convolutum
sowie COM2 (+ 576 bp; GenBank/EMBO/DDBJ pCOM2_1-pCOM2_4, 268783-68786) aus H.
compressum (Grebenstein et al. 1995, 1996). Diese DNA-Proben wurden durch Frau Dr. B.
Grebenstein (Institut fir Genetik der Universitat Tubingen) bereit gestellt.

2.2.7.2 Markierung der DNA-Sonden

Die Markierung dieser DNA-Proben mit Fluorescein-11-dUTP erfolgte durch die Random
Priming Reaktion nach Feinberg und Vogelstein (1984) mit dem ,Random Primed Labelling
Kit* (Roche Diagnostics) weitgehend nach den Anweisungen des Herstellers. Rund 1 pg li-
nearisierte DNA wurde in 16 ml sterilem H,O im kochenden Wasserbad 5 min denaturiert
und dann 5 min auf Eis gestellt. Nach Zugabe von 4 pl Fluorescein-High Prime und guter
Durchmischung folgte die Inkubation 1 h bei 37°C. Die Reaktion wurde durch Zugabe von 2
pl 0,2 M EDTA (pH 8,0) und Erwarmung 10 min auf 65°C abgestoppt. Die anschlieRende
Prazipitation der markierten DNA erfolgte durch Zugabe von 2,5 pl 4 M LiCl und 75 pl eisge-
kuhltem (-20°C) 100%igem Ethanol 2 h bei —20°C. Nach Zentrifugation 15 min bei 13000 g
bei 4°C wurde der Uberstand entfernt und das Pellet mit 50 ml eiskaltem 70%igem (v/v) E-
thanol gewaschen. Nach nochmaliger Zentrifugation 5 min bei 13000 g bei 4°C wurde der
Uberstand verworfen und das Pellet bei 37°C getrocknet. Die Resuspendierung des DNA-
Pellets erfolgte in 20 ml TE-Puffer.
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2.2.7.3 Vorbehandlung und Denaturierung der Chromosomenpraparate

Die Chromosomenpraparate wurden 1h mit einer DNAse-freien RNAse (100 pg/ml) in 2x
SSC bei 37°C inkubiert, anschlieRend zweimal in 2x SSC gewaschen und mit deionisiertem
Wasser abgespilt. Die Fixierung der Chromosomen erfolgte 10 min in einer 4%igen Lésung
von frisch depolymerisiertem Paraformaldehyd in Wasser bei pH 7,5 und Raumtemperatur.
Nach grundlichem Waschen in 2x SSC, wurden die Praparate in einer Ethanolserie (70%,
95%,100%) jeweils 5 min dehydriert und anschlielend luftgetrocknet. Die Denaturierung der
chromosomalen DNA erfolgte durch Ubertragung der Objekttrager fiir 10 min in 70%iges
Formamid (v/v) in 0,2x SSC bei 70°C. Zur Verhinderung der vorzeitigen Renaturierung wur-
den die Praparate in einer aufsteigenden Alkoholreihe (70%, 95%,100%) jeweils 5 min bei —
20°C dehydriert und anschliel3end luftgetrocknet.

2.2.7.4 Denaturierung der DNA-Probe, Hybridisierung und Nachbehandlung

Der Hybridisierungsansatz enthielt 2 ng/pl Fluorescein-dUTP-markierte DNA, 2x SSC, 50%
deionisiertes Formamid, 10% Dextransulfat, 0,1% (w/v) SDS und 3 ng/ul — durch Ultraschall
— fragmentierte Lachssperma-DNA. In diesem Gemisch wurde die DNA 5 min bei 70°C dena-
turiert und anschlieBend rasch auf Eis Uberfihrt. Pro Objekttragerpraparat wurden 20 pl
Hybridisierungsprobe aufgetragen und mit einem Deckglas abgedeckt. Die Hybridisierung
erfolgte in einer feuchten Kammer tUber Nacht bei 37°C. Die nach Leitch et al. (1994) errech-
neten Hybridisierungsstringenzen liegen damit fir die verwendeten Proben der Satelliten-
DNAs CON2 und COM2 bei 75 *+ 4%, bei der Satelliten-DNA CONL1 und der 5S rDNA bei 76
+ 4%, bei der 45S rDNA bei 77 + 4%.

Zur Nachbehandlung wurden die Objekttrager zunéchst zum Lésen der Deckglaser 5 min
in 2x SSC bei RT gespiilt. Nach der stringenten Waschung mit 20% (v/v) deionisiertem For-
mamid in 0,1x SSC fur 10 min bei 42°C, 3 x 5 min in 2x SSC bei RT, 1 x 3 min in 2x SSC mit
0,2% Tween20 und letztlich in deionisiertem Wasser wurden die Préparate luftgetrocknet.
Diese Waschung entfernt Sequenzen mit weniger als 85 + 4% Homologie zur Targetsequenz
bei allen verwendeten DNA-Sonden.

Nicht hybridisierte DNA der Chromosomen wurde mit dem nicht basenspezifischen Fluo-
rochrom Propidiumjodid (1,5 pg/ml) gelést in VECTASHIELD Mounting Medium (Vector La-
boratories) gefarbt, die Praparate mit einem Deckglas verschlossen und im Dunkeln 1-24 h
bei 4°C bis zur mikroskopischen Auswertung aufbewahrt.

2.2.8 Fluoreszenzfarbung

Zur Darstellung hinsichtlich ihrer Basenzusammensetzung unterschiedlicher heterochromati-
scher Chromosomenabschnitte wurde im Anschluss an die in situ-Hybridisierung eine se-
guentielle Farbung mit Chromomycin (CMA) und DAPI durchgefihrt (vgl. Schweizer 1976,
Sumner 1990, Schweizer & Ambros 1994). Die Praparate wurden mit Chomomycin-Farbe-
I6sung unter einem Deckglas 90 min in einer feuchten Kammer im Dunkeln geféarbt, an-
schlieRend mit deionisiertem Wasser gesplilt, luftgetrocknet und mit 1,5 ug/ml 4,6-Diamidino-
2-phenylindol (DAPI) in VECTASHIELD Mounting Medium (Vector Laboratories) gegenge-
farbt und eingebettet. Vor der mikroskopischen Beobachtung wurde Uberschissiges Einbet-
tungsmittel mittels saugfahigem Filterpapier herausgequetscht. GC-reiche Chromosomenab-
schnitte zeichnen sich hierbei durch intensive Chromomycin-Fluoreszenz aus, AT-reiche
durch verstarkte DAPI-Fluoreszenz (Schweizer 1976, Deumling & Greilhuber 1982).
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2.2.9 Mikroskopische Auswertung

Die Praparate der in situ-Hybridisierung wurden am ZEISS-Axioskop 2-Mikroskop in Auflicht-
UV-Fluoreszenz mit dem ZEISS-Filtersatz 09 (Anregung 450-490 nm, Farbteiler 510 nm,
Sperrfilter 520 nm) fur die simultane Detektion von Fluorescein und Propidiumjodid ausge-
wertet. Die mit den Fluorochromen Chromomycin und DAPI gefarbten Praparate wurden e-
benfalls in Auflicht-UV-Fluoreszenz untersucht, unter Verwendung der folgenden Filterkom-
binationen: fir Chromomycin Filtersatz 05 (Blauviolett-Anregung 395-440 nm, Farbteiler 460
nm, Sperrfilter 470 nm) und fur DAPI Filtersatz 02 (UV-Anregung 365 nm, Farbteiler 395 nm,
Sperrfilter 420 nm). Die Dokumentation erfolgte anfangs durch Fotografie mit einem Tages-
licht-Farbdiafilm (Kodak Ektachrome 400 ASA), spater durch digitale Aufnahmen an einer
Axiocam HRc-Kamera und elektronischer Weiterbearbeitung mit der ZEISS-Axiovision-
Software sowie Adobe Photoshop 6.0.

2.2.10 Karyotyp-Analyse

Zur Beschreibung der Karyotypen wurden die Chromosomenzahlen und die Anzahl der
Satellitenchromosomen (SAT, siehe dazu Kap. 4.3.1) ermittelt, die Armlangen vermessen
und die Ausdehnung und Lokalisationen von hybridisierten DNA-Sequenzen sowie der
Chromomycin- bzw. DAPI-Béander an Hand der Fotografien bzw. der digitalisierten Bilder
festgestellt. Die rechnerische Auswertung erfolgte mit Hilfe des EXCEL-
Kalkulationsprogramms (Tabellen 6-81 im Anhang). Die Berechnungen der Arm-Verhaltnisse
(r-Werte) sowie die Terminologie zur Zentromerposition folgen Levan et al. (1964). Aufgrund
der Zugehdrigkeit der chromosomalen Satelliten zum jeweiligen Chromosomenarm wurden
diese bei der Berechnung der r-Werte einbezogen. Die Karyotypformeln (Kap. 3, Tabelle 3)
geben die Anzahl von metazentrischen, submetazentrischen und subtelozentrischen Chro-
mosomen sowie von Satelliten (SAT)- und Nicht-Satellitenchromosomen im Uberblick an. Die
GroRengradient (Gi)- und Symmetrie (Si)-Indizes wurden z.T. verandert nach Sauer & Leep
(1979), der Satelliten-Index (SATi) nach Grebenstein (1992) berechnet. Die CMA-, DAPI-,
45S-, 5S-, CON1-, CON2- und COM2-Indizes [Hi(C), Hi(D), 45Si, 5Si, CON1i, CONz2i,
COM2i] geben Auskunft Uber die Ausdehnung der jeweiligen Bander in Beziehung zur
Mittleren Chromosomenlange (Lm). Die einzelnen Parameter, deren Abklrzungen und
Berechnungsformeln sind in Tabelle 2 dargestellt.

2.2.11 Grafische Darstellung

Die Chromosomen jeder Metaphaseplatte wurden zunachst ihrer Gesamtlange nach sortiert
und erhielten dabei eine Nummer, die in der graphischen Darstellung unter jedem Chromo-
som als arabische Ziffer erscheint. Die Idiogramme (Abb. 1-76) wurden mit Hilfe des
COREL DRAW-Zeichenprogramms konstruiert. Zur besseren Ubersichtlichkeit wurden hier-
bei vermutlich homologe oder homdologe Chromosomen mit Ubereinstimmenden Gréf3en
bzw. ahnlichen Morphologien, Einschnirungen, Banderungsmustern von CMA und DAPI
sowie der rDNA- (45S, 5S) und der Satelliten-DNA-Sonden (CON1, CON2, COM2) zu Paa-
ren zusammengestellt und nach der mittleren GréR3e (um) des jeweiligen Chromosomenpaa-
res (romische Ziffern) angeordnet. In der Horizontalen erfolgte eine Einteilung entspre-
chend der Zentromerposition metazentrisch (m), submetazentrisch (sm) bzw. subtelo-
zentrisch (st) sowie nach Satelliten- (SAT)- bzw. Nicht-Satellitenchromosomen (Nicht-SAT).
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Die Angabe von Zahl und Lokalisation der hybridisierten Sequenzen sowie der Heteroch-
matinb&nder basiert auf der Auswertung moglichst vieler Chromosomenspreitungen, deren
Zahl in der Legende der Idiogramme mit M (fir Metaphasen) angegeben ist. Die Ermittlung
von Langen sowohl der karyologischen Daten, der mustergebenden Sequenzen als auch der
Fluorochrombénder erfolgte anhand der jeweiligen Spreitung mit der starksten Chromoso-
menkondensation. Hochgestellte Ziffern an den Abklrzungen fir die DNA-Sonden (45S,
5S, CON1, CON2, COM2) sowie der Fluorochrom-Bénder (CMA, DAPI) in der Legende der
Idiogramme verweisen auf die Reihenfolge, in der die in situ-Hybridisierungen bzw. Bande-
rungsverfahren durchgefiihrt wurden. Weil3e Kéastchen mit einem Kreuz in der Legende der
Idiogramme geben an, dass die Hybridisierung bzw. Farbung durchgefiihrt wurde, jedoch die
Sequenz bzw. der Farbstoff nicht nachgewiesen werden konnte. Ursache dafir kann einer-
seits auf dem realen Fehlen der jeweiligen Strukturen beruhen oder aber methodisch bedingt
sein.

Wenn verschiedene Satellitensequenzen, ribosomale DNAs und differentiell angefarbte
Heterochromatinabschnitte im mikroskopischen Bild an der selben Stelle im Chromosom
nachgewiesen wurden, erfolgte die Eintragung der Bander in den Idiogrammen in folgender
Reihenfolge: 45S, CMA, DAPI, 5S, CON2, CON1, COM2 (fur Satellitenchromosomen) und
DAPI, 5S, 45S, CMA, CON2, CON1, COM2 (fur Nicht-Satellitenchromosomen). Die Satelli-
tensequenzen CON1, CON2 und COM2 sowie die subtelomerischen 45S rDNA-Bander in
Nicht-Satellitenchromosomen wurden aufgrund der besseren Ubersicht immer aul3erhalb der
Chromosomen dargestellt. In metazentrischen Chromosomen mit einem Arm-Index vonr =1
wurden die Bander, wenn kein homologes Chromosom mit deutlichen Bandern im kurzen
Arm gefunden wurde, grundsatzlich entsprechend der oben genannten Reihenfolge im unte-
ren Arm eingezeichnet.

Die hier verwendete Kombination von differenzieller Chromosomenfarbung mit in situ-
Hybridisierung bringt Benennungsprobleme fir die Konstruktion von ldiogrammen nach ei-
nem traditionellem ,karyotyping’ mit sich: Als Satellitenchromosomen werden traditioneller-
weise jene Chromosomen bezeichnet, die sich morphologisch durch eine sekundére Ein-
schnirung (,secondary constriction“) auszeichnen, distal derer sich ein Chromosomenab-
schnitt anschliel3t, der ,chromosomale Satellit'. Solche Einschnirungen sind die Nukleolen-
bildungsorte (NORs = nucleolar organising regions). Sie enthalten die Gene, die fur die
ribosomale DNA kodieren (z.B. Shi et al. 1996, Xu & Earle 1996b, Hanson et al.1996). Die
rDNA-Gene sind GC-reich (King et al. 1993) und zeichnen sich bei den héheren Pflanzen
Ublicherweise durch starke Chromomycin-Fluoreszenz aus (Schweizer 1976, Plader et al.
1998). Aktive NORs konnen mit Silberimpréagnierung durch AgNO; dargestellt werden (vgl.
Stack et al. 1991, Stack 1991).

Wahrend die Lage der sekundaren Einschnirungen in der Mehrzahl der untersuchten
diploiden und maRig polyploiden Arten unmittelbar erkennbar war, trat sie bei hochpolyploi-
den Arten, vor allem bei stark kondensierten Metaphasechromosomen z.T. nur undeutlich
oder Uberhaupt nicht hervor. Der Nachweis einer sekundéren Einschniirung wurde in den
Excel-Tabellen im Anhang durch gelbe Felder markiert. Da Silberfarbungen in vielen Féllen
keine reproduzierbaren Ergebnisse lieferten (s.0.), war die Position der NORs in den meisten
Féllen nur durch Fluorochromfarbungen und DNA-Hybridisierungen mit der 45S rDNA nach-
weisbar. Derartige Chromosomen wurden in den Karyotypformeln und den Idiogrammen e-
benfalls als Satellitenchromosomen aufgefiihrt. Bei gelegentlich auftretenden zusatzlichen
Hybridisierungsorten der 45S rDNA in Form von schmalen Banden handelt es sich wahr-
scheinlich nicht um Nukleolenbildungsorte (siehe Kap. 4.2.2).
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DAPI-Farbungen, die nach einer oder mehreren in situ-Hybridisierungen durchgefiihrt wur-
den, ergaben deutliche Bander in Bereichen von ausgedehnten Chromomycin-positiven
Regionen (NORSs), wahrend sie ohne vorangegangene Hybridisierungen dort nicht festzustel-
len waren. Diese Beobachtungen wurden zwar nicht generell, aber bei einzelnen Arten der
Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum wiederholt gemacht. Wenn solche artifi-
ziellen DAPI-Bander in den NORs auftraten, die ohne vorangegangene Hybridisierung nicht
nachzuweisen waren (siehe Kap. 4.2.6), werden sie bei der Berechnung der Anteile DAPI-
positiven Heterochromatins (DAPI-Indizes; Tabelle 3) nicht mit bericksichtigt. Die entspre-
chenden Felder in den Tabellen zur Karyotypauswertung im Anhang sind hellblau markiert. In
den Grafiken werden sie als weil3es DAPI-Band mit schwarzem Stern eingezeichnet.

2.2.12 Zitate

Die Abkurzungen der Literaturzitate folgen “Frontiers in Bioscience: journal name abbreviati-
on, ISSN number and coverage" (http://www.bioscience.org/atlases/jourabbr/list.htm).

3 Ergebnisse
3.1 Helictotrichon

Die Gattung Helictotrichon zeigt mit Ausnahme von Australien und Siudamerika eine fast
weltweite Verbreitung. Gegenwartig schliel3t sie etwa 100 Arten ein, was aufgrund der star-
ken Differenzen in den Artkonzepten unterschiedlicher Autoren sowie der fehlenden Revision
afrikanischer und siidostasiatischer Arten nur eine Schatzung ist. Mit 45-50 Arten ist die Gat-
tung in Eurasien weit verbreitet. In Ost- und Sudostasien kommen etwa 15 Arten vor. In
Nordamerika ist die Gattung nur mit zwei indigenen Arten [H. mortonianum (Scribn.) Henrard
und H. hookeri (Scribn.) Henrard] und dem synanthropen H. pubescens vertreten. In Afrika
dringt sie von Nordafrika (ca. 12 Arten) Uber die Gebirge Zentral-, Ost- und Westafrikas bis
Sudafrika (ca. 25-30 Arten) vor (Lange 1995b). Helictotrichon wird in die Subgenera Helic-
totrichon (ca. 60-65 Arten), Pratavenastrum (28-32 Arten), Pubavenastrum (1 Art) und
Tricholemma (1-2 Arten) gegliedert (Roser 1989).

3.1.1 H. subg. Helictotrichon

Das Subgenus Helictotrichon zeigt die ausgedehnteste geographische Verbreitung aller Un-
tergattungen. Besondere Entfaltungsschwerpunkte liegen im Mediterrangebiet und den eura-
sischen Gebirgen. Es umfasst aber auch tropisch-stidostasiatische, tropisch-afrikanische und
sudafrikanische Vertreter sowie die nordamerikanische Art H. mortonianum (Honda 1930,
Saint-Yves 1931, Hubbard 1936, Schweickerdt 1937, Tzvelev 1976, Ma 1983, Wu & Kuo
1987). Das Subgenus Helictotrichon zeichnet sich im Bereich der Blatter und Infloreszenzen
durch die starkste Konzentration entwicklungsgeschichtlich ‘urspringlicher’ morphologischer
und anatomischer Merkmale aus (‘Stipavena’-Blattyp, z.T. geschlossene Blattscheiden, un-
spezialisierte Grannenanatomie, etc.). Bei all diesen Merkmalsbildungen handelt es sich um
Plesiomorphien, so dass es - im Gegensatz zu den anderen Subgenera - fraglich ist, ob es
sich beim subg. Helictotrichon um eine monophyletische Gruppe handelt (Lange 1995a, R6-
ser 1996). Innerhalb dieses Subgenus lassen sich mehrere Gruppen von einander &hnlichen
Arten unterscheiden.
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3.1.1.1 H. sedenense-Gruppe

Die extrem weitverbreitete H. sedenense-Gruppe (= H. decorum-Gruppe) kommt von Nordaf-
rika Uber West- und Osteuropa sowie Zentralasien bis hach Nordamerika (H. mortonianum)
vor. Das Haufigkeitszentrum liegt in Mittel- bis Zentralasien, wo offensichtlich die Aufsplitte-
rung in zahlreiche, z.T. nur kleinrAumig an die jeweiligen klimatischen und edaphischen Be-
dingungen angepassten Arten stattgefunden hat. Ihre Vertreter zeigen deutliche Ost-West-
Disjunktionen, welche z.T. durch eiszeitliche Vorgange verursacht worden sein kdnnen. Von
den zwei européischen - in Gebirgsvegetationen vorkommenden Arten - ist die hier unter-
suchte H. sedenense mit ihren zwei Unterarten in den Westmediterraneis (Gervais 1973b,
Romero Zarco 1984b, Roser 1989) und H. decorum in den Karpaten und in Siebenbirgen
(Lange 1995a) verbreitet.

3.1.1.1.1 H. sedenense subsp. sedenense

Verbreitung: Die weitverbreitete subsp. sedenense kommt in den (Hoch-)Gebirgen der
Westmediterraneis vor und erreicht im Nordosten den Alpenhauptkamm der Westalpen. Iso-
lierte Fundpunkte liegen in den franzdsischen Voralpen am Mt. Ventoux, im Zentralmassiv im
Mt. Dore-Gebiet (Braun-Blanquet 1923), den Picos de Europa, der Cordillera Cantabrica und
der Sa. Nevada (Roser 1989).

Okologie: Die Unterart ist subalpin bis alpin zwischen 1800 und 2800 m verbreitet. In der
Auvergne kommt sie bis unter 1300 m hinab vor (Braun-Blanquet 1923), in den sidlichen
Hochgebirgen (Sa. Nevada, Mittlerer und Hoher Atlas) liegen die Vorkommen zwischen 2300
und 3300 m, im Hohen Atlas sogar bis oberhalb von 4000 m. Sie wachst in
Gerdllgesellschaften, der Zwergstrauchstufe sowie in Rasengesellschaften offenbar ohne
besondere Bodenanspriche.

Chromosomenzahlen: Diploide Zahlen von 2n = 2x = 14 wurden von Litardiere (1950; fran-
zosische Westalpen), Gervais (1966, 1968a, 1973b; franzdsische Westalpen, Zentral-
massiv, Zentral- und Ostpyrenden, Kantabrien, Sa. Nevada), Tombal (1968; franztsische
Westalpen), Kupfer (1974; Zentralmassiv, sudliche Vorberge der Pyren&en), Galland (1988;
marokkanischer Atlas) sowie Rdser (1989, 1996; Westalpen, See-Alpen, franzésische Ostpy-
renéen, Zentralpyrenden) notiert.

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. sedenense subsp. sedenense aus den Ost-
Pyrenden (RO 10545) wurden unter den 2n = 14 metazentrischen Chromosomen vier Satelli-
tenchromosomen ermittelt, entsprechend der friheren Angabe fir eine Population aus den
Westalpen (Rdser 1989). Zudem enthalt der Satz ein B-Chromosom, welches im Bereich der
45S rDNA-Hybridisierungsstelle eine sekundare Einschnirung enthalt und damit auch eine
NOR besitzt (10m SAT: 4m + 1B — Tabelle 3; Abb. 2; Tafel 1: A). In anderen Chromoso-
menspreitungen konnten auch zwei B-Chromosomen nachgewiesen werden. Durch Silber-
farbung wurde gezeigt, dass alle vier NORs der A-Chromosomen aber auch die NORs der B-
Chromosomen aktive NORs sind (Tafel 1: A7).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 80,8 um ergibt sich, auch bei
Vernachlassigung des B-Chromosoms, eine im Vergleich zu den anderen diploiden Arten
dieser Gattung niedrige Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,8 um. Die Langenunter-
schiede | = 6,5-5,0 um (ohne B-Chromosom) zwischen den Chromosomen sind relativ ge-
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ring, woraus der hohe GréRengradient-Index von Gi = 76,9% resultiert. Die vergleichsweise
hohen Symmetrie-Indizes von Si = 87,8 (ohne B-Chromosom) bzw. 88,1% (mit B-Chromo-
som) sind typisch fir diploide und niedrig polyploide Arten der gesamten Gattung Helictotri-
chon.

Die chromosomalen Satelliten zeigen eine moderate Ausdehnung. Daraus ergeben sich
die fur diploide Arten dieser Untergattung typischen Werte fir die Satelliten-Indizes von SATI
= 5,4 bzw. 4,5. Das gesamte Chromomycin-positive Heterochromatin befindet sich an diesen
Orten. Die CMA-Indizes betragen Hi(C) = 2,2 bzw. 2,7%. Die 45S rDNA hybridisierte aul3er-
halb der finf NORs als sehr schmale Bander (< 0,2 um) auch in finf Nicht-
Satellitenchromosomen, bei den Chromosomen 1 und 2 sogar in beiden Armen. Die 45S-
Indizes mit 45Si = 3,3 bzw. 3,8% sind dadurch héher als die CMA-Indizes. Verglichen mit
denen der anderen hier untersuchten diploiden Arten liegen sie jedoch im mittleren Bereich.
Diese kleinen Stellen der 45S rDNA sind weder Chromomycin-positiv noch besitzen sie eine
sekundare Einschnirung (siehe Kap. 4.2.2).

DAPI-positive Heterochromatinbander liegen in den Chromosomenenden der Nicht-
Satellitenchromosomen 7, 8, 9, 10 und 13 in beiden Armen, bei allen anderen jeweils nur in
einem Arm. Die Satellitenchromosomen 4, 5 und 14 zeigen DAPI-Bénder in den langen Ar-
men. Aus diesen insgesamt 18 ausgesprochen breiten DAPI-Bandern ergeben sich hohe
Werte der DAPI-Indizes von Hi(D) = 11,0 bzw. 10,7%.

Verhaltnismalig ausgedehnte, interkalare B&nder der 5S rDNA in den vier Nicht-
Satellitenchromosomen 1, 2, 7 und 13 bedingen die hohen 5S-Indizes (5Si = 2,2 bzw. 2,1%).
Das 5S rDNA-enthaltende Chromosomenpaar VI ist durch DAPI-Bander in beiden Armen
charakterisiert. Die 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen des Paares | besitzen DAPI-
Bander nur im Arm ohne 5S rDNA.

An den Chromosomenenden konnten insgesamt 23 ausgedehnte Regionen mit der Satel-
liten-DNA CONL1 und 16 mit CON2 nachgewiesen werden. Die Satelliten-DNA CON2 kommt
aufBerdem in allen vier 5S rDNA-Regionen vor (Abb. 2; Tafel 1. Al, A4; Kap. 4.2.5). An den
Enden der Chromosomen 3, 7, 13 und 14 sowie im Satelliten des Chromosoms 11 liegt nur
die Satelliten-DNA CONL1, im langen Arm des Chromosoms 6 nur die Satelliten-DNA CONZ2.
An 15 Positionen kommen beide Satelliten-DNAs gemeinsam im selben Chromosomenab-
schnitt vor. Aus der vergleichsweise starken Ausdehnung dieser Bander resultieren hohe
Werte fir die CON1- (CON1li = 12,1 bzw. 12,4%) und die CON2-Indizes (CON2i = 8,8 bzw.
8,4%).

Alle Abschnitte, in denen beide Satelliten-DNAs gemeinsam vorkommen, besitzen DAPI-
positives Heterochromatin. Dagegen weisen die Bereiche der CON1-Bander im Chromosom
3 sowie in den Satelliten der Chromosomen 4, 5, 11 (zumindest ohne vorherige in situ-
Hybridisierung) und 15 keine DAPI-Bander auf. In gleicher Weise zeigen auch die CON2-
Bander im subtelomerischen Bereich des Chromosoms 6, in den Bereichen der 5S rDNA-
Bander als auch in den Satelliten der Chromosomen 4, 5 (zumindest ohne vorherige in situ-
Hybridisierung) und 16 keine DAPI-Bander. Da somit in nur 95% der CON1-Bander und 82%
der CON2-Bander DAPI-positives Heterochromatin nachzuweisen ist, wird deutlich, dass das
konstitutive Heterochromatin aus verschiedenen Typen repetitiver DNA zusammengesetzt
sein kann (vgl. Fuchs et al. 1994, Kuipers et al. 2002, siehe Kap. 4.2.6). Dieses Ergebnis
wurde in diesen Untersuchungen auch in zahlreichen anderen Taxa gefunden (s.u.).

24



3.1.1.1.2 H. sedenense subsp. gervaisii

Verbreitung: Die subsp. gervaisii, endemisch in den Zentral- und Westpyrenéden, ersetzt
westlich von Andorra zunehmend die subsp. sedenense. Im Uberlappungsgebiet der Areale
beider Unterarten (z.B. Panticosa, Prov. Huesca) kommt die subsp. gervaisii oft in groRerer
Hohe als subsp. sedenense vor, bis tber 3200 m.

Okologie: Die Unterart kommt an lichten Stellen subalpiner Nadelwalder (Pinus nigra, P.
uncinata), in der Zwergstrauchstufe, in Rasen und auf Felsen der alpinen Stufe bis in die
hochalpine Stufe (Monte Perdido) vor. Sie besitzt offenbar keine besonderen Bodenanspri-
che .

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen von 2n = 4x = 28 ermittelten Ger-
vais (1966, 1968a, 1973b; spanische und franzosische Seite der Pyrenaen), Romero Zarco
(1985a) und Roser (1989; Pyrenéen-Vorgebirge Huescas und Navarras).

Karyologie: Fir die tetraploide subsp. gervaisii aus Spanien, Prov. Huesca (RO 10588)
konnten unter den 2n = 28 acht Satellitenchromosomen ermittelt werden, deren NORs durch
Silberfarbung bestétigt wurden. In den bisherigen Arbeiten mit klassischen Chromosomen-
farbungen wurden nur vier von ihnen gefunden (Gervais 1973b, Romero Zarco 1985a, Roser
1989). Zwei Nicht-Satellitenchromosomen sind submetazentrisch (18m 2sm SAT: 8m — Ta-
belle 3; Abb. 14).

Aus der Gesamtchromosomenlange von L = 189,3 um ergibt sich eine Mittlere Chromo-
somenlange von Lm = 6,8 um. Bezlglich der Langenunterschiede zwischen den Chromo-
somen (Gi = 68,8 %) und der Verhaltnisse von langen zu kurzen Armen (hoher Si = 86,5 %)
zeigt diese tetraploide Art starkere Ahnlichkeiten zu den diploiden als zu den sonstigen po-
lyploiden Vertretern dieser Untergattung. Trotz der zwei submetazentrischen Chromosomen
entspricht der Symmetrie-Index weitgehend dem der subsp. sedenense.

Aus der Lange der chromosomalen Satelliten resultiert ein SATi von 4,0. In den NORs der
Chromosomen 8 und 26 konnte praparationsbedingt kein Chromomycin-positives Hetero-
chromatin nachgewiesen werden. Der CMA-Index betragt Hi(C) = 2,4%. 45S rDNA-Bander
lassen sich auch bei dieser Unterart in Nicht-Satellitenchromosomen lokalisieren. In den
Chromosomen 17, 18, 19, und 22 liegen sie im subtelomerischen Bereich von jeweils einem,
in den Chromosomen 3 und 4 von beiden Armen, im Chromosom 25 zentromernah im kur-
zen Arm. Wahrscheinlich handelt es sich bei solchen Bandern nicht um Orte der Nukleolen-
bildung (siehe Kap. 4.2.2). Der 45S-Index ist durch das zuséatzliche Vorkommen dieser Se-
guenzen aulRerhalb der NORs relativ hoch (45Si = 4,1%).

Im Chromosomensatz wurden insgesamt 31 DAPI-Bander im Bereich der Chromosomen-
enden nachgewiesen. Daraus resultiert der hohe Wert fiir den DAPI-Index von Hi(D) = 7,5%.
Sieben der Nicht-Satellitenchromosomen besitzen DAPI-positives Heterochromatin in beiden
Chromosomenarmen. In den Chromosomen 14, 15, 22 und 23 liegen die DAPI-Bander nur in
den kurzen, in den submetazentrischen Chromosomen 24 und 25 eindeutig nur in den lan-
gen Armen. Die Chromosomen 1, 3, 4, 5 und 6 mit jeweils gleichlangen Armen (r = 1) besit-
zen ebenfalls nur ein DAPI-Band. Funf der acht Satellitenchromosomen zeigen DAPI-Bander
im Chromosomenarm ohne Satellit.

Entsprechend den Verhaltnissen bei der subsp. sedenense hybridisiert auch hier die 5S
rDNA-Probe interkalar in den kurzen Chromosomenarmen. Die Langen der insgesamt acht
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vorkommenden 5S rDNA-Bander ergeben einen Index von 5Si = 1,1%. In sechs dieser acht
Chromosomen mit 5S rDNA-Bandern wurden im gegenuberliegenden Chromosomenarm
subtelomerische DAPI-Bander nachgewiesen. Das Chromosom 7 besitzt in beiden Armen
DAPI-Bander, das Chromosom 16 jedoch gar keine, was auf einer Translokation beruhen
durfte. Die Anzahl und Lage der NORs und der 5S rDNA-Loci entsprechen einem Vielfachen
der subsp. sedenense. Einzelne Chromosomen — z.B. der Paare | — beider Unterarten zeigen
auch in anderen chromosomenmorphologischen Merkmalen (u.a. Symmetrie, Lage der
DAPI-Bander) deutliche Ubereinstimmungen.

In den folgenden Hybridisierungsschritten lie3en sich nur sechs subtelomerische Chromo-
somenabschnitte nachweisen, welche die Satelliten-DNA CON2 enthalten, nur ein Abschnitt
mit der Satelliten-DNA CONL1. Aufgrund des schlechten Zustands der Praparate nach der
ersten Hybridisierung sind vermutlich nicht alle Loci detektiert worden, so dass die Ausdeh-
nung dieser Satelliten-DNA Abschnitte im Genom in Tabelle 3 nicht angegeben wird. In den
Chromosomen 7 und 20 war die Satelliten-DNA CON2 interessanterweise wiederum in der
Region der 5S rDNA nachweisbar (siehe Kap. 4.2.5).

3.1.1.2 H. parlatorei-Gruppe

Die Arten der H. parlatorei-Gruppe, H. parlatorei, H. setaceum (incl. H. petzense) und H.
sempervirens, sind endemisch in den Alpen. Sie sind vor allem siidalpin verbreitet und zei-
gen sich hauptsachlich an die eiszeitlichen Refugialgebiete gebunden (vgl. Merxmiller 1952),
lediglich H. parlatorei erreicht an einigen Stellen der bayerischen und 6sterreichischen Alpen
die Nordkette der Alpen. Samtliche Arten sind basi- und thermophil und in montanen bis alpi-
nen Rasen- und Felsspaltengesellschaften zu finden (Roser 1989, 1996). Ahnlich wie bei der
H. sedenense-Gruppe lasst sich auch innerhalb der H. parlatorei-Gruppe eine West-Ost-
Disjunktion in der Verbreitung feststellen (Unterarten von H. setaceum).

3.1.1.2.1 H. setaceum subsp. setaceum

Verbreitung: Die subsp. setaceum ist auf die siidwestlichen Kalkalpen, insbesondere auf die
Refugialgebiete der Dréme- und See-Alpen beschrankt.

Okologie: Die Pflanzen besiedeln Kalkfelsen der (hoch-)montanen bis alpinen Stufe.

Chromosomenzahlen: Fir H. setaceum subsp. setaceum wurden in friheren Untersuchun-
gen Chromosomenzahlen von 2n = 2x = 14 und 2n = 4x = 28 gefunden (Litardiere 1950; Ger-
vais 1965, 1972, 1973b; Roser 1989). Abweichende Angaben der alteren Literatur gehen
vermutlich auf Verwechslungen mit anderen Helictotrichon-Arten zuriick (vgl. Gervais 1973b).

Karyologie: Fur H. setaceum subsp. setaceum vom Mt. Ventoux (R6 10631) wurden unter
den 2n = 14 metazentrischen Chromosomen insgesamt drei Satellitenchromosomen nach-
gewiesen (11m SAT: 3m — Tabelle 3; Abb. 4; Tafel 1: B). Die Aktivitat der drei NORs wurde
durch Silberfarbung bestatigt (Tafel 1: B1).

Sowohl bezlglich der Mittleren Chromosomenléange von Lm = 7,8 um als auch des Sym-
metrie-Indexes von Si = 83,4% entsprechen die Chromosomen den blichen Werten bei den
anderen Diploiden der Untergattung Helictotrichon. Die grofien L&ngenunterschiede zwi-
schen den Einzelchromosomen von | = 6,5-10,3 um ergeben einen niedrigen GrofRengra-
dient-Index von Gi = 63,4%.
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Aufgrund der sehr ausgedehnten chromosomalen Satelliten berechnet sich der niedrige
Satelliten-Index von SATI = 2,9. Da au3erhalb der NORs keine weiteren Hybridisierungsstel-
len der 45S rDNA nachgewiesen und insgesamt nur drei chromosomale Satelliten und NORs
(sonst gewdhnlich vier in dieser Untergattung) nachgewiesen wurden, liegen die Indizes fur
45S rDNA mit 45Si = 2,3% und Chromomycin mit Hi(C) = 2,3% dennoch im mittleren Bereich
der Diploiden dieser Untergattung.

Insgesamt wurden 17 subtelomerische DAPI-Bander nachgewiesen. Davon befinden sich
zwolf jeweils in beiden und finf in jeweils einem Arm betreffender Chromosomen. Die drei
Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich des Chromoso-
menarms ohne Satellit. Die Menge an nachweisbarem DAPI-positiven Heterochromatin, de-
ren Hohe sich durch den DAPI-Index von Hi(D) = 6,6% ausdriickt, liegt wiederum im mittle-
ren Bereich fur die diploiden Arten dieser Untergattung.

Die 5S rDNA liegt interkalar in nur zwei Positionen der kurzen Arme der Nicht-
Satellitenchromosomen 1 und 2. Daraus resultiert der sehr niedrige 5S-Index (5Si = 0,9%).
Beide 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen zeigen DAPI-Bander in beiden Chromosomen-
armen.

Zusatzlich zu 13 ausgedehnten subtelomerischen Regionen hybridisierte die Satelliten-
DNA CONZ2 auch bei diesem Taxon im Bereich der 5S rDNA. Die Satelliten-DNA CON1 war
in zwolf Regionen nachweisbar. In elf dieser 13 bzw. zwolf Positionen kommen beide Se-
guenzen gemeinsam vor. In den Regionen beider Satelliten-DNAs befindet sich DAPI-
positives Heterochromatin. Auch die Werte fir den CON1-Index (CON1i = 4,7%) und den
CON2-Index (CON2i = 5,6%) liegen verglichen mit den anderen Diploiden der Untergattung
Helictotrichon im mittleren Bereich.

3.1.1.2.2 H. setaceum subsp. petzense

Verbreitung: Mit einer Arealliicke von ca. 600 km zur subsp. setaceum kommt die subsp.
petzense mit nur wenigen Fundpunkten in den Kalkalpen des k&rntnerisch-slowenischen
Grenzgebietes vor (Melzer 1967, Hartl et al. 1992).

Okologie: Die Pflanzen wachsen von der (hoch-)montanen bis zur alpinen Stufe als dichte
Horste hauptséchlich in Felsspalten steiler Kalkwande (Petzen, Kéarntner Storschitz), aber
auch an Dolomitfelsen (Sludseite der Uschowa, vgl. Conert 1979-1998).

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen von 2n = 2x = 14 nennt Sauer (1971)
von Pflanzen des Trebnikkars.

Karyologie: Im Chromosomensatz der subsp. petzense aus den Karawanken (RO 10646)
hybridisierte die 45S rDNA in vier der 14 metazentrischen und in allen vier B-Chromosomen.
Diese Hybridisierungsstellen enthalten zudem Chromomycin-positives Heterochromatin. Of-
fenbar besitzen neben den vier A-Chromosomen auch die vier B-Chromosomen jeweils eine
NOR (10m SAT: 4m + 4B — Tabelle 3; Abb. 3; siehe Kap. 4.3.3).

Auch bei Vernachlassigung der B-Chromosomen ergibt sich aus der Gesamtlange des
Chromosomensatzes von L = 95,4 um eine relativ niedrige Mittlere Chromosomenlange von
Lm = 6,8 um. Die fur diploide Arten dieser Untergattung charakteristische geringe GréRenva-
rianz zwischen langstem und kirzestem Chromosom von | = 8,0-6,1 pum (ohne B-
Chromosomen) bedingt den relativ hohen GréRengradient-Index von Gi = 76,6%. Durch die
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annahernd gleichen Langen von kurzen und langen Armen resultieren die fir die meisten
Vertreter der H. parlatorei-Gruppe typischen, tberdurchschnittlich hohen Werte fir die Sym-
metrie-Indizes von Si = 90,8 (ohne B-Chromosomen) bzw. 91,4% (mit B-Chromosomen).

Aufgrund der relativ geringen Ausdehnung der chromosomalen Satelliten kommen die ho-
hen Satelliten-Indizes von SATi = 8,4 (ohne B-Chromosomen) bzw. 5,0 (mit B-
Chromosomen) zustande. Ohne Berucksichtigung der B-Chromosomen ergeben sich daraus
niedrige Werte fur die 45S- und CMA-Indizes mit 45Si = Hi(C) = 1,4%. Zieht man die B-
Chromosomen in die Berechnung ein, so liegen die 45S- und CMA-Indizes mit 45Si = Hi(C)
= 2,8% im mittleren Bereich.

Neben insgesamt 15 DAPI-Bandern in subtelomerischen Bereichen der Chromosomen
des normalen Satzes kommen auch in allen vier B-Chromosomen im parazentromerischen
Bereich DAPI-positive Bander vor. DAPI-positives Heterochromatin ist anteilsmafig — mit
oder ohne Bericksichtigung der B-Chromosomen — stark vertreten; es ergibt sich ein ver-
gleichsweise hoher DAPI-Index von Hi(D) = 7,3%. Die vier Nicht-Satellitenchromosomen 3,
4, 6 und 7 besitzen DAPI-Bander in beiden Armen. Die anderen sechs Nicht-
Satellitenchromosomen 1, 2, 5, 8, 9 und 12 besitzen DAPI-Bénder in jeweils nur einem Arm.
Das Satellitenchromosom 13 hat im langen Chromosomenarm ein DAPI-Band.

Drei z.T. sehr schmale interkalare Bander der 5S rDNA in den kurzen Armen der Chromo-
somen 3, 4 und 5 ergeben die relativ niedrigen 5S-Indizes von 5Si = 0,9 bzw. 0,8%. Ein 5S
rDNA-enthaltendes Chromosomenpaar (1) besitzt, wie in der subsp. setaceum, DAPI Béander
in beiden Armen, das weitere Chromosom mit 5S rDNA (5) besitzt ein DAPI-Band im kurzen
Arm.

Bei der Hybridisierung der Satelliten-DNA CON1 konnten elf Hybridisierungsstellen nach-
gewiesen werden. Alle diese Positionen sind zugleich DAPI-positiv. Die CON1-Indizes zeigen
moderate Werte (CON1i = 6,3 bzw. 5,8%). Die Satelliten-DNA CON2 liegt an 13 Positionen
in subtelomerischen Bereichen. Sie kommt nur in den drei 5S rDNA-enthaltenden Chromo-
somen und im Chromosom 12 gemeinsam mit der Satelliten-DNA CONL1 an denselben Loci
vor. Vier der zwolf CON2-Bander sind DAPI-negativ, d.h. 69% der CON2-Bénder sind DAPI-
positiv. Die CON2-Indizes liegen mit CON2i = 5,9 bzw. 5,4% ebenfalls im tblichen Bereich.
Wie bei H. sedenense und der Schwester-Unterart subsp. setaceum liel3 sich die Satelliten-
DNA CON2 aufRer in den genannten subtelomerischen Pasitionen auch in allen drei 5S
rDNA-Regionen nachweisen.

3.1.1.2.3 H. parlatorei

Verbreitung: Das Verbreitungsgebiet von H. parlatorei ist auf die Alpen beschrankt. Es er-
streckt sich von einzelnen isolierten Vorkommen in den Westalpen uber die ndérdlichen und
sudlichen Kalkalpen - norddstlich bis zum Wiener Schneeberg und stdéstlich bis zu den Stei-
ner Alpen und den Karawanken (Vollmann 1914, Aichinger 1933, Gervais 1973b, Pignatti
1982).

Okologie: Helictotrichon parlatorei ist basiphil und gedeiht auf Schutt und Geréll der hoch-
montanen Stufe, in subalpinen Larchenwaldern bis zur Zwergstrauchstufe und in alpinen Ra-

sen (Oberdorfer 1983).

Chromosomenzahlen: Diploide Populationen mit 2n = 2x = 14 wurden durch Polatschek
(1966), Sauer (1971), Gervais (1966, 1973b) und Roser (1989, 1996) fur unterschiedliche
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Regionen der Alpen angegeben. Tetraploide Populationen mit 2n = 4x = 28 sind von drei
Populationen aus dem Chisone-Tal im Piemont (Gervais 1973b; Rdser 1989, 1996) bekannt.

Karyologie: Von H. parlatorei wurden zwei Herkiinfte, eine aus Karnten in Osterreich (R0
10647) und eine vom M. Baldo in Italien (W 11) untersucht. In beiden wurden unter den 2n =
14 metazentrischen Chromosomen vier Satellitenchromosomen nachgewiesen (10m SAT:
4m — Tabelle 3; Abb. 5, 6; Tafel 1: F).

Die Chromosomen der Population aus Karnten (R6 10647) besitzen eine mittlere Chromo-
somenlange von Lm = 7,0 um (L = 98,0 um). Sie zeigen moderate Langenvarianzen (I = 7,8-
6,5 um), woraus ein GrolRengradient-Index von Gi = 83,9% resultiert. Die Chromosomen sind
sehr symmetrisch (Si = 91,2%).

Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt einen Satelliten-Index von SATi =
5,4 sowie Werte fir den CMA- und den 45S-Index von Hi(C) = 45Si = 2,3%, welche fur
diploide Vertreter der Untergattung typisch sind.

Es wurden nur acht, z.T. sehr schmale subtelomerische DAPI-Bander nachgewiesen, wor-
aus sich der sehr geringe Wert fur Hi(D) = 2,8% ergibt. Die DAPI-Bander kommen im
Chromosom 13 in beiden Armen, in den Chromosomen 1, 2, 11 und 12 in den kurzen Armen,
im Satellitenchromosom 5 im langen Arm und im Chromosom 14, welches gleichlange Arme
hat, in einem Arm vor.

Die 5S rDNA befindet sich in den langen Armen von vier Nicht-Satellitenchromosomen.
Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,4% im mittleren Bereich fur die diploiden Arten dieser Unter-
gattung. Das 5S rDNA-enthaltende Chromosomenpaar IV besitzt kein Fluorochrom-positives
Heterochromatin, lediglich am kurzen Arm des Chromosoms 4 hybridisierte die Satelliten
DNA CONL1. In allen vier 5S rDNA-Loci kommt wiederum Satelliten-DNA CON2 vor. Sie be-
findet sich zusatzlich in neun weiteren subtelomerischen Regionen der Chromosomen, von
denen funf DAPI-positiv sind (56%). Der CON2-Index liegt mit CON2i = 5,4% im mittleren
Bereich fur die Untergattung. Aufgrund von nur drei Stellen mit der CON1-Satelliten DNA ist
der CON1-Index mit CON1i = 1,3% sehr niedrig.

Aufgrund starkerer Chromosomenkondensation ergibt sich fir die untersuchte Population
vom M. Baldo (W 11) eine niedrigere mittlere Chromosomenlange von Lm = 4,6 um als bei
der karntner Herkunft. Aufgrund eines grof3en Nicht-Satellitenchromosoms ist jedoch die Va-
rianz der Chromosomenlangen mit | = 6,3-4,0 um wesentlich starker, so dass der Grof3en-
gradient-Index nur Gi = 64% betragt. Die annahernd gleichen Langen von langen und kurzen
Armen, welche sich in dem hohen Symmetrie-Index von Si = 85,7% widerspiegeln, zeichnet
beide hier untersuchten Herkinfte aus und wurde zuvor auch in Populationen aus den West-
alpen festgestellt (Roser 1989).

Die weite Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt auch hier einen sehr niedrigen
Satelliten-Index von SATi = 2,0 sowie sehr hohe Werte fir den CMA-Index von Hi(C) = 4,2%
und den 45S-Index von 45Si = 5,2%. Letzterer sehr hoher Wert wird durch die Hybridisierung
von 45S rDNA in funf weiteren, nicht in den NORs lokalisierten Positionen mitbedingt. Diese
liegen jeweils in einem Arm der Nicht-Satellitenchromosomen 5 und 9 sowie der Satelliten-
chromosomen 3, 8 und 14 (Abb. 6). Aufgrund dessen, dass diese 45S rDNA-
Hybridisierungsstellen nicht Chromomycin-positiv sind und lichtmikroskopisch auch keine
sekundare Einschnirung zu sehen ist, werden sie nicht als NORs angesehen (siehe Kap.
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4.2.2). In den Chromosomen der Population aus den 0Osterreichischen Karawanken wurden
solche 45S rDNA-Hybridisierungsstellen auRerhalb der NORs nicht gefunden.

Im Gegensatz zur Population aus Karnten, deren Chromosomensatz nur wenige und z.T.
sehr schmale DAPI-Bander enthalt, zeichnet sich der Chromosomensatz der italienischen
Population vom M. Baldo durch insgesamt 13 + ausgedehnte DAPI-Bander aus (infraspezifi-
scher Polymorphismus von Heterochromatinbé&ndern, siehe Kap. 4.2.6). Mit Hi(D) = 6,7%
liegt der DAPI-Index dementsprechend hoher. Die DAPI-Bander liegen in den Chromosomen
1, 2 und 7 in beiden Armen, in den Chromosomen 4, 6, 10 und 12 in den kurzen, im Chro-
mosom 5 im langen Arm und in den Chromosomen 8 und 9, die gleiche Armlangen haben (r
=1), in jeweils einem Arm.

In beiden Populationen hybridisierte die 5S rDNA in den langen Armen von vier Nicht-
Satellitenchromosomen. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,5% auch in dieser Herkunft von H.
parlatorei im mittleren Bereich der diploiden Arten dieser Untergattung. Das 5S rDNA-
enthaltende Chromosomenpaar | beider Chromosomensatze zeigt in subtelomerischen Re-
gionen der kurzen Arme DAPI-Bander sowie die Satelliten-DNAs CON1 und CON2. In den
5S rDNA-Abschnitten der Chromosomen 10 und 11 hybridisierte die Satelliten-DNA CONZ2.
Vom 5S rDNA-enthaltenden Chromosomenpaar VI besitzt nur das Chromosom 10 ein DAPI-
Band im kurzen Arm. Die langen Arme sind im subtelomerischen Bereich durch die Satelli-
ten-DNA CON1 im Chromosom 10 und 11 und durch die Satelliten-DNA CON2 im Chromo-
som 11 gekennzeichnet.

Die Satelliten-DNA CON2 wurde insgesamt an 13 Positionen (64% DAPI-positiv) im subte-
lomerischen Bereich nachgewiesen. Davon befinden sich zwei in den Satellitenchromosomen
13 und 14. Der CON2-Index liegt auch hier mit CON2i = 6,9% im mittleren Bereich. Insge-
samt 15 Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA CON1 (80% DAPI-positiv) fihren zu ei-
nem hohen CON1-Index mit CON1i = 7,1%.

Die Lage und Anzahl der NORs und der 5S rDNA-Loci in den Chromosomenséatzen sowie
die Lage der DAPI-Bander in den Chromosomen mit Satelliten und 5S rDNA-Loci zeigen
deutliche Ubereinstimmungen beider Herkiinfte. Sie unterscheiden sich jedoch in der Anzahl
und Lokalisation weiterer DAPI- B&nder sowie der CON1- und CON2-Béander.

3.1.1.2.4 H. xkrischae (= H. parlatorei x H. setaceum subsp. petzense)

Verbreitung: Der morphologisch zwischen H. parlatorei und H. setaceum subsp. petzense
stehende Hybrid H. xkrischae (Melzer 1967) kommt auf der Petzen im Trebnikkar und der
Krischa in den Gebieten vor, wo die Elternsippen nahe beieinander wachsen.

Okologie: Die Pflanzen besiedeln vornehmlich die basalen Felswande sowie die oberen Tei-
le der Schutthalden und stehen somit auch standértlich zwischen den Elternsippen.

Chromosomenzahlen: Diploide Zahlen mit 2n = 2x =14 gibt Sauer (1971) an.

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz von H. xkrischae (R6 10648) hybridisierte die
45S rDNA im Bereich der sekundéaren Einschniirung von sechs Chromosomen. Zwei davon
sind B-Chromosomen. Alle Chromosomen sind metazentrisch (10m SAT: 4m + 2B — Tabelle
3; Abb. 7).

Auch bei Vernachlassigung der B-Chromosomen ergibt sich aus der Gesamtlange des
Chromosomensatzes von L = 88,5 um eine fir Diploide dieser Gattung relativ niedrige Mittle-
re Chromosomenlange von Lm = 6,3 um. Der vergleichsweise hohe GréRengradient-Index
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von Gi = 75,9% resultiert aus den geringen Unterschieden der Chromosomenlangen im ge-
samten Satz von | = 7,3-5,5 um (ohne B-Chromosomen). Da alle Chromosomen metazent-
risch sind, ergeben sich die fur diploide Arten dieser Untergattung charakteristischen, ver-
gleichsweise hohen Symmetrie-Indizes von Si = 92,4 (ohne B-Chromosomen) bzw. 92,7%
(mit B-Chromosomen). Ohne Einbeziehung der B-Chromosomen in die Berechnung sind die
Chromosomen von H. xkrischae bezlglich ihrer mittleren Lange, ihrer GréRenvarianzen und
ihrer Symmetrieverhaltnisse den Elternarten sehr ahnlich.

Die weite Ausdehnung der chromosomalen Satelliten, ahnlich wie bei H. parlatorei, bedin-
gen einerseits die niedrigen Satelliten-Indizes von SATi = 3,6 bzw. 3,0, desweiteren die rela-
tiv hohen Werte fir die 45S-Indizes von 45Si = 2,8 bzw. 3,5% und die CMA-Indizes von
Hi(C) = 2,8 bzw. 3,5%.

Neben zwdlf z.T. sehr schmalen subtelomerischen DAPI-Bandern, davon sieben in langen
und funf in kurzen Armen, besitzen auch die B-Chromosomen entsprechend denen von H.
setaceum subsp. petzense im parazentromerischen Bereich DAPI-positives Heterochromatin.
DAPI-Bander kommen bei den Chromosomen 1, 2 und 3 in beiden Armen, bei den Chromo-
somen 12 und 13 in den kurzen Armen und bei den Chromosomen 4 und 5, die gleiche Arm-
langen besitzen (r = 1), in jeweils einem Arm vor. Zudem zeigen zwei der vier Satellitenchro-
mosomen im langen Arm DAPI-positives Heterochromatin. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) =
4,7% (mit und ohne Einbeziehung der B-Chromosomen) sowohl gegentiber den Arten dieser
H. parlatorei-Gruppe als auch gegeniber den sonstigen diploiden Arten dieser Untergattung
relativ gering.

In den Chromosomen 3, 4 und 5 wurden interkalare Bander der 5S rDNA nachgewiesen.
Die 5S-Indizes betragen 5Si = 1,7 bzw. 1,6%. Sie liegen im mittleren Bereich fir die Diploi-
den dieser Untergattung. Das Chromosom 3 besitzt entsprechend den 5S rDNA-
enthaltenden Chromosomen von H. setaceum subsp. petzense DAPI-Bander und die Satelli-
ten-DNAs CON1 und CON2 in den subtelomerischen Bereichen beider Chromosomenarme.
In den Chromosomen 4 und 5 dagegen wurden DAPI-Bander in subtelomerischen Bereichen
der Nicht-5S rDNA-enthaltenden Chromosomenarme, vergleichbar denen von H. parlatorei,
nachgewiesen.

Fur die Satelliten-DNA CON1 wurden lediglich sieben z.T. sehr schmale Hybridisie-
rungsstellen nachgewiesen. Daraus resultieren die niedrigen Werte fir CON1i = 1,7 bzw.
1,6%. Auch die CON2-Indizes liegen durch dem Nachweis von elf subtelomerischen Bandern
mit CON2i = 4,8 bzw.4,6% im unteren Bereich dieser Artengruppe. Beide Sequenzen kom-
men an vier Positionen, die zudem DAPI-positiv sind, gemeinsam vor. Von den sieben
CON1-Bandern sind alle und von den elf subtelomerischen CON2-Bandern acht (64%) DAPI-
positiv. Die Satelliten-DNA CON2 befindet sich auch in H. xkrischae zusatzlich zu den ge-
nannten subtelomerischen Positionen an allen drei 5S rDNA-Loci.

3.1.1.2.5 H. cf. xkrischae

Verbreitung: Zwischen den typischen Pflanzen von H. xkrischae finden sich im Trebnikkar
auf der Petzen auch einzelne, die zwischen H. xkrischae und dem Elter H. setaceum subsp.
petzense sowie H. parlatorei morphologisch vermitteln (Réser, personl. Mitteil.). Falls es sich
bei H. xkrischae um einen fertilen Hybrid handelt, kénnten solche Individuen aus Kreuzungen
von H. xkrischae-Pflanzen untereinander oder durch Rickreuzungen zwischen H. xkrischae
und H. setaceum subsp. petzense bzw. H. parlatorei entstanden sein. Ist H. xkrischae steril,
muss gefolgert werden, dass aus der Hybridisierung zwischen H. setaceum subsp. petzense
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und H. parlatorei nicht nur jene morphologisch intermediaren Individuen entstehen kénnen,
die als H. xkrischae beschrieben worden sind.

Okologie: Wie H. xkrischae.
Chromosomenzahlen: Keine Angaben.

Karyologie: Der diploide Chromosomensatz der untersuchten Pflanze von H. cf. xkrischae
(R6 10649) besitzt zehn metazentrische und zwei submetazentrische Nicht-
Satellitenchromosomen. Es konnten lediglich zwei Satellitenchromosomen nachgewiesen
werden. Da die mutmalilichen parentalen Taxa dieser Hybriden immer vier NORs besitzen,
ist es mdglich, dass es sich bei den subtelomerischen 45S rDNA-Bandern in den Chromo-
somen 13 und 14 eventuell auch um NORs handelt. An diesen Orten befindet sich jedoch
weder Chromomycin-positives Heterochromatin noch eine sekundare Einschniirung, so dass
beide Chromosomen nicht als Satellitenchromosomen angesehen werden kénnen: 10m 2sm
SAT: 2m (Tabelle 3; Abb. 8).

Die mittlere Chromosomenlénge von Lm = 6,4 um (L = 90,0 um) &hnelt jener der anderen
Arten der H. parlatorei-Gruppe. Hingegen ist die Langenvarianz zwischen den Chromosomen
von | = 7,8-5,5 um (Gi = 71,0%) groRRer als bei H. xkrischae und seinen Elternarten. Durch
das Vorkommen von zwei submetazentrischen Chromosomen 3 und 4 liegt der Symmetrie-
Index zudem etwas niedriger (Si = 76,9%). Die Ausdehnung der zwei chromosomalen Satelli-
ten bedingt einen, im Vergleich zu den diploiden Arten dieser Untergattung moderaten Satel-
liten-Index von SATi = 4,5. Da einschlief3lich der zwei NORs insgesamt nur sechs + schmale
45S rDNA-Bander nachgewiesen wurden, ist der 45S-Index sehr niedrig (45Si = 1,8%). Weil
Chromomycin-positives Heterochromatin nur in den zwei Satelliten vorkommt, ist der CMA-
Index mit Hi(C) = 1,1% ebenfalls sehr niedrig.

Im Chromosomensatz wurden nach differentieller Fluoreszenzfarbung insgesamt zehn
DAPI-positive Heterochromatinb&nder nachgewiesen. Sie ergeben einen DAPI-Index von
Hi(D) = 6,0%. DAPI-Bander kommen in den Chromosomen 5, 8 und 9 in beiden Armen, in
den Chromosomen 1 und 2 in den kurzen und in den Satellitenchromosomen 11 und 12 in
den langen Armen vor. Die Ausdehnung dreier interkalarer Hybridisierungsstellen der 5S
rDNA ergibt den 5S-Index von 5Si = 1,3%. Zwei Stellen liegen in den langen Armen der
Chromosomen 6 und 7, das dritte Band liegt im kurzen Arm von Chromosom 9. Letzteres
zeigt DAPI-Bander und Satelliten-DNA CONL1 in beiden Chromosomenarmen, ahnlich dem
5S rDNA-enthaltenden Chromosomenpaar Il von H. setaceum subsp. petzense (RO 10646).
Die beiden anderen 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen besitzen keine DAPI-Béander, ver-
gleichbar dem 5S rDNA-enthaltenden Chromosomenpaar IV von H. parlatorei (R6 10647).

Es konnten 13 Regionen mit der Satelliten-DNA CONL1 (davon 54% DAPI-positiv) und acht
mit der Satelliten-DNA CON2- (davon 25% DAPI-positiv) in subtelomerischen Bereichen
nachgewiesen werden. Daraus ergeben sich die niedrigen Werte fir den CON1-Index
(CONL1i = 3,6%) und den CON2-Index (CON2i = 2,5%). Beide Sequenzen kommen in vier
Positionen gemeinsam vor. Die Satelliten-DNA CON2 liegt auch hier zusatzlich in zwei der
drei 5S rDNA-enthaltenden Regionen. Ahnlichkeiten im Banderungsmuster von DAPI sowie
der Satelliten-DNAs CON1 und CON2 zeigen die Chromosomen der Paare | und IV jeweils
zu den Chromosomen der Paare | und Ill von H. setaceum subsp. petzense (Abb. 3).
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3.1.1.2.6 H. sempervirens

Verbreitung: Endemische Art der Westalpen und der franzdsischen Voralpen. Das Areal
ahnelt dem von H. setaceum subsp. setaceum, was auch die vermutliche Verbreitungslicke
im Massiv des Ecrins und dem Gebiet zwischen Durance und Verdon verdeutlicht (vgl. Roser
1989).

Okologie: Helictotrichon sempervirens kommt in Trockenrasen und auf Karststandorten der
montanen Stufe, in subalpinen Larchenwaldern, der Zwergstrauchstufe bis zu warmebeglns-
tigten alpinen Rasen, stets auf Kalkgestein, vor.

Chromosomenzahlen: Hexaploide Chromosomenzahlen mit 2n = 42 werden durch Litardi-
ere (1950; Drdome-Alpen), Gervais (1966, 1973b; Westalpen) und Roéser (1989, 1996;
Dauphiné, Alpes-Maritimes) angegeben. Tetraploide Zahlen mit 2n = 28 ermittelte Sorokin
(1991, 1993; Lettland, BG Riga), aber sie beruhen wahrscheinlich ebenso wie die diploide
Zahl bei Tombal (1968) auf einer Fehlbestimmung.

Karyologie: Bei H. sempervirens (BGL) wurden unter 2n = 42 metazentrischen Chromoso-
men insgesamt elf Satellitenchromosomen nachgewiesen. Mdglicherweise befindet sich eine
weitere NOR oder Reste einer ehemals aktiven NOR in den Bereichen der 45S rDNA-
Hybridisierungsstellen, z.B. des Chromosoms 30, die jedoch keine sekundéare Einschnirung
besitzen. Da in diesem Praparat kein Chromomycin-positives Heterochromatin nachgewiesen
werden konnte, werden sie nicht als NOR bezeichnet. Somit wiirde dieser hexaploide Chro-
mosomensatz insgesamt zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Chromosomensatz be-
sitzen, was ein typisches Merkmal fir die Taxa der Untergattung Helictotrichon ist. Es ergibt
sich folgende Karyotypformel von 31m SAT: 11m (Tabelle 3; Abb. 9; Tafel 2: A).

Die Mittlere Chromosomenlange ist mit Lm = 4,9 pm sehr niedrig. Bezuglich der Langen-
unterschiede von | = 5,8-4,0 um und dem daraus folgenden Gréf3engradient-Index von Gi =
69,6% zeigt diese hexaploide Art — ebenso bezlglich des stark symmetrischen Chromoso-
mensatzes (vgl. Roser 1989) mit einem Si = 84,7% — Ahnlichkeiten zu H. parlatorei vom M.
Baldo (siehe Tabelle 3 und Kap. 4.5.1).

Die chromosomalen Satelliten, die sich ausschlief3lich in den kurzen Chromosomenarmen
befinden, sind sehr ausgedehnt. Daraus ergibt sich — entsprechend H. parlatorei (W 11) — ein
sehr kleiner Satelliten-Index von SATi = 1,9. Da aul3er den Orten der chromosomalen Satelli-
ten weitere sechs 45S rDNA-Hybridisierungsstellen nachgewiesen wurden, ist der 45S-Index
mit 45Si = 4,5% vergleichsweise hoch.

Die hohe Zahl von insgesamt 37 DAPI-positiven Heterochromatinbdndern an den Chro-
mosomenenden und deren z.T. starke Ausdehnung bedingen den hohen Wert von Hi(D) =
7,7%. In den funf Chromosomen 5, 10, 16, 17 und 38 kommen die DAPI-Bénder in beiden
Armen, in den anderen Chromosomen jeweils in nur einem Arm vor. Von den elf Satelliten-
chromosomen besitzen drei DAPI-positives Heterochromatin im Chromosomenarm ohne
Satellit. Die Anzahl der DAPI-Bander entsprechen weitgehend einem Vielfachen der DAPI-
Bander der diploiden Art H. parlatorei der Herkunft vom M. Baldo, was sich auch in einem
annaherd gleichen DAPI-Index [Hi(D) = 6,7%] widerspiegelt.

Schmale interkalare Bander der 5S rDNA in sechs Nicht-Satellitenchromosomen bedingen
den fir die polyploiden Arten charakteristischen sehr niedrigen Wert fir den 5S-Index von
5Si = 0,7%. In den Chromosomen 7, 8, 9 und 12 befinden sie sich in den kurzen Armen. Die
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Chromosomen 21 und 22 — ebenfalls mit 5S rDNA-Béndern — haben gleiche Armlangen (r =
1). Alle diese Chromosomen besitzen DAPI-Bé&nder im Nicht-5S rDNA-enthaltenden Arm.

Die Satelliten-DNA CON1 konnte — mdglicherweise versuchsbedingt — lediglich an zwei
Positionen in den langen Armen der Chromosomen 24 und 35 nachgewiesen werden. Die
Satelliten-DNA CON2 dagegen befindet sich an 24 Positionen. Zudem hybridisierte auch bei
dieser Art die Satelliten-DNA CON2 an den Orten der 5S rDNA-Bander. Der CONZ2-Index
betragt CON2i = 3,7%. In den langen Armen der Chromosomen 24 und 35 Uberlagern sich
die beiden Satelliten-DNAs. Bis auf acht Positionen in den Chromosomen 3, 14, 24, 29, 34,
35, 36 und 37 sind die Hybridisierungsorte der Satelliten-DNA CON2 durch DAPI-positives
Heterochromatin charakterisiert (71%).

3.1.1.3 H. convolutum-Gruppe

Bei der H. convolutum-Gruppe (= H. sarracenorum-Gruppe) handelt es sich um einen aus-
schlie3lich mediterran verbreiteten Formenkreis mit disjunkter Verbreitung. Den westmediter-
ranen, iberisch oder ibero-mauretanischen Arten (H. sarracenorum, H. filifolium, H. cantabri-
cum) steht mit H. convolutum eine weitverbreitete zentral- bis ostmediterran verbreitete Art
gegeniber. Die Arten der H. convolutum-Gruppe sind basiphil und stellen charakteristische
Vertreter der mediterranen Hartlaub- und der halbimmergriinen mediterran-montanen Vege-
tation dar. Mit Ausnahme von H. sarracenorum dringen die Vertreter dieser Artengruppe
nicht in die eigentliche Hochgebirgsvegetation des Mittelmeergebietes vor (mediterran-alpine
oder oromediterrane Stufe).

3.1.1.3.1 H. sarracenorum

Verbreitung: Helictotrichon sarracenorum ist eine endemische Art Sidspaniens und kommt
in den zentralen bis Ostlichen Teilen des Béatischen Gebirgssystems vor. Das Gesamtareal
umfasst kaum 100 km x 100 km.

Okologie: Die Art kommt tiber Kalk- und Dolomitgestein vor, ihre Vertikalverbreitung reicht
von 900-2200 m. Helictotrichon sarracenorum ist ein charakteristischer Vertreter der mediter-
ranen Dornpolsterstrauch-Vegetation der Hochgebirge (v.a. Sa. Nevada, Sa. Tejeda). Die Art
ist edaphisch ziemlich anspruchsvoll und kommt nur auf tiefgriindigen Béden vor.

Chromosomenzahlen: Frihere Untersuchungen der Chromosomenzahlen zeigten, dass es
neben diploiden Populationen aus dem Umkreis der Sa. Nevada (Gervais 1968a, 1972,
1973a, b; Talavera 1978; Roser 1989; Grebenstein 1992), in der Sa. Tejeda auch tetraploide
(Gervais 1973a) und in der Sa. de Rute, Prov. Cérdoba auch oktoploide (Romero Zarco
1985a) Populationen gibt (2n = 14, 28, 56). Dabei besitzen die polyploiden Populationen eine
anscheinend nur lokale Verbreitung. Eine dekaploide Chromosomenzahl aus der Sa. de las
Nieves in der Prov. Malaga (Gervais 1972) bezieht sich vermutlich auf H. filifolium subsp.
arundanum (vgl. Romero Zarco 1984b).

Karyologie: Der Chromosomensatz der untersuchten Herkunft von H. sarracenorum (RO
3266) aus dem ndrdlichen Vorland der Sa. Nevada (Andalusien) besteht aus 14 metazentri-
schen Chromosomen, von denen vier eine sekundare Einschnirung im Bereich der NOR
besitzen. Alle vier chromosomalen Satelliten sind Chromomycin-positiv und DAPI-negativ
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(10m SAT: 4m — Tabelle 3; Abb. 10). Die Anzahl von vier NORs im Chromosomensatz von
H. sarracenorum lasst sich auch durch Silberfarbungen bestatigen (Tafel 1: D1).

Die mittlere Chromosomenléange betrdgt Lm = 8,4 um. Die Unterschiede zwischen den
Chromosomenléngen (I = 9,0-7,7 um) sind sehr gering. Daraus resultiert der auf3erordentlich
hohe GréRengradient-Index Gi von 86,1%. Die Chromosomen besitzen geringe Langenun-
terschiede zwischen langen und kurzen Armen (sehr hoher Si = 91,1%).

Alle Chromosomen zeigen ausgedehnte DAPI-positive subtelomerische Heterochromatin-
bander, woraus ein vergleichsweise hoher DAPI-Index von Hi(D) = 8,9% folgt. Sechs der
Nicht-Satellitenchromosomen besitzen in beiden Armen, die vier anderen Nicht-Satelliten-
chromosomen hingegen nur am langen Arm sichtbare DAPI-Bander. Die chromosomalen
Satelliten zeigen eine durchschnittliche Ausdehnung, woraus sich die mittleren Werte fur den
Satelliten-Index von SATiI = 5,2 und den CMA-Index von Hi(C) = 2,1% ergeben. Die Lokali-
sierung der ribosomalen- und Satelliten-DNAs konnte bei H. sarracenorum nicht untersucht
werden, da die Untersuchungspflanzen abstarben.

Die Auswertung einer Giemsa-C-Banderung (Tafel 1. D2) zeigte, dass in 11 Chromoso-
men subtelomerische C-Bénder in beiden Armen, in drei Cromosomen C-Bander jeweils nur
in einem Arm vorkommen. Von den 28 subtelomerischen Regionen einer diploiden Art mit 2n
= 14 Chromosomen besitzen somit 25 Giemsa-C-Bander und 24 Fluoreszenz-Bander, womit
die Mehrheit der C-Bander DAPI- bzw. Chromomycin-positiv ist. Zentromernahe Giemsa-C-
Bander von acht Chromosomen sind jedoch weder DAPI- noch Chromomycin-positiv.

3.1.1.3.2 H. convolutum

Verbreitung: Das weite Verbreitungsgebiet von H. convolutum reicht von Istrien, Kampanien,
Kalabrien, Sizilien Gber weite Teile der Balkanhalbinsel. Weitere Einzelvorkommen liegen in
Sid- (Taurus) und Ost-Anatolien, sowie in Syrien und dem Libanon (Mouterde 1966, Dogan
1985, Lange 1995a). Die Art fehlt in Ostgriechenland, den Kykladen und auf Kreta, eine of-
fensichtlich vegetationsgeschichtlich bedingte Arealliicke (Lange 1995a).

Okologie: Helictotrichon convolutum kommt von Meeresniveau bis ca. 1000 m, in einigen
Gebirgen Griechenlands bis 1700 m Hohe vor (vgl. Lange 1991a). Die Art besiedelt offene
Macchiengesellschaften und Phryganen; in héheren Lagen kommt sie in Gebirgsnadelwal-
dern vor (Pinus nigra, im Osten Cedrus libani).

Chromosomenzahlen: Fir H. convolutum sind nur 2n = 14 Chromosomenzahlen bekannt:
Italien, Kalabrien (Gervais 1968a, 1973b; Rdser 1996), Griechenland (Gervais 1968a, 1973a;
Strid & Franzén 1981; Lange 1995a; Roser 1996), Turkei (Dodan 1983, Sauer 1984, Lange
1995a) und Jugoslawien, Dalmatien (Grebenstein 1992, Lange 1995a).

Karyologie: Von H. convolutum wurden drei Populationen, eine aus Sizilien (W 34) sowie
zwei aus Griechenland, aus Epirus (RO 7316) und vom Peloponnes (R6 10697) untersucht.
Ubereinstimmend mit Karyotypuntersuchungen an Herkiinften aus Dalmatien (Grebenstein
1992) wurden in allen drei Satzen vier Satellitenchromosomen nachgewiesen. Alle Chromo-
somen sind metazentrisch (10m SAT: 4m — Tabelle 3; Abb. 11-13; Tafel 1: C). Durch Silber-
farbungen konnten fur H. convolutum vier aktive NORs bestatigt werden (Tafel 1: C1)

35



Fur die sizilianische Population (W 34) betragt die Mittlere Chromosomenldnge Lm = 5,6 pm.
Aufgrund des kleinen Satellitenchromosoms 14 ist der Grél3engradient-Index (Gi = 60,6%)
relativ gering. Der Symmetrie-Index von Si = 79,8% verdeutlicht, hauptsachlich bedingt durch
die Chromosomen 8, 9 und 12 mit r-Werten von r = 1,5-1,6 einen asymmetrischeren Karyo-
typ gegenlber den anderen diploiden Arten dieser Untergattung.

Die chromosomalen Satelliten, die durch eine deutlich sichtbare sekundare Einschiirung
von den kurzen Armen der vier Chromosomen 2, 3, 13 und 14 abgetrennt sind, zeigen eine
moderate Ausdehnung (SATi = 4,1). An diesen Orten wurden mittels FISH ausgedehnte
Hybridisierungsstellen der 45S rDNA-Sequenz sichtbar gemacht, die nach Farbung mit
Chromomycin eindeutig GC-reiche DNA aufweisen. Deshalb entspricht der CMA-Index dem
45S-Index Hi(C) = 45Si = 2,7%. Im Chromosom 14 befindet sich distal zur NOR ein breites
DAPI-Band.

Weitere ausgedehnte 14 DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich von zehn Chromo-
somen bedingen einen relativ hohen DAPI-Index von Hi(D) = 8,0%. Die Chromosomen 1, 5,
10 und 11 besitzen in beiden Chromosomenarmen DAPI-Bander.

Die 5S rDNA hybridisierte interkalar in den kurzen Armen der drei Chromosomen 1, 5 und
6. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,1% im mittleren Bereich. An den Orten der 5S rDNA-Bander
wurde wiederum die Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen. Aul3er den Chromosomen 7, 12,
13 und 14 besitzen alle Chromosomen zudem CON2-Bander an beiden Chromosomenar-
men. Der CON2-Index ist mit CON2i = 8,0% relativ hoch. Mit Ausnahme der 5S rDNA-
Bander, der Satellitenregionen, sowie jeweils eines Chromosomenendes der Chromosomen
4 und 7 entsprechen die Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA CON2 denen der Satelli-
ten-DNA CONL1. Nur im langen Arm des Chromosoms 11 befindet sich ein CON1-Band, an
dem keine Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen wurde. Der CON1-Index liegt mit CON1i =
5,5% im mittleren Bereich beziiglich der diploiden Arten dieser Untergattung.

Die Mittlere Chromosomenlange der nordgriechischen Population (R6 7316) ist mit Lm =
12,4 ym sehr hoch, wobei die Chromosomen allerdings nicht vollstandig kondensiert waren.
Die Langenunterschiede zwischen den Chromosomen sind geringer als bei der sizilianischen
Population, woraus ein hoherer GroéRRengradient-Index von Gi = 73,2% resultiert. Verglichen
mit den Taxa der H. sedenense- und der H. parlatorei-Gruppe zeigen die Chromosomensat-
ze der nordgriechischen Population mit einem Si = 80,5% ebenso wie die der sizilianischen
Population eine etwas starkere Asymmetrie.

Die relative Ausdehnung der chromosomalen Satelliten liegt mit einem Satelliten-Index
von SATi = 4,6 auch hier im mittleren Bereich bezogen auf die Untergattung. In allen vier
chromosomalen Satelliten wurden 45S rDNA-Bander und Chromomycin-Bander nachgewie-
sen. Somit entspricht wiederum der CMA- auch dem 45S-Index Hi(C) = 45Si = 2,0%. Wie bei
der sizilianischen Population unterscheiden sich auch in der nordgriechischen die beiden
Satellitenchromosomenpaare deutlich in ihrer Grol3e.

Wie beim Chromosom 14 der sizilianischen Population zeigt hier das Chromosom 11 ein
ausgedehntes DAPI-Band distal zur NOR. Mit Ausnahme der Satellitenregionen und der kur-
zen Arme der Chromosomen 2 und 3 sind alle Chromosomenenden durch das Vorkommen
von DAPI-Bandern gekennzeichnet. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 8,4% aufgrund dieser 23
z.T. sehr ausgedehnten DAPI-Bander sehr hoch. Das DAPI-Banderungsmuster der siziliani-
schen und der nordgriechischen Population &hnelt dem von H. sarracenorum (Abb. 10).

Wahrend in der sizilianischen Population lediglich drei 5S rDNA-Bénder nachgewiesen
werden konnten, wurden hier sieben 5S rDNA-Bénder sichtbar gemacht. Alle 5S rDNA-
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Bander liegen interkalar, zwei in den langen Armen der Chromosomen 7 und 10 und funf in
den kurzen Armen der Chromosomen 1-4. Das Chromosom 1 enthalt zwei Bander in einem
Chromosomenarm. Der 5S-Index ist hier mit 5Si = 2,0% relativ hoch.

Insgesamt konnten 18 Satelliten-DNA CON1-Regionen und 21 Satelliten-DNA CONZ2-
Regionen im subtelomerischen Bereich nachgewiesen werden. Die Satelliten-DNA CON2
hybridisierte dariberhinaus an den 5S rDNA-Positionen der Chromosomen 1, 3 und 4. Die
Indizes liegen hier mit CON1i = 6,2% und CON2i = 8,2% ebenfalls Uber denen anderer
diploider Arten aus dieser Untergattung. Beide Sequenzen kommen gemeinsam an 18 Posi-
tionen vor, die zudem alle DAPI-positiv sind.

Wahrend sich die Chromosomensétze der sizilianischen und der nordgriechischen Populati-
on beziglich der Ausdehnung und der Lage der Satelliten in den kurzen Armen sowie der
DAPI-Bander &ahneln, weicht der Chromosomensatz der Herkunft vom Peloponnes (RO
10697) diesbezuglich starker ab . Die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 5,8 um) entspricht
jedoch jener der sizilianischen Population. Zugleich kommen auch relativ starke Langenun-
terschiede zwischen den Chromosomen vor, was zu einem vergleichsweise niedrigen Gro-
Rengradient-Index von Gi = 63,3% fihrt. Der Symmetrie-Index von Si = 84,7% verdeutlicht
einen etwas symmetrischeren Karyotyp gegeniiber den beiden anderen Populationen von H.
convolutum.

Drei der vier chromosomalen Satelliten liegen in den langen Armen. Da die Satelliten
selbst jedoch relativ lang sind, liegt der Satelliten-Index mit SATi = 4,2 im mittleren Bereich.
Der CMA-Index von Hi(C) = 4,0% und der 45S-Index von 45Si = 4,3% sind dagegen sehr
hoch. Die 45S rDNA-Sonde hybridisierte auf3er an den vier NORs zudem als schmale Bander
in den subtelomerischen Bereichen der Chromosomen 11 und dem langen Arm des Satelli-
tenchromosoms 1. Diese Orte besitzen jedoch weder eine sichtbare Einschnirung noch
Chromomyecin-positives Heterochromatin und lassen sich nicht als Bildungsorte der Nukleo-
len ansehen (siehe Kap. 4.2.2).

Nur 13, z.T. schmale DAPI-B&nder bedingen einen — im Vergleich zu den beiden anderen
Populationen — niedrigeren DAPI-Index mit Hi(D) = 5,7%.

Aufgrund der acht 5S rDNA-Bander liegt der 5S-Index (5Si = 1,8%) dagegen relativ hoch.
Die Chromosomen 1 und 2 enthalten in beiden Armen jeweils ein 5S rDNA-Band.

Insgesamt wurden 17 Satelliten-DNA CON1- und 17 Satelliten-DNA CONZ2-Regionen an
den Chromosomenenden nachgewiesen. Sie Uberlagern sich in 15 Positionen, die mit Aus-
nahme der Chromosomen 6 und 8 DAPI-positiv sind. Zudem hybridisierte die Satelliten-DNA
CON2 an dem 5S rDNA-Band des Chromosoms 4. Die Indizes liegen mit CON1i = 8,2% und
CON2i = 9,4% Uber denen der anderen Vertreter dieser Untergattung.

Die Chromosomen des Paares Il dieser Herkunft vom Peloponnes kénnten aufgrund der
Lage der 5S rDNA- und der DAPI-Bander sowie der CON1- und der CON2 Bander jeweils
den Paaren | der sizilianischen sowie der nordgriechischen Population entsprechen. Ein ver-
gleichbares Chromosomenpaar findet sich jedoch auch in den Chromosomenséatzen von H.
sedenense subsp. sedenense aus der H. sedenense-Gruppe und bei H. setaceum aus der
H. parlatorei-Gruppe (Abb. 2, 4). Insgesamt zeigen die drei untersuchten Herkiinfte von H.
convolutum beziglich der Lage der 5S rDNA-Loci, der NORs, der 45S rDNA-Bander aul3er-
halb der NORs sowie der DAPI- CON1- und CON2-Bénder einige intraspezifische Karyoty-
punterschiede.

Die Giemsa-C-Bander einer weiteren Population von H. convolutum (R6 6005) kommen in
neun Chromosomen subtelomerisch in beiden Armen und in 5 Chromosomen nur in einem
Arm vor (o. Bild). Damit entsprechen auch hier die Anzahl und die Lage der C-Béander weit-

37



gehend denen der Fluoreszenzbénder. Wie im Satz von H. sarracenorum kommen zentro-
mernahe Giemsa-Bénder vor (RO 7316, Tafel 1: C2), die jedoch in keiner Population von H.
convolutum als DAPI- oder Chromomycin-Béander nachgewiesen wurden.

3.1.1.3.3 H. filifolium subsp. filifolium

Verbreitung: Der Verbreitungsschwerpunkt der subsp. filifolium liegt in Stidostspanien und
einigen Batischen Gebirgen (Sa. de la Sagra, Sa. de Segura, Sa. de Cazorla, Sa. Magina;
vgl. Réser 1989). Das mauretanische Teilareal erstreckt sich von Nordwestmarokko, Westal-
gerien bis zum Sahara-Atlas (Saint Yves 1931).

Okologie: Die auRerst xeromorph gebaute subsp. filifolium wéachst von der planaren bis
hochmontanen Stufe bevorzugt auf Kalkgestein. Im Hohen Atlas steigt sie allerdings bis 2400
m auf. Sie stellt die trockenheitsresistenteste Sippe der mediterranen Helictotrichon-Arten
dar und kommt auch in stark erodierten Landschaften semiarider Gebiete vor. Die subsp.
filifolium ist charakteristisch fur die Trockenvegetation der suddstlichen Iberischen Halbinsel
und Marokkos sudlich bis zum Sahara-Atlas, wo sie zusammen mit H. pruinosum in den siud-
lichsten Vorkommen der Mediterranvegetation verbreitet ist (in 2000-2300 m Hbhe).

Chromosomenzahlen: Die subsp. filifolium verflgt Gber 12x- bzw. 14x- Chromosomenras-
sen. Die 12x- Chromosomenrasse mit 2n = 84 kommt in den Trockengebieten Siid und Sud-
ost-Spaniens vor (Gervais 1968a, 1972; Romero Zarco 1985a; Rdser 1989). Die 14x Chro-
mosomenrasse mit 2n = 98 wurde lediglich im Umkreis der Sa. de Cazorla und der unmittel-
bar benachbarten Gebirgsziige der Batischen Innenkordillere, Sa. de Pozo und Sa. de
Cabrilla gefunden (Gervais 1973b; Romero Zarco 1985a; Roser 1989, 1996). Die Zahl von
2n = 70 (Love & Kjellgvist 1973) an Pflanzen dieses Gebietes beruht vermutlich auf einer
falschen Zahlung oder einer Fehlbestimmung des Materials. Eine diploide Chromosomenzahl
(Gardé & Malheiros-Gardé 1953) ist vermutlich H. sarracenorum und nicht H. filifolium zuzu-
rechnen (vgl. Gervais 1973b).

Karyologie: Bei der untersuchten Herkunft von H. filifolium subsp. filifolium aus der Prov.
Castellon (RO 3026) wurde eine Chromosomenzahl von 2n = 91, vermutlich einem 13x-
Niveau entsprechend, festgestellt. Davon sind sechs Chromosomen submetazentrisch. Die
zehn breiten Hybridisierungsstellen der 45S rDNA, die zugleich Chromomycin-positiv sind,
werden als NORs angesehen. Auf3er in den Chromosomen 36, 50 und 59 war eine deutliche
sekundare Einschnirung an diesen Orten sichtbar. Durch die Silberfarbung konnte zudem
die Aktivitat von zehn NORs nachgewiesen werden. Es ergibt sich somit eine Karyotypformel
von 77m 4sm SAT: 8m 2sm (Tabelle 3; Abb. 15; Tafel 2: B).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 686 um resultiert eine fur die drei
untersuchten hochpolyploiden Arten dieser Untergattung charakteristische Mittlere Chromo-
somenlange von Lm = 7,5 pm. Aufgrund der Existenz des kleinen Chromosoms 91 resultiert
eine hohe Varianz der Chromosomenlangen von | = 9,5-3,8 um. Daraus ergibt sich der sehr
niedrige GroRRengradient-Index von Gi = 39,5%. In der gesamten Gattung Helictotrichon sind
die Chromosomen hochpolyploider Arten asymmetrischer als die der diploiden und wenig
polyploiden Arten, was durch einen relativ niedrigen Symmetrie-Index von Si = 78,8% fir H.
filifolium subsp. filifolium bestatigt wird.

Die Satelliten zeigen eine moderate Ausdehnung (SATi = 4,6). Aufgrund dessen, dass in
allen hier untersuchten hochpolyploiden Arten die Anzahl der Satellitenchromosomen pro
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haploiden Chromosomensatz geringer ist als in den Diploiden der gleichen Verwandtschafts-
gruppe, ist der Anteil von Chromomycin-positiven Heterochromatinbandern an der Gesamt-
lAnge des Chromosomensatzes deutlich niedriger [niedriger Hi(C) = 0,8%)]. Dies gilt auch fur
die 45S-Indizes (45Si = 1,1%), obwohl aulRerhalb der zehn NORs weitere 16 Hybridisie-
rungsstellen der 45S rDNA als sehr schmale Bander (< 0,2 um) in subtelomerischen Ab-
schnitten gefunden wurden. Sie werden jedoch nicht als Bildungsorte der Nukleolen angese-
hen (Kap. 4.2.2). Die Gesamtzahl von 26 Hybridisierungsstellen der 45S rDNA ergeben bei
diesem 13x Chromosomenzatz insgesamt zwei 45S rDNA-Loci pro haploiden Chromoso-
mensatz, was der Anzahl der NORs in den hier untersuchten diploiden Arten dieser Ver-
wandtschaftsgruppe entspricht. Moglicherweise handelt es sich bei den schmalen 45S rDNA-
Bandern um ehemals aktive NORs (siehe Kap. 4.2.2).

Insgesamt kommen 78 DAPI-Bander, bei 17 Chromosomen in beiden und bei 44 Chro-
mosomen in jeweils nur einem Arm vor. Bis auf wenige Ausnahmen in den Chromosomen 9,
83 und 90 sind die DAPI-Bander sehr schmal. Deshalb ist der DAPI-Index mit Hi(D) = 2,2%
sehr klein. Vier der zehn Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander im Arm ohne chro-
mosomalen Satelliten.

Die 5S rDNA-Sonde hybridisierte an zwolf Positionen im interkalaren Bereich kurzer
Chromosomenarme von metazentrischen Nicht-Satellitenchromosomen. Die 5S rDNA-
enthaltenden Chromosomen 1, 5, 19, 24, 25, 37 und 38 besitzen DAPI-Bander im subtelome-
rischen Bereich beider Arme, die Chromosomen 11 und 20 nur in den kurzen Armen. Die
Chromosomen 7, 18 und 43 besitzen gar keine DAPI-Bander (&hnlich H. parlatorei RO
10647). Aufgrund dessen, dass die Hybridisierungsstellen der 5S rDNA relativ schmal sind
und sie — wie auch die Satellitenchromosomen — pro haploiden Satz zahlenmaf3ig weniger
als in diploiden Taxa vorkommen (Kap. 4.5), ergibt sich ein fir die polyploiden Arten dieser
Untergattung charakteristischer, niedriger 5S-Index von 5Si = 0,4%.

Es wurden 32 Satelliten-DNA CON1- und 45 Satelliten-DNA CON2-Bander im subtelome-
rischen Bereich nachgewiesen. Die Satelliten-DNA CON2 hybridisiert dariiberhinaus auch an
allen zwolf 5S rDNA-Regionen. Der CON1-Index ist mit CON1i = 0,8% sehr gering und der
CONZ2-Index erweist sich mit CON2i = 2,4% trotz der Vielzahl der Hybridisierungsstellen im
Vergleich zu den diploiden Arten als ebenfalls relativ niedrig. Beide Sequenzen kommen an
30 Positionen gemeinsam vor. Mit Ausnahme des Chromosoms 45 enthalten somit alle
Satelliten-DNA CON1-Regionen zugleich Satelliten-DNA CON2.

Wie bei den diploiden H. convolutum und H. sarracenorum kommen Giemsa-C-Bander
zum einen subtelomerisch in jeweils einem Arm oder in beiden Armen, aber auch zentromer-
nah vor (Tafel 2: B). Zentromernahe Giemsa-C-Bander sind auch hier nicht mit den Fluoro-
chromen Chromomycin und DAPI nachzuweisen.

3.1.1.3.4 H. filifolium subsp. arundanum

Verbreitung: Die subsp. arundanum ist endemisch in Gebirgsregionen der Serrania de Ron-
da in Sudspanien (Romero Zarco 1984b, Roser 1989).

Okologie: Sie wachst von der montanen bis hochmontanen Stufe in feinerdereichen Fels-
spalten und humosen Waldbdden auf Kalk.

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 70 fanden Gervais (1972; Sa. de las

Nieves, unter H. sarracenorum, vgl. Romero Zarco 1984b), Léve & Kjellgvist (1973; vgl. oben
subsp. filifolium) und Réser (1989; Prov. Cadiz, Sa. Margarita).
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Karyologie: Im dekaploiden Chromosomensatz der subsp. arundanum aus Andalusien,
Prov. Cadiz (R6 10271) mit 2n = 70 wurden acht Satellitenchromosomen und sechs subme-
tazentrische Nicht-Satellitenchromosomen nachgewiesen (56m 6sm SAT: 8m — Tabelle 3;
Abb. 16). Insgesamt acht NORs konnten durch Silberfarbung bestétigt werden.

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 507,5 um ergibt sich, ahnlich der
subsp. filifolium, eine fur die Hochpolyploiden dieser Untergattung charakteristische Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 7,3 um. Ebenso typisch ist die relativ grof3e Differenz zwi-
schen langstem und kirzestem Chromosom von | = 9,3-5,0 um (niedriger Gi = 54,1%) sowie
ein sehr asymmetrischer Chromosomensatz (niedriger Si = 77,1%).

Die Chromosomen von H. filifolium subsp. arundanum liegen vermutlich maximal konden-
siert vor. Aufgrund der daraus folgenden geringen Ausdehnung der NORs konnten lichtmik-
roskopisch keine sekundéren Einschnirungen nachgewiesen werden. Die Werte fir die
CMA- und 45S-Indizes sind mit Hi(C) = 0,4% und 45Si = 0,4% infolge dessen sehr niedrig
und der Satelliten-Index mit SATi = 10,8 sehr hoch. Die Satelliten befinden sich durchweg in
den kurzen Chromosomenarmen.

Im Vergleich zur subsp. filifolium besitzt diese Unterart z.T. sehr ausgedehnte DAPI-
Bander. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 6,0% daher viel héher. Von den insgesamt 85 DAPI-
Bandern tragen 21 Chromosomen diese in beiden Armen und 43 jeweils nur in einem Arm.
Alle Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander im Chromosomenarm ohne Satellit.

Die 5S rDNA hybridisierte im interkalaren Bereich von elf Chromosomen. In neun Chro-
mosomen liegen die 5S rDNA-Bander eindeutig in den kurzen Armen. Die 5S rDNA-
enthaltenden Chromosomen 16 und 32 haben jeweils gleichlange Arme. Das Chromosom 65
besitzt zwei 5S rDNA-B&nder. Der 5S-Index ist mit 5Si = 0,7% wie bei den anderen polyploi-
den Arten dieser Untergattung sehr niedrig. Funf dieser 5S rDNA-enthaltenden Chromoso-
men besitzen DAPI-Bander in beiden Chromosomenarmen, vier in den langen Chromoso-
menarmen und zwei besitzen gar keine DAPI-Bander.

Insgesamt wurden im ersten Hybridisierungsschritt 63 z.T. sehr ausgedehnte subtelomeri-
sche Regionen mit der Satelliten-DNA CON1 nachgewiesen. Daraus ergibt sich der fur die
polyploiden Arten sehr hohe Wert fir den CON1-Index (CON1i = 4,9%). Bis auf die Hybridi-
sierungsstellen im Chromosom 27 sind alle Satelliten-DNA CON1-Regionen DAPI-positiv.
Die Satelliten-DNA CON2 konnte nach drei erfolgten in situ-Hybridisierungen und zwei Far-
beschritten auf diesem Praparat nicht nachgewiesen werden.

3.1.1.3.5 H. cantabricum

Verbreitung: Golf von Biscaya (Nordspanien, Studwestfrankreich).

Okologie: Helictotrichon cantabricum ist beziiglich des Standortes sehr variabel. Die Pflan-
zen kommen von der planaren bis zur subalpinen Stufe, in feuchten Schluchtwaldern (Picos
de Europa), thermophilen Kalkfelsvegetationen (westlich der Zentralpyrenéden) bis zu subme-
diterranen Macchien und Trockenrasen (oberes Ebrotal) vor (vgl. Roser 1996).

Chromosomenzahlen: Analog zu H. filifolium subsp. filifolium kommen auch hier zwei
Chromosomenrassen mit unterschiedlicher Verbreitung vor. Zahlungen mit 2n = 14x = 98
werden von Gervais (1973b), Romero Zarco (1985a), Roser (1989, 1996) fur Herkinfte aus
den Picos de Europa angegeben. Zahlungen mit 2n = 12x = 84 sind von Gervais (1972,
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1973a, b), Romero Zarco (1985a) sowie Rdser (1989) fur Herkinfte aus dem Ebrotal und
den stdwestlichen Pyrenden verzeichnet worden.

Karyologie: Fur H. cantabricum aus Aragonien, Prov. Huesca (R6 10570) wurden Chromo-
somenzahlen von 2n = 71, 81 und 84 ermittelt, was den Ploidielevels von 10x bzw. 12x ent-
sprechen dirfte. Die Erfassung der chromosomenmorphologischen Daten und die Erstellung
des Idiogramms basiert auf der Auswertung des Chromosomensatzes mit 2n = 81. Dieser
durfte einem 12x Chromosomensatz entspechen. Die zehn Hybridisierungsstellen der 45S
rDNA-Sonde, welche zugleich Chromomycin-positiv sind, werden als NORs angesehen und
geben damit die Anzahl von zehn Satellitenchromosomen fiir diese Population an. Silberfar-
bungen bestatigen die Anzahl von zehn aktiven NORs (Tafel 2: C1). Alle Chromosomen sind
metazentrisch und es ergibt sich folgende Karyotypformel von 71m SAT: 10m (Tabelle 3;
Abb. 17; Tafel 2:C).

Bezuglich der Mittleren Chromosomenlange von Lm = 7,8 um, der relativ hohen Varianz
der Chromosomenlangen von | = 11,0-8,0 um (niedriger Gi = 54,5%) und der vergleichswei-
se hohen Asymmetrie der Chromosomen dieses Satzes (Si = 80,6%) finden sich auch bei H.
cantabricum charakteristische Werte fir die hochpolyploiden Arten dieser Untergattung.

Im Hinblick auf die Ausdehnung der chromosomalen Satellitenregionen (SATi = 4,4) sowie
der Chromomycin-Bander [Hi(C) = 1,0%] und der 45S rDNA-Bé&nder (45Si = 1,2%) in Bezug
auf die Gesamtlange des Chromosomensatzes entsprechen die Werte dieser Art etwa denen
von H. filifolium subsp. filifolium. Die 45S rDNA-Sonde wurde aufRer an den NORs auch an
den Chromosomenenden der kurzen Arme acht weiterer Chromosomen nachgewiesen. Bei
ihnen handelt es sich wahrscheinlich nicht um Nukleolenbildungsorte (siehe Kap. 4.2.2).

Die geringe Anzahl von 41 z.T. schmalen DAPI-Bandern, davon 24 in den langen und 17
in den kurzen Armen, bedingen den niedrigen Wert von Hi(D) = 1,3%. Insgesamt sechs
Chromosomen besitzen DAPI-Bander in beiden Armen. Sechs der acht Satellitenchromoso-
men zeigen DAPI-positives Heterochromatin im Chromosomenarm ohne Satellit.

Die 5S rDNA hybridisierte an 14 Orten im interkalaren Bereich von Nicht-
Satellitenchromosomen. Davon liegen vier in den langen und sieben in den kurzen Armen.
Die drei 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen 19, 54 und 55 haben gleiche Armlangen (r =
1). Zwei der 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen besitzen DAPI-Bander in beiden Chromo-
somenarmen, vier in jeweils einem, und acht besitzen gar keine DAPI-Bander. Der 5S-Index
von H. cantabricum ist mit 5Si = 0,8% entsprechend den Werten der zwei Unterarten von H.
filifolium im Vergleich zu den diploiden Arten gering.

Die nur 13 subtelomerischen Satelliten-DNA CON2-Regionen fiihren zu einem niedrigen
Wert fur den CON2-Index von CON2i = 0,9%. Mit Ausnahme der Hybridisierungsstellen in
den Chromosomen 22, 44 und 52 sind diese Positionen hier nicht DAPI-positiv. Die Satelli-
ten-DNA CONZ2 hybridisierte — abgesehen vom Chromosom 50 — in allen anderen 5S rDNA-
Positionen. Satelliten-DNA CON1 konnte hier nicht nachgewiesen werden. Aus anderen,
chromosomenmorphologisch nicht auswertbaren Préparaten geht allerdings hervor, dass
auch die Satelliten-DNA CONL1 in dieser Art vorkommt.

3.1.1.4 H. desertorum-Gruppe
Die Vertreter der H. desertorum-Gruppe zeigen eine au3erordentliche Anpassung an trocke-
ne Klimate, vergleichbar zur mediterran verbreiteten H. convolutum-Gruppe. Sie besiedeln

jedoch Steppen und entsprechende Vegetationen klimatisch kontinentaler und subkontinen
taler Regionen Eurasiens. Die namensgebende Art dieser Gruppe — H. desertorum — stellt

41



die weitestverbreitete Art des gesamten subg. Helictotrichon dar. Sie ist mit den drei Unterar-
ten desertorum, altaicum (Tzvelev) Holub und basalticum von Ostsibirien Gber Zentralasien,
der Mongolei bis Osteuropa verbreitet (Lange 1995a). Im sudostlichen Mitteleuropa besitzt H.
desertorum vereinzelte westliche Exklaven, welche fiir Uberreste periglazialer Steppen der
letzten pleistozdnen Vereisung gehalten werden.

3.1.1.4.1 H. desertorum subsp. basalticum

Verbreitung: Von allen Vertretern dieser Gruppe erreicht nur H. desertorum subsp. basalti-
cum, vermutlich als Relikt eiszeitlicher Steppengebiete, Mitteleuropa in Niederdsterreich, in
Bohmen und Mahren (vgl. Holub 1962, Gauckler 1969, Conert 1976-1998). Ostliche Vor-
kommen diese Unterart reichen bis zum Altai und zu den Gebirgen Mittelasiens (vgl. Lange
1995a).

Okologie: Im Hauptverbreitungsgebiet (Siidwest-Sibirien, Kasachstan und Suidost-Russland)
ist H. desertorum eine charakteristische Art der Helictotrichon-Stipetalia-Gesellschaften
(Royer 1991). In Abhangigkeit der zunehmenden Trockenheit von Norden nach Suden ist die
Art dort in den drei Formationen der Wiesen-Steppe, der Federgrassteppe sowie in den
Halbwiisten zu finden, wobei sie in den Federgras-Steppen den gréf3ten Reichtum aufweist.
AulRerhalb des Hauptverbreitungsgebietes kommt H. desertorum in subalpinen und alpinen
Bereichen innerasiatischer Gebirge (Pamir, Tien Shan, Altai) bis in Héhen tGber 3000 m vor
(vgl. Holub 1962, Walter 1968). Ostlich und westlich vom Verbreitungszentrum kommt H.
desertorum zudem in verschiedenen Grasgesellschaften auferhalb der Helictotrichon-
Stipetalia-Gesellschaften vor (vgl. Walter 1974, Royer 1991).

Chromosomenzahl: Diploide Chromosomenzahlen mit 2n = 14 werden von Holub et al.
(1971; Tschechien) und Roéser (1996; Niederdsterreich) angegeben.

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz einer Population vom Hundsheimer Berg in Nie-
derosterreich (R6 10641) mit 2n = 14 Chromosomen wurden vier Satellitenchromosomen
nachgewiesen. Diese Satelliten weisen 45S rDNA-Loci auf und sind zugleich Chromomycin-
positiv. Alle NORs konnten dariiber hinaus durch Silberimpréagnierung bestatigt werden (Tafel
1: E). Da alle Chromosomen metazentrisch sind, ergibt sich folgende Karyotypformel: 10m
SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 1; Tafel 1: E).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 108,5 um resultiert eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 7,8 um. Mit Unterschieden der Chromosomenlangen von | =
9,0-6,3 um besitzt der Karyotyp von H. desertorum diesbezlglich eine starke Varianz, wor-
aus sich eine niedriger GrolRengradient-Index von Gi = 69,4% ergibt. Die Chromosomen be-
sitzen jedoch eine ausgepragte Symmetrie, was durch einen vergleichsweise hohen Sym-
metrie-Index zum Ausdruck kommt (Si = 88,7%).

Aufgrund der relativ geringen Ausdehnung der chromosomalen Satelliten resultiert ein
vegleichsweise hoher Satelliten-Index von SATi = 5,3 und ein niedriger CMA-Index mit Hi(C)
= 1,8%. Da die 45S rDNA-Sonde auch nur in den vier NORs vorkommt, ist der 45S-Index mit
45Si = 1,8% entsprechend gering.

Die 5S rDNA hybridisierte an zwei Positionen im interkalaren Bereich der Nicht-
Satellitenchromosomen 1 und 2. Diese zwei Chromosomen besitzen jeweils gleichlange Ar-
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me (r = 1). Die Hybridisierungsstellen sind wenig ausgedehnt, woraus sich ein vergleichswei-
se niedriger 5S-Index von 5Si = 0,5% ergibt.

Die Satelliten-DNA CON2 konnte an 13 Positionen in subtelomerischen Bereichen, sowie
an den zwei 5S rDNA-Hybridisierungsstellen nachgewiesen werden. In den Chromosomen 3,
4, 11 und 12 liegen die CON2-Bander in beiden Armen und im Satellitenchromosom 14 im
langen Arm. Die Chromosomen 1, 2, 9 und 10 haben gleiche Armlangen. Sie tragen eben-
falls jeweils ein CON2-Band in einem Arm. Der CON2-Index liegt mit CON2i = 5,8% im mitt-
leren Bereich fiir die diploiden Arten dieser Untergattung.

Durch das Fehlen von DAPI- und CON1-Bandern [Hi(D) = CONL1i = 0,0%] in den Chromo-
somen von H. desertorum nimmt diese Art eine Sonderstellung innerhalb des subg. Helic-
totrichon ein.

3.1.2 H. subg. Tricholemma

Das endemisch nordafrikanische, kleine Subgenus Tricholemma zeichnet sich durch eine
innerhalb der Gattung Helictotrichon singul&re Morphologie der Deckspelzen und Lodiculae
aus. Daneben zeigt es eine eigentimliche Kombination von Merkmalen: Im generativen Be-
reich (Infloreszenzverzweigung, Aufbau der Ahrchen) besitzt es Merkmalsbildungen, die an-
sonsten nur im subg. Helictotrichon vorkommen, wéahrend es im vegetativen Bereich Merk-
male aufweist, die ansonsten nur im subg. Pratavenastrum und bei H. pubescens anzutreffen
sind (‘Avenastrum’-Blattyp, innerste Schichten der Wurzelrinde nicht sklerifiziert, usw.; vgl.
Vierhapper 1914, Holub 1958, Gervais 1968b, Roser 1989, Lange 1995a). Zur Untergattung
Tricholemma gehdéren nur zwei Arten, das marokkanische Helictotrichon jahandiezii und ver-
mutlich H. breviaristatum, eine Art, die nur von der — Uberdies verschollenen — Typusauf-
sammlung in den algerischen Hauts Plateaux bekannt ist (Battandier & Trabut 1895, Saint-
Yves 1931, Maire & Weiller 1953).

3.1.2.1 H. jahandiezii

Verbreitung: Helictotrichon jahandiezii ist ein Endemit der Kalkgebiete des zentralen bis 6st-
lichen Mittleren Atlas.

Okologie: Die Art kommt oberhalb von ca. 1500 m in lichten Cedrus atlantica-Waldern und
C. atlantica-Quercus rotundifolia-Mischwéaldern sowie deren Ersatzgesellschaften
(‘Gebirgsgarrigue”) vor (vgl. Quézel 1957; Réser 1989, 1996).

Chromosomenzahl: Roser (1998) gibt eine tetraploide Chromosomenzahl von 2n = 28 an.

Karyologie: Der tetraploide Chromosomensatz von H. jahandiezii (R0 10297) zeichnet sich
gegenuber allen anderen untersuchten Arten aus der Gattung Helictotrichon durch auffallige
Besonderheiten beziglich des Vorkommens von CMA- und 45S rDNA-Bandern im interkala-
ren, z.T. zentromernahen Bereich einzelner Chromosomen aus. Von den 2n = 28 metazent-
rischen Chromosomen besitzen acht einen chromosomalen Satelliten (20m SAT: 8m — Ta-
belle 3; Abb. 18; Tafel 3: A). Alle acht NORs wurden durch Silberfarbung bestatigt (Tafel 3:
A5).

Die Mittlere Chromosomenlénge ist trotz starker Kondensation der Chromosomen mit Lm
= 9,5 um (L = 266,8 um) sehr hoch. Die Unterschiede zwischen langstem und kirzestem
Chromosom von | = 12,3-7,3 pm sind sehr gro3. Daraus resultiert der niedrige GrofRengra-
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dient-Index von Gi = 59,2%. Wie der hohe Symmetrie-Index von Si = 86,9% verdeutlicht, ist
der Chromosomensatz dufRerst symmetrisch aufgebaut.

Durch die Kleinheit der chromosomalen Satelliten in absoluten Werten und im Verhaltnis
zum jeweiligen Chromosomenarm kommt der ausgesprochen hohe Wert fir den SATi = 11,0
zustande. Sie liegen bei finf Chromosomen in den kurzen Armen und beim Chromosom 23
im langen Arm. Die Satellitenchromosomen 17 und 18 haben jeweils gleiche Armlangen (r =
1). Im Gegensatz zur Mehrzahl der hier untersuchten Arten von Helictotrichon weist H. ja-
handiezii neben den Chromomycin-spezifischen NORs in acht Nicht-Satelliten- und zwei Sa-
tellitenchromosomen weitere Chromomycin-positive Heterochromatinbander auf. Diese lie-
gen zentromernah, aber in jeweils nur einem Arm des betreffenden Chromosoms. Der CMA-
Index ist durch das Vorkommen dieser Chromomycin-Bander, trotz der sehr geringen Aus-
dehnung der chromosomalen Satelliten mit Hi(C) = 2,4% relativ hoch. Die 45S rDNA konnte
in den acht NORs und dartberhinaus in weiteren vier Chromosomen (5, 7, 11 und 16) und
zwar im interkalaren Bereich der kurzen Arme nachgewiesen werden. Bei den Arten des
subg. Helictotrichon wurden solche Hybridisierungsstellen der 45S rDNA auf3erhalb der
NORs stets nur in subtelomerischen Bereichen gefunden. Trotz dieses Vorkommens von
45S rDNA-Béandern aufRerhalb der NORs bleibt der 45S-Index aufgrund der sehr langen
Chromosomen bei gleichzeitig kleinen chromosomalen Satelliten vergleichsweise niedrig
(45Si = 1,7%).

Da insgesamt nur 14 z.T. sehr schmale DAPI-Bander nachgewiesen wurden, ist der DAPI-
Index mit Hi(D) = 1,4% ausgesprochen niedrig. Die Chromosomen der Paare V und VII be-
sitzen DAPI-Bander in beiden Chromosomenarmen. Die Chromosomen 1, 6, 24, 25 und die
Satellitenchromosomen 23 und 27 zeigen DAPI-Bander nur in jeweils einem Arm. In einer
weiteren Herkunft von H. jahandiezii (R6 10304, o. Abb.) kommen Uberhaupt keine DAPI-
Bander in den Chromosomen vor.

Verhaltnismalig ausgedehnte, interkalare Bander der 5S rDNA von acht Nicht-
Satellitenchromosomen bedingen einen mittleren 5S-Index von 5Si = 1,3%. Drei der 5S
rDNA-enthaltenden Chromosomenpaare (I, VI und XIll) sind zugleich durch die Chromomy-
cin-Bander im zentromernahen Bereich charakterisiert.

3.1.3 H. subg. Pubavenastrum

Helictotrichon pubescens, der einzige Vertreter der monotypischen Untergattung Pubaven-
astrum kann aufgrund der charakteristischen Vorspelze mit kahlen Kielen und der Form der
Lodiculae morphologisch klar von den Arten der anderen drei Untergattungen unterschieden
werden. Es wird vermutet, dass sich die Art bereits friih in der Entwicklung der Gattung He-
lictotrichon abgespalten und sich von Zentralasien aus Uber weite Teile Eurasiens verbreitet
hat (vgl. Lange 1995a).

3.1.3.1 H. pubescens

Verbreitung: Das gegenwartige Verbreitungsgebiet reicht vom Norden der Iberischen Halb-
insel tiber viele Teile Zentral- und Osteuropas bis Zentralrussland und den Kaukasus. Ostlich
des Ural hat H. pubescens kleine isolierte Vorkommen in Zentralasien und dem suidlichen
Sibirien (Meusel et al. 1965, Conert 1976-1998), welches teilweise mit der Verbreitung von H.
desertorum in dieser Region Ubereinstimmt (vgl. Réser 1996). Synanthrope Vorkommen lie-
gen in Island, Nordamerika und Neuseeland. Im eigentlichen mediterranen Bereich kommt
diese Art nicht vor (vgl. Lange 1995a).
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Okologie: Helictotrichon pubescens gedeiht von der kollinen bis in die alpine Stufe (2400 m),
bevorzugt auf basischen bis neutralen Béden. In West- und Zentraleuropa kommt die Art in
verschiedenen, z.T. anthropogen beeinfluRten Graslandern vor. Sie wachst sowohl auf eini-
germal3en trockenen sowie maRig feuchten Standorten, aber auch in Sumpflandschaften.
Die Art zeigt eine ungewohnliche Toleranz gegeniiber saisonalen Uberschwemmungen, was
sie 6kologisch von den meisten anderen Taxa der Gattung Helictotrichon unterscheidet (R6-
ser 1996).

Chromosomenzahlen: Angaben lber diploide Chromosomenzahlen von 2n = 14 sind bei
Tischler (1950) und Frey (1991) zusammengefasst. Weitere Angaben Uber diploide Chromo-
somenzahlen stammen von Romero Zarco (1984a; Spanien), Rudyka (1986; Kasachstan),
Roser (1989, 1995, 1996; GroRRbritannien, Frankreich, Italien), Sorokin (1990, 1991, 1993;
Russland, Lettland) und Grebenstein (1992; Kaukasus). Tetraploide Zahlen von 2n = 28 wer-
den in Bolkhovskikh et al. (1969) und Fedorov (1969) sowie von Kozuharov & Petrova (1991,
Mt. Slavjanka, Bulgarien unter Avenula pubescens) angegeben. Die Zahlen 2n = 20 und 2n =
15 werden bei Frey (1991) diskutiert.

Karyologie: Detaillierte Karyotypanalysen verschiedener Herkiinfte wurden bereits von Hin-
dakova & Cinéura (1967), Frey (1991) und Grebenstein (1992) durchgefiihrt und ausfiihrlich
diskutiert. Bei der hier untersuchten Population aus Stdengland (R6 10206) konnten bei vier
der 14 metazentrischen Chromosomen ein chromosomaler Satellit nachgewiesen werden
(10m SAT: 4m — Tabelle 3; Abb. 19; Tafel 4. A). Submetazentrische Chromosomen (Frey
1991) kommen nicht vor. Wie bereits fur kaukasische Herkinfte beschrieben (Grebenstein
1992), fallen auch bei der hier untersuchten Population von H. pubescens die sehr langen
Satelliten auf. AuRerdem wird der Chromosomensatz durch die besondere Lage der 5S
rDNA-Bander und dem Fehlen von DAPI-positiven Heterochromatin gekennzeichnet. Offen-
bar haufig vorkommende B-Chromosomen (Gervais 1973b) bei H. pubescens konnten in
dieser Population nicht gefunden werden.

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 115,3 um ergibt sich trotz einer
starken Chromosomenkondensation eine hohe Mittlere Chromosomenlange von Lm = 8,2
um. Wie bereits durch Grebenstein (1992) bei kaukasischen Herkiinften festgestellt, ist die
Langenvarianz der Chromosomen von | = 10,0-6,5 pm im Vergleich zu den meisten diploiden
Arten der gesamten Gattung Helictotrichon relativ hoch. Daraus resultiert ein vergleichsweise
niedriger GréRengradient-Index von Gi = 65,0%. Der hohe Symmetrie-Index von Si = 88,2%
verdeutlicht einen sehr symmetrischen Chromosomensatz.

Die langen chromosomalen Satelliten bedingen einen sehr kleinen Satelliten-Index von
SATi = 1,5. Hybridisierungsorte der 45S rDNA beschranken sich jedoch auf einen schmalen
Bereich distal und proximal zur jeweiligen sekundéaren Einschnirung, woraus trotz der gro-
Ren Satellitenregionen ein relativ niedriger 45S-Index mit 45Si = 1,3% resultiert. Chromomy-
cin-positives Heterochromatin konnte — vermutlich préparatebedingt — an diesen Stellen je-
doch nicht sichtbar gemacht werden.

Von den insgesamt vier 5S rDNA-Loci befinden sich zwei in den Chromosomen 5 und 6
im Bereich der Satellitenregion distal zur NOR, ein Resultat welches ausschlie3lich bei H.
pubescens gefunden wurde. Die anderen beiden liegen interkalar in kurzen Chromosomen-
armen von den Nicht-Satellitenchromosomen 1 und 2. Der 5S-Index betragt 5Si = 1,3%.
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3.1.4 H. subg. Pratavenastrum

Bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum handelt es sich um eine morphologisch klar um-
grenzte, artenreiche Verwandtschaftsgruppe mit eurasisch-nordafrikanischer Verbreitung.
Lediglich eine Art, H. hookeri kommt mit der subsp. hookeri in Nordamerika vor, die der in
den Steppen Asiens weitverbreiteten subsp. schellianum (Hack.) Tzvelev stark ahnelt und
maglicherweise konspezifisch ist. Im Mittelmeergebiet und gréReren Gebirgsregionen (Pyre-
naen, Alpen, Kaukasus) zeigt diese Untergattung deutliche Entfaltungsschwerpunkte. Hin-
sichtlich ihrer klimatischen (ozeanisch-kontinental), edaphischen (basiphil-azidophil) und
sonstigen dkologischen Anpassungen (Vertikalverbreitung, etc.) erweist sich das subg. Prat-
avenastrum als die am starksten differenzierte Gruppe der gesamten Gattung Helictotrichon.
Innerhalb des subg. Pratavenastrum wurden in der letzten Zeit verschiedene Formenkreise
(Artengruppen) unterschieden, die sich durch morphologisch-anatomische Merkmale ab-
grenzen lassen und z.T. auch in 6kologischer Hinsicht stark voneinander abweichen (vgl.
Roser 1989, 1996; Lange 1995a). Manche dieser Artengruppen entsprechen in der alteren
Literatur nicht weiter differenzierten ‘Sammelarten’ (vgl. etwa Avena bromoides oder A. pra-
tensis sensu Saint-Yves 1931) oder die enge Verwandtschaft mancher Arten wurde aufgrund
ihrer diskontinuierlichen Verbreitung in regional begrenzten Bearbeitungen und Florenwerken
nicht erkannt. Solche disjunkten Areale kénnen innerhalb mancher Artengruppen Uber weite
Teile der Holarktis reichen.

3.1.4.1 H. bromoides-Gruppe

Bei der Helictotrichon bromoides-Gruppe handelt es sich um einen typisch mediterran ver-
breiteten Formenkreis basiphiler Arten, die sich durch eine besondere Blattanatomie und das
Vorkommen von kahlen Ahrchenachsen auszeichnen (vgl. Saint-Yves 1931, Roser 1989).
Die Arten sind charakteristische Arten der Tieflands- und montanen Mittelmeervegetation,
aber im sddlichen Mediterrangebiet existieren auch ausgesprochen xeromorphe Hochge-
birgsarten (Orophyten der Dornpolsterstrauch-Vegetation). Die H. bromoides-Gruppe besitzt
ihr Mannigfaltigkeitszentrum im westlichen Mittelmeergebiet, sowohl was die Zahl der dort
vertretenen Taxa als auch die vorhandenen Ploidiestufen betrifft. Im sidlichen zentralen und
im ostlichen Mittelmeergebiet ist sie mit nur je einer Art vertreten (vgl. Réser 1996).

3.1.4.1.1 H. bromoides subsp. bromoides

Verbreitung: Helictotrichon bromoides ist in den Westmediterraneis mit den zwei Unterarten
die weitestverbreite Art innerhalb der H. bromoides-Gruppe. Wéhrend die subsp. pauneroi
eine endemische Art Sudspaniens ist, zeigt die subsp. bromoides ein weites Verbreitungsge-
biet. Sie kommt von Ligurien aus westwarts durch das gesamte Sudfrankreich sowie im Ost-
teil der Iberischen Halbinsel, auf den Balearischen Inseln sowie in Marokko relativ haufig vor.
Einzelne isolierte Fundpunkte liegen im Dépt. Gers (Rdser 1989), im 6stlichen Teil Portugals
(Coutinho 1939, Romero Zarco 1984a), im sudostspanischen Trockengebiet und den Be-
ckenlandschaften der Cordillera Bética. Ein Vorkommen auf Korsika lasst sich bislang nicht
bestatigen (Gamisans & Jeanmonod 1993).

Okologie: Helictotrichon bromoides kommt von der planaren bis zur montanen Stufe vor. Auf

der sudlichen Iberischen Halbinsel und vor allem in Nordafrika (Hoher Atlas) steigt die Art bis
auf 2300 m. Sie wachst in lichten immergrinen Hartlaubwaldern, hauptséchlich jedoch in
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Macchien bzw. Matorrales, Garigues und Tomillares bevorzugt auf kalkhaltigen Untergrund
oder sogar (Ebrotal) gipshaltigem Gestein (vgl. RGser 1989).

Chromosomenzahlen: Helictotrichon bromoides ist stets diploid. Die Zahlungen stammen
grofltenteils von der subsp. bromoides Litardiere (1950; Frankreich), Lorenzo-Andreu & Gar-
cia-Sanz (1950; Spanien), Gervais (1966, 1968a, 1972, 1973a, b; Frankreich, Spanien), Sau-
er & Heubl (1984; Sudfrankreich), Romero Zarco (1984a; Spanien) und Roser (1989; Frank-
reich, Spanien). Zahlungen aus der Sa. de Cazorla und der Sa. Nevada durch Gervais
(1973a) und Romero Zarco (1984a) beziehen sich auf die subsp. pauneroi. Eine Zahlung aus
Libyen (Farugi 1987) gehdort wahrscheinlich zu H. cincinnatum. Tetra- und hexaploide Zahlen
(Gervais 1972, 1973a, 1973b) beziehen sich auf den Bastard H. xtalaverae bzw. H. gervaisii
subsp. gervaisii.

Karyologie: Von H. bromoides wurden zwei Populationen, eine aus der Sierra de Tejeda in
Sudspanien (W 58) und eine aus den Hautes-Alpes in Frankreich (R6 11039) untersucht.
Beide Chromosomensitze zeigen weitgehende Ubereinstimmungen. Entsprechend den Un-
tersuchungen an Herkinften aus Sudfrankreich (Sauer & Heubl 1984) und Spanien (Roser
1989, Grebenstein 1992) wurden jeweils zwei Satellitenchromosomen festgestellt. Proximal
zu den chromosomalen Satelliten bzw. der NOR hybridisierte die 5S rDNA. Derartig gestalte-
te Chromosomen wurden in keiner weiteren hier untersuchten diploiden Art gefunden. Beide
Chromosomensatze sind zudem durch das Vorkommen von schmalen COM2-Bandern in
den subtelomerischen Bereichen und das Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin ge-
kennzeichnet. Unterschiede beider Populationen zeigen sich vor allem in den Symmetriever-
haltnissen und der Ausdehnung der chromosomalen Satelliten.

In der Population aus der Sierra de Tejeda (W 58) sind zwei der zwolf Nicht-Satellitenchro-
mosomen mit r = 1,7 submetazentrisch (10m 2sm SAT: 2m — Tabelle 3; Abb. 20), woraus fir
den Chromosomensatz ein relativ niedriger Symmetrie-Index von Si = 70,7% folgt. Die Mittle-
re Chromosomenlange betragt Lm = 7,3 um, wobei die Unterschiede zwischen l&angstem und
kurzestem Chromosom relativ gering sind (I = 10,5-8,3 um, hoher Gi = 78,6%).

Die Satellitenregionen zeigen mit einem SATi = 4,8 eine moderate Ausdehnung. Da der
Chromosomensatz von H. bromoides durch nur zwei NORs, bei denen Chromomycin-
positives Heterochromatin bzw. 45S rDNA nachgewiesen wurde, gekennzeichnet ist, liegen
der CMA-Index als auch der 45S-Index im unteren Bereich [Hi(C) = 45Si = 1,0%].

Aulerhalb der zwei 5S rDNA-Bander proximal zur NOR in den Chromosomen 7 und 14
hybridisierte diese Sequenz im langen Arm des Chromosoms 7 im interkalaren Bereich. Der
5S-Index ist mit 5Si = 0,6% sehr gering.

Die Satelliten-DNA COM2 hybridisierte an 19 Positionen im subtelomerischen Bereich. In
den Chromosomenpaaren I, Il und VII liegen sie in beiden Armen, in den anderen Chromo-
somenpaaren, mit Ausnahme des Satellitenchromosoms 14 ohne COM2-Band, in jeweils nur
einem Arm. Da die Bander sehr schmal sind, liegt der COM2-Index mit COM2i = 1,8% im
unteren Bereich.

Im Chromosomensatz von H. bromoides aus den Hautes-Alpes in Frankreich (R6 11039)
sind alle Chromosomen metazentrisch (12m SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 21; Tafel 4: E).

Der Chromosomensatz zeigt insgesamt aufRerst symmetrische Ausprdgung, denn der
Symmetrie-Index liegt mit Si = 87,5% sehr hoch. Die Chromosomen sind mit Lm = 8,7 pum
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vergleichsweise grof3. Die Varianz der Chromosomenléangen von | = 10,0-7,5 ym (Gi =
75,0%) entspricht weitgehend dem Chromosomensatz aus Sidspanien. Ein sehr kleines
Chromosomenpaar, welches durch Sauer & Heubl (1984) beobachtet wurde, konnte in bei-
den Populationen nicht nachgewiesen werden.

Die geringe Lange der chromosomalen Satelliten ergibt einen hohen Satelliten-Index von
SATi = 9,0 und einen relativ niedrigen CMA-Index von Hi(C) = 0,8%.

Auch in dieser westalpinen Herkunft wurde eine weitere Hybridisierungsstelle der 5S rDNA
nachgewiesen, die jedoch interkalar im Nicht-Satellitenchromosom 12 vorkommt. Der 5S-
Index ist mit 5Si = 0,7% ebenfalls sehr gering.

Die Satelliten-DNA COM2 hybridisierte an 20 Positionen im subtelomerischen Bereich. In
den Chromaosomenpaaren |V, V und VIl befindet sie sich in beiden Armen, in den anderen
Chromosomenpaaren jeweils nur in einem Arm. Der COM2-Index ist COM2i = 4,1%.

3.1.4.1.2 H. cincinnatum

Verbreitung: Helictotrichon cincinnatum ist der einzige Vertreter der H. bromoides-Gruppe
im sudlichen zentralen Mediterrangebiet. Sein Verbreitungsgebiet umfasst Sizilien (Nebro-
den, Madonie), Tunesien und das nérdlichen Algerien, wo es bis fast zur Grenze nach Ma-
rokko hin verbreitet ist. Ein weiteres Vorkommen liegt in der Cyrenaika (Libyen), einem Ge-
biet mit reliktarer Hartlaubvegetation. Ein nordlicher Vorposten befindet sich auf dem Mte
Pollino in Kalabrien (vgl. Réser 1989, Lange 1995a).

Okologie: Die Art wachst von Meeresniveau bis zu 1800 m in Sizilien und bis zu 2200 m in
Algerien auf Kalk oder Dolomitgestein. Im Tiefland und niedrigen Lagen kommt die Art haufig
in Ersatzgesellschaften von Stein- und Flaum-Eichenwaldern vor, und zwar in verschiedenen
Typen von immergriinen Strauchern und in Horstgras-Formationen (Ampelodesmos maurita-
nica) auf Sizilien, sowie zusammen mit Stipa tenacissima im Unterwuchs von offenen Pinus
halepensis Waldern in Algerien (Brullo 1983, Wojtersky 1985). Damit zeigen sich 6kologi-
sche Ahnlichkeiten zu H. convolutum und H. filifolium subsp. filifolium.

Chromosomenzahlen: Frihere Chromosomenzahlungen an H. cincinnatum erbrachten
Zahlen von 2n = 28 fur sizilianische Populationen (Rdser 1989, 1996). Fur Pflanzen aus Tu-
nesien, deren genaue Herkunft unbekannt ist, wurde durch Gervais (1973a) eine diploide
Zahl von 2n = 14 angegeben. Mdglicherweise bezieht sich die gleichlautende Z&hlung durch
Farugi (1987) an libyschem Material (unter Avenula bromoides) ebenfalls auf H. cincinnatum.

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. cincinnatum (W 31) einer sizilianischen Herkunft
mit 2n = 28 sind alle Chromosomen metazentrisch. Davon tragen sechs einen chromosoma-
len Satelliten. Ein B-Chromosom besitzt ebenfalls eine NOR (22m SAT: 6m +1B — Tabelle 3;
Abb. 27). In H. cincinnatum kénnen auch zwei B-Chromosomen vorkommen (Herkunft R6
6024, Tafel 5: A2).

Auch bei Vernachlassigung des B-Chromosoms besitzt dieser Satz mit Lm = 5,5 um eine
relativ geringe Mittlere Chromosomenlénge sowie eine vergleichsweise grof3e Varianz zwi-
schen den Chromosomenléangen (niedriger Gi = 65,4%). Die fur die meisten diploiden und
niedrig-polyploiden Taxa charakteristischen geringen Langenunterschiede zwischen langen
und kurzen Armen der Chromosomen bedingen einen hohen Symmetrie-Index von Si =
83,8% (ohne B-Chromosomen).
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Die chromosomalen Satelliten sind durch eine deutliche sekundare Einschniirung abge-
grenzt, an denen die 45S rDNA hybridisierte und Chromomycin-positives Heterochromatin
nachgewiesen wurde. Die Ausdehnung der Satelliten fihren zu den Satelliten-Indizes SATi =
6,9 (ohne B-Chromosom) bzw. 6,2 (mit B-Chromosom). Die Indizes fir Chromomycin und
45S rDNA sind gleich gro3 [Hi(C) = 45Si = 1,5 (ohne B-Chromosom) bzw. 1,8% (mit B-
Chromosom)].

Aufgrund von 14 meist wenig ausgedehnten DAPI-Béndern ergibt sich ein vergleichsweise
niedriger DAPI-Index von Hi(D) = 2,2%. Die Chromosomen 13, 22 und 25 besitzen in beiden
Chromosomenarmen subtelomerische DAPI-Bé&nder. Weitere acht Chromosomen weisen in
jeweils nur einem Arm DAPI-B&nder auf.

Durch insgesamt neun nachweisbare Hybridisierungsstellen der 5S rDNA ergeben sich fir
die 5S-Indizes Werte von 5Si = 1,5 (ohne B-Chromosom) bzw. 1,4% (mit B-Chromosom).
Vier dieser 5S rDNA-Bander liegen bei den Satellitenchromosomenpaaren Il und VI jeweils
interkalar im Chromosomenarm ohne Satellit. Weitere zwei liegen proximal zur NOR in den
Chromosomen 8 und 23 (vergleichbar H. bromoides). Die Ubrigen befinden sich in den
Chromosomen 6, 16 und 25. Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 konnten ledig-
lich an elf Positionen nachgewiesen werden. Der COM2-Index betrégt deshalb nur COM2i =
1,2%.

3.1.4.1.3 H. gervaisii subsp. gervaisii

Verbreitung: Helictotrichon gervaisii ist eine stdiberisch-nordmarokkanisch verbreitete Art,
bei der sich zwei Unterarten unterscheiden lassen. Das Areal der subsp. gervaisii ist auf die
Trockengebiete der siidlichen Iberischen Halbinsel beschrankt.

Okologie: Die ausgesprochen xeromorphe subsp. gervaisii ist charakteristisch fir sidmedi-
terrane Offenvegetation unter semiaridem Klima (Garigues der Ononido-Rosmarinetea) und
steht als Tieflandssippe der eher montanen, weiterverbreiteten und — was die Béden und die
Wasserversorgung betrifft — 6kologisch andersartigen subsp. arundanum gegenuber (vgl.
oben H. filifolium; Kap. 3.1.1.3).

Chromosomenzahlen: Fir die subsp. gervaisii wurden Chromosomenzahlen von 2n = 42,
56, 63, 70, damit den Ploidiestufen von 6x, 8x, 9x und 10x entsprechend, festgestellt (Ger-
vais 1968a, 1972, 1973a unter Avenochloa bromoides; Romero Zarco 1984a; Rdser 1989).
Wahrend die hexaploide Chromosomenrasse im gesamten Verbreitungsgebiet der subsp.
gervaisii vorkommt, beschrankt sich die oktoploide und die dekaploide Sippe sowie deren
Bastard auf den zentralen bis westlichen Teil des Gesamtareals (Rdser 1989).

Karyologie: Der oktoploiden Chromosomensatz von H. gervaisii subsp. gervaisii (R6 3418)
aus Sudspanien (Méalaga) mit 2n = 56 ist durch das Vorkommen einer grof3en Zahl von 28
eindeutig submetazentrischen Chromosomen charakterisiert, die zudem stark ausgedehnte
DAPI-Bander besitzen. Von den vermutlich acht Satellitenchromosomen (vgl. Roser 1989),
also jeweils einem pro haploiden Chromosomensatz, wie sie bereits bei H. bromoides fest-
gestellt wurden, konnten hier nur in sechs Chromosomen eine sichtbare sekundéare Ein-
schnirung, die zugleich Chromomycin-positiv ist, nachgewiesen werden. Daraus ergibt sich
folgende Karyotypformel: 28m 22sm SAT: 6sm (Tabelle 3; Abb. 30; Tafel 5: B).

Die Mittlere Chromosomenlange von Lm = 7,5 pum (L = 421,5 pm) ist im Vergleich zu an-
deren polyploiden Arten relativ hoch, wahrend die Unterschiede zwischen langstem und kr-
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zestem Chromosom von | = 10,3-5,3 um (Gi = 51,2%) im mittleren Bereich liegen. Durch die
grol3e Zahl submetazentrischer Chromosomen, die die Halfte des gesamten Chromosomen-
satzes ausmachen, ist der Symmetrie-Index bei dieser Unterart mit Si = 62,5% extrem nied-
rg.

Die sechs chromosomalen Satelliten zeigen eine vergleichsweise geringe Ausdehnung, so
dass sich der relativ hohe Werte fir den Satelliten-Index von SATi = 6,4 und ein niedriger
Wert fir den CMA-Index von Hi(C) = 0,6% ergibt.

Aus der bereits genannten, z.T. gro3en Ausdehnung der insgesamt 61 DAPI-Bander re-
sultiert ein aulRergewdhnlich hoher Wert fir den DAPI-Index von Hi(D) = 12,5%. Sehr breite
DAPI-Bander liegen zumeist in den langen Armen und zwar in allen 28 submetazentrischen
Chromosomen und in 14 der 28 metazentrischen Chromosomen. Zwei der ausgedehnten
DAPI-Bander kommen in den kurzen Chromosomenarmen der submetazentrischen Chromo-
somen 1 und 2 vor. Zusatzliche, weniger breite DAPI-Bénder finden sich an 17 subtelomeri-
schen Positionen von 9 Chromosomen.

Die Orte der 5S rDNA-Hybridisierungsstellen zeigen im Chromosomensatz von H. gervai-
sii subsp. gervaisii eine sehr komplizierte Verteilung. In den sechs Paaren II, IX, XIlI, XXI,
XXIIund XXVI liegen sie jeweils proximal zum ausgedehnten DAPI-Band in den langen Ar-
men und in den Paaren XVI und XVII jeweils interkalar in den langen Armen. In den
Chromosomen 1, 2, 3, 23, 26 und 30 kommen gleichzeitig zwei bis mehrere 5S rDNA-Hyb-
ridisierungsstellen vor. Ahnlich wie bei H. bromoides hybridisierte die 5S rDNA im Satelliten-
chromosomenpaar Xlll proximal zum Satelliten. Infolge der zahlreichen Hybridisierungsstel-
len der 5S rDNA ist der 5S-Index mit 5Si = 2,3% sehr hoch.

Fur die Satelliten-DNA COM2 wurden insgesamt 78 Stellen, davon neun Doppelbéander
nachgewiesen. In vier Satellitenchromosomen (23, 26, 27, 36) liegen die COM2-Béander pro-
ximal zur NOR. Von den insgesamt 112 Chromosomenenden enthalten 58% diese Satelliten-
DNA. An Stellen mit ausgedehntem DAPI-positiven Heterochromatin liegen die COM2-
Bander entweder proximal zum DAPI-Band oder im Bereich der DAPI-Bander. Sind die
DAPI-Bander weniger ausgedehnt bzw. vollstandig fehlend, befindet sich die Satelliten-DNA
COM2 unmittelbar an den Chromosomenenden. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 2,5% im
mittleren Bereich fir die polyploiden Arten dieser Untergattung.

Helictotrichon gervaisii subsp. gervaisii besitzt zumeist breite, subtelomerische Giemsa-C-
Bander in den langen Armen von 37 Chromosomen. Die Anzahl und die Lage dieser Giem-
sa-C-Bander stimmt weitgehend mit denen der Fluoreszenzbander von Chromomycin und
DAPI Uberein (Tafel 5: B3, B4).

3.1.4.1.4 H. gervaisii subsp. arundanum

Verbreitung: Die subsp. arundanum kommt in Stdspanien und Nordmarokko vor und zeigt
damit eine grolRere Verbreitung als die subsp. gervaisii.

Okologie: Die meso-xeromorphe subsp. arundanum kommt vor allem in der montanen Stufe
zwischen 500 und 1850 m auf feinerdereichem und humosem Untergrund vor.

Chromosomenzahlen: Fir die sudliche Iberische Halbinsel werden hexaploide (Prov. Cadiz)

sowie tetraploide Populationen (Prov. Malaga) angegeben (Romero Zarco 1984a, Roser
1989).
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Karyologie: Von der subsp. arundanum wurden sowohl eine tetraploide als auch eine he-
xaploide Herkunft untersucht.

Bei der tetraploiden Rasse aus der Serrania de Ronda in Sudspanien (W 71) wurden 18 me-
tazentrische und 10 submetazentrische Chromosomen ermittelt. Vier metazentrische Chro-
mosomen besitzen einen chromosomalen Satelliten (14m 10sm SAT: 4m — Tabelle 3; Abb.
28).

Die Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 6,9 um. Aufgrund des kleinen Chromosoms
28 ist der GréRengradient-Index relativ gering (Gi = 62,5%). Weniger als ein Drittel der Chro-
mosomen sind eindeutig submetazentrisch, so dass der Satz symmetrischer als bei der
oktoploiden subsp. gervaisii ist (Si = 71,1%). Der Satelliten-Index betragt SATi = 4,6. Die
Chromomycin- und 45S rDNA-Bander sind deckungsgleich [Hi(C) = 45Si = 1,4%)].

Die insgesamt nur elf DAPI-Bander bedingen einen niedrigen Wert fir den DAPI-Index
von Hi(D) = 2,6%. Die 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen 2, 9 und 16 besitzen jeweils ein
DAPI-Band. Die dazu vermutlich homologen/homdologen Chromosomen 6, 11 und 12 wei-
sen hingegen kein DAPI-positives Heterochromatin auf. Auch das Satellitenchromosom 10
besitzt kein DAPI-Band im langen Arm wie das vermutlich entsprechende Satellitenchromo-
som 4. Auch fir das Chromosomenpaar VI scheint eine Polymorphie bezlglich des DAPI-
Bandes vorzuliegen, denn fur das DAPI-Band-enthaltende Chromosom 22 konnte kein ein-
deutig homologes Chromosom festgestellt werden (siehe Kap. 4.2.6).

Insgesamt acht 5S rDNA-Bander kennzeichnen den Satz. Davon liegen zwei (Chromoso-
men 2 und 6) ahnlich wie bei H. bromoides proximal zur NOR. In den Chromosomen 9 und
12 befinden sich 5S rDNA-Bander in jeweils beiden Armen, in den Chromosomen 11 und 16
interkalar in jeweils einem Arm. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,3% im mittleren Bereich fur
diese Untergattung.

Die Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich in insgesamt 41 Positi-

onen im subtelomerischen Bereich. Diese entsprechen 73% der mdglichen 56 subtelomeri-
schen Regionen bei 2n = 28. Aufgrund der starkeren Ausdehnung der Satelliten-DNA COM2-
Bander liegt der COM2-Index mit COM2i = 6,3% sehr hoch.
Fur die hexaploide Rasse aus der Sa. de Grazalema (R6 10270) wurden 28 metazentrische
und 14 submetazentrische Chromosomen vermessen. Die Anzahl von sechs Satellitenchro-
mosomen einer hexaploiden Chromosomenrasse aus der Sa. Margarita (Réser 1989) konnte
hier bestatigt werden. Zwei der sechs Satellitenchromosomen sind submetazentrisch (24m
12sm SAT: 4m 2sm — Tabelle 3; Abb. 29; Tafel 5: C).

Die Mittlere Chromosomenlange von Lm = 7,0 um (L = 292,0 um) ist — &hnlich wie bei der
subsp. gervaisii sowie bei der tetraploiden Rasse der subsp. arundanum — im Vergleich zu
anderen polyploiden Arten relativ hoch. Die GréRenunterschiede sind mit | = 8,5-5,3 um (Gi =
61,8%) der tetraploiden Rasse vergleichbar, jedoch viel geringer als bei der subsp. gervaisii.
Aufgrund der hohen Zahl an submetazentrischen Chromosomen erweist sich der Chromo-
somensatz der subsp. arundanum — wie der der subsp. gervaisii — als innerhalb der Arten der
gesamten Gattung relativ asymmetrisch. Wahrend jedoch in der subsp. gervaisii die Halfte
der Chromosomen submetazentrisch sind, sind es hier wie bei der tetraploiden Rasse von
subsp. arundanum nur ein Drittel der Chromosomen. Daraus resultiert auch hier ein — ge-
genlber der subsp. gervaisii — hGherer Symmetrie-Index von Si = 71,3%. Die Ausdehnung
der chromosomalen Satelliten ist wie bei der subsp. gervaisii relativ gering (SATi = 6,4; Hi(C)
= 0,9%).

51



In den Chromosomen dieses Satzes kommen wie in der subsp. gervaisii sehr ausgedehn-
te subtelomerische DAPI-Bander vor. Von den insgesamt 30 Bandern liegen acht in den kur-
zen und 20 in den langen Armen. Die Chromosomen des Paares Xlll haben jeweils gleiche
Armlangen. Sie besitzen ebenfalls jeweils ein DAPI-Band. Nur beim Chromosomenpaar IV
kommen DAPI-Bander in beiden Armen vor. Der Anteil an DAPI-positiven Heterochromatin in
Beziehung zur Gesamtchromosomenlénge ist geringer als bei der subsp. gervaisii, jedoch
hoher als bei der tetraploiden Chromosomenrasse der subsp. arundanum. Wie der DAPI-
Index von Hi(D) = 6,0% verdeutlicht, liegt er im Vergleich mit anderen diploiden und polyploi-
den Arten der Untergattung Pratavenastrum jedoch im oberen Bereich.

Aufgrund der groRen Anzahl und z.T. der Lage der 5S rDNA-Bander zeigen beide Her-
kuinfte der subsp. arundanum untereinander und mit der subsp. gervaisii deutliche Uberein-
stimmungen. Die 5S rDNA liegt bei der hexaploiden Herkunft von subsp. arundanum an ins-
gesamt 19 Positionen. Bei acht Chromosomen (4, 5, 11, 12, 15, 18, 23 und 26) liegen diese
5S rDNA-Bander interkalar in den langen Armen. Bei elf Chromosomen kommt die 5S rDNA
im subtelomerischen Bereich langer und kurzer Arme vor. Davon zeigen sechs Chromaoso-
men (26, 27, 33, 34, 37 und 38) + ausgedehnte DAPI-Bander distal zum 5S rDNA-Band. In
den Paaren VII und IX kommen gleichzeitig interkalare und subtelomerische 5S rDNA-
Bander vor. Die 5S rDNA-Loci proximal zur NOR (H. bromoides-ahnlich), die in den Chromo-
somen 2 und 6 des tetraploiden Chromosomensatzes sowie in den Chromosomen 23 und 26
der subsp. gervaisii vorkommen, treten in diesem hexaploiden Chromosomensatz nicht auf.
Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,9% im oberen Bereich fir die Vertreter dieser Untergattung.

Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich in insgesamt 55 Positio-
nen. Ahnlich der subsp. gervaisii enthalten hier 59% der Chromosomenenden (50 von 84) die
Satelliten-DNA COM2. Sie liegt in zwei Chromosomen (18 und 33) wiederum in Form von
Doppelbandern vor. In den Satellitenchromosomen 18, 20 und 31 kommt sie proximal zur
sekundaren Einschniirung vor. Fast die Halfte der COM2-Bander besitzen keine (24 Positio-
nen) oder nur schmale DAPI-Bander (vier Positionen), wahrend die andere Halfte ausge-
dehnte DAPI-Bander aufweist (24 Positionen). Aufgrund der starkeren Ausdehnung der
COM2-Bander liegt der COM2-Index mit COM2i = 5,6% jedoch sehr hoch.

3.1.4.1.5 H. pruinosum

Verbreitung: Helictotrichon pruinosum ist die sudlichstverbreitete Art der gesamten H. bro-
moides-Gruppe. Die Art besitzt offensichtlich nur in den Kistengebirgen des westlichen Alge-
rien ein nahezu geschlossenes Verbreitungsgebiet. Weitere einzelne Vorkommen sind im
Tell-Atlas sowie dem Mittleren und Hohen Atlas zu finden. In den Hochlagen des Sahara-
Atlas beiderseits der marokkanisch-algerischen Grenze liegen die stdlichsten Fundpunkte.

Okologie: Die Art wachst von Meeresniveau bis zu 2500 m in siidlichen Gebirgen.

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 15x = 105 und 18x = 122-124 wurden
durch Rdser (1998) fur den zentralen Mittleren Atlas angegeben.

Karyologie: In einer Population von H. pruinosum vom zentralen Mittleren Atlas (R0 10318)
wurden Chromosomenzahlen von 2n = 105, 112 und 122-124 gefunden, jeweils einem 15x-,
16x- bzw. vermutlich 18x-Polyploidniveau entsprechend. In dem karyologisch genauer unter-
suchten Satz mit 2n = 105 Chromosomen wurden 28 submetazentrische Chromosomen
nachgewiesen. Durch Hybridisierung mit der 45S rDNA und durch Chromomycin-Féarbung
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konnten zehn Chromosomen mit NORs nachgewiesen werden. Daraus ergibt sich die Karyo-
typformel von 67m 28sm SAT: 10m (Tabelle 3; Abb. 33; Tafel 6: B).

Die Chromosomen sind mit Lm = 4,0 um (L = 416,9 um) sehr klein. Wie fir polyploide Ar-
ten typisch, sind die Langenunterschiede von | = 5,3-2,8 um relativ ausgeprégt, woraus sich
ein kleiner GrofRengradient-Index von Gi = 52,4% ergibt. Aufgrund der hohen Zahl von 28
submetazentrischen Chromosomen, was fast ein Drittel aller Chromosomen ausmacht, ist
der Chromosomensatz mit einem Si = 70,6% gegeniber anderen polyploiden Arten dieser
Untergattung etwas asymmetrischer.

Da die chromosomalen Satelliten gering ausgedehnt sind — vergleichbar den Unterarten
von H. gervaisii — ergeben sich ein hoher Satelliten-Index und niedrige Werte fiir den 45S-
und den CMA-Index [SATi = 6,3; 45Si = Hi(C) = 0,7%)].

Die insgesamt 66 ausgedehnten DAPI-Bander bedingen den sehr hohen DAPI-Index von
Hi(D) = 10,2%. EIf der Bander befinden sich in den kurzen, 53 in den langen Armen. Die
Chromosomen 60 und 63 haben jeweils gleichlange Arme. Sie besitzen in einem Arm ein
DAPI-Band. Das Chromosomenpaar Il weist in beiden Armen DAPI-Bander auf. Insgesamt
41 der 105 Chromosomen haben keine DAPI-Bander.

Die 5S rDNA befindet sich in insgesamt 26 Positionen. Wahrend sie in den Satelliten-
chromosomen sowie den Chromosomen 28, 29, 79, 93 und 94 interkalar vorkommt, wurde
sie ansonsten in der Nahe des Zentromers nachgewiesen bzw. beim Chromosom 60 im sub-
telomerischen Bereich. In den Chromosomen 77 und 80 kommt sie beiderseits des Zentro-
mers vor. Mit Ausnahme dieser zwei Chromosomen sowie der Chromosomen des Paares |
und dem gleicharmigen Chromosom 60 liegt die 5S rDNA ausschlie3lich in den langen Ar-
men. Der 5S-Index von 5Si = 1,5% liegt im mittleren Bereich fur diese Untergattung. Hybridi-
sierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 konnten in diesem Préparat nicht untersucht wer-
den.

3.1.4.1.6 H. agropyroides

Verbreitung: Helictotrichon agropyroides zeigt eine ostmediterrane Verbreitung. Die Art
kommt in Sid- und Siddostgriechenland, Gberwiegend in der dstlichen Halfte des Pelopon-
nes, auf den Agaischen Inseln und auf Kreta vor. Auf dem griechischen Festland ist sie aller-
dings selten. AuRerdem kommt H. agropyroides in der sudostlichen Turkei (S-Anatolien, A-
manos-Gebirge) vor (Lange 1995a).

Okologie: Helictotrichon agropyroides kommt von Meeresniveau bis 1650 m (Taygetos Ge-
birge) vor, meist in Phrygana oder offener Macchie auf Kalk, Schiefer oder Serpentin, in vom
Menschen weitgehend unbeeinflusster Vegetation (Lange 1991b).

Chromosomenzahlen: Dekaploide Sippen wurden durch Lange (1991b; Kreta, Eub6a und
Taygetos-Gebirge) und Sauer (1984; Kreta) festgestellt.

Karyologie: Von H. agropyroides wurden zwei Populationen aus Griechenland, eine vom
Peloponnes (RO 10698) und die andere aus dem Jdchtasgebirge auf Kreta (W 20) unter-
sucht. Die Lage der NORs wurde durch die Hybridisierung mit der 45S rDNA nachgewiesen
und durch die Chromomycin-Farbung bestétigt. In beiden Populationen wurden damit jeweils
zehn Satellitenchromosomen dargestellt.
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Der dekaploide Chromosomensatz der peloponnesischen Population (R6 10698) enthalt un-
ter den 2n = 70 insgesamt zwoIf submetazentrische Chromosomen. Daraus folgt die Karyo-
typformel von 48m 12sm SAT: 10m (Tabelle 3; Abb. 34; Tafel 6: C).

Aus der Gesamtlange der Chromosomensatzes von L = 355,0 pum ergibt sich eine niedri-
ge Mittlere Chromosomenlénge von Lm = 5,1 pm. Die Langenvarianz der Chromosomen von
| = 6,3-4,0 um ist geringer als beim Durchschnitt aller polyploiden Arten, woraus ein relativ
hoher GroRengradient-Index von Gi = 64,0% resultiert. Der Symmetrie-Index liegt mit Si =
75,7% im mittleren Bereich.

Aufgrund der Ausdehnung und Lage der chromosomalen Satelliten in den kurzen Armen
(mit Ausnahme des Paares |) sind der Satelliten-Index vergleichsweise niedrig (SATi = 3,2)
und der 45S-Index relativ hoch (45Si = 1,9%). Chromomycin-positives Heterochromatin
kommt sowohl in den NORs als auch in finf weiteren Nicht-Satellitenchromosomen vor. In
Chromosomen 8, 9, 57, 61 und 66 liegen die Chromomycin-Bander an den Enden der kurzen
Arme. Der CMA-Index liegt daher auch im oberen Bereich [Hi(C) = 2,1%)].

Insgesamt 50 DAPI-Bander bedingen einen vergleichsweise hohen DAPI-Index von Hi(D)
= 6,2%. Davon liegen 30 jeweils in den langen und 14 in den kurzen Chromosomenarmen.
Die sechs Chromosomen der Paare XXII, XXl und XXIV zeigen gleiche Armlangen (r = 1)
und besitzen ebenfalls DAPI-Bander in einem ihrer Arme. Eine gréRere Ausdehnung von =
0,8 um Lange zeigen die DAPI-Bander nur in 15 Positionen.

Bezlglich der Verteilung der 5S rDNA-Bander zeigt H. agropyroides eine innerhalb der
Gattung Helictotrichon einzigartige Verteilung. So besitzen die Satellitenchromosomen 3, 5,
14, 15 und 67 jeweils zwei 5S rDNA-Béander, wovon eines jeweils proximal zur NOR, das
andere im Chromosomenarm ohne Satellit in der Nahe des Zentromers liegt. Ahnlichkeiten
dazu findet man jedoch bei H. gervaisii subsp. gervaisii (Paar XllI, Abb. 30). Weitere 5S
rDNA-Loci kommen in den Chromosomen 6, 7, 11, 20, 21, 32, 34, 41, 51 und 68 vor. Der 5S-
Index ist mit 5Si = 2,1% vergleichsweise hoch.

Stellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich an insgesamt 90 Chromosomenenden.
Insgesamt 24 Chromosomen besitzen Satelliten-DNA COM2 in beiden, 21 nur in den langen
und 16 nur in den kurzen Armen. Die in einem Arm Satelliten-DNA COM2-enthaltenden
Chromosomen 41, 45, 46, 47 und 48 haben jeweils gleichlange Arme (r = 1). Der COM2-
Index ist mit COM2i = 9,1% ausgesprochen hoch.

In der kretischen Population (W 20) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 63 und 65 ermit-
telt, einem 10x- oder 9x-Ploidniveau entsprechend. Der Chromosomensatz mit 2n = 65 wur-
de karyologisch detaillierter untersucht. Er enthalt nur drei submetazentrische Chromoso-
men, so dass sich fir den Chromosomensatz eine Formel von 52m 3sm SAT: 10m ergibt
(Tabelle 3; Abb. 36).

Aus den Gesamtlange des Satzes von L = 264,5 um ergibt sich auch fur diese kretische
Herkunft eine niedrige Mittlere Chromosomenlange von Lm = 4,1 um. Aufgrund zweier kur-
zer Chromosomen (64, 65) ist die Varianz zwischen langstem und kirzestem Chromosom
gegenuber der peloponnesischen Population mit | = 5,8-2,8 um jedoch ausgeprégter. Daraus
folgt ein geringerer GroRengradient-Index (Gi = 47,8%). Obwohl der Chromosomensatz der
kretischen Population nur drei submetazentrische Chromosomen enthalt, entspricht der
Symmetrie-Index von Si = 78,4% dem der peloponnesischen Herkunft.

Ebenso liegen die chromosomalen Satelliten in den kurzen Armen und sind relativ lang.
Daher ergibt sich ein niedriger Satelliten-Index (SATi = 3,5) und ein relativ hoher 45S-Index
(45Si = 1,7%), vergleichbar der Population vom Peloponnes. Chromomycin-positives Hete-
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rochromatin kommt in beiden Herkinften sowohl in den NORs als auch in jeweils funf Nicht-
Satellitenchromosomen vor. Im Chromosom 3 der kretischen Population liegt es zentromer-
nah im langen Chromosomenarm. Bei den Chromosomen 13, 24, 57 und 59 liegen die
Chromomycin-Bander im subtelomerischen Bereich der kurzen Chromosomenarme. Der
CMA-Index liegt daher, verglichen mit anderen Vertretern des subg. Pratavenastrum, im obe-
ren Bereich und belauft sich bei beiden Populationen auf Hi(C) = 2,1%.

Die Chromosomensatze beider Populationen weisen beziglich ihrer Symmetrie, der An-
zahl und Grol3e der Satelliten, Lage der NORs sowie des Vorkommens und Ausdehnung der
5S rDNA und der Satelliten-DNA COM2 (s.u.) starke Ahnlichkeiten auf. Im Hinblick auf die
Anzahl der DAPI-Bander unterscheiden sich beide Populationen hingegen erheblich. Dabei
stehen 50 DAPI-Bandern der peloponnesischen Population nur 16 DAPI-Béander der kreti-
schen Population gegenuber. Deshalb differiert auch der DAPI-Index mit Hi(D) = 6,2% ge-
genlber 2,6% betrachtlich. Zwolf der 16 DAPI-Bander befinden sich eindeutig in den langen
und drei in den kurzen Armen. Das Chromosom 41 mit gleichlangen Armen (r = 1) besitzt in
einem davon ebenfalls ein DAPI-Band.

Die Stellen der 5S rDNA liegen wie in den fiunf Satellitenchromosomen 3, 5, 14, 15 und 67
der peloponnesischen Population — offenbar typisch fur diese Art — auch in der kretischen
Population in den Satellitenchromosomen 6, 7, 8, 11, 12, 20, 21 und 32 zum einen interkalar
in den langen Armen, desweiteren proximal zur NOR. Die Satellitenchromosomen 9 und 48
besitzten jeweils nur ein 5S rDNA-Loci (interkalar im langen Arm bzw. proximal zur NOR).
Die Menge der 5S rDNA (hier 5Si = 2,0%) ist in beiden Populationen wiederum ann&hernd
gleich.

Bei der kretischen Population wurden insgesamt 68 Positionen der Satelliten-DNA COM2
nachgewiesen. Davon tragen 14 Chromosomen die Satelliten-DNA COM2 in beiden, 25 nur
in den langen und 13 nur in den kurzen Armen. In den Chromosomen 42 und 58 mit jeweils
gleichlangen Armen kommt in einem von ihnen ein Band mit Satelliten-DNA COM2 vor. Die
COM2-Indizes beider Herklnfte sind mit COM2i = 9,1 bzw. 9,3% anné&hernd gleich.

3.1.4.2 H. marginatum-Gruppe

Die H. marginatum-Gruppe zeigt, dhnlich den Verhaltnissen bei der H. bromoides-Gruppe, im
westlichen Eurasien eine weite, disjunkte Verbreitung, diesmal allerdings im ‘submediterra-
nen’ Bereich und basierend auf einer anderen edaphischen Spezialisierung. Die Arten der H.
marginatum-Gruppe besiedeln basenarme und z.T. saure Substrate, so dass die Areale von
H. marginatum- und H. bromoides-Gruppe komplementéar erscheinen (vgl. Réser 1997). Das
Mannigfaltigkeitszentrum der H. marginatum-Gruppe liegt wiederum im westlichen Teilareal,
im ostlichen Teilareal kommt nur H. compressum vor.

3.1.4.2.1 H. marginatum

Verbreitung: Helictotrichon marginatum ist die am weitesten verbreitete Art der gesamten H.
marginatum-Gruppe in den Westmediterraneis. Sie kommt in den atlantischen Gebieten Siud-
frankreichs, in den Pyrenaen dstlich bis Andorra, jedoch am haufigsten im Nord- und Westteil
der Iberischen Halbinsel vor. Ihre Verbreitung reicht bis Nordmarokko (Rif Atlas) und Madeira
(Roser 1989).
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Okologie: Helictotrichon marginatum wachst von der planaren bis zur subalpinen Zone in
acidophilen Pflanzengesellschaften auf Silikat, Peridotit oder Serpentin (Silva 1968) sowie
auf basenarmen Humusbdden.

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen: Litardiére (1950), Fernandes &
Queirds (1969; Portugal), Gervais (1966, 1973b; Frankreich, Spanien), Sauer & Heubl (1984
(Frankreich), Romero Zarco (1984a; Spanien, Portugal) und Roser (1989, 1996; Frankreich,
Spanien, Portugal). Zu Angaben von Gardé & Malheiros-Gardé (1953) siehe Gervais (1973b)
sowie Sauer & Heubl (1984). Tetraploide Chromosomenzahlen beschrénken sich auf Spa-
nien und Portugal: Romero Zarco (1984a; Nordspanien, Nord- und Siddportugal), Gervais
[1973b; Kantabrisches Gebirge, unter Avenochloa albinervis (Boiss.) Holub] und Rdser
(1989, 1996; Spanien, Portugal). In Nordportugal kommen auch hexaploide Populationen vor
(Réser 1998).

Karyologie: In Karyotypuntersuchungen an H. marginatum verwiesen bereits Sauer & Heubl
(1984) auf die grol3e Vielfalt der Karyotypen im Hinblick auf die Anzahl der Satellitenchromo-
somen und die Armlangenverhaltnisse bei den Chromosomen. Im diploiden Chromosomen-
satz von H. marginatum aus der Sa. da Estrela in Portugal (R6 9421) wurden unter den 2n =
14 zwei Satellitenchromosomen und zwei submetazentrische Nicht-Satellitenchromosomen
nachgewiesen (10m 2sm SAT: 2m — Tabelle 3; Abb. 24; Tafel 4: G).

Die Werte der Mittleren Chromosomenlénge von Lm = 7,3 um (L = 101,9 um) und der Va-
rianz zwischen langstem und kirzestem Chromosom von | = 8,8-6,3 um (Gi = 71,4%) liegen
— verglichen mit den anderen diploiden Arten dieser Untergattung — fur diese Art im mittleren
Bereich. Bezuglich der Symmetrie-Indizes (hier Si = 85,2%) zeigen alle diploiden und
tetraploiden Taxa der H. marginatum-Gruppe annahernd gleiche Werte.

Die moderate Ausdehnung der chromosomalen Satelliten und der Chromomycin-Bénder
ergeben Werte des Satelliten-Index von SATi = 4,1 und des CMA-Index von Hi(C) = 1,1%.

Aufgrund von nur neun = ausgedehnten DAPI-Bandern ergibt sich ein vergleichsweise
niedriger DAPI-Index von Hi(D) = 3,3%. Das Chromosom 10 besitzt in beiden Armen DAPI-
Bander, wahrend die Chromosomen 1, 5, 6, 13 und 14 nur in den langen Armen DAPI-
Bander aufweisen. Die Chromosomen 3 und 4 haben gleiche Armlangen (r = 1). Sie enthal-
ten in jeweils einem Arm ein DAPI-Band.

Durch den Nachweis von insgesamt vier Stellen der 5S rDNA ergibt sich ein 5S-Index von
5Si = 1,5%. Zwei dieser 5S rDNA-Bander liegen interkalar in den langen Armen der Satelli-
tenchromosomen 13 und 14, die zwei anderen in den kurzen Armen der Nicht-
Satellitenchromosomen 11 und 12. Die Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Béander in den
langen Armen. Die Chromosomen 11 und 12 weisen kein DAPI-positives Heterochromatin
auf. Anzahl und Lage der 5S rDNA-Bander im Chromosomensatz zeigt deutliche Uberein-
stimmungen zu H. albinerve und H. leve. Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2
wurden in friheren Untersuchungen (0. Abb.) gefunden, konnten praparatebedingt hier je-
doch nicht untersucht werden.

3.1.4.2.2 H. compressum
Verbreitung: Helictotrichon compressum ist zwischen dem dstlichen Mitteleuropa, Stdosteu-
ropa und dem westlichen Kleinasien verbreitet; ein dstlicher Vorposten liegt an der Krim

(Tzvelev 1976, Lange 1995a). Das europaische Teilareal entspricht den grofRen Tieflandsge-
bieten im Einzugsbereich der Flisse Donau, Theil3 und Maritza. Entlang der sidlichen Do-
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nau-Nebenfliilsse Save, Drina, Morava, NiSava (Jugoslawien) und IskUr (Bulgarien) dringt H.
compressum weit in die serbischen und balkanischen Gebirgssysteme ein, wo es aber nur in
unteren Lagen anzutreffen ist.

Okologie: Helictotrichon compressum kommt in der planaren bis kollinen Hohenstufe vor,
steigt jedoch in Anatolien bis 1500 m auf (Dogan 1985). Die Art ist charakteristisch fur die
subkontinentalen Laubmischwald- und Steppenwaldbereiche und kann als pontisch-
balkanisches Geoelement bezeichnet werden.

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen wurden in friiheren Untersuchungen
an Pflanzen aus Ungarn (Gervais 1966, 1973a; Sauer & Heubl 1984) und der Turkei festge-
stellt (Dogan 1983, Grebenstein 1992, Lange 1995a).

Karyologie: Der diploide Chromosomensatz von H. compressum aus Griechenland, Make-
donien (R6 10707) ist neben den zahlreichen stark ausgedehnten DAPI-Bandern durch das
Vorkommen von vier auffallend groRen chromosomalen Satelliten charakterisiert, was eben-
falls in Karyotypen tirkischer Herklnfte festgestellt wurde (Grebenstein 1992). Zusatzliche
kurze Satelliten (Grebenstein 1992) konnten hier jedoch nicht nachgewiesen werden. Da alle
Chromosomen metazentrisch sind, ergibt sich eine Karyotypformel von 10m SAT: 4m
(Tabelle 3; Abb. 25; Tafel 4: B).

Die Mittlere Chromosomenlange liegt mit Lm = 8,1 pm (L = 113,8 um) relativ hoch. Auf-
grund des kurzen Chromosoms 14 (I = 5,3 um) ergibt sich ein fir diploide Arten auffallend
niedriger Grollengradient-Index von Gi = 55,3%. Im Gegensatz zu den asymmetrischen Ka-
ryotypen der genannten tirkischen Herklnfte zeigen die Chromosomen mit einem Si =
84,2% in der hier untersuchten Population eine relativ ausgepragte Symmetrie.

Die GroRRe der chromosomalen Satelliten ergibt den niedrigen Wert fir den Satelliten-
Index von SATi = 2,0. Da Chromomycin-positives Heterochromatin lediglich als schmale
Bander in unmittelbarer Nahe zur sekundaren Einschnirung auftritt, liegt der CMA-Index hin-
gegen mit Hi(C) = 0,9% im mittleren Bereich der Werte beim subg. Pratavenastrum. In den
Satellitenchromosomen 2, 5 und 6 liegen die Chromomycin-Bé&nder im Bereich der sekundé-
ren Einschniirung, beim Satellitenchromosom 1 jedoch proximal der sekundaren Einschni-
rung. Zwischen der Einschnirung und dem Chromomycin-Band befindet sich hier DAPI-
positives Heterochromatin.

Aufgrund der 24 relativ breiten subtelomerischen DAPI-Bander ergibt sich ein hoher DAPI-
Index von Hi(D) = 17,5%. Vergleichbare Werte wurden bei keinem anderen hier untersuch-
ten Taxon festgestellt. Die meisten Chromosomen haben sehr breite DAPI-Bander in beiden
Armen, mit Ausnahme der Chromosomen 10 und 11 (Béander in nur einem Arm) und des
Chromosoms 14, das kein DAPI-Band besitzt. Auch im distalen Teil der chromosomalen Sa-
telliten liegt DAPI-positives Heterochromatin.

Durch die insgesamt sechs ebenfalls sehr ausgedehnten Bereiche der 5S rDNA ergibt
sich ein vergleichsweise hoher 5S-Index von 5Si = 2,3%. Zwei der 5S rDNA-Bander liegen
zentromernah in den Chromosomen 10 und 11, die tbrigen telomernah und proximal zu ei-
nem DAPI-Band in den Chromosomen 9, 12 und 13. Das Chromosom 12 hat 5S rDNA-
Bander in beiden Armen.

Sehr ausgedehnte Bander der Satelliten-DNA COM2 an 21 Positionen fihren zum Uber-
durchschnittlich hohen Wert des COM2-Index von COM2i = 11,3%. Sie sind mit Ausnahme
des Chromosoms 14 DAPI-positiv.
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3.1.4.2.3 H. leve

Verbreitung: Helictotrichon leve ist endemisch in der zentralen Glimmerschieferregion der
Sa. Nevada (Prov. Granada und Almeria).

Okologie: Die Art wachst in + dornstrauchdurchsetzten Wiesen der alpinen Stufe und dar-
Uber in der Fels- und Gerdllvegetation von 2200-3000 m (Roser 1989).

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen mit 2n = 14 werden durch Gervais
(1973b; mit Korrekturen friiherer Fehlbestimmungen), Romero Zarco (1984a) und Roser
(1989) angegeben.

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz (2n = 14) von H. leve aus der Sierra Nevada (W
48) lassen sich bei der untersuchten Population zwei Satellitenchromosomen nachweisen,
die mit r-Werten von 1,3 bzw. 1,1 eindeutig metazentrisch sind. In einer frilheren Untersu-
chung waren zwei submetazentrische Satellitenchromosomen angegeben worden (Roser
1989). Es ergibt sich hier eine Karyotypformel von 12m SAT: 2m (Tabelle 3; Abb. 23).

Die Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 7,3 um. Sowohl der GroRRengradient- (Gi =
73,9%) als auch der Symmetrie- (Si = 84,5%), der Satelliten- (SATi = 5,2), der 45S- und
CMA-Index (45Si = Hi(C) = 1,1%) zeigen, verglichen mit anderen diploiden Arten der Unter-
gattung Pratavenastrum, moderate Werte.

Von den insgesamt vier 5S rDNA-B&ndern befinden sich zwei, &hnlich wie bei H. margina-
tum, in den Satellitenchromosomen jeweils im Chromosomenarm ohne Satellit, zwei weitere
in den kurzen Armen von Nicht-Satellitenchromosomen. Letztere sind bei H. marginatum
(Chromosomen 11 und 12) submetazentrisch, hier bei H. leve (Chromosomen 6 und 9) je-
doch eindeutig metazentrisch. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 0,8% vergleichsweise niedrig.

Die zum Teil sehr schmalen Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 in insgesamt
zwolf Positionen von acht Chromosomen bedingen den niedrigen Wert fir den COM2-Index
von COM2i = 1,3%. DAPI-positives Heterochromatin wurde nicht nachgewiesen.

3.1.4.2.4 H. albinerve

Verbreitung: Helictotrichon albinerve kommt in Portugal, Spanien und Marokko vor. Wah-
rend die Art in Nord- und Sudportugal selten ist, besitzt sie im zentralen Portugal = geschlos-
sene Verbreitung. In Stidspanien wachst die Pflanze in den Tieflagen der Einzugsgebiete von
Guadalquivir und Guadalhorce. Isolierte Vorkommen befinden sich in der Mitte und im Sid-
westen Spaniens (Sa. de Guadelupe, Montes de Toledo, Sa. del Pedroso, Sa. Morena). In
Marokko ist sie meistens in den Gebirgsregionen zu finden, wobei die stidlichsten Population
vom Mittleren Atlas (Mt. Tazzeka) bekannt sind (vgl. Maire & Weiller 1953).

Okologie: Helictotrichon albinerve ist acidophil und kommt von der planaren bis zur monta-
nen Stufe vor. Die Art wachst auf der Iberischen Halbinsel von Meeresniveau bis ca. 1100 m,
im Rif- und Mittleren Atlas bis ca. 1800 m, auf kristallinem Silikatuntergrund, aber auch auf
Mergeln, Peridotit oder Serpentin.

Chromosomenzahlen: Wahrend Tetraploide weit verbreitet sind: Litardiére (1950), Queirds
(1973), Gervais (1973b; Portugal), Romero Zarco (1984a; Spanien) und Roser (1989, 1996;
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Sudspanien, Marokko), sind diploide Chromosomenzahlen bisher nur vom locus classicus
(Sa. Bermeja, Prov. Malaga) und der Gegend von Algeciras (Prov. Cadiz) bekannt (Romero
Zarco 1984a; Roser 1989, 1996). Tetraploide Pflanzen aus dem Kantabrischen Gebirge
(Gervais 1973b) beziehen sich nicht auf H. albinerve, sondern auf H. marginatum. Hexaploi-
de wurden bislang nur in Nordmarokko (Rif) gefunden (Réser 1998).

Karyologie: Von H. albinerve wurden eine diploide und eine tetraploide Herkunft untersucht.
Im diploiden Satz von H. albinerve vom locus classicus aus der Sierra Bermeja in Siidspa-
nien (R6 3459) wurden 14 metazentrische Chromosomen, davon zwei Satellitenchromoso-
men und ein B-Chromosom nachgewiesen: 12m SAT: 2m +1B (Tabelle 3; Abb. 22; Tafel 4:
F). Die Satelliten-A-Chromosomen besitzen jeweils aktive NORs (Tafel 4: F5). Die Anzahl
von vier Satellitenchromosomen (Rdser 1989) kann demnach nicht bestatigt werden. Der
Chromosomensatz zeigt deutliche Ubereinstimmungen mit dem von H. leve.

Beide Satze differieren lediglich im Hinblick auf die Chromosomengrol3en. Mit einem Gro-
Rengradient-Index von Gi = 81,5% (ohne B-Chromosom) sind die Langenunterschiede zwi-
schen den Chromsomen bei H. albinerve deutlich geringer als bei H. leve. Unter Beriicksich-
tigung des kurzen B-Chromosoms (Gi = 44,4%) ist die Varianz dementsprechend héher. Be-
zuglich der Mittleren Chromosomenlange, hier von Lm = 6,1 um sowie der Symmetriever-
haltnisse der Chromosomen mit Si = 84,8 (ohne B-Chromosom) bzw. 84,1% (mit B-
Chromosomen) stimmen beide S&atze weitgehend tberein.

Die Satelliten haben eine malige Ausdehnung, was durch die Satelliten-Indizes von SATI
= 5,3 (ohne B-Chromosom) und 4,2 (mit B-Chromosom) verdeutlicht wird. Die CMA-Indizes
betragen Hi(C) = 1,2 bzw. 1,7% und die 45S-Indizes 45Si = 1,2 bzw. 2,0%. Letzterer hoher
Wert des 45S-Index kommt dadurch zustande, dass im zentromernahen Bereich des Chro-
mosomenarms ohne Satellit im B-Chromosom 15 ein weiteres 45S rDNA-Band liegt.

Die Chromosomen von H. albinerve fallen wie jene von H. leve und H. bromoides (H.
bromoides-Gruppe) durch das Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin auf. Ein deutli-
cher Unterschied zwischen H. albinerve/H. leve und H. bromoides liegt jedoch in der Vertei-
lung der 5S rDNA-Bander. Bei H. albinerve befinden sie sich interkalar, ahnlich wie bei H.
leve, an vier Positionen. Davon liegen zwei in den Armen ohne Satellit der Chromosomen 2
und 3. Die beiden anderen befinden sich in den Chromosomen 10 und 11. Ein &hnliches
Muster zeigt auch H. marginatum. Die 5S-Indizes betragen 5Si = 1,5 bzw. 1,4% (ohne B-, mit
B-Chromosom).

Die Satelliten-DNA COM2 liel3 sich an 17 Stellen im subtelomerischen Bereich der
Chromosomen nachweisen. In den Nicht-Satellitenpaaren 11l und 1V liegt die Satelliten-DNA
COM2 in beiden Armen, in den anderen jeweils nur in einem Arm. Neben einer héheren An-
zahl an COM2-Bandern zeigt H. albinerve auch eine starkere Ausdehnung dieser Bander an
den Chromosomenenden verglichen mit H. leve, was sich in einem héheren COM2-Index
(COM2i = 3,7%) widerspiegelt. Dennoch ist auch diesbeziiglich die Ahnlichkeit beider Karyo-
typen nicht zu Ubersehen.

Im tetraploiden Satz von H. albinerve aus der Serrania de Ronda (W 72) wurden entspre-
chend friherer Untersuchungen vier Satellitenchromosomen ermittelt (vgl. Réser 1989), die
jedoch metazentrisch sind: 24m SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 26). Die Zahl von vier Satelliten-
chromosomen, die Anzahl und Lage von 5S rDNA- und COM2-Béandern sowie das Fehlen
von DAPI-positiven Heterochromatin offenbaren, dass dieser tetraploide Satz durch Verdop-
pelung des diploiden Satzes entstanden ist (siehe Kap. 4.5.1).
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Sowohl die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 6,0 um), als auch die Symmetrieverhalt-
nisse der Chromosomen beider Satze stimmen deutlich Gberein (Si = 85,3%). Differenzen
bestehen beziglich der Varianzen zwischen langstem und kirzestem Chromosom. Mit einem
GroRengradient-Index von Gi = 74,1% sind die Langenunterschiede der Chromosomen bei
der tetraploiden groRRer als bei diploiden Rasse (unter Vernachlassigung des B-
Chromosoms). Die Chromosomen der tetraploiden Rasse zeigen damit starkere Ahnlichkei-
ten zu H. leve.

Die Satelliten, die sich durch eine deutliche sekundare Einschniirung vom jeweiligen Arm
abgrenzen, besitzen eine moderate Ausdehnung (SATi = 3,5). Der CMA-Index betragt Hi(C)
= 1,5%. Da auf3erhalb der NORs zwei weitere Chromosomen (15 und 24) im subtelomeri-
schen Bereich Bander der 45S rDNA aufweisen, ist der 45S-Index gegeniber dem CMA-
Index etwas erhoht (45Si = 1,6%). Diese Hybridisierungsstellen sind vermutlich keine NORs,
da sie weder durch eine sekundare Einschniirung noch durch Chromomycin-positives Hete-
rochromatin gekennzeichnet sind (siehe Kap. 4.2.2).

Entsprechend der diploiden Rasse sowie den Satzen von H. leve und H. marginatum lie-
gen 5S rDNA-Bander in den vier Satellitenchromosomen im Chromosomenarm ohne Satellit
sowie in den kurzen Armen von vier Nicht-Satellitenchromosomen (5Si = 1,6%).

Die Satelliten-DNA COM2 lie3 sich an 35 Positionen im subtelomerischen Bereich der
Chromosomen nachweisen. Der COM2-Index betrdgt COM2i = 2,8%. Bezuglich der Anzahl
und der Lage der COM2-Bander bestehen Ahnlichkeiten zum Karyotyp der diploiden Rasse
sowie zu H. leve.

3.1.4.2.5 H. cintranum

Verbreitung: Helictotrichon cintranum hat ein fast geschlossenes Verbreitungsgebiet in den
Gebirgen Sudwestportugals zwischen der Sa. da Sintra und der Algarve. Einzelvorkommen
liegen im nordlichen und 6stlichen Portugal und den angrenzenden Gebieten Westspaniens
(Roser 1992).

Okologie: Helictotrichon cintranum ist zwischen Meeresniveau und ca. 950 m zu finden. Die
Art wachst auf vulkanischem Untergrund und basenarmen Gesteinen, haufig zusammen mit
den acidophilen Arten Erica scoparia, Cistus crispus, Simethis planifolia und H. albinerve. Sie
kommt in Pflanzengesellschaften vor, die jenen von H. albinerve dhnlich sind, jedoch noch
thermophiler und in manchen Féllen starker degradiert erscheinen (vgl. Roser 1996).

Chromosomenzahlen: Tetraploide und hexaploide Chromosomenrassen mit 2n = 28 bzw.
42 sind geographisch annéhernd gleich verbreitet (Rdser 1996).

Karyologie: Im hexaploiden Chromosomensatz von H. cintranum aus der Serra da Sintra in
Portugal (R6 9525) wurden unter 2n = 42 Chromosomen vier submetazentrische Chromo-
somen gefunden. Die 45S rDNA hybridisierte im subtelomerischen Bereich der kurzen Arme
von sechs Chromosomen, die zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin enthalten,
so dass sie als NORs anzusehen sind. Es resultiert eine Karyotypformel von 32m 4sm SAT:
6m (Tabelle 3; Abb. 31).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 254,5 um ergibt sich eine durch-
schnittliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 6,1 um. Im Vergleich zu den diploiden
Arten dieser Gruppe ist die Varianz der Chromosomenlangen von | = 8,0-5,3 pm (Gi =
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65,6%) verhaltnismaRig grof3 und der Chromosomensatz aufgrund von zwei deutlich subme-
tazentrischen Chromosomen etwas asymmetrischer (hoher Si = 77,7%).

Chromosomale Satelliten — zufolge der 45S rDNA- und Chromomycin-Bander — sind in
den Paaren | und XX sehr ausgedehnt. Daraus folgt ein niedriger Satelliten-Index von SATi =
5,9. Der 45S-Index betragt 45Si =1,3%. Da aulierhalb der NORs in den Chromosomen 18
und 41 zudem jeweils ein Chromomycin-Band vorkommt, ist der CMA-Index mit Hi(C) = 1,7%
gegeniuber dem 45S-Index etwas erhoht.

Insgesamt 28 z.T. schmale DAPI-Bander wurden im subtelomerischen Bereich nachge-
wiesen, woraus sich ein vergleichsweise niedriger DAPI-Index von Hi(D) = 3,2% ergibt. Die
funf Chromosomen 7, 12, 24, 25 und 26 besitzen DAPI-Bander in beiden Armen, weitere 18
in jeweils nur einem Arm.

Aufgrund der zahlreichen und z.T. sehr ausgedehnten Bander von 5S rDNA liegt der 5S-
Index mit 5Si = 2,7% sehr hoch. Die Verteilung der 5S rDNA-B&nder entspricht weitgehend
der von H. albinerve. Von den insgesamt 16 5S rDNA-Bandern liegen vier interkalar und
zentromernah in den langen Armen der Satellitenchromosomen 1, 2, 30 und 39. Weitere 5S
rDNA-Bander liegen zentromernah in den Nicht-Satellitenchromosomen 5, 6, 20 und 21 so-
wie telomernah in den Satellitenchromosomen 3 und 4 sowie den Nicht-Satellitenchromo-
somen 13, 14, 15, 16, 33 und 34.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 50 Positionen im subtelomerischen Bereich.
Die COM2-Bander kommen in 15 Chromosomen in beiden Armen, in sechs Chromosomen
nur in den kurzen und in 14 Chromosomen nur in den langen Armen vor. Der COM2-Index
liegt mit COM2i = 7,1% sehr hoch.

3.1.4.2.6 H. hackelii

Verbreitung: Helictotrichon hackelii ist die seltenste europdaische Art der Gattung. Sie ist von
nur drei Populationen der Atlantikkiiste Stdportugals zwischen Vila Nova de Milfontes und
Sagres bekannt.

Okologie: Die Pflanzen besiedeln sehr trockene Sandgebiete in unmittelbarer Kiistennahe
(konsolidierte Diinensande) in einer Héhe von 5 bis 30 m. Helictotrichon hackelii ist damit die
einzige psammophytische Art der Gattung.

Chromosomenzahlen: Hexaploide Zahlen werden durch Romero Zarco (1984a) und Roser
(1989) angegeben.

Karyologie: Im hexaploiden Chromosomensatz von H. hackelii aus dem Kiistengebiet sid-
lich der Sado-Mindung (R6 3521) sind acht Chromosomen submetazentrisch. Die Zahl von
zwolf Satellitenchromosomen (vgl. Romero Zarco 1984a, Rdser 1989) kann hier nicht besta-
tigt werden. Die Hybridisierungsstellen der 45S rDNA liegen im Bereich einer sekundaren
Einschnlirung im subtelomerischen Bereich von nur sechs Chromosomen. Folgende Karyo-
typformel lasst sich angeben: 28m 8sm SAT: 6m (Tabelle 3; Abb. 32; Tafel 6: A).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 374,0 um ergibt sich eine fur po-
lyploide Arten sehr hohe Mittlere Chromosomenlange von Lm = 8,9 um. Im Vergleich zu den
diploiden Arten sind die GroRR3envarianzen von | = 7,0-5,8 um (Gi = 65,1%) wie bei H. cintra-
num vergleichsweise hoch. Aufgrund des Vorkommens von acht eindeutig submetazentri-
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schen Chromosomen ist der Satz von H. hackelii mit einem Symmetrie-Index von Si = 73,5%
jedoch noch asymmetrischer als bei der ebenfalls hexaploiden Art H. cintranum.

Der Satelliten-Index und der 45S-Index liegen im mittleren Bereich, verglichen mit den an-
deren Vertretern des subg. Pratavenastrum (SATi = 5,9; 45Si =1,2 %). Chromomycin-
positives Heterochromatin wurde in friiheren Untersuchungen (0. Abb.) in den sechs Satelli-
ten sichtbar gemacht, konnte hier jedoch paparatebedingt nicht nachgewiesen werden.

Die ausgedehnten DAPI-Bander in 30 Chromosomen fihren zu einem hohen DAPI-Index
von Hi(D) = 6,6%. Sie liegen mehrheitlich in den langen Armen. Ausnahmen bilden die Satel-
litenchromosomen 15 und 16, bei denen die Bander in den kurzen Armen liegen. Das Chro-
mosom 1 mit gleichlangen Armen (r = 1) besitzt ebenfalls ein DAPI-Band in einem Arm. In
den langen Armen der vier submetazentrischen Chromosomen 7, 8, 10 und 11 wurden
gleichzeitig zwei DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich nachgewiesen.

Die insgesamt 13 z.T. sehr ausgedehnten Hybridisierungsstellen der 5S rDNA bedingen
einen relativ hohen 5S-Index von 5Si = 1,9%. FUnf der sechs Satellitenchromosomen tragen
5S rDNA-Bander im Chromosomenarm ohne Satellit. Die anderen 5S rDNA-Bander liegen in
Nicht-Satellitenchromosomen interkalar, in den Paaren I, XIl und XIV eher telomernah, im
Paar XVII eher zentromernah. Die Verteilung der 5S rDNA-Bander lasst Ahnlichkeiten zu H.
albinerve, H. leve sowie zu H. marginatum erkennen.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 38 Stellen im subtelomerischen Bereich, davon
17 in den kurzen und 15 in den langen Armen. Die Chromosomen 1, 5 und 37 zeigen gleiche
Armlangen. Sie enthalten in beiden Armen jeweils ein COM2-Band. Der COM2-Index liegt mit
COM2i = 4,1% relativ hoch.

AulRerhalb der chromosomalen Satelliten kommen im Satz von H. hackelii insgesamt 28
sehr ausgedehnte subtelomerische Giemsa-C-Béander vor (Tafel 6: A5). Aufgrund der Anzahl
von 29 subtelomerischen DAPI-Bandern durften auch in dieser Art die Giemsa-C-Bander
aul3erhalb der NORs weitgehend denen der DAPI-Bander entsprechen, wie es bereits bei H.
convolutum, H. sarracenorum und H. gervaisii subsp. gervaisii festgestellt wurde.

3.1.4.3 H. aetolicum-Gruppe

Die H. aetolicum-Gruppe besteht aus lediglich zwei Arten, die sich durch Gemeinsamkeiten
in der Blattanatomie und den Besitz aufféllig verlangerter Ligulae an den Blattern der Erneue-
rungssprosse auszeichnen — ein Merkmal, das ansonsten im gesamten subg. Pratave-
nastrum nicht vorkommt. Beide Arten besiedeln trockene Hochgebirge, dabei ist H. aetolicum
balkanisch, H. armeniacum zentralanatolisch-kaukasisch verbreitet. Ein ahnlich ungewéhnli-
ches Verbreitungsbild tritt innerhalb der Gattung Helictotrichon nur noch bei den Unterarten
von H. blaui auf (Kap. 3.1.4.5.1).

3.1.4.3.1 H. aetolicum

Verbreitung: Helictotrichon aetolicum ist ein balkanisches Geoelement. Mit Einzelvorkom-
men ist die Art in Sudjugoslawien (Makedonien) und Albanien tber die Hauptkette des Pin-
dus bis zum Parnal} verbreitet. Jenseits des Golfes von Korinth liegt das einzige Vorkommen
auf dem Peloponnes (Chelmos).

Okologie: Helictotrichon aetolicum wéchst in Hohen zwischen 1400 und 2500 m, von der

Laubmischwaldstufe Uber Gebirgsnadelwalder bis in die alpine Stufe, wo die Art am haufigs-
ten vorkommt.
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Chromosomenzahlen: Fir H. aetolicum wurden Chromosomenzahlen von 2n = 28 fir Sud-
jugoslawien (Sauer 1984, Lange 1995a) und 2n = 14 fur Pflanzen aus Griechenland (Gre-
benstein 1992, Roser 1996) angegeben.

Karyologie: Die Anzahl von vier Satellitenchromosomen sowie zwei submetazentrischen
Nicht-Satellitenchromosomen in der diploiden Art H. aetolicum aus dem ndrdlichen Pindus,
Epirus (RO 7266), die durch Grebenstein (1992) ermittelt wurden, kann in dieser Untersu-
chung bestétigt werden (8m 2sm SAT: 4m — Tabelle 3; Abb. 37; Tafel 4: C). Alle vier NORs
konnten durch Silberfarbung bestatigt werden.

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 102,5 yum resultiert eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 7,3 um. Die Unterschiede zwischen langstem und kirzestem
Chromosom sind mit | = 8,3-6,8 um sehr gering, was sich in dem hohen Grél3engradient-
Index von Gi = 81,8% ausdriickt. Durch das Vorkommen der submetazentrischen Chromo-
somen 13 und 14 erweist sich der Chromosomensatz mit einem fir diploide Arten niedrigen
Si von 79,8% als vergleichsweise asymmetrisch.

Aufgrund der moderaten Grof3e der chromosomalen Satelliten und Breite der Chromomy-
cin-Bander ergeben sich fur den Satelliten- und den CMA-Index bezlglich der diploiden Ver-
treter des subg. Pratavenastrum Werte im mittleren Bereich (SATi = 5,7; Hi(C) = 2,2%).

Insgesamt wurden 15 Positionen mit DAPI-positivem subtelomerischen Heterochromatin
nachgewiesen. Die Chromosomen 1, 2 und 6 besitzen in beiden, die Chromosomen 3, 4, 7
und 12 nur in den kurzen und die Chromosomen 5, 9, 11, 13 und 14 nur in den langen Ar-
men DAPI-Bander. Der DAPI-Index betragt Hi(D) = 5,9%.

Hybridisierungsstellen der 5S rDNA wurden bei H. aetolicum an drei Orten gefunden. Die
Lage der 5S rDNA in diesen drei Chromosomen ermdglicht keine eindeutige ldentifikation
homologer Chromosomen. Eines der 5S rDNA-Béander liegt interkalar, jedoch telomernah im
kurzen Arm des Chromosoms 5. Eine weiteres befindet sich im Chromosom 10 im subtelo-
merischen Bereich und das dritte wurde wie bei H. bromoides proximal zur sekundéren Ein-
schnirung im langen Arm des Satellitenchrosoms 12 nachgewiesen. Der 5S-Index ist 5Si =
1,0%.

Das Vorkommen der Satelliten-DNA COM2 in H. aetolicum (vgl. Grebenstein et al. 1996),
konnte hier auf Grund des schlechten Praparatezustandes nicht ermittelt werden.

3.1.4.3.2 H. armeniacum

Verbreitung: Das gesamte Verbreitungsgebiet von Helictotrichon armeniacum ist noch nicht
bekannt. Die Art ist flr das Ostliche Zentralanatolien, Ostanatolien und den daran anschlie-
Benden russischen Teil des Kleinen Kaukasus mit Sicherheit nachgewiesen (Lange 1995a).
Literaturangaben fir Aserbaidschan (nahe des Kaspischen Meeres) beziehen sich wahr-
scheinlich auch auf H. armeniacum (Grossheim 1939), so dass diese Art vielleicht sogar im
Iran vorkommt (vgl. Bor 1970).

Okologie: Helictotrichon armeniacum wachst zwischen 1000 und 3000 m in trockenen Ra-
sengesellschaften.

Chromosomenzahlen: Die von Probatova & Sokolovskaya (1978) gefundenen Chromoso-
menzahlen von 2n = ca. 112 aus dem GroRen Kaukasus beruhen aufgrund der Fundpunkte
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eventuell auf Verwechslungen mit H. blaui (Asch. & Janka) C. E. Hubb. subsp. aenigmaticum
Lange (vgl. Lange 1995a).

Karyologie: Der Karyotyp der hier untersuchten Herkunft von H. armeniacum (H 471) aus
der nordlichen Turkei mit 2n = 84 weist zwdlf Satellitenchromosomen auf (62m 10sm SAT:
10m 2sm — Tabelle 3; Abb. 38), die eine deutliche sekundare Einschnirung besitzen. Mit
Hilfe der Silberimpragnierung konnten stets nur neun bis zehn nukleolusorganisierende Re-
gionen nachgewiesen werden. Dementsprechend gehdren die zwei bis drei Chromomycin-
positiven und DAPI-negativen Satelliten wahrscheinlich zu NORs, die in der vorausgegange-
nen Interphase nicht aktiv waren oder eine generell reduzierte Aktivitdt aufweisen (Kap.
4.3.1).

Die mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 6,6 um. Die Varianz der Chromosomenlan-
gen von | =9,5-5,5 um ergibt einen Groél3engradient-Index von Gi = 57,9%, der verglichen mit
den anderen polyploiden Arten dieser Untergattung im mittleren Bereich liegt. Auf der Basis
von zwolf submetazentrischen Chromosomen (r = 1,7-2,2) ergibt sich fir den Symmetrie-
Index ein moderater Wert von Si = 72,7%.

Aufgrund der geringen Ausdehnung der Satelliten in den Chromosomen 10, 20 und 23
sowie zweier Satelliten in den langen Armen der Chromosomen 8 und 15 ist der Satelliten-
Index mit SATi = 7,9 relativ hoch. Der Gehalt an Chromomycin-positiven Heterochromatin
liegt mit Hi(C) = 0,8% jedoch noch im mittleren Bereich.

Das Auftreten schmaler bis vergleichsweise breiter subtelomerischer DAPI-Bander, die
z.T. im langen Arm (43 Chromosomen), z.T. im kurzen Arm (7 Chromosomen) oder in beiden
Armen (6 Chromosomen) lokalisiert sind, lasst Ahnlichkeiten zu H. aetolicum nicht (berse-
hen. Im Chromosom 7 kommt im parazentromerischen Bereich ein DAPI-Band vor. Von den
zwolf Satellitenchromosomen besitzen zwei keine DAPI-Bander im Chromosomenarm ohne
Satelliten. Aufgrund der z.T. starken Ausdehnung dieser Bander ist der prozentuale DAPI-
Heterochromatingehalt wie bei H. aetolicum verhaltnismaRig hoch [Hi(D) = 6,1%].

DNA-Hybridisierungen konnten bei H. armeniacum nicht durchgefihrt werden, da kein
ausreichendes Material fir weitere Chromosomenpraparationen zur Verfligung stand.

3.1.4.4 H. versicolor-Gruppe

Die Taxa der H. versicolor-Gruppe kommen in alpinen Rasen der héchsten Gebirgsregionen
des westlichen Eurasien zwischen den Pyrenden im Westen und dem Kaukasus im Osten
vor. Im Kaukasus und den isolierten Hochgebirgen Nordanatoliens besitzt diese Artengruppe,
in der verschiedene Ploidiestufen gefunden wurden (Sauer & Heubl 1984, Grebenstein
1992), im Hinblick auf die morphologische Diversitat vermutlich ein evolutionares Zentrum
(Lange 1995a). Wéhrend bei Conert (1976-1998) alle gegenwartig beschriebenen Taxa der
H. versicolor-Gruppe in dieser Region als eine einzige Art angesehen werden, unterscheiden
Dogan (1985), in der Flora der Tirkei und Lange (1995a) zwei sich geographisch ausschlie-
Bende Arten, eine Ostliche H. hookeri subsp. schellianum und eine westliche H. versicolor.
Bei H. versicolor selbst werden drei Unterarten unterschieden (Lange 1995a).

3.1.4.4.1 H. versicolor subsp. versicolor

Verbreitung: Helictotrichon versicolor kommt in den Pyrenden, dem Zentral-Massiv, den
Alpen, dem Appennin, der Tatra, den Ost- und Sudkarpaten und den Gebirgen des Balkans
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(Jugoslawien, bis Sudwestbulgarien), aber nicht im Kaukasus [hier H. adzharicum (Albov.)
Grossh.] vor (vgl. Frey 1991).

Okologie: Die Art wachst in alpinen Silikat-Magerrasen, an steinigen Abhangen, auf Triften
und kurzrasigen Wiesen, sowie in Zwergstrauchheiden auf sauren, humosen Bdden in Ho-
hen bis Giber 3000 m (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen wurden von Skalinska (1956, 1963;
Tatra), Tombal (1968; Westalpen), vgl. Fedorov (1969), Gervais (1966, 1973b; Schweiz,
Frankreich, Osterreich, Tschecheien), Majovsky et al. (1974; Slowakei), Sauer & Heubl
(1984; zentrale und sudostliche Alpen), Pashuk (1987; ukrainische Karpaten), Roser (1989,
1996; Alpen, Pyrenaen), Frey (1991; Polen) und Kozuharov & Petrova (1991, Vithosha Mt.,
Bulgarien) angegeben.

Karyologie: Der Chromosomensatz von H. versicolor aus dem Grol3glockner-Gebiet (RO
10965) zeigt mit dem Vorkommen von 15 ausgedehnten Chromomycin-Bandern eine einzig-
artige Ausstattung innerhalb der hier untersuchten diploiden Taxa der Gattung Helictotrichon.
Vier dieser Chromomycin-Béander liegen im Bereich einer sekundéren Einschniirung, an de-
nen auch die 45S rDNA hybridisierte. Sie werden deshalb als die NORs bezeichnet. In karyo-
logischen Untersuchungen westalpiner und pyrenaischer Sippen wurden ebenfalls vier Satel-
litenchromosomen (vgl. Sauer & Heubl 1984, Grebenstein 1992) nachgewiesen. Da alle 2n =
14 Chromosomen metazentrisch sind, ergibt sich folgende Karyotypformel von 10m SAT: 4m
(Tabelle 3; Abb. 35; Tafel 4: D). Alle vier NORs konnten durch Silberfarung bestatigt werden.

Die Mittlere Chromosomenlénge ist mit Lm = 5,0 um relativ gering. Die Langenvarianzen
der Chromosomenlangen von | = 6,0-4,3 um ergeben einen fur diploide Arten gewdhnlichen
GroRRengradient-Index von Gi = 70,8%. Die Chromosomen sind sehr symmetrisch, woraus
ein hoher Symmetrie-Index von Si = 89,1% resultiert.

Die relativ weite Ausdehnung der Satelliten beziiglich der jeweiligen Chromosomenarme
ergibt einen niedrigen Satelliten-Index von SATi = 3,8. Obwohl sich das Vorkommen der 45S
rDNA auf die unmittelbaren Bereiche der sekundaren Einschnirungen beschrankt, ist der
45S-Index mit 45Si = 2,9% vergleichsweise hoch. Der extrem hohe Wert fir den CMA-Index
von Hi(C) = 9,5% beruht auf dem bereits angesprochenen Vorkommen zahlreicher Chromo-
mycin-Bander. AufRerhalb der NORs befinden sie sich in jeweils einem Arm der Chromoso-
men 1, 2, 3, 4, 7, 8 und 13, in beiden Armen des Chromosoms 9 sowie in den Armen ohne
chromosomalen Satellit der Chromosomen 5 und 14.

DAPI-positives Heterochromatin wurde nur in einem schmalen Band im langen Arm des
Chromosoms 4 gefunden. Daher ist der DAPI-Index mit Hi(D) = 0,4% sehr niedrig.

Die 5S rDNA liel3 sich an vier Positionen nachweisen. Die Verteilung der 5S rDNA-LoCI
entspricht annahernd dem Muster von H. albinerve, H. leve und H. marginatum. Zwei davon
liegen in den Chromosomen 6 und 10 zentromernah im Arm ohne Satellit. Die anderen bei-
den liegen telomernah in den Chromosomen 4 und 9. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,3% im
mittleren Bereich.

Das Vorkommen der Satelliten-DNA COM2 (vgl. Grebenstein et al. 1996) konnte prapara-
tebedingt hier nicht nachgewiesen werden.
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3.1.4.5 H. blaui-Gruppe

Die Vertreter der H. blaui-Gruppe zeigen eine westeurasische Verbreitung. Im eigentlichen
Mediterrangebiet ist die Artengruppe nicht vertreten, denn die Siidgrenzen des Verbreitungs-
gebietes befinden sich auf der nérdlichen Balkanhalbinsel, auf der Iberischen Halbinsel im
sudlichen Pyrenden-Vorland und den Auslaufern der Cordillera Cantabrica am Nordrand der
altkastilischen Meseta. Lediglich in einigen Gebirgen des stdlichen Spanien sind einzelne
Vorposten zu finden. Neben der namensgebenden Art, deren Unterarten subsp. blaui und
subsp. aenigmaticum eine Balkan-Kaukasus-Disjunktion zeigen, wird zu dieser Gruppe noch
H. praeustum, die bislang nur aus den Ostalpen, d.h. von den slowenischen Alpen bis nach
Nord- und Sudtirol bekannt ist, und H. pratense, ein mitteleuropaisch verbreitetes Florenele-
ment (Conert 1976-1998), zu dieser Verwandschaftsgruppe gestellt. Angaben fiir Nordafrika,
die vor allem in der alteren Literatur haufig zu finden sind (Trabut 1889, Battandier & Trabut
1895, Saint-Yves 1931, Maire & Weiller 1953, Quézel & Santa 1962), beruhen auf Fehlbe-
stimmungen.

Die Arten der H. blaui- Gruppe zeigen nach jingeren Untersuchungen der Epidermisstruk-
tur der Blattspreiten (Roser 1989, Lange 1995a) einige Ubereinstimmungen mit der nahver-
wandten H. adsurgens-Gruppe (Lange 1995a). Beide Gruppen besitzen eine weite eurasi-
sche Verbreitung. Sie gehdren zu den systematisch schwierigsten Formenkreisen des subg.
Pratavenastrum. Friher vertretene Auffassungen, dass H. pratense und H. armeniacum na-
he verwandt seien (vgl. u.a. Tzvelev 1971, Conert 1976-1998) konnten nicht bestatigt werden
(Lange 1995a). Da innerhalb der H. blaui- und der H. adsurgens-Gruppe weder diploide Ver-
treter noch zentralasiatische Vorkommen bekannt sind, liegen ihr Ursprung und ihre Herkunft
bis heute im Dunkeln. Die rezenten Taxa der H. blaui-Gruppe sind offenbar durchgéngig
hochpolyploid (Kap. 4.5.1). Die friheren Chromosomenzéahlungen fir Taxa aus der H. blaui-
und H. adsurgens-Gruppe sind bei Rdser (1998) zusammengestellt und kommentiert. Bei
einigen der Zahlungen, welche summarisch unter ‘H. pratense’ veroffentlicht wurden, bleibt
unklar, auf welches der hier unterschiedenen Taxa sie sich tatsachlich beziehen. Fir beide
Gruppen existieren zwar regional begrenzte floristischen Untersuchungen im Rahmen von
Landerfloren (u.a. Romero Zarco 1984a, Dixon 1988), es fehlt jedoch eine taxonomische
Gesamtrevision.

3.1.4.5.1 H. blaui subsp. blaui

Verbreitung: Helictotrichon blaui zeigt eine balkanisch-kaukasisch disjunkte Verbreitung,
vergleichbar den Verhdltnissen innerhalb der H. aetolicum-Gruppe (Kap. 3.1.4.3). Im westli-
chen Teilareal, den Gebirgen Sudwestjugoslawiens (zentrale Dinarische Alpen und angren-
zendes bosnisch-serbisches Gebirgsland), kommt die subsp. blaui vor, im grof3en Kaukasus
die subsp. aenigmaticum, welche bislang nur von zwei Fundpunkten bekannt ist (Lange
1995a).

Okologie: Die endemisch illyrische subsp. blaui besiedelt Bergwiesen und offenes, steiniges
Geléande von der montanen bis seltener in die alpine Stufe (600-2200 m).

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen von 2n = 28 wurden von Sauer

(1984) an Pflanzen vom Maglic (Bosnien) und von der Tara Planina (Serbien) ermittelt, was
auf eine Verwechslung des Materials zuriickzufihren sein konnte.
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Karyologie: Fur H. blaui aus Bosnien (H 344) wurde hier eine Chromosomenzahl von 2n =
98 ermittelt. Davon sind 14 Chromosomen submetazentrisch. Die sehr schmalen Hybridisie-
rungsorte der 45S rDNA in der subtelomerischen Region von zwo6lf Chromosomen zeigen
zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin. Folgende Karyotypformel kann fir diesen
Chromosomensatz angegeben werden: 74m 12sm SAT: 10m 2sm (Tabelle 3; Abb. 39).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 487,5 um ergibt sich eine fur po-
lyploide Arten gewdhnliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,0 um. Die Unterschiede
der Chromosomenléngen im Satz von | = 6,5-3,8 um bedingen einen mittleren GroRengra-
dient-Index von Gi = 57,7%. Die Chromosomen von H. blaui zeigen zudem eine gewdhnliche
Symmetrie (Si = 72,8%).

Die chromosomalen Satelliten sind ausgesprochen kurz. Daraus resultierte ein hoher Sa-
telliten-Index von SATi = 9,8 und die niedrigen Werte fur die CMA- und 45S-Indizes von
Hi(C) = 45Si = 0,6%.

Aufgrund von 48 DAPI-Bandern ergibt sich ein mafig hoher Wert fir den DAPI-Index von
Hi(D) = 3,5%. Die DAPI-Bander liegen zumeist in den langen Armen. Die ebenfalls DAPI-
positives Heterochromatin-enthaltenden Chromosomen der Paare XI und XXIV haben glei-
che Armlangen (r = 1). Alle Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander im Chromoso-
menarm ohne Satellit.

Die insgesamt 12 z.T. sehr schmalen Bander der 5S rDNA — die der Anzahl der NORs
entsprechen — bedingen einen vergleichsweise niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,6%. Bei den
diploiden Arten dieser Untergattung kommen zumeist die doppelte Anzahl 5S rDNA-Loci be-
zuglich der NORs vor (siehe Kap. 4.5). Mit Ausnahme des 5S rDNA-Bandes im Chromosom
86 liegen sie in den Satellitenchromosomen und dort in den Armen ohne Satellit. Das 5S
rDNA-Band im Chromosoms 86 stammt vermutlich vom Satellitenchromosom 33, da dort
keines vorhanden ist.

Die Satelliten-DNA COM2 liegt an 26 Stellen im subtelomerischen Bereich, davon befin-
den sich 6 in kurzen und 20 in langen Chromosomenarmen. Der COM2-Index liegt mit
COM2i = 1,3% verglichen mit anderen Taxa des Subgenus im unteren Bereich.

3.1.4.5.2 H. pratense

Das grolRe Verbreitungsgebiet von Helictotrichon pratense, der morphologisch variabelsten
Art der gesamten H. blaui-Gruppe, umfasst weite Teile West- und Mitteleuropas, GroRRbritan-
niens, die sudlichen Gebiete Skandinaviens, das Baltikum und reicht bis hach Nordspanien,
im Osten Uber Niederosterreich, Mahren, die Slowakei, Polen und Rumaé&nien bis zu den
westlichen und sudlichen Regionen des europaischen Teils der ehemaligen UdSSR. In den
Alpen kommt H. pratense nicht vor, sondern wird dort durch H. praeustum vertreten. In den
Karpaten wird H. pratense zumeist durch H. adsurgens ersetzt (vgl. Sauer & Chmelitschek
1976). Helictotrichon pratense gliedert sich in eine Reihe von Unterarten, von denen jedoch
nur die subsp. pratense ein weites Areal einnimmt, wahrend sich die tGbrigen hier studierten
Unterarten auf bestimmte Gebiete Sidwestfrankreichs und der Iberischen Halbinsel be-
schranken. Diese Pflanzen werden bei Holub (1980a) auch als eigenstandige Arten aner-
kannt. Die Angaben aus anderen Teilen Europas (u.a. Ungarn, Italien, Slowenien, Bosnhien,
Griechenland (u.a. So6 1973, Holub 1980a, Damanakis & Scholz 1990) sowie aus Vorder-
asien (Dogan 1985) und Nordafrika (Maire & Weiller 1953, Gervais 1973a) beruhen auf Ver-
wechslungen mit anderen Helictotrichon-Arten (vgl. Lange 1995a). Fir einen Teil der folgen-
den Taxa existieren noch keine gultigen Namen (siehe Kap. 2.1.1).
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3.1.4.5.2.1 H. pratense subsp. pratense

Verbreitung: Das Gesamtareal der Art (s.0. und vgl. Conert 1976-1998) wird — mit Ausnah-
me der gréReren Gebirge und der an die Mittelmeerregion angrenzenden Gebiete — im we-
sentlichen durch die subsp. pratense gebildet.

Okologie: Die weitverbreitete subsp. pratense kommt in der planaren und kollinen, seltener
bis zur montanen Hohenstufe vor. Sie tritt dennoch meist relativ selten auf und ist fast nur in
nahrstoffarmen Mager- und Halbtrockenrasen zu finden.

Chromosomenzahlen: Bei friiheren Chromosomenzahlungen, die sich eindeutig auf H. pra-
tense subsp. pratense beziehen lassen, wurden zumeist Zahlen um 2n = 126, damit einem
18x Chromosomensatz entsprechend, gefunden (vgl. Réser 1998).

Karyologie: In der Population von H. pratense subsp. pratense aus England (R6 10207)
wurde eine Chromosomenzahl von 2n = 126 ermittelt. Davon sind 20 Chromosomen subme
tazentrisch. Bei 14 Chromosomen wurden Bander der 45S rDNA in den subtelomerischen
Bereichen, die zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin enthielten, nachgewiesen.
Alle 14 NORs der Satellitenchromosomen zeigten eine Silberimpragnierung. Es ergibt sich
folgende Karyotypformel fur diesen Chromosomensatz: 92m 20sm SAT: 14m (Tabelle 3;
Abb. 40; Tafel 7: A).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 656,8 pum resultiert eine fir po-
lyploide Arten gewdhnliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,2 um. Aufgrund des klei-
nen Chromosomenpaares LXIII ist der Gréf3engradient-Index mit Gi = 50,0% gering. Der
Symmetrie-Index liegt mit Si = 76,2% im mittleren Bereich beziiglich der hochpolyploiden
Arten dieser Untergattung.

Da die chromosomalen Satelliten z.T. klein sind, ergibt sich ein vergleichsweise niedriger
Satelliten-Index von SATi = 3,5. Die gesamte Lange der Chromomycin- und 45S rDNA-
Bander fuhrt zu CMA- und 45S-Indizes von Hi(C) = 45Si = 1,2%, die im ublichen Bereich
liegen.

Der Chromosomensatz von H. pratense subsp. pratense féllt durch eine Vielzahl von ins-
gesamt 87 DAPI-Bandern auf, die zumeist in den langen Armen liegen. Die Chomosomen 4,
96, 97, 117 und 118, die ebenfalls jeweils ein DAPI-Band besitzen, haben jeweils gleich lan-
ge Arme (r = 1). Es ergibt sich ein hoher Wert fir den DAPI-Index von Hi(D) = 7,0%. Mit Aus-
nahme des Chromosoms 126 besitzen alle Satellitenchromosomen DAPI-Bander im Arm
ohne Satellit.

Die insgesamt 19 Hybridisierungsstellen der 5S rDNA bedingen einen 5S-Index von 5Si =
1,5%. Mit Ausnahme des Chromosoms 126 besitzen alle Satellitenchromosomen im langen
Arm ein 5S rDNA-Band in Zentromernahe — ahnlich H. blaui subsp. blaui. Die anderen 5S
rDNA-Bander liegen in den submetazentrischen Chromosomen der Paare V, IX und XIV e-
benfalls in den langen Armen.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 44 Positionen im subtelomerischen Bereich,
davon acht in den kurzen und 31 in den langen Armen. Die Chromosomen 84, 117, 118 und
119 haben gleiche Armlangen (r = 1). Sie besitzen ebenfalls jeweils ein COM2-Band bzw.
zwei (119) COM2-Béander. In 28 Positionen der COM2-Bander wurde zugleich DAPI-positives
Heterochromatin nachgewiesen. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 1,5% im unteren Be-
reich.
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3.1.4.5.2.2 H. pratense subsp. aff. pratense

Verbreitung: Die Pflanzen der subsp. aff. pratense kommen in einem Gebiet der Pyrenaen
vor, in dem die Areale der subspp. pratense und amethysteum Uberlappen. Hier sind offen-
bar Hybridpopulationen anzutreffen. Individuen solcher Populationen kénnen die unterschied-
lichsten Kombinationen von Merkmalen der Elterntaxa zeigen (M. Rdser, personl. Mitteil.).
Die hier untersuchte Population aus den Ostpyrenaen kommt morphologisch der subsp. pra-
tense am néchsten.

Okologie: Anthropo-zoogene Gebuische und Weidflachen in der hochmontanen bis subalpi-
nen Stufe auf basenarmen Boden.

Chromosomenzahlen: In friheren eigenen Zahlungen (unverdffentlicht) wurden stets 2n =
98 Chromosomen gefunden.

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. pratense subsp. aff. pratense (RS 3998) aus den
Ostpyrenaen mit 2n = 98 konnten 24 submetazentrische Chromosomen ermittelt werden. Die
45S rDNA liegt im subtelomerischen Bereich von zehn Chromosomen. In den Chromosomen
3,4,8,9, 17, 24 und 28 zeigen diese Orte Chromomycin-positives Heterochromatin, in den
Chromosomen 4, 11, 18, 23 und 24 befinden sich an diesen Stellen sekundare Einschniirun-
gen (siehe Tabelle 45). Es kann davon ausgegangen werden, dass es sich bei allen Stellen
um Nukleolenbildungsorte handelt. Daraus folgt die Karyotypformel: 64m 24sm SAT: 10m
(Tabelle 3; Abb. 42).

Da nur prometaphasische Chromosomen untersucht werden konnten, sind die Werte von
L = 748,0 pm und Lm = 7,6 pum nicht direkt mit jenen der anderen Taxa vergleichbar. Das-
selbe betrifft den niedrigen GréfRengradient-Index von Gi = 44,7%, der mit dem unterschied-
lichen Kondensationsverhalten langer und kurzer prophasischer Chromosomen zusammen-
hangt. Beim Symmetrie-Index (Si = 71,5%) jedenfalls liegt der Wert in einem, auch fur die
anderen hochpolyploiden Arten der Untergattung charakteristischen Bereich.

Die chromosomalen Satelliten sind relativ klein. Da sich zwei von ihnen (Chromosomen 17
und 18) zudem in den langen Armen befinden, ist der Satelliten-Index mit SATi = 7,9 ver-
gleichsweise hoch. Der Anteil an Chromomycin-positiven Heterochromatin und der 45S rDNA
bezlglich der Gesamtchromosomenlange, was durch die CMA- und 45S-Indizes von Hi(C) =
0,5% und 45Si = 0,6% ausgedriickt wird, ist daher sehr niedrig.

Die Zahl von nur 36 DAPI-Bandern, die wie bei H. pratense subsp. pratense zumeist in
den langen Armen liegen, bedingen einen vergleichsweise niedrigen DAPI-Index von Hi(D) =
3,2%. In den Chromosomen 2, 62 und 83 liegen sie in den kurzen Armen. Die Chomosomen
10 und 45, die ebenfalls jeweils ein DAPI-Band besitzen, haben gleichlange Arme (r = 1). Nur
zwei der zehn Satellitenchromosomen besitzen im langen Arm jeweils ein DAPI-Band.

Die insgesamt 14 Loci der 5S rDNA bedingen einen relativ niedrigen 5S-Index von 5Si =
0,9%. Ahnlich wie bei H. pratense subsp. pratense besitzen alle Satellitenchromosomen ein
interkalares 5S rDNA-Band im Chromosomenarm ohne Satellit. Vier weitere Bander liegen
ebenfalls interkalar in den langen Armen der Chromosomen 12, 13, 14 und 15.

Die Satelliten-DNA COM2 kommt im subtelomerischen Bereich von nur 13 Chromosomen
vor. Acht der Bander liegen in den kurzen, drei in den langen Armen. Die Chromosomen 46
und 84 haben gleichlange Arme (r = 1) und jeweils ein COM2-Band. Der COM2-Index ist mit
COM2i = 0,4% sehr gering.
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3.1.4.5.2.3 H. pratense subsp. ibericum

Verbreitung: Helictotrichon pratense subsp. ibericum stellt die weitestverbreitete Unterart
von H. pratense in Sudwestfrankreich und auf der Iberischen Halbinsel dar. Ihr Verbreitungs-
gebiet umfasst die zentralen und westlichen Pyrenaen, die Picos de Europa, die Cordillera
Cantabrica, das Iberische Randgebirge und, als sidliche Vorposten, die Sa. Mariola und die
Sa. de Pozo (Prov. Alicante und Jaén). Zu dieser Unterart gehéren auch jene Pflanzen, die in
der ‘Flora europaea’ unter ‘Avenula mirandana’ verstanden worden sind und fir die Nordafri-
ka unzutreffenderweise als weiteres Verbreitungsgebiet angegeben wurde (Holub 1980a).

Okologie: Die subsp. ibericum kommt von der kollinen bis zur subalpinen Stufe in offenen
Geblischen, Trockenrasen und z.T. Weidflachen vor.

Chromosomenzahlen: Eine Reihe friherer Chromosomenzéhlungen lasst sich, z.T. auf-
grund der Herkunftsangaben auf die subsp. ibericum beziehen (vgl. Réser 1998). Es wurden
Zahlen von 2n = 12x, 14x, 15x, 17x, 18x = 84, 98, 105, 119, 120-126 gefunden.

Karyologie: Von H. pratense subsp. ibericum wurden hier Pflanzen von zwei benachbarten
Populationen aus den Picos de Europa (R6 3774 und 3814) und eine weitere aus dem sid-
lichen Vorland der Pyrenéaen (Tal des Rio Aragéon, R6 10568) karyologisch untersucht.

Fur die Population RO 3774 aus den Picos de Europa wurden Chromosomenzahlen von 2n =
84, 98 und 105 ermittelt. Der Chromosomensatz der Pflanze mit 2n = 105 Chromosomen
wurde molekular-cytogenetisch naher untersucht. Durch das Vorkommen von 45S rDNA und
Chromomyecin-positivem Chromatin zeichnen sich subtelomerische Bereiche von 14 Chromo-
somen aus, die offenbar die Orte der Nukleolenbildung sind. Zehn der 105 Chromosomen
sind submetazentrisch. Es ergibt sich eine Karyotypformel von: 81m 10sm SAT: 14m (Tabel-
le 3; Abb. 45).

Aufgrund vergleichsweise stark kondensierter Chromosomen resultiert aus der Gesamt-
lAnge des Chromosomensatzes von L = 412,0 um eine niedrige Mittlere Chromosomenlange
von Lm = 3,9 um. Langenunterschiede zwischen den einzelnen Chromosomen sind aus dem
selben Grunde relativ gering (Gi = 60,0%), ebenso jene zwischen langen und kurzen Chro-
mosomenarmen (Si = 79,9%).

Die chromosomalen Satelliten zeigen indessen eine fir polyploide Arten des subg. Prat-
avenastrum charakteristische Ausdehnung, ebenso die Lange der Chromomycin- und 45S
rDNA-Bander (SATi = 4,8; Hi(C) = 1,1; 45Si = 1,2%).

Insgesamt wurden 55 DAPI-Bander im Chromosomensatz nachgewiesen. Diese liegen
mehrheitlich in den langen Armen. Nur in den Chromosomen 4, 24, 87, 91 und 92 befinden
sie sich in den kurzen Armen. Das Chromosom 42 besitzt in beiden Armen jeweils ein DAPI-
Band. Die sieben Chromosomen 12, 13, 14, 15, 16, 52 und 104 haben jeweils gleichlange
Arme und besitzen jeweils in einem ein DAPI-Band. Mit Ausnahme der Chromosomen 22, 23
und 105 haben alle Satellitenchromosomen DAPI-Bander im Arm ohne Satellit. Der DAPI-
Index von Hi(D) = 4,9% liegt — bezogen auf die Untergattung — im mittleren Bereich.

Die insgesamt 14 Orte mit 5S rDNA bedingen einen mittleren 5S-Index von 5Si = 1,5%.
Mit Ausnahme der Chromosomen 104 und 105 besitzen alle Satellitenchromosomen im lan-
gen Arm ein 5S rDNA-Band in Zentromerndhe. Demgegeniiber enthalten die submetazentri-
schen Nicht-Satellitenchromosomen 37 und 38 jeweils ein 5S rDNA-Band im interkalaren
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Bereich, das von den Satellitenchromosomen 104 und 105 hierher transloziert worden sein
kénnte.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 67 Positionen im subtelomerischen Bereich.
Der COM2-Index ist mit COM2i = 4,6% daher relativ hoch. In sechs Chromosomen kommen
die COM2-Bander in beiden Chromosomenarmen vor, in den anderen jeweils nur in einem
Arm. In 34 Positionen (ca. 51%) sind die Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2
zugleich DAPI-positiv.

Fur die zweite Population von den Picos de Europa (R6 3814) wurden die Chromosomen-
zahlen von 2n = 98 und 104 + 2B ermittelt. Der Chromosomensatz mit 2n = 104 + 2B Chro-
mosomen wurde molekular-cytogenetisch néaher untersucht. Durch die Hybridisierung mit der
45S rDNA und Féarbung mit Chromomycin konnten auch hier insgesamt 14 Positionen im
subtelomerischen Bereich sichtbar gemacht werden, die als NORs anzusehen sind. Entge-
gen den Ergebnissen bei den zuvor besprochenen Taxa (z.B. H. sedenense subsp. sede-
nense, H. albinerve), bei denen die B-Chromosomen stets eine NOR tragen, enthalten die B-
Chromosomen 105 und 106 bei dieser Herkunft keine NOR (siehe Tafel 7: B2). Insgesamt
18 Nicht-Satellitenchromosomen und zwei Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Es
ergibt sich eine Karyotypformel von 75m 18sm + 2B SAT: 12m 2sm (Tabelle 3; Abb. 44;
Tafel 7: B).

Die Chromosomen zeigen eine durchschnittliche Mittlere Chromosomenlange von Lm =
5,3 um (ohne B-Chromosomen) bzw. 5,2 um (mit B-Chromosomen). Aufgrund des sehr lan-
gen, vermutlich durch Translokation grof3erer Chromosomenabschnitte entstandenen Chro-
mosoms 1, ist der GroRengradient-Index auch ohne Bertlicksichtigung der B-Chromosomen
mit Gi = 47,1% sehr niedrig. Die Werte fuir den Symmetrie-Index liegen mit Si = 73,6% (ohne
B-Chromosomen) bzw. 73,7% (mit B-Chromosomen) im mittleren Bereich bezlglich der
hochpolyploiden Arten dieser Untergattung.

Da die chromosomalen Satelliten sehr ausgedehnt sind, samtlich in den kurzen Armen
vorkommen und zwei Satellitenchromosomen submetazentrisch sind, ergibt sich ein ver-
gleichsweise niedriger Wert fur den Satelliten-Index von SATi = 2,2. Die Werte fir die CMA-
und 45S-Indizes sind mit Hi(C) = 45Si = 1,8% dementsprechend hoch (ohne und mit B-
Chromosomen).

Die Anzahl von insgesamt 46 DAPI-Béandern (mit B-Chromosomen), die wiederum zumeist
in den langen Armen liegen, bedingt einen mittleren DAPI-Index von Hi(D) = 4,0%. In dem
bereits genannten groRen Chromosom 1 befinden sich die DAPI-Bander in beiden Armen. In
den Chromosomen 47 und 87 liegen sie in den kurzen Armen. Das ebenfalls ein DAPI-Band-
enthaltende Chromosom 96 hat gleich lange Arme. Mit Ausnahme der Chromosomen 21 und
23 besitzen alle Satellitenchromosomen DAPI-Béander im Chromosomenarm ohne Satellit.

Auch in dieser Population kommen insgesamt 14 Stellen mit 5S rDNA vor. Zehn davon lie-
gen in den langen Armen der Satellitenchromosomen 6, 14, 17, 19, 20, 21, 23, 29, 31 und
70. Die Ubrigen vier liegen ebenfalls in langen Armen jedoch in den Nicht-Satellitenchromo-
somen der Paare Il und XXVII. Es ergibt sich ein 5S-Index von 5Si = 1,4%.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 36 Positionen im subtelomerischen Bereich.
Die COM2-Bander liegen mit Ausnahme des Chromosoms 1 jeweils nur in einem Arm. Im
Chromosom 1 wurden sowohl im langen als auch im kurzen Arm interkalare COM2-Bander
und im langen Arm zudem ein subtelomerisches COM2-Band nachgewiesen. Auch dies deu-
tet darauf hin, dass hier Chromosomenmutationen stattgefunden haben. In 21 der COM2-
Bander (ca. 58%) wurde zugleich DAPI-positives Heterochromatin nachgewiesen. Der
COM2-Index zeigt mit COM2i = 2,1% einen moderaten Wert.
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In der Population aus dem Tal des Rio Aragon (R6 10568) wurde eine Chromosomenzahl
von 2n = 98 ermittelt. Nur in acht Chromosomen kommen im subtelomerischen Bereich Stel-
len mit 45S rDNA und gleichzeitig Chromomycin-positives Heterochromatin vor. Von den 98
Chromosomen sind 14 submetazentrisch, so dass folgende Karyotypformel zustande kommt:
80m 10sm SAT: 4m 4sm (Tabelle 3; Abb. 43).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 578,8 um ergibt sich eine fir po-
lyploide Arten dbliche Mittlere Chromosomenlénge von Lm = 5,9 pm. Die Werte fir den Gro-
Bengradient-Index (Gi = 53,1%) und den Symmetrie-Index (Si = 71,8%) liegen ebenfalls im
mittleren Bereich bezuglich der hochpolyploiden Arten der Untergattung.

Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ist sehr gering, woraus sich ein ver-
gleichsweise hoher Satelliten-Index von SATi = 7,8 ergibt und niedrige Werte fir die CMA-
und 45S-Indizes von Hi(C) = 0,6% und 45Si = 0,4% resultieren. Auf3er in den NORs wurden
in zwei weiteren Chromosomen Chromomycin-Bander im subtelomerischen Bereich gefun-
den (Chromosomen 25 und 40), die jedoch wahrscheinlich keine NORs anzeigen.

Insgesamt wurden in 52 Chromosomen DAPI-Bander in jeweils einem Arm nachgewiesen.
Fur den DAPI-Index ergibt sich ein Wert von Hi(D) = 4,6%.

Wie bereits in den anderen Populationen von H. pratense subsp. ibericum wurden auch
hier insgesamt 14 Stellen mit 5S rDNA nachgewiesen. Davon liegen acht in den fir die meis-
ten Arten der Untergattung Pratavenastrum charakteristischen Positionen in den Armen ohne
Satellit der Satellitenchromosomen. Die anderen sechs befinden sich in Nicht-
Satellitenchromosomen. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,1% im Ublichen Bereich.

Die Satelliten-DNA COM2 kommt in 62 Positionen im subtelomerischen Bereich vor. Ins-
gesamt 32 der COM2-Bander (ca. 52%) sind zugleich DAPI-positiv. Der COM2-Index ist mit
COM2i = 3,8% relativ hoch.

3.1.4.5.2.4 H. pratense subsp. amethysteum

Verbreitung: Bei H. pratense subsp. amethysteum handelt es sich um eine endemische Un-
terart der zentralen und 6stlichen Pyrenaen, zu der auch die in der ‘Flora europaea’ (vgl. Ho-
lub 1980a) als ‘Avenula pungens’ und ‘A. requienii’ verstandenen Pflanzen zu stellen sind.

Okologie: Die subsp. amethysteum kommt im montanen Bereich in Trockenrasen auf Mer-
gel, Schiefer und amphibolitischem Gestein vor.

Chromosomenzahlen: Fur H. pratense subsp. amethysteum existieren offenbar keine friihe-
ren Chromosomenzéhlungen in der Literatur (vgl. Réser 1998). In friiheren eigenen Zahlun-
gen (unverdffentlicht) wurde eine Chromosomenzahl von 2n = 18x = 126 + 3B ermittelt.

Karyologie: Von H. pratense subsp. amethysteum wurden drei Populationen aus den Ostpy-
renden und ihrem Vorland, d.h. aus Andorra (R6 3990), aus Spanien (R6 4013) und aus
Frankreich (RO 4015), karyologisch untersucht. Die Chromosomensatze der subsp. ame-
thysteum sind durch das Fehlen bzw. das Vorkommen von allenfalls wenigen und dann sehr
schmalen DAPI-Bandern deutlich von allen anderen hier untersuchten hochpolyploiden Taxa
unterschieden.

In der Population aus Andorra (R6 3990) wurden unter 2n = 126 insgesamt 14 submeta-
zentrische Chromosomen ermittlelt. Die 45S rDNA liel3 sich an insgesamt 16 Orten nachwei-
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sen, von denen aber nur 14 entweder Chromomycin-positiv oder durch eine sekundare Ein-
schnirung gekennzeichnet und als NORs anzusehen sind. Vier dieser Satellitenchromoso-
men sind submetazentrisch. Es ergibt sich folgende Karyotypformel fir den Chromosomen-
satz: 102m 10sm SAT: 10m 4sm (Tabelle 3; Abb. 48; Tafel 7: C).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 537,5 um resultiert eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 4,3 um. Durch das Vorkommen des sehr kleinen Chromo-
soms 126 ist der Grol3engradient-Index mit Gi = 41,7% gering. Im Vergleich zu den anderen
hochpolyploiden Taxa dieser Untergattung ist der Chromosomensatz dieser Population je-
doch sehr symmetrisch (hoher Si = 79,0%).

Aufgrund der moderaten Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergeben sich fir den
Satelliten-, den CMA- und den 45S-Index Werte im mittleren Bereich [SATi = 5,5; Hi(C) =
0,8%; 45Si = 1,0%]. AuRRerhalb der 14 NORs wurden in den Chromosomen 124 im interkala-
ren und im Chromosom 125 im subtelomerischen Bereich 45S rDNA-Bander gefunden. Da
sie jedoch weder Chromomycin-positiv sind, noch eine sekundare Einschniirung zeigen, sind
sie nicht als NORs anzusehen (siehe Kap. 4.2.2).

Die insgesamt 19 Stellen mit 5S rDNA ergeben einen moderaten 5S-Index von 5Si =
1,1%. Zehn der Satellitenchromosomen tragen ein 5S rDNA-Band im Arm ohne Satellit. Das
Satellitenchromosom 46 besitzt gleichzeitig zwei 5S rDNA-Bander. Die tbrigen acht kommen
interkalar in den langen Armen von Nicht-Satellitenchromosomen vor.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich nur an 14 Positionen in subtelomerischen Chro-
mosomenbereichen, davon liegen sieben in kurzen Armen und eines in einem langen Arm.
Die Chromosomen 17, 53, 91, 92, 107 und 126 mit jeweils gleichlangen Armen (r = 1) besit-
zen ebenfalls je ein COM2-Band. Der COM2-Index ist mit COM2i = 0,5% sehr niedrig.

DAPI-Bander kommen in den Chromosomen dieser Population nicht vor.

In der Population aus Spanien (RO 4013) wurden unter 2n = 126 insgesamt 16 submeta-
zentrische Chromosomen ermittelt. Die 45S rDNA liegt an insgesamt 12 Orten. Chromomy-
cin-positives Heterochromatin konnte — vermutlich praparatebedingt — nicht nachgewiesen
werden. Nur in sechs der zwolf 45S rDNA-Hybridisierungsstellen liegt eine nachweisbare
sekundare Einschnirung. Ein Vergleich mit der Population aus Andorra (s.0.) legt nahe, dass
es sich bei den 45S rDNA-Bandern im subtelomerischen Bereich von zw6lf Chromosomen
dennoch um die NORs handelt. Wiederum sind vier dieser Chromosomen submetazentrisch.
Folgende Karyotypformel lasst sich daher fir den Chromosomensatz angeben: 102m 12sm
SAT: 8m 4sm (Tabelle 3; Abb. 46).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 596,3 um ergibt sich eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 4,7 um. Die Langenunterschiede zwischen den Chromoso-
men von | = 6,0-2,3 sind verhaltnismalig ausgepragt, so dass sich ein niedriger Grol3engra-
dient-Index von Gi = 37,5% ergibt. Sowohl bezlglich der Mittleren Chromosomenlange, der
Varianz von Chromosomenlangen als auch bezliglich der hohen Symmetrie der Chromoso-
menséatze (hier Si = 79,1%) zeigen die Populationen aus Andorra und aus Spanien weitge-
hende Ubereinstimmung.

Die chromosomalen Satelliten sind etwas ausgedehnter als in der andorranischen Popula-
tion (SATi = 4,0). Der Anteil von 45S rDNA-Béndern an der Gesamtlange des Chromoso-
mensatzes (45Si = 1,0%) liegt jedoch wie bei dieser im mittleren Bereich der hochpolyploiden
Arten der Untergattung.

DAPI-Bander kommen nur in den zwei Chromosomen 7 und 29 vor, der DAPI-Index ist
Hi(D) = 0%.
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Die insgesamt 16 5S rDNA-Stellen sind als sehr schmale Bander ausgebildet, so dass
sich daraus ein relativ niedriger 5S-Index von 5Si = 0,7% ergibt. Wie in der andorranischen
Population tragen zehn der Satellitenchromosomen ein 5S rDNA-Band im langen Chromo-
somenarm. Die Ubrigen sechs kommen interkalar in den langen Armen von Nicht-
Satellitenchromosomen vor.

In der Population aus Frankreich (R6 4015) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 126 und
130 ermittelt. Der Satz mit 2n = 130 Chromosomen wurde karyologisch néher untersucht. Die
45S rDNA befindet sich an insgesamt 15 Orten. Diese enthalten mit Ausnahme der Chromo-
somen 4 und 75 Chromomycin-positives Heterochromatin. In diesen beiden Chromosomen
wurde jedoch in den Bereichen der 45S rDNA-Hybridisierungsstellen eine deutliche sekunda-
re Einschnirung nachgewiesen, so dass dieser Chromosomensatz wahrscheinlich durch
insgesamt 15 NORs gekennzeichnet ist. Von den 20 submetazentrischen Chromosomen
tragen sechs eine NOR. Folgende Karyotypformel kann daher fir diesen Chromosomensatz
angegeben werden: 101m 14sm SAT: 9m 6sm (Tabelle 3; Abb. 47).

Bezuglich der Mittleren Chromosomenlange (Lm = 4,9 um), des sehr niedrigen GrolRen-
gradient-Index (Gi = 26,7%) und des relativ hohen Symmetrie-Index (Si = 77,0%) zeigt diese
Population klare Ubereinstimmung mit den beiden anderen untersuchten Herkiinften der
subsp. amethysteum.

Dies gilt auch fur die Lange der chromosomalen Satelliten (SATi = 4,3) und den proporti-
onalen Anteil der Chromomycin- und 45S rDNA-Bander [Hi(C) = 0,9%; 45Si = 1,1%] im ge-
samten Chromsomensatz.

Im Gegensatz zu den beiden anderen Populationen, in denen keine bzw. nur zwei DAPI-
Bander auftreten, wurde hier DAPI-positives Heterochromatin in insgesamt 22 Chromosomen
nachgewiesen. Die DAPI-Bander sind allerdings sehr schmal und der daraus resultierende
DAPI-Index mit Hi(D) = 1,1% gering.

Die Satelliten-DNA COM2 konnte in den Herkiinften RO 4013 und RO 4015 vermutlich
préparatebedingt nicht nachgewiesen werden.

Die insgesamt 18 Orte der 5S rDNA bedingen einen 5S-Index von 5Si = 1,4%. Mit Aus-
nahme des Chromosoms 129 besitzen alle Satellitenchromosomen im Arm ohne Satellit ein
5S rDNA-Band. Die Ubrigen 5S rDNA-Bénder liegen in den Chromosomen der Paare XXVI
und XXXI.

3.1.4.5.2.5 H. pratense s.l.

Die Pflanzen der Population vom Mt. Ventoux (RO 10633) lassen sich keiner der beschriebe-
nen Unterarten von H. pratense zuordnen. Sie sind morphologisch intermediar zwischen den
subspp. pratense und amethysteum (vgl. Romero Zarco 1989). Mdglicherweise handelt es
sich um eine Hybridpopulation zwischen beiden Unterarten.

Karyologie: Von H. pratense s.l. wurden Chromosomenzahlen von 2n = 120 + 2 und 130
gefunden. Der Satz mit 2n = 130 Chromosomen wurde karyologisch néher untersucht. Darin
konnten 39 submetazentrische Chromosomen ermittelt werden. Die 45S rDNA liegt in den
subtelomerischen Bereichen von 10 Chromosomen, die gleichfalls durch eine sekundare
Einschniirung gekennzeichnet sind. Vier der zehn Satellitenchromosomen sind submeta-
zentrisch. Es ergibt sich folgende Karyotypformel fir diesen Chromosomensatz: 85m 35sm
SAT: 6m 4sm (Tabelle 3; Abb. 41).
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Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 714,8 um resultiert eine fur po-
lyploide Arten der Untergattung Ubliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,5 um. Lan-
genunterschiede zwischen den Chromosom sind relativ grof3, so dass sich ein vergleichswei-
se niedriger GréRengradient-Index von Gi = 46,7% ergibt. Durch die hohe Zahl von 39 sub-
metazentrischen Chromosomen kommt ein verhaltnismafig geringer Symmetrie-Index von Si
= 69,9% zustande.

Die Ausdehnung chromosomaler Satelliten bedingt einen moderaten Satelliten-Index von
SATi = 5,5. Die nur zehn Stellen der 45S rDNA in den Chromosomen ergeben einen relativ
geringen 45S-Index mit 45Si = 0,6%. Chromomycin-positives Heterochromatin konnte an
diesen Stellen im Praparat nicht nachgewiesen werden.

Der Chromosomensatz dieser Population enthalt nur 16 DAPI-Bander. Daraus resultiert
ein sehr niedriger DAPI-Index von Hi(D) = 1,2%.

Die 16 schmalen Bénder der 5S rDNA ergeben den niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,6%.
Mit Ausnahme des Paares XLV besitzen alle Satellitenchromosomen im Arm ohne Satellit ein
5S rDNA-Band. Von den anderen 5S rDNA-Bandern liegen sechs in den metazentrischen
Chromosomen der Paare I1X, Xl und XXXI| und zwei in den submetazentrischen Chromoso-
men 9 und 107.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich in 13 Positionen im subtelomerischen Bereich der
Chromosomen. Durch ihre geringe Anzahl ergibt sich der niedrige COM2-Index von COM2i =
0,4%.

3.1.4.5.3 H. praeustum subsp. praeustum

Verbreitung: Helictotrichon praeustum ist eine charakteristische stidostalpin verbreitete Art,
die von den Dolomiten und dem Monte Baldo an ostwarts verbreitet ist und in den Julischen
und Karnischen Alpen auch Slowenien erreicht. In den Zentralalpen kommt sie nur in Nord-
und Sidtirol vor. Nach Sauer & Chmelitschek (1976) kommt neben der subsp. praeustum
eine weitere Unterart, die subsp. pseudoviolaceum vor, deren Verbreitungsgebiet sich auf die
Karwendel- und Samnaungruppe, der Otztaler Alpen und der Dolomiten beschrankt.

Okologie: Die hier untersuchte subsp. praeustum kommt in hochmontanen bis subalpinen,
warmebegulnstigten Rasen-, Felsrasen- und Zwergstrauchgesellschaften tber kalkreichen
Unterlagen vor (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Fir H. praeustum wurden in friheren Untersuchungen Chromoso-
menzahlen von 2n = 18x = £ 126 bis 20x = 147-154 gefunden (vgl. RGser 1998).

Karyologie: Von H. praeustum wurden zwei Populationen aus den italienischen Alpen, eine
aus den Dolomiten, Prov. Bozen (W 10) und eine vom Monte Baldo, Prov. Verona (RO
10232) karyologisch untersucht.

Fur die Population aus den Dolomiten (W 10) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 112
festgestellt. In 15 Chromosomen liegt die 45S rDNA im subtelomerischen Bereich. Mit Aus-
nahme der Chromosomen 14 und 59 wurde in diesen Orten Chromomycin-positives Hete-
rochromatin nachgewiesen. Da in diesen beiden Chromosomen jedoch eine sekundare Ein-
schnirung nachgewiesen wurde, handelt es sich wahrscheinlich bei allen 15 45S rDNA-
Bandern um NORs. Von den insgesamt 24 submetazentrischen Chromosomen sind acht
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Satellitenchromosomen. Es ergibt sich folgende Karyotypformel: 81m 16sm SAT: 7m 8sm
(Tabelle 3; Abb. 51).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 512,5 um ergibt sich eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 4,6 um. Aufgrund des relativ kleinen Chromosoms 112 (3,0
pm) folgt ein vergleichsweise niedriger GréRengradient-Index von Gi = 46,2%. Die Chromo-
somen dieses Satzes zeigen eine im Vergleich durchschnittliche Symmetrie (Si = 71,0%).

Die chromosomalen Satelliten sind relativ grof3. Da sich alle zudem in den kurzen Armen
befinden, ist der Satelliten-Index mit SATi = 2,0 sehr niedrig. Die Chromomycin- und 45S
rDNA-Bander dieser Stellen sind vergleichsweise stark ausgedehnt, was sich in hohen CMA-
und 45S-Indizes von Hi(C) = 1,6% und 45Si = 1,8% ausdrickt.

Im Chromosomensatz von H. praeustum der Population aus den Dolomiten wurden insge-
samt 55 zumeist sehr ausgedehnte DAPI-Bander nachgewiesen. Diese befinden sich mit
Ausnahme des Chromosoms 9, das in beiden Armen DAPI-B&nder besitzt und dem Chromo-
som 68, mit gleichlangen Armen, ausschlie3lich in den langen Chromosomenarmen. Der
DAPI-Index ist durch die starke Ausdehnung der DAPI-Bander mit Hi(D) = 8,9% sehr hoch.

Alle 15 Satellitenchromosomen und zwei weitere Nicht-Satellitenchromosomen besitzen
im langen Arm ein 5S rDNA-Band. Da diese Bander relativ schmal sind, ergibt sich ein 5S-
Index von nur 5Si = 0,9%.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 47 Positionen im subtelomerischen Bereich. In
den Chromosomen 35, 36, 39 und 60 kommt sie — wie bei den beiden Unterarten von H. ger-
vaisii — als Doppelbande vor. Die Chromosomen 5 und 50 enthalten in beiden Armen COM2-
Bander. In 20 Positionen (ca. 43%) sind die Orte der COM2-Bander zugleich DAPI-positiv.
Der COM2-Index betragt COM2i = 2,5%.

Fur die Population vom Monte Baldo (R6 10232) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 124
und 126 ermittelt. Der Satz mit 2n = 124 Chromosomen wurde karyologisch und cytogene-
tisch naher untersucht. In zwélf Chromosomen liegt die 45S rDNA in subtelomerischen Be-
reichen, die durchweg Chromomycin-positives Heterochromatin aufweisen und offenbar die
NORs dieses Satzes sind. Insgesamt 32 Nicht-Satellitenchromosomen sind submeta-
zentrisch. Folgende Karyotypformel kann damit fir diesen Chromosomensatz angegeben
werden: 80m 32sm SAT: 12m (Tabelle 3; Abb. 52).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 548,4 um ergibt sich eine Mittlere
Chromosomenlénge von Lm = 4,4 um. Aus den unterschiedlichen Chromsomenléngen von |
= 6,3-3,3 um resultiert ein mittlerer Grél3engradient-Index von Gi = 52,0%. Da hier keine der
Satellitenchromosomen, daftir insgesamt 32 Nicht-Satellitenchromosomen, submetazentrisch
sind, besitzten beide Herkifte von H. praeustum subsp. praeustum anndhernd gleiche Sym-
metrie-Indizes (Si = 70,3%).

Die chromosomalen Satelliten sind wiederum relativ ausgedehnt, woraus sich ein ver-
gleichsweise niedriger Satelliten-Index von SATi = 3,1 ergibt. Obwohl nur zehn Satelliten-
chromosomen vorliegen, die Chromomycin- und 45S rDNA-Bander enthalten, liegen die
Werte flr den CMA- und den 45S-Index mit Hi(C) = 45Si = 1,2% dennoch im mittleren Be-
reich.

Im Chromosomensatz der Population vom Monte Baldo wurden insgesamt 69 DAPI-
Bander nachgewiesen. Aul3er in den Chromosomen der Paare XXXII, XLIII und XLVIII liegen
diese in den langen Armen. Letzteres Paar hat gleiche Armlangen. Alle submetazentrischen
Chromosomen besitzen DAPI-Bander. Im Chromosom 13 kommen gleich zwei DAPI-Bander
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im langen Arm vor. Der DAPI-Index ist durch die starke Ausdehnung der DAPI-Bander mit
Hi(D) = 6,3% ebenfalls sehr hoch.

Wiederum alle Satellitenchromosomen weisen im Arm ohne Satellit ein 5S rDNA-Band
auf. Weitere 5S rDNA-Bander kommen in den submetazentrischen Chromosomen 4 und 14
sowie den metazentrischen Chromosomen 26, 57 und 58 vor. In den Satellitenchromosomen
der Paare X1V, XVII und XXVIII liegen weitere 5S rDNA-Béander jeweils im subtelomerischen
Bereich der langen Arme. Der Wert fir den 5S-Index liegt mit 5Si = 1,2%, verglichen mit den
anderen hochpolyploiden Arten dieser Untergattung, im mittleren Bereich.

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 59 Positionen. In den Chromosomen 75, 106,
107 und 109 befindet sie sich interkalar, in den weiteren Chromosomen im % subtelomeri-
schen Bereich. In den Chromosomen 107 und 109 kommt sie als Doppelbander vor. Die
Chromosomen 106, 121 und 124 besitzen in beiden Armen COM2-Bander. In 26 Positionen
(ca. 46%) sind die Orte der COM2-Bander zugleich DAPI-positiv. Der COM2-Index liegt mit
COM2i = 3,0% im mittleren Bereich.

3.1.4.6 H. adsurgens-Gruppe

Das Gesamtareal der H. adsurgens-Gruppe ist disjunkt-eurasisch. Das westliche Teilareal
umfasst das Ostliche Mitteleuropa, Studosteuropa und das ndrdliche Kleinasien in denen die
zwei hier untersuchten Arten H. adsurgens und H. planiculme vorkommen. Das 6stliche Teil-
areal entspricht dem Verbreitungsgebiet von H. dahuricum (Kom.) Kitag., einer Art, die in
Ostasien vom Baikalgebiet bis Kamtschatka und Uber die Mongolei und Nordostchina bis zur
Korea-Halbinsel verbreitet ist (Honda 1930, Yurtsev 1964, Tzvelev 1976, Ma 1983, Probato-
va 1985, Wu & Kuo 1987, Malyshev & Peshkova 1990). Zwischen beiden Teilarealen liegt
eine Licke von ca. 3200 km. Nach Lange (1995a) wird H. dahuricum aufgrund des Fehlens
der fur die anderen beiden Arten charakteristischen Struktur der Blattspreitenepidermis je-
doch nicht zur H. adsurgens-Gruppe gerechnet. Alle drei Arten sind hochpolyploid mit zu-
meist einer Ploidiestufe von 18x. Fur H. dahuricum wird unter Berufung auf eine Chromoso-
menzahlung durch Zhukova (1969) gelegentlich auch die Zahl von 2n = 4x = 28 wiedergege-
ben (vgl. Lange 1995a), jedoch wurde diese Angabe durch Zhukova & Petrovsky (1975) kor-
rigiert, da eine Fehlbestimmung des Materials zugrunde lag.

3.1.4.6.1 H. adsurgens

Verbreitung: Helictotrichon adsurgens besitzt einen karpatisch-balkanischen Verbreitungs-
schwerpunkt. Die meisten Vorkommen liegen in den sidlich des Nordlichen Karpatenbogens
liegenden Gebirgen und Hochlandern, die das Alféld und das ruméanische Donautiefland um-
geben (Ost und Sudkarpaten, Siebenbiirgen, ungarische Hugellander, Ost- und Sidostaus-
laufer der Alpen). Ein isoliertes Vorkommen liegt in der Kolchis, d.h. im Pontischen Gebirge
in der nordostlichen Tarkei (vgl. Lange 1995a).

Okologie: Helictotrichon adsurgens kommt in thermophilen Rasengesellschaften und offe-
nen Kiefernwaldern von der kollinen bis zur (hoch-)montanen, seltener bis zur subalpinen
Stufe vor. Fur eine infraspezifische Gliederung von H. adsurgens wurden zwar schon ver-
schiedene Vorschlage unterbreitet (u.a. Holub 1961, 1977; Sauer & Chmelitschek 1976;
Lange 1995a), eine wirklich Gberzeugende Ldsung der taxonomischen Probleme ist jedoch
erst, ahnlich wie bei der H. blaui-Gruppe, von der kritischen Revision des gesamten Formen-
kreises zu erwarten.
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Chromosomenzahlen: Fur H. adsurgens werden Chromosomenzahlen von 2n = 15x, 16x,
17x und 18x =+ 100, £ 112, + 116 und + 120-126-129 angegeben (vgl. Roser 1998).

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. adsurgens aus dem Retezat-Gebirge in Rumanien
(R6 9575) konnten unter den 2n = 126 insgesamt 20 submetazentrische Chromosomen fest-
gestellt werden. Die 45S rDNA liegt im subtelomerischen Bereich von 14 und im interkalaren
Bereich von weiteren vier Chromosomen (2, 26, 37, 114), bei zwei von ihnen in beiden Ar-
men. Chromomycin-positives Heterochromatin und sekundére Einschnirungen konnten in
den Bereichen der 45S rDNA-Hybridisierungsstellen — vermutlich praparatebedingt — in die-
ser Untersuchung nicht nachgewiesen werden. Fir die gleiche Population wurden in einer
separaten Farbung mit den Fluorochromen Chromomycin und DAPI insgesamt jedoch 14
Chromomycin-positive Bander im subtelomerischen Bereich nachgewiesen. Unter der An-
nahme, dass die 14 Stellen der 45S rDNA in den subtelomerischen Bereichen demzufolge
die NORs des untersuchten Chromosomensatzes darstellen, ergibt sich folgende Karyo-
typformel: 92m 20sm SAT: 14m (Tabelle 3; Abb. 49).

Da die Chromosomen der untersuchten Metaphaseplatte nicht vollstdndig kondensiert vor-
liegen (Ubergang von der Pro- zur Metaphase) ergibt sich eine groRRe Mittlere Chromosomen-
lange von Lm = 8,3 um (L = 1045,8 um). Die Langenvarianz der Chromosomen ist fiir hoch-
polyploide Arten relativ gering, was einen vergleichsweise hohen Gré3engradient-Index von
Gi = 58,1% bedingt. Der Symmetrie-Index liegt mit Si = 75,2% im mittleren Bereich

Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt den moderaten Satelliten-Index von
SATi = 6,2. Trotz der weiteren sechs, jedoch schmalen interkalaren 45S rDNA-Bander, in
den Chromosomen 26 und 37 sogar in beiden Armen vorkommend, liegt der Wert flr den
45S-Index mit 45Si = 0,9% ebenfalls im mittleren Bereich.

Insgesamt wurden 79 DAPI-Bander nachgewiesen. Diese befinden sich in den Chromo-
somen 11, 17 und 74 in beiden Armen. Ansonsten liegen sie jeweils nur in einem und mit
Ausnahme der Chromosomen 7, 66, 70, 85 und 86 im langen Arm. Die Satellitenchromoso-
men 10 und 117 besitzen im langen Arm zwei DAPI-Béander. Trotz der relativ zahlreichen
DAPI-Bander ergibt sich aufgrund ihrer z.T. geringen Ausdehnung ein vergleichsweise nied-
riger DAPI-Index von Hi(D) = 3,1%.

Von den 20 Bandern der 5S rDNA liegen zehn in den Satellitenchromosomen im Arm oh-
ne Satellit und zehn in Nicht-Satellitenchromosomen. Der 5S-Index betragt 5Si = 0,8%.

Die Satelliten-DNA COM2 liegt an 35 Positionen. Mit Ausnahme der Chromosomen 39,
63, 89 und116 liegen diese im subtelomerischen Bereich. Nur die Chromosomen 24, 25 und
74 besitzen in beiden Armen COM2-Bander, die anderen jeweils nur in einem Arm. Insge-
samt 17 Stellen (ca. 49%) der Satelliten-DNA COM2 sind zugleich DAPI-positiv. Der COM2-
Index ist mit COM2i = 1,1% niedrig.

3.1.4.6.2 H. planiculme

Verbreitung: Das Gesamtareal von Helictotrichon planiculme ist bis jetzt nicht vollstandig
bekannt. Mit Sicherheit kommt diese Art in den Ostsudeten, den Beskiden, der Tatra sowie
den Waldkarpaten vor (vgl. Sauer & Chmelitschek 1976, Lange 1995a). In den Ost- und
Siidkarpaten sowie im noérdlichen Vorland der Tatra existieren offenbar Ubergangsformen
(Hybridpopulationen?) zu H. adsurgens, die taxonomisch bislang nicht eingehend untersucht
worden sind. Die Art kommt nicht in den Alpen vor.
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Okologie: Helictotrichon planiculme zeigt ungewdhnliche Standortsanspriiche, da diese Art
in feuchten, quelligen Wiesen uber kristallinem Gestein oder anderen sauren Substraten vor-
kommt. Die Vorkommen liegen in der hochmontanen bis subalpinen Stufe (1000-1900 m).

Chromosomenzahlen: Frihere Chromosomenzahlungen ergaben zumeist 2n = 120-126,
damit offenbar einer 18x-Ploidie entsprechend: vgl. Bolkhovskikh et al. (1969) und Frey et al.
(1977; Polen).

Karyologie: Das hier untersuchte Material von H. planiculme aus den Sudeten, gesammelt in
der Nahe der Typuslokalitat (H 401), hat 2n = ca. 18x = 123. Der Chromosomensatz weist 23
submetazentrische Chromosomen auf. Die 45S rDNA befindet sich im subtelomerischen Be-
reich von 14 Chromosomen. Da an diesen Orten — vermutlich praparatebedingt — kein Chro-
momycin-positives Heterochromatin nachgewiesen werden konnte und nur die finf Chromo-
somen 3, 5, 6, 7 und 52 hier eine erkennbare sekundare Einschnirung besitzen, lasst sich
nicht angeben, ob alle 45S rDNA-Bander Nukleolenbildungsorten entsprechen (wahrscheinli-
che Karyotypformel: 86m 23sm SAT: 14m — Tabelle 3; Abb. 50).

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 660,0 um ergibt sich eine fur po-
lyploide Arten gewdéhnliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,4 um. Die Werte fur den
GroRRengradient-Index (Gi = 53,6%) und den Symmetrie-Index (Si = 71,3%) liegen ebenfalls
im mittleren Bereich beziglich der hochpolyploiden Arten dieser Untergattung.

Aufgrund der Ausdehnung der Satelliten bzw. 45S rDNA-Bander (bei fehlender sekundéa-
rer Einschnlirung), resultiert ein vergleichsweise niedriger Satelliten-Index von SATi = 3,8.
Der 45S-Index liegt jedoch mit 45Si = 1,3% im ublichen Bereich.

Die insgesamt 68 + ausgedehnten DAPI-Bénder fiihren zu einem DAPI-Index von Hi(D) =
4,8%. Mit Ausnahme der Chromosomen 31, 49, 67 und 81 liegen die DAPI-Bander in den
langen Armen. Die 45S rDNA-enthaltenden Chromosomen 4 und 37 besitzen keine DAPI-
Bander, wahrend in den anderen DAPI-positives Heterochromatin nachgewiesen werden
konnte.

Die insgesamt 23 Stellen mit 5S rDNA bedingen einen 5S-Index von 5Si = 1,5%. Alle 14
Chromosomen mit 45S rDNA besitzen 5S rDNA-Bander im langen Chromosomenarm. Im
Chomosom 15 befindet es sich im subtelomerischen Bereich, wahrend sie ansonsten interka-
lar liegen. Die weiteren neun Orte mit 5S rDNA sind in den metazentrischen Nicht-Satelliten-
chromosomen 16, 17, 30, 39, 71, 96, 115 und 116 lokalisiert. Das Chromosom 71 besitzt
gleichzeitig zwei 5S rDNA-Béander im kurzen Chromosomenarm.

Satelliten-DNA COM2 kommt an 53 Positionen vor. In den Chromosomen 41 und 98 lie-
gen diese interkalar, in allen anderen Chromosomen subtelomerisch. Sechs Chromosomen
haben subtelomerische COM2-Bander in beiden Armen. Bei 22 COM2-Bandern (ca. 41%)
wurde zugleich DAPI-positives Heterochromatin nachgewiesen. Der COM2-Index betragt
COM2i = 2,6%.

3.1.4.7 H. lusitanicum
Verbreitung: Helictotrichon lusitanicum ist ein Endemit der Serra de Nogueira stidwestlich
von Braganca in Nordostportugal. Die Art ist nur von der Typuslokalitat bekannt (Romero

Zarco 1984a).

Okologie: Die Art kommt in der montanen Region auf serpentinitischem Gestein vor.
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Chromosomenzahlen: Eine Chromosomenzahl mit 2n = 18x = 126 wird durch Réser (1998)
angegeben.

Karyologie: Fur H. lusitanicum (RO 3710) wurden hier Chromosomenzahlen von 2n = 133
und 138 ermittelt, was einem 19x- bzw. 20x-Niveau entsprechen dirfte. Diese Art hat damit
die hdochsten Chromosomenzahlen aller hier untersuchten Taxa. Die Population mit 2n = 138
wurde karyologisch und molekular-cytogenetisch genauer charakterisiert. Die Hybridisie-
rungsstellen der 45S rDNA befinden sich im subtelomerischen Bereich der kurzen Arme von
14 Chromosomen. Diese Orte besitzen zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin
und dirften die NORs dieses Chromosomensatzes darstellen. Von den insgesamt 18 subme-
tazentrischen Chromosomen besitzen zwei eine NOR (44 und 72). Diese Art wird durch fol-
gende Karyotypformel gekennzeichnet: 108m 16sm SAT: 12m 2sm (Tabelle 3; Abb. 53;

Tafel 6: D).
Sowohl beziglich der Mittleren Chromosomenldnge von Lm = 5,6 um, der Unterschiede
zwischen langstem und kirzestem Chromosom von | = 7,0-5,6 um (Gi = 57,1%) und der

Symmetrie der Chromosomen (Si = 75,6%) ergeben sich fur H. lusitanicum Werte, die auch
fur andere polyploide Taxa Ublich sind.

Auch im Hinblick auf die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten und den Anteil der
45S rDNA sind die Werte moderat (SATi = 4,6; 45Si = 1,0%). Neben dem Chromomycin-
positiven Heterochromatin in den Regionen der chromosomalen Satelliten kommen weitere
Chromomycin-Bander im subtelomerischen Bereich von 17 Nicht-Satellitenchromosomen
vor. Davon liegen sechs in den kurzen Armen und und elf in den langen Armen. Der CMA-
Index liegt daher relativ hoch [Hi(C) = 1,6%].

DAPI-Bander konnten an den Chromosomenenden von nur 29 Chromosomen, zehn in
den kurzen und 19 in den langen Armen, nachgewiesen werden. Starke Ausdehnung (= 0,8
um) zeigen die Bander jedoch nur in 11 Positionen. Es ergibt sich daher der sehr niedrige
DAPI-Index von Hi(D) = 1,5%.

Alle 14 Satellitenchromosomen besitzen Bander der 5S rDNA interkalar (zentromernah) in
den langen Armen. Daruberhinaus kommen weitere 5S rDNA-Bander in 17 Chromosomen
ebenfalls interkalar vor. Die Chromosomen 34 und 80 zeigen 5S rDNA-Bander in beiden Ar-
men. Mit Ausnahme der Chromosomen 81 und 82 liegen die anderen in den langen Armen.
Acht davon liegen starker zentromernah, die anderen sieben eher telomernah. Die Ausdeh-
nung der 5S rDNA-Bander in Bezug auf die Gesamtchromosomenlange ist mit 5Si = 1,2%
moderat.

Stellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich bei H. lusitanicum an insgesamt 47 Positi-
onen im subtelomerischen Bereich. Davon enthalten nur die Chromosomen 83 und 114 die
Satelliten-DNA COM2 in beiden Armen. In 17 Chromosomen kommt sie in den kurzen, in 23
in den langen Armen vor. Die Chromosomen 37, 38 und 112 mit r = 1 haben Satelliten-DNA
COM2 in jeweils einem ihrer Arme. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 1,3% vergleichsweise
niedrig. Zehn der 47 Satelliten-DNA COM2-Béander (ca. 21%) sind gleichzeitig DAPI-positiv.

3.2 Agrostis capillaris
Verbreitung: Agrostis capillaris besitzt ein eurasisches Verbreitungsgebiet. Die Art kommt in

fast ganz Europa, in Asien und Nordafrika vor. Dariber hinaus wurde sie weltweit ver-
schleppt (Conert 1976-1998).
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Okologie: Das ausdauernde Gras ist von der Ebene bis in die subalpine Stufe sehr haufig
anzutreffen. Es kommt auf frischen, kalkarmen, wenig nahrstoffreichen, rohen oder humosen
Lehm- und Sandbdden vor (Conert 2000).

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen von 2n = 28 werden von Jones
(1956; GrofRbritannien), Love & Love (1956; Island), Sorsa (1962; Finnland), Hedberg &
Hedberg (1964; Schweden), Heitz (1967; Frankreich), Gadella & Kliphuis (1968a; Niederlan-
de), Vovk (1970; Ukraine), Widén (1971; Finnland), Sokolovskaja & Probatova (1974; Kuri-
len), Meerts & Lefébvre (1989; Belgien), Edgar & Forde (1991; Neuseeland) und Kozuharov
& Petrova (1991; Pirin Mt., Bulgarien) angegeben. Chromosomenzahlen von 2n = 28-31, 33-
35, 41 ermittelten Stuckey & Banfield (1946; Rhode Island und angrenzende Gebiete, USA)
und 2n = 28, 32, 34 Bowden (1960; Kanada).

Karyologie: Der Chromosomensatz von Agrostis capillaris aus der Oberlausitz (R6 10660)
besitzt 2n = 28 Chromosomen. Sechs Chromosomen weisen im Bereich der 45S rDNA-Loci
eine sekundare Einschnirung auf, die jeweils einen sehr grol3en Satelliten abtrennen. Drei
dieser Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Daraus ergibt sich folgende Karyo-
typformel: 22m SAT: 3m 3sm (Tabelle 3; Abb. 55).

Wahrend der Chromosomensatz beziglich der Mittleren Chromosomenlange (Lm = 4,1
um), dem GroéfRengradient-Index (Gi = 59,1%) und dem Symmetrie-Index (Si = 79,1%) relativ
unauffallig ist, resultiert aus der starken Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ein sehr
niedriger Satelliten-Index von SATi = 0,9. Der 45S-Index ist mit 45Si = 3,0% relativ hoch.

Die grof3e Zahl von 27, z.T. sehr breiten DAPI-positiven Heterochromatinbandern, die aus-
schlie3lich an den Chromosomenenden nachgewiesen wurden, ergeben einen hohen DAPI-
Index von Hi(D) = 9,0%. In den Chromosomen 3, 4 und 11 liegen die DAPI-Bander jeweils
distal der 45S rDNA-Bander im Satelliten. Ein fehlender Nachweis des Chromomycins ist
offenbar praparationsbedingt.

Die 5S rDNA-Bander befinden sich interkalar in den vier Nicht-Satellitenchromosomen 6,
7, 10 und 13 und in den zwei Satellitenchromosomen 4 und 11. Mit einem 5S-Index von 5Si
= 1,5% erreichen die Bander dieser Sequenz einen Anteil an der Gesamtchromosomenlange
der Satzes, der bereits in der Gattung Helictotrichon relativ konstant auftrat.

Die fur Helictotrichon subg. Helictotrichon spezifische Satelliten-DNA CON2 (Grebenstein
et al. 1996) wurde auch bei A. capillaris an den Chromosomenenden in 15 Regionen sowie in
den Bereichen der 5S rDNA-Bander der Chromosomen 6, 7, 10 und 11 nachgewiesen. Der
CONZ2-Index betragt CON2i = 3,8%. Ebenso wie bei H. subg. Helictotrichon lasst sich dem-
gegeniber die 5S rDNA-Sequenz nicht in den subtelomerischen Bandern der Satelliten-DNA
CONZ2 nachweisen.

3.3 Ammophila arenaria subsp. arundinacea

Verbreitung: Die Art ist an den Kisten Europas verbreitet. Alle nérdlich von Portugal wach-
senden Pflanzen gehdren zur subsp. arenaria, sudlich dieser Grenze wachst die subsp. a-
rundinacea. Letztere Unterart ist im ganzen Mittelmeergebiet verbreitet. Synanthrope Vor-
kommen liegen in Stdafrika, Australien, Nordamerika und der ehemaligen UdSSR (Conert
1976-1998).
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Okologie: Die ausdauernde Art gedeiht an der Kuste auf basenreichen Flugsanddiinen
(Weil3dinen). Sie ist salztolerant und wird haufig zur Dinenbefestigung angepflanzt. Im Bin-
nenland kommt sie ebenfalls angepflanzt auf Sandfeldern und an sandigen Bdschungen vor.
Aus der Kultur verwildert findet sie sich gelegentlich an Ufern und Bahndammen (Conert
1976-1998).

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen von 2n = 28 sind fir Ammophila
arenaria — ohne Angaben der Unterarten — Tischler (1950) zusammengefasst und werden
des weiteren von Wentworth et al. (1991; GrolR3britannien, Irland) sowie Spies et al. (1996;
Siudafrika) angegeben. Eine oktoploide Chromosomenzahl von n = 28 wurde in Tischler
(1950) notiert. Diploide Sippen mit 2n = 14 sind in Conert (1976-1998) ohne ndhere Angaben
verzeichnet.

Karyologie: Auch der hier untersuchte Chromosomensatz von Ammophila arenaria subsp.
arundinacea aus Stdportugal (HB Lisboa 742) ist tetraploid (2n = 28). Offenbar handelt es
sich bei den acht breiten Hybridisierungsorten der 45S rDNA, die zugleich Chromomycin-
positiv sind um Orte der Nukleolenbildung. Ahnlich wie bei den sechs Satellitenchromosomen
von Agrostis capillaris sind die Satelliten sehr grof3. In den Chromosomen 3, 7, 9 und 19 lie-
gen die 45S- und Chromomycin-Bander nahe der primaren Einschniirung, beim Chromosom
3 sogar direkt im Bereich der primaren Einschniirung. Es ergibt sich folgende Karyotypfor-
mel: 18m 4sm SAT: 6m (Tabelle 3; Abb. 60).

Die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 5,9 um) und die Symmetrie des Chromosomen-
satzes (Si = 78,0%) zeigen Werte wie sie bei der Mehrheit der hier untersuchten Taxa anzu-
treffen sind. Die L&ngenunterschiede zwischen gréfitem und kleinstem Chromosom von | =
10,0-4,0 um sind jedoch sehr ausgepragt (Gi = 40,0%). Aufgrund der sehr grof3en Satelliten
— ahnlich A. capillaris und stark abweichend von denen der Taxa von Helictotrichon — ergibt
sich ein Satelliten-Index von SATi = 0,5.

Die 45S- und Chromomycin-Bander sind besonders in den Chromosomen, wo sie zentro-
mernah liegen, sehr breit. Daraus resultieren die hohen Werte fir den 45S- und den CMA-
Index von 45Si = Hi(C) = 2,5%.

In 18 Chromosomen kommen insgesamt 24 Regionen mit DAPI-positivem Heterochroma-
tin vor. Die Chromosomen 3, 5 und 17 besitzen DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich
jeweils beider Arme. Die Chromosomen 5, 11, 17, 24 und 26 weisen interkalare bzw.
zentromernahe DAPI-Bander auf. In den Chromosomen 4, 8 und 24 kommen, wie bei A. ca-
pillaris, DAPI-Bénder jeweils distal zur NOR vor. Der DAPI-Index betragt Hi(D) = 5,0%.

Der Nachweis von nur vier sehr schmalen Hybridisierungsstellen der 5S rDNA ergibt einen
vergleichsweise niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,4%. Zwei der 5S rDNA-Bénder liegen in den
Satellitenchromosomen 4 und 8 in den Armen, die keine NORs besitzen. Die anderen beiden
5S rDNA-Bénder befinden sich in den kurzen Armen der Chromosomen 6 und 10.

3.4 Amphibromus nervosus

Verbreitung: Endemisch in New South Wales, australisches Hauptstadtgebiet, Victoria,
West- und Sudaustralien (Jacobs & Lapinpuro 1986, Weiller et al. 1995).

Okologie: Die Art kommt in Auen und auf Uferboschungen von Fliissen des siidlichen aust-
ralischen Festlandes vor (Weiller et al. 1995).
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Chromosomenzahlen: Fir die Gattung Amphibromus existieren bislang keine verdffentlich-
ten Chromosomenzahlen.

Karyologie: Von Amphibromus nervosus wurden zwei Populationen, eine aus Victoria (RO
10764) und eine weitere aus New South Wales (R6 10770) untersucht. Die Chromosomen
beider hexaploiden Herkinfte sind relativ klein, zeigen starke Langenunterschiede der Chro-
mosomen untereinander und eine vergleichsweise hohe Asymmetrie. Von den 2n = 42
Chromosomen besitzen jeweils vier einen Satelliten. Es wurden nur wenige (RO 10764) bzw.
keine (R6 10770) DAPI-Bander nachgewiesen.

In der Population aus Victoria (R6 10764) sind sechs Chromosomen — davon zwei Satelliten-
chromosomen — submetazentrisch anzusprechen (34m 4sm SAT: 2m 2sm — Tabelle 3; Abb.
56). Die ChromosomengréRen von | = 5,3-2,4 um ergeben einen GroRengradient-Index von
Gi = 45,2%. Die Mittleren Chromosomenlénge betragt Lm = 3,6 um. Mit einem Symmetrie-
Index von Si = 68,9% ist der Satz etwas asymmetrischer als der der Population aus New
South Wales (s.u.).

Die 45S rDNA befindet sich in den Chromosomen 1 und 2 zu beiden Seiten der sekunda-
ren Einschniirung. In den Chromosomen 3 und 4 liegen die 45S rDNA-Bander dagegen nur
distal zur sekundéaren Einschnirung, wahrend sich proximal die Bander der 5S rDNA befin-
den. Alle vier Loci der 45S rDNA sind Chromomycin-positiv. Aufgrund ihrer geringen Aus-
dehnung ergeben sich die niedrigen Werte von 45Si = Hi(C) = 1,0%. Die Satelliten sind je-
doch sehr groR3, woraus ein niedriger SATi von 1,3 resultiert. Sie liegen stets in den langen
Chromosomenarmen. DAPI-positives Heterochromatin befindet sich lediglich in finf Chromo-
somen im subtelomerischen Bereich [niedriger DAPI-Index Hi(D) = 0,7%]. Aufgrund des Vor-
kommens von nur zwei 5S rDNA-Bandern ist auch der 5S-Index mit 5Si = 0,7% sehr niedrig.
Diese 5S rDNA-Loci befinden sich in den Chromosomen 3 und 4 proximal zur NOR.

In der Population aus New South Wales (R6 10770) sind alle vier Satellitenchromosomen
submetazentrisch. Alle weiteren Chromosomen sind metazentrisch (38m SAT: 4sm — Tabel-
le 3; Abb. 57), so dass der Chromosomensatz im Vergleich zur Herkunft aus Victoria insge-
samt etwas symmetrischer ist (Si = 73,0%), jedoch starkere Langenvarianzen der Chromo-
somen aufweist (Gi = 38,9%).

Die 45S rDNA befindet sich in den Chromosomen 1 und 2 proximal, in den Chromosomen
4 und 10 distal der sekundaren Einschntrung. Diese Loci sind zudem Chromomycin-positiv.
Wie bei der Herkunft aus Victoria besitzen zwei der vier Satellitenchromosomen (4 und 10)
5S rDNA-Béander proximal zur sekundaren Einschnirung. Die 45S- und CMA-Indizes betra-
gen 45Si = Hi(C) = 1,4%. Da die sehr grof3en Satelliten auch hier ein Teil der langen Arme
sind, ergibt sich beziglich der Population R6 10764 ein annahernd gleicher Satelliten-Index
von SATi = 1,4. Aufgrund der etwas hdoheren Mittleren Chromosomengréf3e (Lm = 4,5 pm)
ist der 5S-Index mit 5Si = 0,3% noch niedriger. Wie in der Herkunft R6 10764 kommen je-
doch die zwei 5S rDNA-Loci auch proximal zur NOR vor, wie es innerhalb der Gattung Helic-
totrichon nur bei einzelnen Chromosomen bzw. Chromosomensatzen gefunden wurde (z.B.
von H. bromoides, H. aetolicum, H. gervaisii und H. agropyroides). DAPI-positives Heteroch-
romatin wurde in diesem Chromosomensatz nicht nachgewiesen.

Die Population R6 10764 wurde auf das Vorkommen der Satelliten-DNA CONL1, die Popu-
lation 10770 auf das Vorkommen der Satelliten-DNA CONZ2 getestet. Beide Satelliten-DNAs
kommen nicht vor.
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3.5 Arrhenatherum elatius subsp. elatius

Verbreitung: Arrhenatherum elatius ist eine morphologisch sehr variable Art, bei der eine
Reihe von Varietdten und Formen unterschieden werden kdnnen (vgl. Conert 1976-1998),
die z.T. als eigene Unterarten angesehen werden (vgl. Romero Zarco 1985c). Die Art kommt
mit Ausnahme der arktischen Gebiete in ganz Europa und in Nordafrika vor. In Stdeuropa
und Nordafrika (Algerien und Marokko) gedeiht sie nur in den Gebirgen. Auf Kreta kommt die
Art nicht vor. Als Futtergras kultiviert und auch verwildert ist A. elatius heute in allen ozea-
nisch-temperaten Zonen weltweit verbreitet (vgl. Conert 1976-1998).

Okologie: Das ausdauernde Gras ist im Zentrum seines Areals verbreitet und haufig. Es
wachst von der Ebene bis in die mittlere Gebirgslage. In Tieflagen kommt es vor allem in
Fettwiesen und grasreicher Ruderalvegetation, an Wegrandern, Graben, an Bahndammen
sowie im Saum von Gebuschen, lichten Waldstellen und Steinbriichen vor. In héheren Lagen
ist die Art vor allem auf néahrstoffreichen Ruderalstandorten und auf mikroklimatisch wéarme-
begilinstigen Wiesenstandorten zu finden. Eine Besonderheit sind die Vorkommen in monta-
nen Naturgrashalden. Besiedelt werden nahrstoff- und basenreiche, milde bis mafig saure,
feuchte bis maRig trockene, lockere und durchlassige lehmige Bbden. Die Art bevorzugt Ge-
genden mit milden Wintern sowie warmen und magig feuchten Sommern (Conert 1976-
1998).

Chromosomenzahlen: Ohne Angaben der Unterarten wurden folgende Chromosomenzah-
len verzeichnet, 2n = 14: Chopanov & Yurtsev (1976; Turkmenistan), Devesa et al. (1990;
Spanien), 2n = 28: vgl. Tischler (1950), vgl. Love & Love (1956), Probatova & Sokolovskaja
(1978; Dagestanskaya Respublika), vgl. Skalinska et al. (1978; Polen), vgl. Goldblatt (1981,
1984), vgl. Goldblatt & Johnson (1994), vgl. Sorokin (1993), Nazarowa & Goukasian (1995;
Armenien), 2n = 42: Bowden & Senn (1962; Uruguay) bzw. n = 28: Mehra & Sharma (1975;
Indien, Himalaja). Fur die subsp. elatius selbst werden diploide Chromosomenzahlen von 2n
= 14: Favarger et al. (1979; Marokko) sowie tetraploide Zahlen von 2n = 28: vgl. Fedorov
(1969) und Romero Zarco (1985c; Spanien) angegeben.

Karyologie: Bei der untersuchten Herkunft von Arrhenatherum elatius aus einer angesaten
Wiese (W 77) wurden 2n = 28 Chromosomen sowie eine nicht konstante Zahl von bis zu vier
B-Chromosomen nachgewiesen. Ein Chromosomensatz ohne B-Chromosomen wird hier
vorgestellt. Entsprechend den Studien von Sorokin (1993) sind alle 28 Chromosomen meta-
zentrisch. Davon besitzen vier jeweils einen deutlich erkennbaren chromosomalen Satelliten
(24m SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 59; Tafel 8: A).

Der Chromosomensatz mit einer Mittleren Chromosomenlange von Lm = 6,8 um ist durch
eine hohe Symmetrie (hoher Si = 85,7%) und durch geringe GréRenvarianzen von | = 9,0-6,6
um (hoher Gi = 69,4%) gekennzeichnet.

Aufgrund der langen chromosomalen Satelliten ist der Satelliten-Index mit SATi = 1,5 sehr
niedrig. Die 45S rDNA hybridisierte zu beiden Seiten der sekundaren Einschnirungen, die
zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin enthalten. Der 45S- sowie der CMA-Index
betragen 45Si = Hi(C) = 1,6%.

Mit Ausnahme jeweils eines Armes der Chromosomen 4, 12, 15 und 21 besitzen alle
Chromosomen im subtelomerischen Bereich beider Arme ausgedehnte und recht einheitlich
grol3e DAPI-Bander. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 6,8% relativ hoch. Interkalare und subte-
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lozentrische Giemsa-C-Bander (Grebenstein 1992, Mitchell et al. 2003) konnten mit den ba-
senspezifischen Farbstoffen Chromomycin und DAPI nicht gekennzeichnet werden.

Der Nachweis von insgesamt 14 + ausgedehnten 5S rDNA-Bandern ergibt einen hohen
5S-Index von 5Si = 2,2%. Vier der 5S rDNA-Bander befinden sich im Bereich der sekunda-
ren Einschnirung inmitten der 45S rDNA (siehe Kap. 4.2.3). Weitere funf Bander der 5S
rDNA liegen in den Satellitenchromosomen in den Armen ohne Satellit. Im Chromosom 26
befinden sich zwei 5S rDNA-Bander nebeneinander. Die anderen funf 5S rDNA-Bander lie-
gen in Nicht-Satellitenchromosomen jeweils im interkalaren, jedoch telomernahen Bereich.
Damit ist A. elatius die einzige Art, bei der die 5S rDNA in den Satellitenchromosomen in der
NOR, in den Armen ohne Satellit und zugleich auch in Nicht-Satellitenchromosomen vor-
kommt. Die Satelliten-DNA CON1 wurde nicht nachgewiesen (CON1i = 0,0%).

3.6 Avena macrostachya

Verbreitung: Bei A. macrostachya handelt es sich um eine endemische Art Algeriens, die
nur aus den Hochlagen (1500-2200 m) von drei Gebirgsziigen des zentralen Tell-Atlas nérd-
lich des Hochlands der Schotts bekannt ist (Djurdjura, Aures, Mts. de Bellezma; vgl. Maire &
Weiller 1953, Quézel & Santa 1962). Die hier untersuchten Pflanzen gehen zurtick auf eine
Aufsammlung im Dijurdjura, die von Dr. J. W. Martens (Winnipeg) im Jahre 1972 gemacht
wurde.

Okologie: Die einzige ausdauernde Art der Gattung Avena kommt in einer Hoéhe von 1500
bis 2200 m an Felshéngen sowie in Weideland und Gebirgswiesen vor (Baum & Rajhathy
1976).

Chromosomenzahlen: Die friheren Chromosomenzéhlungen ergaben fur A. macrostachya
2n = 28 (Baum & Rajhathy 1976, Postoyko & Hutchinson 1986, Fominaya et al. 1988).

Karyologie: Im Chromosomensatz von Avena macrostachya (CC 7068) wurden unter den
2n = 28 metazentrischen Chromosomen acht Satellitenchromosomen ermittelt (20m SAT:
8m - Tabelle 3; Abb. 54; Tafel 3: B).

Der Satz besitzt relativ groRe Chromosomen (Lm = 8,4 um), die vergleichsweise symmet-
risch sind (hoher Si = 88,4%), und eine geringe Langenvarianz zwischen grof3tem (I = 9,8
pum) und kleinstem Chromosom (I = 6,8 um; hoher Gi = 69,2%). Er ist in diesen Merkmalen
dem Chromosomensatz von Helictotrichon jahandiezii (Kap. 3.1.2.1 und Tafel 3) sehr &hn-
lich.

Die chromosomalen Satelliten sind bezlglich ihrer jeweiligen Chromosomenarme ver-
gleichsweise kurz, woraus sich ein hoher Satelliten-Index von SATi = 6,1 ergibt. Die 45S
rDNA befindet sich in den Bereichen der chromosomalen Satelliten, die zugleich Chromomy-
cin-positiv sind. Dartiber hinaus wurden schmale 45S rDNA-Béander im interkalaren Bereich
der Arme ohne Satellit in den vier Satellitenchromosomen 8, 9, 23 und 26 gefunden. Der
45S-Index liegt deshalb mit 45Si = 2,0% etwas hoher als der CMA-Index mit Hi(C) = 1,8%.

Die 5S rDNA hybridisierte in acht Chromosomen. In den vier Chromosomen 3, 7, 11 und
16 kommen jeweils zwei Bander zugleich vor. Mit Ausnahme des Chromosoms 3, in dem
diese zwei 5S rDNA-Bander in einem Arm beieinander liegen (Translokation?), befinden sie
sich bei den anderen Chromosomen in jeweils nur einem Arm. Die Chromosomen 4, 10, 21
und 25 besitzen lediglich ein 5S rDNA-Band. Der 5S-Index betragt 5Si = 1,0%. Der 5S-Index,
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der die Ausdehnung der 5S rDNA-Bander im Chromosomensatzes beschreibt, erweist sich
auch hier als wenig veranderliche Grof3e. DAPI-positives Heterochromatin und Satelliten-
DNA CON2 wurden nicht nachgewiesen.

3.7 Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa

Verbreitung: Deschampsia cespitosa s.l. besitzt eine weite circumpolare Verbreitung vor
allem in der nordlichen Hemisphére. Sie kommt in Europa, Asien, Nordafrika, in den Gebir-
gen Ost- und Zentralafrikas, in Stidaustralien und Nordamerika vor. Es handelt sich um eine
Art, die bereits vor der Eiszeit weltweit verbreitet war, dann aber in verschiedene Refugien
zurickgedrangt wurde und sich in eine Reihe von Sippen aufspaltete (vgl. Conert 1976-
1998). Je nach Autor werden diese als Unterarten oder Varietaten von D. cespitosa angese-
hen.

Okologie: Die morphologisch sehr variable, ausdauernde Art ist von der Ebene bis in die
Voralpenstufe verbreitet und haufig. Sie kommt in den Alpen bis zur nivalen Stufe (2800 m)
vor. Sie wachst in feuchten bis nassen Wiesen und Sumpfen, in feuchten Waldern (beson-
ders Erlen-Auenwalder), im Ufergerdll von Seen, an Bachen, auf feuchten Alpenmatten so-
wie in ausgesprochenen Feuchtgebieten, haufig auf nahrstoffreichen, humosen Lehm- und
Tonbdden. Die subsp. cespitosa favorisiert dabei eher offene, sonnige Stellen (Conert 1976-
1998).

Chromosomenzahlen: Fir Deschampsia cespitosa s.str. wurden eine Reihe von Chromo-
somenzahlen angegeben, wobei in den meisten Fallen nicht zwischen Unterarten differen-
ziert wurde. Diploide Zahlen von 2n = 26 bzw. n = 13: Nygren (1949; Island, Nordschweden),
vgl. Tischler (1950), Hedberg (1958; Schottland), Johnson & Packer (1968; Alaska), vgl. Fe-
dorov (1969), vgl. Albers (1980), Pojar (1973; British Columbia), Majowsky et al. (1974; Slo-
wakei), Hedberg & Hedberg (1977; Uganda), Probatova & Sokolovskaja (1978, 1980; Kau-
kasus, Altai), Frey (1982; Polen), Rothera & Davy (1986; GroRbritannien), Hedberg (1986;
GrofR3britannien, Schweden), Chinnappa & Chmielewski (1987; Kanada), Pashuk (1987; uk-
rainische Karpaten), Sorokin (1990, 1993; Gebiet St. Petersburg), Bush & Barrett (1993; On-
tario, Kanada), Purdy & Bayer (1995; USA, Kanada) und Garcia-Suarez et al. (1997; Spa-
nien). Offenbar gibt es auch diploide Zahlen von n = 14: vgl. Tischler (1950). Triploide Zahlen
(2n = £ 39) werden von Hedberg (1986; Grof3britannien, Schweden) und tetraploide Zahlen
(2n = 52) von Hedberg (1966; Schottland, Nordamerika), Johnson & Packer (1968; Alaska),
McAllister (1973; Schottland), Probatova & Sokolovskaja (1980; Altai), Hedberg (1986; Grol3-
britannien, Schweden) und Rothera & Davy (1986; GroRRbritannien) angegeben. Weitere
Chromosomenzahlen von 2n = 24-25, 24-26, 26, 27, 28 sind zusammengefasst bei Bolk-
hovskikh et al. (1969), 2n = 18 werden von Davlianidze (1985; Georgien) und 2n = 24 von
Davlianidze & Mosulischvili (1984; Georgien) angegeben.

Karyologie: Der Chromosomensatz von Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa aus der
Oberlausitz (R6 10734) besitzt 2n = 26 Chromosomen. Die metazentrischen Chromosomen
der Paare IX und X sowie die subtelozentrischen Chromosomen des Paares VI enthalten —
wie die Chromosomen 3, 9 und 19 von Ammophila arenaria (Abb. 60) — 45S rDNA-Bander im
zentromernahen Bereich. Insgesamt wurden zwolf metazentrische, acht submetazentrische
und sechs subtelozentrische Chromosomen festgestellt (8m 8sm 4st SAT: 4m 2st — Tabelle
3; Abb. 61; Tafel 8: C). Wie friihere Karyotypuntersuchungen zeigen (Frey 1982, Sorokin
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1993, Garcia-Suarez et al. 1997), kommen bei D. cespitosa offenbar grol3e infraspezifische
Karyotypunterschiede vor.

Aufgrund der sechs subtelozentrischen und der acht submetazentrischen Chromosomen
liegt der Symmetrie-Index des Chromosomensatzes sehr niedrig (Si = 53,3%). Die Mittlere
Chromosomenlénge betrdgt Lm = 4,6 um. Die GréRenunterschiede zwischen den Chromo-
somen (I = 6,2-3,0 um) sind ausgepragt und ergeben einen niedrigen Wert flr Gi = 48,0%.
Dieser niedrige GréRengradient-Index basiert im vorliegenden Fall jedoch nicht auf dem Vor-
kommen eines sehr groRen Chromosoms, das in anderen Akzessionen von D. cespitosa
gefunden worden ist (u.a. Garcia-Suarez et al. 1997). Da die nachgewiesenen NORs nahe
der primaren Einschnirungen liegen, ergibt sich fir D. cespitosa ein sehr niedriger Satelliten-
Index von SATi =0,8.

Aus der vergleichsweise starken Ausdehnung der 45S rDNA-Bander resultiert ein relativ
hoher 45S-Index (45Si = 2,5%). Chromomycin-positives Heterochromatin konnte — offenbar
préparatebedingt — nicht nachgewiesen werden.

Aufgrund von 18 subtelomerisch und 19 interkalar bzw. zentromernah gelegenen, + aus-
gedehnten DAPI-Béndern ergibt sich ein ausgesprochen hoher DAPI-Index von Hi(D) =
13,5%.

Die 5S rDNA befindet sich in sieben Chromosomen in interkalaren Bereichen, bei den
Chromosomen 1 und 2 sogar in beiden Armen. Der 5S-Index betragt 5Si = 1,9%. Mit Aus-
nahme des Chromosomenpaares XII ermdglichen die Resultate der DAPI-, 5S rDNA- und
45S rDNA-Banderung mehrheitlich eine eindeutige Identifikation homologer Chromosomen.

3.8 Holcus mollis subsp. mollis

Verbreitung: Holcus mollis ist ein subatlantisch bis submediterranes Florenelement. Die Art
kommt in West- und Mitteleuropa, Siidskandinavien und in den héheren Lagen der Appenni-
nen- und Balkanhalbinsel vor (vgl. Conert 1976-1998).

Okologie: Das ausdauernde Gras ist von der Ebene bis in die Gebirgsstufe verbreitet. Es
kommt in lichten, artenarmen Eichen-Birken-, Eichen- Buchen- und Fichtenwéaldern sowie
deren Schlag- oder Randbereichen, auf Wiesen und Weiden, bisweilen in Heiden und ufer-
nahen Flachen, auf Hochmooren (z.B. in NW-Deutschland) und in Geestackern auf nahr-
stoff- und kalkarmen, modrig-torfigen, humushaltigen, sandigen oder steinigen Lehmbéden
vor (Conert 2000).

Chromosomenzahlen: Fur Holcus mollis wurden Chromosomenzahlen von 2n = 14, 28: vgl.
Tischler (1950), 2n = 28 bzw. n = 14: Love & Kjellgvist (1973; Spanien), Romero Zarco &
Devesa (1983; Spanien), 2n = 21, 23, 24: Queirds (1973; Portugal), 2n = 21, 35, 42, 49: Jo-
nes (1957; GroRbritannien) und 2n = 35: Duckert-Henriod (1991; Schweiz) angegeben.

Karyologie: Im tetraploiden Chromosomensatz von Holcus mollis aus der Oberlausitz (2n =
28, RO 10658) kommen vier metazentrische Satellitenchromosomen vor. Sechs Nicht-
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Daraus folgt die Karyotypformel: 18m 6sm
SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 62).

Das lange Chromosom 1 (L = 11,0 um) ist mehr als doppelt so lang wie das kirzeste
Chromosom 28 (L = 4,5 um), so dass sich der sehr niedrige GroRengradient-Index von Gi =
40,9% ergibt. Die Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 7,7 pum. Aufgrund der sechs
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submetazentrischen Chromosomen resultiert der vergleichsweise niedrige Symmetrie-Index
von Si = 72,9%.

Die chromosomalen Satelliten sind sehr ausgedehnt. Da sie aber in den Chromosomen 3,
9 und 22 in den langen Armen, im Chromosom 11 in einem der beiden gleichlangen Arme
liegen, ergibt sich dennoch ein moderater Satelliten-Index von SATi = 4,3. Die 45S rDNA
befindet im Bereich der vier Satelliten. Zusétzlich wurde sie als interkalares Band im Chro-
mosom 15 nachgewiesen, welches vermutlich aber nicht als NOR aktiv ist (siehe Kap. 4.2.2).
Der 45S-Index liegt mit 45Si = 1,9% im mittleren Bereich. Chromomycin-positives Heteroch-
romatin kommt in den Chromosomen 3 und 11 in den Satelliten vor, liel3 sich aber nicht —
maglicherweise préparatebedingt — in den Satelliten der Chromosomen 9 und 22 nachwei-
sen. So betrdgt der CMA-Index Hi(C) = 0,8%. Insgesamt 24 sehr schmale bis sehr ausge-
dehnte DAPI-Bénder befinden sich an den Chromosomenenden. Im Satellitenchromosom 3
kommt zudem ein DAPI-Band interkalar im langen Arm vor. Der DAPI-Index liegt mit Hi(D) =
4,6% im mittleren Bereich.

In den sechs Chromosomen 4, 7, 8, 10, 13 und 20 kommen interkalare 5S rDNA-Béander
vor. Der 5S-Index ist mit 5Si = 0,7% relativ niedrig. In den Chromosomen 4, 8, 10 und 20
wurde an den 5S rDNA-Bandern zugleich die Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen. Aulier-
dem kommt diese Sequenz in weiteren acht Positionen an den Chromosomenenden vor.
Beim Satellitenchromosom 3 liegt ein CON2-Band proximal zur NOR. Der CON2-Index be-
tragt (CON2i = 1,7%).

3.9 Koeleria cristata subsp. cristata

Verbreitung: Aufgrund ihrer Veréanderlichkeit sind auch fir Koeleria cristata eine Vielzahl von
Sippen beschrieben worden. Fir Mitteleuropa werden jedoch lediglich zwei Unterarten unter-
schieden. Die subsp. cristata kommt in ganz Europa aul3erhalb der arktischen und subarkti-
schen Gebiete und des sudlichen Mediterrangebietes sowie in Asien und Nordamerika vor,
wahrend sich die subsp. helvetica auf die Schweiz beschrankt (Conert 1976-1998).

Okologie: Das ausdauernde Gras ist ein typischer Bewohner von Halbtrocken- und
Trockenrasen. Es wachst haufig auf kalkhaltigem, flachgriindigem, steinig-sandigem und
kiesigem Untergrund. Die Standorte sind stets offen und ausgesprochen warm, haufig
stdexponiert und nahrstoffarm. Hin und wieder greift die Art auch auf Felsbereiche oder
lichte, trockene Kiefernwalder Gber (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Frihere Chromosomenzahlungen von 2n = 14, 28, 42 und 70 sind
fur K. cristata bei Bolkhovskikh et al. (1969) zusammengefasst. Desweiteren wurden diploide
Zahlen von 2n = 14 durch Frey et al. (1977; Polen), vgl. Krasnikova (1984; Sibirien), vgl. Ru-
dyka (1986), vgl. Krasnikov (1991), Malakhova & Markova (1994; Tomsk) und tetraploide
Zahlen von 2n = 28 durch Frey et al. (1977; Polen), Probatova & Sokolovskaja (1980; unter
subsp. cristata, Altai), vgl. Krasnikova (1984; unter subsp. cristata, Sibirien) als auch ok-
toploide Zahlen von 2n = 56 durch Blaise & Cartier (1982; Appenninen) ermittelt. In den
meisten Fallen erfolgte jedoch keine nédhere Angabe Uber Unterart, Varietat etc.

Karyologie: Der oktoploide Chromosomensatz von Koeleria cristata aus Griechenland, Epi-

rus (RO 10727) besitzt 2n = 56 Chromosomen. Finf von ihnen sind Satellitenchromosomen,
die durch ein 45S rDNA-Band sowie durch Chromomycin-positives Heterochromatin gekenn-
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zeichnet sind. Vier Nicht-Satellitenchromosomen sind submetazentrisch (47m 4sm SAT: 5m
— Tabelle 3; Abb. 63).

Die Langenunterschiede zwischen grofstem und kleinstem Chromosom (L = 6,3-2,8 um)
sind bei K. cristata vergleichsweise hoch. Daraus ergibt sich der niedrige Grof3engradient-
Index von Gi = 44,0%. Der Symmetrie-Index von Si = 81,1% verdeutlicht das Vorkommen
von relativ symmetrischen Chromosomen. Die Mittlere Chromosomenlénge betragt Lm = 4,7
pm.

Die Satelliten haben moderate Langen, der Satelliten-Index betragt SATi = 3,5. Die 45S
rDNA-Bander, die zugleich Chromomycin-positiv sind, nehmen nur einen vergleichsweise
geringen Teil an der Lange des gesamten Chromosomensatzes ein. Dies wird durch die
niedrigen Werte des 45S- und des CMA-Indexes mit 45Si = Hi(C) = 1,0% verdeutlicht. Die
insgesamt 31 DAPI-Bander, die sich ausschlie3lich an den Chromosomenenden befinden,
ergeben einen moderaten DAPI-Index von Hi(D) = 3,3%.

5S rDNA befindet sich als relativ schmale Bander in 16 Chromosomen, in denen aus-
nahmslos auch die Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen wurde. Weitere Hybridisierungsstel-
len der Satelliten-DNA CON2 wurden nicht gefunden, so dass der 5S-Index und der CON2-
Index gleiche Werte zeigen (5Si = CON2i = 1,5%).

3.10 Lagurus ovatus

Verbreitung: Lagurus ovatus hat ein meridional-submeridional, ozeanisch europaisches
Verbreitungsgebiet. Die Art kommt auf den Kanaren, Madeira und den Azoren, in Portugal
sowie im gesamten Mittelmeergebiet vor. Auf der Krim sowie im Ostlichen Transkaukasus ist
sie vermutlich nur eingeschleppt. In einigen Landern ist sie aus der Kultur stellenweise ver-
wildert und eingebirgert: z.B. GroRbritannien, Pakistan, Nord- und Stdamerika, Sudafrika
und Australien (Conert 1976-1998).

Okologie: Das einjahrige Gras ist ein Xerophyt offener Habitate. Es bevorzugt sandige B6-
den in Meeresnéhe (Watson & Dallwitz 1999).

Chromosomenzahlen: Es wurden durchweg diploide Zahlen von n = 7 bzw. 2n = 14 ermit-
telt: Gadella & Kliphuis (1968b; Frankreich, Griechenland), Labadie (1979; Algerien), vgl.
Goldblatt (1981), vgl. Goldblatt & Johnson (1994), Spies & Voges (1988; Afrika), Spies & van
Wyk (1995; Sudafrika), Spies et al. (1996; Sudafrika) und Romero Zarco (1988; Céadiz).

Karyologie: Im Chromosomensatz von Lagurus ovatus aus Portugal, Prov. Minho (R6 9271)
wurden unter den 2n = 14 Chromosomen vier Satellitenchromosomen nachgewiesen. Ein
Nicht-Satellitenchromosom ist submetazentrisch (9m 1sm SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 58).

Bei einer Mittleren Chromosomenlénge von Lm = 5,4 pm sind die Langenvarianzen zwi-
schen dem gréf3ten (L = 6,8 pm) und dem kleinsten Chromosom (L = 4,3 um) relativ gering
(Gi = 63,0%). Der Chromosomensatz zeigt insgesamt sehr symmetrische Auspragung (Si =
85,2%).

Da die vier chromosomalen Satelliten in Bezug auf ihre jeweiligen Chromosomenarme ei-
ne Ubliche Ausdehnung zeigen, liegt der Satelliten-Index bei SATi = 2,9. Die 45S rDNA-
Bander, die zugleich Chromomycin-positiv sind, nehmen bezliglich der Lange des gesamten
Chromosomensatzes einen relativ grof3en Anteil ein, was sich in hohen Werten des 45S- und
des CMA-Index mit 45Si = Hi(C) = 2,7% ausdrickt. Lagurus ovatus besitzt nur sehr schmale
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DAPI-Bander. Diese liegen subtelomerisch in elf Positionen. Der DAPI-Index ist sehr niedrig
[Hi(D) = 1,8%]. 5S rDNA-Bander konnten praparatebedingt nicht nachgewiesen werden. Aus
demselben Grunde lasst sich auch keine Angabe Uber ein Vorkommen der Satelliten-DNAs
CON1 und CON2 machen.

3.11 Pseudarrhenatherum longifolium

Verbreitung: Die Art kommt in den atlantischen Gebieten Frankreichs und der Iberischen
Halbinsel sowie in Marokko vor (Romero Zarco 1985b).

Okologie: Die maRig thermophile Art wachst in Gebiisch- und Heideformationen auf basen-
armen Boden (Romero Zarco 1985b).

Chromosomenzahlen: Fur Pseudarrhenatherum longifolium wurden stets diploide Chromo-
somenzahlen von 2n = 14 (Romero Zarco 1985b) ermittelt.

Karyologie: Im Satz von Pseudarrhenatherum longifolium aus Portugal, Prov. Minho (RO
9322) wurden unter 2n = 14 Chromosomen zwei Satellitenchromosomen nachgewiesen (vgl.
Romero Zarco 1985hb). Zwei B-Chromosomen tragen ebenfalls eine NOR. Sowohl die NORs
der Satelliten-A-Chromosomen als auch die der B-Chromosomen konnten mit Silber gefarbt
werden. Vier Chromosomen sind submetazentrisch. Folgende Karyotypformel kann fir P.
longifolium angegeben werden: 8m 4sm SAT: 2m + 2B (Tabelle 3; Abb. 68; Tafel 8: B).

Bei Vernachlassigung der B-Chromosomen betragt die Mittlere Chromosomenlange Lm =
5,5 um. Aufgrund der GrofRRenunterschiede zwischen grof3tem (I = 7,5 pum) und kleinstem
Chromosom (I = 4,4 um) ergibt sich ein moderater GroRengradient-Index von Gi = 58,3%.
Aufgrund der vier deutlich submetazentrischen Chromosomen (r = 1,8-2,1) ist der Symmet-
rie-Index mit Si = 74,4% (ohne B-Chromosom) relativ niedrig.

Die Hybridisierungsstellen der 45S rDNA sind bezuglich der Gesamtlange des Chromo-
somensatzes schmal (niedriger 45Si = 1,0%). Die Satelliten in den Chromosomen 1 und 11
sind durch eine sekundare Einschnirung vom jeweiligen Arm getrennt. Sie sind beziglich
der jeweiligen Chromosomenarme sehr klein (hoher SATi = 8,0; ohne B-Chromosomen).
Sowohl die Satelliten der Chromosomen 1 und 11 als auch die der B-Chromosomen 15 und
16 besitzen Chromomycin-positives Heterochromatin. Da aufRerhalb der NORs Chromomy-
cin-positives Heterochromatin in vier weiteren Chromosomen (3, 5, 9 und 12) vorkommt, liegt
der CMA-Index mit Hi(C) = 2,4 (ohne B-Chromosomen) und 2,8% (mit B-Chromosomen)
relativ hoch. Diese Stellen sind aufgrund des Fehlens einer sichtbaren sekundaren Einschni-
rung sowie von 45S rDNA-Bandern nicht als NORs anzusehen.

Die sechs DAPI-Bander ergeben einen DAPI-Index von Hi(D) = 4,1% (ohne B-Chromo-
somen). Sie befinden sich im subtelomerischen Bereich der Chromosomen 2, 4, 7 und 10.
Das Chromosom 2 besitzt zwei breite DAPI-Bander jeweils in einem Arm. Im Satellitenchro-
mosom 1 liegt ein DAPI-Band proximal zur sekundéren Einschnirung.

Es kommen insgesamt sechs 5S rDNA-Bander vor. Das Satellitenchromosom 1 und das
Nicht-Satellitenchromosom 8 hat jeweils zwei 5S rDNA-Bander. Sie liegen beide in den lan-
gen Armen. Der 5S-Index ist mit 5Si = 2,1% relativ hoch. Satelliten-DNA CON2 wurde so-
wohl an den 5S rDNA-Loci als auch subtelomerisch nicht nachgewiesen. Auch die Satelliten-
DNA CONL1 zeigte kein Hybridisierungssignal. Ob beide Satelliten-DNAs hier nicht vorkom-
men oder methodisch nicht nachgewiesen werden konnten, kann nicht gesagt werden.
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3.12 Trisetum flavescens subsp. flavescens

Verbreitung: Trisetum flavescens kommt in Europa, Vorderasien bis Indien, Nordafrika, ad-
ventiv in Nordamerika und Neuseeland vor (Conert 1976-1998).

Okologie: Die ausdauernde, morphologisch sehr variabele Art ist ein typischer Vertreter der
Fettwiesen humider Bergregionen (v.a. im Polygono-Trisetion). Sie kommt aber auch in tiefe-
ren Lagen, auf Weiden und Triften, an Ufern, an StraRen- und Wegrandern, in Obstgéarten,
auf Holzschlagen und in grasigen Waldstellen vor. Die Standorte sind stets auf frischen bis
mafig trockenen, néhrstoffreichen und nicht zu basenarmen humosen, lockeren Ton- und
Lehmbdden. Es ist ein wertvolles Futtergras in Goldhaferwiesen der oberen montanen und
subalpinen Stufe (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Die morphologische Variabilitat dieser Art (vgl. Conert 1976-1998)
scheint sich in der Vielzahl der Chromosomenzahlen widerzuspiegeln. Ohne Angaben der
Unterarten werden fir T. flavescens 2n = 24: vgl. Morrison (1959), Skalinska et al. (1978;
Polen), 2n = 28: Bowden (1960; Kanada), Hubbard (1967; GroRbritannien), Pogosyan (1974;
Mt Aragatz, Armenien), Kozhuharov & Petrova (1981; Bulgarien), Sorokin (1990; Gebiet St.
Petersburg), n = 12, 14 bzw. 2n = 24, 28: vgl. Tischler (1950), Frey (1992, 1993; Polen), 2n =
36: Strid & Anderson (1985; Griechenland) und 2n = 38-42: Galland (1988; Marokko) notiert.
Chromosomenzéahlungen von 2n = 24: vgl. Avdulov (1931) sowie 2n = 24, 28: Sokolovskaja
& Probatova (1975; Kamtschatka) und Probatova & Sokolovskaja (1978; Kaukasus) bezie-
hen sich eindeutig auf die subsp. flavescens.

Karyologie: Der Chromosomensatz der hier untersuchten Herkunft von Trisetum flavescens
subsp. flavescens aus Griechenland, Epirus (R6 10728), besitzt 2n = 36 Chromosomen. Hier
liegt vermutlich ein hexaploider Chromosomensatz vor, der abweichend von den meisten
Aveneae mit einer Basischromosomenzahl von x = 7, hier durch eine Basischromosomenzahl
von x = 6 gekennzeichnet ist (oder Dysploidie?, sieche Kap. 4.5.2). Vier der sechs Satelliten-
chromosomen sind submetazentrisch (30m SAT: 2m 4sm — Tabelle 3; Abb. 64). Das Chro-
mosom 7 besitzt wie die sechs Satellitenchromosomen ebenfalls eine deutliche, wiederholt
festgestellte sekundare Einschniirung im subtelomerischen Bereich. Da hier keine 45S rDNA
nachweisbar ist, handelt es sich offensichtlich um keine NOR.

Der Wert fur die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 4,7 um), den GroéRengradient-Index
(Gi =58,3%) und den Symmetrie-Index (Si = 77,3%) liegt jeweils im moderaten Bereich.

Sehr auffallig sind dagegen die groRRen Satelliten (niedriger SATi = 1,3), die in den
Chromosomen 1, 11, 26 und 29 vollstdndig durch DAPI-positives Heterochromatin — und in
den Chromosomen 2 und 6 durch + ausgedehnte DAPI-Bander gekennzeichnet sind. Die
45S rDNA hybridisierte als schmale Bander im Bereich der sekundéaren Einschnirung von
sechs Chromosomen. Der 45S-Index liegt mit 45Si = 1,2% im unteren Bereich. Chromomy-
cin-positives Heterochromatin konnte in diesem Préparat nicht nachgewiesen werden.

Neben den genannten DAPI-Béandern in den Satelliten kommen weitere zahlreiche, z.T.
sehr ausgedehnte DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich der Chromosomen vor. Sie
bedingen den extrem hohen DAPI-Index von Hi(D) = 13,3%. Insgesamt 23 Chromosomen
besitzen DAPI-Bander in beiden Armen. Weitere zwolf weisen DAPI-Bander jeweils nur in
einem Arm auf. Nur das Chromosom 28 hat gar keine DAPI-Bander.

Die 5S rDNA-Probe hybridisierte in sieben Chromosomen im interkalaren, jedoch zentro-
mernahen Bereich. Finf der sechs Satellitenchromosomen besitzen im Arm ohne Satellit ein
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5S rDNA-Band. Die 2zwei weiteren 5S rDNA-Bander liegen in den Nicht-
Satellitenchromosomen 7 und 33. Der 5S-Index ist mit 5Si = 1,0% relativ gering. Auf3er im
Chromosom 7 hybridisierte im Bereich aller 5S rDNA-Bander die Satelliten-DNA CON2. Au-
Rerdem kommt diese Sequenz in weiteren neun Positionen an den Chromosomenenden vor.
Der CON2-Index betragt CON2i = 2,8%.

3.13 Festuca rubra subsp. rubra

Verbreitung: Der Rotschwingel ist ein nordisch-eurasiatisches Florenelement, das mit Aus-
nahme einiger Mittelmeerinseln in fast ganz Europa, in Nordafrika und weiten Teilen des
temperaten Asiens bis nach Japan verbreitet ist. Die Vorkommen in Nord- und Stidamerika,
in Neuseeland und Australien, aber auch in einigen Teilen Ostasiens sind synanthrop (Conert
1976-1998).

Okologie: Die 6kologisch sehr anpassungsfihige, ausdauernde Art kommt haufig in frischen
Wiesen und Weiden, auf Grasplatzen, in Waldlichtungen und in Mooren oder als Pionier-
pflanze an Wegen, Béschungen und StralRenrdndern vor. Der Rotschwingel gilt als Charak-
terart des Wirtschaftsgriinlandes (Molinio-Arrhenatheretea). In den Alpen kommt er auch in
Zwerstrauchgesellschaften und Nardeten der subalpinen Stufe vor (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 42 werden ohne Angabe der Unterar-
ten von Ghorai & Sharma (1981; BG Danemark), Sokolovskaja et al. (1985; Kamtschatka,
Sachalin) und Pashuk (1987; ukrainische Karpaten), mit Angabe der subsp. rubra von
Majovsky et al. (1974; Slowakei), Probatova & Sokolovskaja (1980; Altai) und Stace (1984;
GrofRbritannien) angegeben. Eine Zahl von n = 14 ist in Tischler (1950) verzeichnet.

Karyologie: Fur Festuca rubra subsp. rubra eines Kulturrasens (W 78) wurden Chromoso-
menzahlen von 2n = 41 und 42 ermittlelt. Im karyologisch genauer untersuchten Satz mit 2n
= 41 Chromosomen kommen zwo6lf Satellitenchromosomen vor. Alle Chromosomen sind me-
tazentrisch (29m SAT: 12m — Tabelle 3; Abb. 65; Tafel 8: D).

Die mittlere Chromosomenlange betrdgt Lm = 5,4 um. Die Langenvarianzen zwischen
groftem (I = 6,5 um) und kleinstem Chromosom (I = 4,0 um) sind relativ gering (hoher Gi =
61,5%). Die Chromosomen des Satzes sind sehr symmetrisch (Si = 82,8%).

Wahrend von Ghorai & Sharma (1981) im Chromosomensatz von F. rubra insgesamt nur
vier Satelliten ermittelt werden konnten, wurden durch die Hybridisierung mit der 45S rDNA
insgesamt zwolf Loci festgestellt, die zudem Chromomycin-positive Reaktion zeigen. Es kann
davon ausgegangen werden, dass es sich bei diesen Stellen um die NORs handelt. Die je-
weilige GroéRe der Satelliten zeigt eine moderate Ausdehnung (SATi = 4,0%). Da aul3erhalb
dieser NORs weitere 45S rDNA-Bénder an sechs Chromosomen nachgewiesen wurden, ist
der 45S-Index mit 45Si = 3,1% gegenuber dem CMA-Index mit Hi(C) = 2,8% etwas erhoht.
Diese zusatzlichen Loci der 45S rDNA lassen sich aber nicht als NORs ansehen (siehe Kap.
4.2.2).

Aus der Anzahl von 37 breiten DAPI-Bandern ergibt sich ein relativ hoher DAPI-Index von
Hi(D) = 6,8%. In zehn Chromosomen liegen die DAPI-Bander in beiden Chromosomenar-
men, in weiteren 17 nur in jeweils einem Arm, jedoch immer im subtelomerischen Bereich.

Die 5S rDNA-Loci befinden sich interkalar in den langen Armen der Chromosomen 11, 12,
13, 14, 17 und 18. Da diese Bander sehr schmal sind, ergibt sich ein niedriger 5S-Index (5Si
= 0,6%). Im Bereich aller 5S rDNA-Bander kommt auch die Satelliten-DNA CON2 vor, die
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darUber hinaus an weiteren 26 Positionen im subtelomerischen Bereich hybridisierte. Der
CON2-Index betragt CON2i = 3,0%. Von diesen 26 Bandern sind 19 DAPI-positiv (ca. 73%).

3.14 Cynosurus echinatus

Verbreitung: Cynosurus echinatus ist von Spanien, Siditalien und Griechenland ndrdlich bis
Sudskandinavien, 6stlich bis zum Kaukasus verbreitet. Die Gattung Cynosurus mit ca. 10
Arten hat ihren Schwerpunkt im Mittelmeergebiet und ist mit einigen Arten vom Vorderen
Orient bis Mittelasien vertreten. Cynosurus echinatus geht ostwarts bis zur Krim, dem Kau-
kasus und Iran. In England ist die Art eingebirgert. Es ist ungeklart, ob sie auf den Kanalin-
seln einheimisch ist (Conert 2000).

Okologie: Die einjahrige Art, die bei uns eindeutig durch den Menschen eingeschleppt wur-
de, gedeiht in warmen Gebieten als Unkraut in Getreidefeldern, in Garten, auf trockenen
Wiesen, unbestandig in Ruderalgesellschaften sowie an Wegrainen, auf trockenen, schwach
sauren, wenig nahrstoffhaltigen Sand- und Tonbdden (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Fur Cynosurus echinatus wurden stets Chromosomenzahlen von 2n
= 14 gefunden: vgl. Goldblatt (1981, 1984), Baltisberger & Leuchtmann (1991; Albanien,
Griechenland) und Daniela (1997; Georgien).

Karyologie: Im Chromosomensatz von Cynosurus echinatus aus Griechenland, Peloponnes
(R6 10700) wurden, abweichend von allen bisherigen Zahlungen an dieser Art, hier 2n = 18
Chromosomen gefunden. In vier Chromosomen befindet sich in subtelomerischen Abschnit-
ten jeweils eine NOR, die durch Hybridisierung mit der 45S rDNA nachgewiesen und durch
Chromomycin-Farbung bestatigt werden konnte. Zwei Nicht-Satellitenchromosomen sind
submetazentrisch (12m 2sm SAT: 4m — Tabelle 3; Abb. 70). SAmtliche Satellitenchromoso-
men (15, 16, 17 und 18) weichen durch ihre geringe Grol3e deutlich von den dbrigen Chro-
mosomen des Satzes ab, so dass es fragwirdig erscheint, zwei von ihnen als B-
Chromosomen zu betrachten. Da die frilheren Zahlungen mit 2n = 14 keine Angaben zur
Chromosomenmorphologie enthalten, bleibt die Entstehung des vorliegenden Chromoso-
mensatzes mit 2n = 18 unklar.

Aufgrund der starken Langenunterschiede zwischen dem Chromosom 1 mit | = 12,3 um
und dem Chromosom 18 mit | = 3,3 um ergibt sich ein ausgesprochen niedriger Grol3engra-
dient-Index von Gi = 26,5%. Die Mittlere Chromosomenldnge betrdgt Lm = 7,5 um. Der
Chromosomensatz ist gleichzeitig relativ symmetrisch (Si = 82,0%).

Die Ausdehnung der Satelliten liegt im moderaten Bereich (SATi = 2,9). In den 45S rDNA-
Bandern kommt Chromomycin-positives Heterochromatin vor. Der 45S-Index entspricht so-
mit dem CMA-Index 45Si = Hi(C) = 1,5%.

Da nur die drei Chromosomen 1, 4 und 10 DAPI-Bander aufweisen, liegt der DAPI-Index
mit Hi(D) = 1,1% dementspechend niedrig.

Die 5S rDNA-Bereiche liegen als schmale Béander interkalar in den zwei Chromosomen 1
und 4, so dass der 5S-Index mit 5Si = 0,4% einen dementsprechend niedrigen Wert ein-
nimmt. Da die Satelliten-DNA CON2 nur an den Orten der 5S rDNA-Bénder hybridisierte,
stimmt der CON2-Index mit dem 5S-Index Uberein (CON2i = 0,4%).
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3.15 Elymus farctus subsp. farctus

Verbreitung: Die Art kommt in Europa in der Mediterraneis, an der Atlantikkiiste und an den
Kisten der Nord- und Ostsee sowie auf deren Inseln vor. Wahrend sich die subsp. farctus
auf die Mittelmeerregion beschrankt, kommt die subsp. boreoatlanticus an den Kisten von
Atlantik, Nord- und Ostsee vor. Synanthrope Vorkommen liegen in Nordamerika (Conert
2000).

Okologie: Die ausdauernde Art besiedelt zusammen mit Ammophila arenaria und Leymus
arenarius die AufRendiinen. Sie kommt auch in der Weifen und Grauen Diine vor, wo sie
jedoch nicht fruchtet. Seltener ist die Art in Puccinellia- und in den untersten Festuca rubra-
Rasen zu finden (Conert 2000)

Chromosomenzahlen: Fir den Polyploidkomplex von Elymus farctus werden Chromoso-
menzahlen vom diploiden bis zum 12x-Niveau ohne Angaben der Unterarten verzeichnet (2n
= 14, 28, 35, 42, 49, 56, 84; vgl. Fedorov 1974). Fir die subsp. farctus geben Baltisberger &
Leuchtmann (1991; Albanien) eine Zahl von 2n = 6x = 42 an.

Karyologie: Fur den einzigen hier untersuchten Vertreter der Tribus Triticeae, Elymus farc-
tus subsp. farctus aus Portugal, Prov. Minho (R6 9387) wurden Chromosomenzahlen von 2n
= 27 und 28 ermittelt. Der Satz mit 2n = 27 wurde karyologisch naher untersucht. Er fallt be-
sonders durch seine zahlreichen interkalaren DAPI-Bander auf. Untersuchungen zur C- und
N-Banderung anderer Vertreter der Gattung Elymus (z.B. E. trachycaulus, E. ciliaris, vgl.
Morris & Gill 1986) und Agropyron (Endo & Gill 1984) belegen das Vorhandensein zahlrei-
cher interkalarer Bander von konstitutiven Heterochromatin. In der hier untersuchten Art wur-
den zudem in 17 Chromosomen ausgedehnte Chromomycin- sowie DAPI-Bander in den sub-
telomerischen Bereichen an der selben Position sichtbar gemacht. Hier liegen GC-reiche und
AT-reiche DNA-Abschnitte offenbar nahe beieinander (siehe Kap. 4.2.6). Vier Chromosomen
tragen einen gut sichtbaren chromosomalen Satellit. An der sekundéaren Einschniirung wurde
45S rDNA und Chromomycin nachgewiesen. Da alle Chromosomen metazentrisch sind, er-
gibt sich folgende Karyotypformel: 23m SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 69; Tafel 8: E).

Die sehr groBen Chromosomen mit einer Mittleren Chromosomenlange von Lm = 9,3 um
sind vergleichsweise symmetrisch (Si = 83,2%). Ihre Langenvarianzen (I = 11,8-7,3 um) er-
geben den relativ hohen GroRRengradient-Index von Gi = 61,7%.

Die Chromosomen 2 und 5 tragen einen sehr ausgedehnten chromosomalen Satellit (sati
= 0,5 bzw 0,7). Nach Einbeziehung der zwei anderen Satellitenchromosomen ergibt sich ein
Satelliten-Index von SATI = 2,2. Die 45S rDNA befindet sich in schmalen Bereichen beidsei-
tig der sekundaren Einschnirung. Der 45S-Index betragt 45Si = 0,8%. Da Chromomycin-
positives Heterochromatin auRerhalb der NOR in weiteren 17 subtelomerischen und zwei
interkalaren Regionen nachgewiesen wurde, liegt der CMA-Index mit Hi(C) = 3,8% entspre-
chend hoch.

Die zahlreichen telomer- bis zentromernah gelagerten DAPI-Bander, die in dieser Form in
keinem weiteren hier untersuchten Taxon vorkommen, bedingen einen DAPI-Index im obe-
ren Bereich [Hi(D) = 6,0%].

Die 5S rDNA liegt in den vier Satellitenchromosomen 2, 3, 5 und 12 jeweils im Arm ohne
Satellit sowie in den zwei Nicht-Satellitenchromosomen 26 und 27. Die schmalen 5S rDNA-
Bander fihren zu einem niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,4%.
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3.16 Sesleria albicans subsp. albicans

Verbreitung: Die in Europa endemische Art ist in West- und Mitteleuropa von Spanien,
Frankreich, Norditalien, Schweiz, Deutschland, Polen, Tschechien, Slowakei, Ungarn, Slo-
wenien, Osterreich, im Norden uber Belgien, die Niederlande bis GroRbritannien, Irland und
Island verbreitet (Conert 1976-1998).

Okologie: Die ausdauernde Art wachst auf flachgriindigen, besonnten, nahrstoffarmen, kalk-
reichen Steinbdden in Felsbandern, auf Abwitterungshalden oft an Stidwesthangen, auch auf
mittelgriindigen oder mafig feuchten Boden in Halbtrockenrasen sowie in Trockenrasen,
ferner in lichten Nadel- und Buchenwaéldern, dann oft nord- und nordwestexponiert und in den
Talern auch auf feuchten Stellen kalkreicher Niedermoore (Conert 2000).

Chromosomenzahlen: Von Drushkovic & Lovka (1995) wird fir eine Herkunft aus Slowe-
nien die Chromosomenzahl 2n = 28 angegeben.

Karyologie: Von Sesleria albicans subsp. albicans aus Frankreich, Dépt. Vaucluse (RO
11040), dem einzigen hier untersuchten Vertreter aus der Tribus Seslerieae wurden Chro-
mosomenzahlen von 2n = 55 und 56 ermittlelt, was einem oktoploiden Niveau entsprechen
durfte. Der Satz mit 2n = 55 Chromosomen wurde karyologisch naher untersucht. Acht Satel-
litenchromosomen und zwei submetazentrische Nicht-Satellitenchromosomen konnten nach-
gewiesen werden (45m 2sm SAT: 8m — Tabelle 3; Abb. 67).

Wahrend der Chromosomensatz beziglich der Mittleren Chromosomenlange (Lm = 6,0
um), dem GroéfRengradient-Index (Gi = 65,5%) und dem Symmetrie-Index (Si = 82,8%) relativ
unauffallig ist, resultiert aus der starken Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ein sehr
niedriger Satelliten-Index von SATi = 1,3. Mit Aushahme des Chromosoms 12 wurde an den
45S rDNA-Hybridisierungsstellen Chromomycin-positives Heterochromatin nachgewiesen.
Der CMA-Index liegt daher geringfuigig unter dem 45S-Index [45Si = 1,4%; Hi(C) = 1,3%].

Die Zahl von 25 DAPI-positiven Heterochromatinbandern bedingen einen DAPI-Index von
Hi(D) = 3,3%. In drei Chromosomen befinden sich diese DAPI-Béander in beiden Armen, in
weiteren 19 Chromosomen jeweils nur in einem Arm jedoch stets im subtelomerischen Be-
reich.

Besonders aufféllig erscheint dieser Chromosomensatz durch das Vorkommen von
gleichzeitig mehreren 5S rDNA-Béndern in einigen Chromosomen. Insgesamt zehn Chromo-
somen besitzen 5S rDNA-Béander. Wahrend in den Chromosomen 1 und 10 jeweils ein 5S
rDNA-Band nachgewiesen wurde, tragen die Chromosomen der Paare lll, IV und VIl jeweils
zwei Bander in einem Arm. Die Chromosomen des Paares VIl besitzen dartber hinaus im
gegeniberliegenden Arm ein weiteres 5S rDNA-Band, das wahrscheinlich aus den Chromo-
somen des Paares | hierher transloziert worden ist, so dass sich urspriinglich die 5S rDNA in
einheitlicher Form von ,Doppelbanden” in jeweils einem Arm von insgesamt vier Paaren der
Nicht-Satellitenchromosomen befunden haben kdnnte. In den Satellitenchromosomen 19 und
49 liegt jeweils ein 5S rDNA-Band im Bereich der sekundaren Einschniirung inmitten des
45S rDNA-Bandes. Da die Bander zwar zahlreich, aber nur sehr schmal sind, liegt der 5S-
Index mit 5Si = 1,1% nicht besonders hoch.
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3.17 Danthonia alpina

Verbreitung: Die Art kommt in Europa in Spanien, Frankreich, Italien, Schweiz, Stdslowakei,
ehem. Jugoslawien, Ungarn, Rumanien, Bulgarien, ehem. UdSSR: Transkaukasus und der
Loriiskaya-Steppe vor. In Deutschland findet man die Art nur auf der Garchinger Heide in
Bayern (Conert 1976-1998, 2000).

Okologie: Das ausdauernde Gras kommt auf warmen und trockenen, mageren, basen- und
kalkreichen oder entkalkten, neutralen, humosen, lehmigen Stein- und Kiesbdden vor (Co-
nert 2000).

Chromosomenzahlen: Durch Watson & Dallwitz (1999) werden fir die Gattung Danthonia
Basischromosomenzahlen von x = 6, oder 9 (?) und Chromosomenzahlen von 2n = 18, 36,
48 angegeben. Die Chromosomenzahl von D. alpina wurde bislang offenbar nicht ermittelt.

Karyologie: Von D. alpina wurden zwei Populationen aus Griechenland, eine aus Makedo-
nien (R6 10712) und eine zweite aus dem Epirus (RO 10732) untersucht. In beiden Herklnf-
ten wurde 2n = 36 gefunden. Insgesamt kommen nur zwei Satellitenchromosomen vor. Das
Chromosomenkomplement beider Herkinfte zeichnet sich durch das Fehlen von DAPI-
positivem Heterochromatin aus.

In der Population aus Makedonien (R6 10712) sind zwei Nicht-Satellitenchromosomen
submetazentrisch (32m 2sm SAT: 2m — Tabelle 3; Abb. 72). Die Chromosomen sind — wie
bei Arundo plinii (s.u.) — bei einer Mittleren Chromosomenléange von Lm = 3,6 um sehr klein.
Die Varianz zwischen grofstem (I = 5,0 um) und kleinstem Chromosom (I = 2,8 um) ergibt den
GroRengradient-Index von Gi = 55,0%. Der Chromosomensatz besitzt eine moderate Sym-
metrie (Si = 77,9%). Die chromosomalen Satelliten sind relativ kurz, wie der Satelliten-Index
von SATi = 3,6 verdeutlicht. Die 45S rDNA-Loci sind zugleich Chromomycin-positiv, so dass
der 45S-Index mit dem CMA-Index Ubereinstimmt [45Si = Hi(C) = 1,0%]. 5S rDNA liegt ledig-
lich in den Chromosomen 2 und 9. Der 5S-Index liegt daher mit 5Si = 0,4% relativ niedrig.
Die 5S rDNA-Bander kommen jeweils nahe dem Chromosomenende vor.

In der Population aus dem Epirus (R6 10732) sind vier Nicht-Satellitenchromosomen subme-
tazentrisch (30m 4sm SAT: 2m — Tabelle 3; Abb. 73). Gegenuber der makedonischen Popu-
lation sind die Chromosomen geringfigig kleiner (Lm = 3,1 um) und aufgrund der vier sub-
metazentrischen Chromosomen etwas asymmetrischer (Si = 77,9%). Die Unterschiede zwi-
schen langstem (I = 4,5 um) und kirzestem Chromosom (I = 2,0 um) sind hingegen etwas
starker ausgepragt (Gi = 44,4%). Hinsichtlich des Satelliten-Index (SATi = 3,3), der 45S- und
der CMA-Indizes [45Si = Hi(C) = 0,9%] sowie des 5S-Indexes (5Si = 0,6%) ergeben sich
weitgehende Ubereinstimmungen mit der makedonischen Population. Allerdings liegen die
beiden 5S rDNA-Bander hier im zentromernahen Bereich von zwei Chromosomen.

3.18 Danthonia decumbens
Verbreitung: Danthonia decumbens kommt fast in ganz Europa vor. lhr Verbreitungsgebiet

reicht im Norden bis Island, im Osten vom Baltikum bis in die nérdliche Turkei. Im Mittelmeer
raum ist sie nur in den Gebirgen zu finden, auf der Iberischen Halbinsel nur in Portugal und
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Nordspanien. Die Art ist in Kanada, Neufundland bis Neuschottland sowie in Neuseeland auf
der Nordinsel eingebirgert (Conert 1976-1998).

Okologie: Die ausdauernde Art D. decumbens ist von der Ebene bis in die Gebirgstufe ver-
breitet und ziemlich haufig. Sie wachst auf nahrstoff- und basenarmen oder entkalkten (unter
pH 5,5), trockenen bis wechselfeuchten, teils auch torfigen Standorten. Sie ist verbreitet im
Silikatmagerrasen, trockenen bis frischen Magerwiesen, lichten Waldstellen in Kiefernforsten
und bodensauren Eichen- und Larchenwéldern sowie an Wegrandern. Auf den Nordseein-
seln gedeiht sie in grasigen Diinentélern (Conert 2000).

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 36 werden durch Devesa et al. (1990;
Spanien) und Mesicek (1992; Tschechien) angegeben.

Karyologie: Von D. decumbens wurden zwei Herkiinfte, eine aus Griechenland, Makedonien
(R6 10711) und eine aus Deutschland, Sachsen (RO 10659) untersucht. Beide Populationen
besitzen 2n = 36 Chromosomen. Zwei davon sind jeweils Satellitenchromosomen, vier
Chromosomen sind jeweils submetazentrisch. Fir beide Herkiinfte kann die Formel 30m
4sm SAT: 2m angegeben werden (Tabelle 3; Abb. 74, 75; Tafel 8: F). Die Chromsomensat-
ze stimmen auch hinsichtlich weiterer karyologischer Parameter weitgehend Uberein. In den
Chromosomen von D. decumbens konnte, wie bei D. alpina, kein DAPI-positives Heteroch-
romatin nachgewiesen werden. Karyologisch bestehen zwischen beiden Arten nur geringfi-
gige Unterschiede.

Die kleinen Chromosomen der makedonischen Population (R6 10711) mit einer Mittleren
Chromosomenlénge von Lm = 2,7 um zeigen eine moderate Symmetrie (Si = 80,0%). Die
Unterschiede von groflitem zu kleinstem Chromosom (I = 4,0-1,8 um) sind hier relativ grof3,
woraus ein geringer GroRengradient-Index von Gi = 43,8% resultiert. Die Ausdehnung der
Satelliten ist, wie der Satelliten-Index von SATi = 2,9 verdeutlicht, wenig auffallig. Die Hybri-
disierungsstellen der 45S rDNA sind zugleich Chromomycin-positiv, so dass der 45S-Index
dem CMA-Index entspricht [45Si = Hi(C) = 0,7%]. Die 5S rDNA hybridisierte in den zwei
Chromosomen 22 und 27 nahe am Zentromer. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 0,5% im unteren
Bereich.

Die Chromosomen der Population aus Niederspree (R6 10659) mit einer Mittleren Chromo-
somenlange von Lm = 2,5 um besitzen ebenfalls eine moderate Symmetrie (Si = 82,2%). Die
Unterschiede von groéf3tem zu kleinstem Chromosom (I = 3,3-1,9 pm) sind weniger grol3 als
in der makedonischen Population, woraus sich ein etwas héherer GréRengradient-Index von
Gi = 57,7% ergibt. Die chromosomalen Satelliten besitzen in dieser Herkunft eine bezlglich
des jeweiligen Chromosomenarmes geringflgig grof3ere Ausdehnung (SATi = 1,5). Die
Hybridisierungsstellen der 45S rDNA sind wiederum zugleich Chromomycin-positiv, so dass
der 45S-Index dem CMA-Index entspricht [45Si = Hi(C) = 1,1%]. Die 5S rDNA hybridisierte in
den zwei Chromosomen 5 und 21, wie in der makedonischen Population von Danthonia de-
cumbens und der Population von D. alpina aus dem Epirus, nahe am Zentromer. Der 5S-
Index ist mit 5Si = 0,6% auch hier relativ niedrig.
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3.19 Arundo plinii

Verbreitung: Arundo plinii kommt in Portugal und im Mittelmeergebiet (Stdspanien, Balea-
ren, Sudfrankreich, Korsika, Sardinien, Sizilien, Italien, Jugoslawien, Albanien, Bulgarien,
Turkei, Kreta, Tunesien, Algerien, Marokko) vor (Conert 1976-1998).

Okologie: Die Art wachst auf steinigen oder kiesigen Boden, oft in austrocknenden FluRbet-
ten (Conert 1976-1998).

Chromosomenzahlen: Fir die Gattung Arundo werden Basischromosomenzahlen von x =
12 angegeben (Watson & Dallwitz 1999). Fur A. plinii existiert offenbar keine bisherige Zah-
lung.

Karyologie: Fur Arundo plinii aus Portugal, Prov. Estremadura (R6 9502) wurden Chromo-
somenzahlen von 2n = 48 ermittelt, was offenbar einem tetraploiden Niveau entspricht. Bei
diesen 48 Chromosomen, die alle metazentrisch sind, wurde in zwei Chromosomen im
zentromernahen Bereich 45S rDNA nachgewiesen. Die Orte der 45S rDNA-Béander sind
zugleich Chromomycin-positiv und sind als die NORs des Chromosomensatzes anzusehen
(siehe Kap. 4.3.1). Es ergibt sich folgende Formel: 46m SAT: 2m — Tabelle 3; Abb. 71). Wie
fur die Arundinoideae typisch (Watson & Dallwitz 1999), sind die Chromosomen im Vergleich
zu allen bisher besprochenen Arten sehr klein und damit die Mittlere Chromosomenlange mit
Lm = 2,8 um sehr gering. Da das grofste Chromosom (I = 3,5) dennoch mehr als doppelt so
grof3 ist wie das kleinste Chromosom (I = 1,5) ergibt sich ein vergleichsweise niedriger Gro-
Bengradient-Index von Gi = 42,9%. Da die NORs in der Nahe des Zentromers liegen, sind
primare und sekundare Einschnirungen nicht zu unterscheiden. Der Satelliten-Index betragt
daher SATi = 0.0.

Die Chromosomen sind relativ symmetrisch (Si = 82,5%). Da in den 2n = 48 Chromoso-
men nur zwei, zudem sehr schmale 45S rDNA- bzw. Chromomycin-Bander vorkommen, ist
der 45S-Index und der CMA-Index sehr gering [45Si = Hi(C) = 0,4%]. Die 5S rDNA konnte
hier vermutlich praparatebedingt nicht nachgewiesen werden.

Die insgesamt 18 DAPI-Bander bedingen einen DAPI-Index von Hi(D) = 4,8%. Die DAPI-
Bander der Chromosomen 8 und 22 liegen interkalar (jedoch in der N&he der Chromoso-
menenden), wahrend alle anderen DAPI-Béander im subtelomerischen Bereich zu finden sind.

3.20 Stipa gigantea subsp. gigantea

Verbreitung: Stipa gigantea subsp. gigantea kommt endemisch im Westen der Iberischen
Halbinsel und im Nordwesten von Afrika in Marokko, Algerien und Tunesien vor (Varquez &
Devesa 1996).

Okologie: Die subsp. gigantea gedeiht in mediterranen Gebiischformationen und in degra-
dierten Waldern bevorzugt auf sauren Substraten von Meereshéhe bis 2400 m (Varquez &
Devesa 1996).

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von n = 48, 2n = 96 werden durch Fernandes

& Queirds (1969; Portugal), Devesa et al. (1991; Spanien), Gallego & Talavera (1994; Cadiz)
und Vazquez & Devesa (1996; Spanien) verzeichnet.
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Karyologie: Der Satz von Stipa gigantea aus Portugal, Prov. Beira Alta (R0 9476) besitzt 2n
= 84 Chromosomen, was bei einer Basischromosomenzahl von x = 12 (vgl. Watson & Dall-
witz 1999) in der Gattung Stipa einem heptaploiden Niveau entsprechen wirde. Die insge-
samt acht Bander der 45S rDNA sind zugleich Chromomycin-positiv und als NORs anzuse-
hen. Acht Chromosomen sind submetazentrisch (68m 8sm SAT: 8m — Tabelle 3; Abb. 66).

Die Chromosomen sind, wie fur die Unterfamilie der Stipoideae typisch, ausgesprochen
klein (Lm = 1,8 um). Der GrolRengradient-Index Gi betragt 50,0%, der Symmetrie-Index Si
81,5%. Aus den — beziglich der jeweiligen Chromosomenarme — ausgedehnten chromoso-
malen Satelliten ergibt sich ein niedriger Satelliten-Index von SATi = 0,8. Da die 45S rDNA-
Bander den Chromomycin-Bandern entsprechen, sind die Werte fur den 45S- und den CMA-
Index identisch [45Si = Hi(C) = 2,6%]. Sie sind relativ hoch.

DAPI-Bander konnten nicht nachgewiesen werden. Die 5S rDNA hybridisierte an den
Chromosomenenden der drei Chromosomen 2, 16 und 42. Da nur drei Bander der 5S rDNA
im Satz dieser hochpolyploiden Art nachgewiesen wurden und diese Bander sehr schmal
sind, ist der 5S-Index mit 5Si = 0,2% sehr niedrig.

3.21 Danthoniastrum compactum

Verbreitung: Danthoniastrum compactum ist in den Gebirgen der Balkanhalbinsel (Jugosla-
wien, Albanien, Griechenland, Bulgarien), in der Turkei und im Kaukasus-Gebiet vebreitet
(Scholz 1982).

Okologie: Das ausdauernde Gras wéchst auf Kalkgestein an Felsen, in Felsspalten und im
Geroll héherer Lagen von (1450-)1700-2000 m auf trockenen, offenen Stellen (Strid & Tan
1991).

Chromosomenzahlen: Von Kozuharov & Petrova (1991, Slavjanka Mt., loc. Vapata, Bulga-
rien) wird eine Chromosomenzahl von 2n = 14 angegeben, was vermutlich auf einer Ver-
wechslung des Materials beruht.

Karyologie: Fiur die hier untersuchte Herkunft von Danthoniastrum compactum aus Grie-
chenland (R6 10724) wurde eine Chromosomenzahl von 2n = 24 — vermutlich einem diploi-
den Niveau entsprechend — festgestellt. Die NORs, durch Hybridisierung mit der 45S rDNA
und durch Farbung mit Chromomycin festgestellt, befinden sich in den Chromosomen 6 und
11 im subtelomerischen Bereich. Vier Chromosomen sind submetazentrisch (18m 4sm SAT:
2m - Tabelle 3; Abb. 76; Tafel 8: G).

Auch im Satz von D. compactum konnten keine DAPI-Bander nachgewiesen werden. Die
sehr kleinen Chromosomen (entgegen den Angaben von Watson & Dallwitz 1999), mit einer
Mittleren Chromosomenlange von Lm = 2,0 um sind mit denen von Stipa gigantea vergleich-
bar. Der GréRengradient-Index Gi = 40,0% verdeutlicht die vergleichsweise grof3en Unter-
schiede zwischen grofitem und kleinstem Chromosom. Aufgrund der vier submetazentri-
schen Chromosomen liegt der Symmetrie-Index mit Si = 77,2% im unteren Bereich.

Da die Lage und Lange der 45S rDNA-Béander mit jenen der Chromomycin-Bander Uber-
einstimmt, ergeben sich identische Indizes fur die 45S rDNA und CMA [45Si = Hi(C) = 1,3%)].
Aufgrund der groRen Ausdehnung dieser Bander resultiert ein geringer Satelliten-Index von
SATi = 1,0. Die 5S rDNA konnte préparatebedingt nicht nachgewiesen werden. Auch die
Satelliten-DNA CON2 zeigte keine Hybridisierungssignale.
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4 Diskussion
4.1 Basischromosomenzahlen in den Poaceae und ihren Unterfamilien

Fur Fragen der grofl3systematischen Gliederung von Taxa sind Aussagen Uber die Chromo-
somenzahl sowie die Chromosomengrofie noch heute sehr bedeutsam. Innerhalb der Poa-
ceae sind die meisten Vertreter der Unterfamilie Pooideae durch relativ grofde Chromosomen
mit einer Basischromosomenzahl von x = 7 gekennzeichnet (Clayton & Renvoize 1986). Dies
wurde bereits durch Avdulov (1931) in seiner ,klassischen* karyosystematischen Studie Uber
die Graser beschrieben. Insbesondere die Triben Triticeae und Aveneae, welche die meisten
Kulturgraser enthalten (Triticum L., Hordeum L., Secale L., Avena) sowie die Triben Bromeae
Dumort. und Poeae, die zusammen mit ca. 2700 Vertretern mehr als ein Viertel der bekann-
ten Graserarten umfassen, zeichnen sich durch diese karyologische Merkmalskombination
aus. Abweichungen davon kommen beispielsweise in den monotypischen Triben Brachye-
lytreae Ohwi [Brachyelytrum erectum (Schreb.) P. Beauv.; x = 11], Nardeae W.D.J. Koch.
(Nardus stricta L.; x = 13) sowie Lygeae J. Presl (Lygeum spartum L.; x = 10) vor, die nach
neueren molekular-phylogenetischen Ergebnissen die basalen Aste innerhalb der Pooideae
bilden (Cétalan et al. 1997; Soreng & Davis 1998, 2000; Hsiao et al. 1999; GPWG 2000,
2001; Kellogg 2001). Demzufolge reprasentieren die Basischromosomenzahl von x = 7 und
die grofien Chromosomen der Triben Aveneae, Bromeae, Poeae und Triticeae abgeleitete
Merkmalszustande innerhalb der Unterfamilie Pooideae.

Aufgrund morphologischer Daten nahmen Watson & Dallwitz (1999) eine engere Umgren-
zung der Pooideae vor. Sie stellten die genannten Triben Brachyelytreae, Nardeae und Ly-
geae zusammen mit den Stipeae (meist x = 11, 12, Chromosomen klein; Clayton & Renvoize
1986) und den Ampelodesmeae (Conert) Tutin (nur Ampelodesmos Link, x = 12, Chromo-
somen klein; Clayton & Renvoize 1986) in eine eigene Unterfamilie Stipoideae. Damit wurde
dem Sachverhalt Rechnung getragen, dass in diesen Triben einige Merkmale ,primitiver”
Graser auftreten (u.a. Vorkommen von drei Lodiculae, Lodiculae mit Leitbiindeln, Blatter mit
zweizelligen Mikrohaaren oder deren Reduktionsformen). Diesem Konzept zufolge wirden
sich die verbleibenden Triben der Pooideae durch ein einheitliches ,modernes* Merkmalsin-
ventar auszeichnen (u.a. zwei Lodiculae ohne Leitbiindel, keine zweizelligen Mikrohaare) und
— in karyologischer Hinsicht — durch eine fast einheitliche Basiszahl von x = 7 bei gleichzeitig
grollen Chromosomen. Auch entsprechend dieser grof3systematischen Gliederung kann es
sich hierbei nur um ein abgeleitetes chromosomales Merkmalsrepertoire handeln (vgl. Kel-
logg 2001: Fig. 1), was der Vergleich mit den Schwestergruppen, den Unterfamilien Ehrhar-
toideae Link (x = 12), den Bambusoideae Luerss. (meist x = 12) sowie dem PACC-clade, d.h.
den Unterfamilien Panicoideae Link (meist x = 10), Arundinoideae Burmeist. (meist x = 12),
Chloridoideae Kunth ex Beilschm. (meist x = 10) und Centothecoideae Soderstr. (x = 12),
zeigt (vgl. Clayton & Renvoize 1986, Hsiao et al. 1999).

Nur wenige Vertreter der Aveneae, Poeae und der Triticeae besitzen von x = 7 abweli-
chende Chromosomenzahlen (vgl. Clayton & Renvoize 1986, Watson & Dallwitz 1999). In
den Aveneae zdhlen dazu u.a. Airopsis Desv. (x = 4), Anthoxanthum L. (x = 5), Antinoria
Parl. (x = 9), Deschampsia (x = 7, 13) Periballia Trin. (x = 4, 7, 9), Trisetum (x = 6, 7) und
Zingeria Smirn. (x = 2), in den Poeae u.a. Catabrosa P. Beauv. (x = 10), Colpodium Trin. (x =
4, 7, 8, 10) und Sphenopus Trin. (x = 6). In den Triticeae weist lediglich Brachypodium P.
Beauv. (x =5, 7, 9) von x = 7 abweichende Chromosomenzahlen auf.

Mit Ausnahme von Trisetum flavescens (2n = 36) und Deschampsia cespitosa (2n = 26)
besitzen die hier untersuchten Taxa der Aveneae die Chromosomengrundzahl von x = 7
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(Agrostis, Ammophila, Amphibromus, Arrhenatherum, Avena, Helictotrichon, Holcus, Koele-
ria, Lagurus, Pseudarrhenatherum; vgl. Tabelle 3). Ebenso wurde x = 7 in den untersuchten
Vertretern der Poeae (Festuca rubra), Triticeae (Elymus farctus) und Seslerieae (Sesleria
albicans) bestatigt.

Fur Danthoniastrum compactum, eine Art, die als Avena compacta Boiss. & Heldr.
beschrieben und immer zu den Aveneae gerechnet worden war [Holub, 1958, 1980; Clayton
& Renvoize 1998 (unter Metcalfia Conert)], ergibt sich jedoch ein unerwartetes Ergebnis.
Seine Chromosomenzahl von 2n = 24 bei gleichzeitig sehr kleinen Chromosomen spricht
nicht flr eine Zugehdrigkeit zu den Aveneae (siehe Kap. 4.6.5).

Fur die untersuchten Vertreter der Triben Arundineae Dumort. und Danthonieae Zotov aus
der Unterfamilie Arundinoideae lassen sich die bekannten Chromosomengrundzahlen von x
= 12 fur Arundo und x = 9 fur Danthonia bei gleichzeitig kleinen Chromosomen bestétigen
(vgl. Soreng & Davis 1998, Hsiao et al. 1999). Wahrend die Chromosomengrundzahl von x =
12 in der Unterfamilie Arundinoideae weit verbreitet ist, gehort x = 9 bei den Gattungen
Danthonia und Molinia Schrank ebenso wie x = 11 bei Aristida L. zu den Ausnahmen inner-
halb dieser Unterfamilie.

4.2 Molekulare Aspekte chromosomaler Differenzierung
4.2.1 Repetitive DNA-Sequenzen

Eukaryotische Genome zeichnen sich gewdhnlich durch einen hohen Anteil repetitiver DNA-
Sequenzen aus. In hoéheren Pflanzen kénnen sie mehr als 50% des Genoms einnehmen
(Rieger et al. 1991). Sie sind weitgehend fur die grof3e Variation der Genomgréf3e verant-
wortlich (Flavell 1980, Bennett et al. 1982, Dean & Schmidt 1995). Fir viele repetitive Se-
guenzen sind die Funktion und der Ursprung bislang unbekannt. Einige von ihnen spielen
eine regulatorische Rolle in der Kontrolle der Genexpression oder bei der Rekombination,
andere sind in die strukturelle Organisation des Genoms involviert.

Unter den repetitiven DNAs gibt es kodierende und nicht-kodierende Sequenzen. Zu den
kodierenden gehdren beispielsweise die Gene fur die ribosomalen RNAs, fir die Transfer-
RNAs und fir die Histone (vgl. Kahl 1995). Entsprechend der Verteilung im Genom lassen
sich dispers verteilte, haufig mobile repetitive Sequenzen (z.B. Retrotransposons) von tan-
demartig angeordneten repetitiven Sequenzen unterscheiden (Flavell 1980). Zu letzteren
gehdren u.a. die ribosomalen DNAs (Appels et al. 1980, Appels & Honeycutt 1986) mit mittle-
rem Wiederholungsgrad der repeats (mittelrepetitive DNA), aber auch die hochrepetitiven,
nicht kodierenden Satelliten-DNAs (Lapitan 1991, Kubis et al. 1998). Die Wiederholungsein-
heiten der Satelliten-DNAs kénnen bis zu mehreren tausend bp lang sein oder aus kirzeren
Sequenzmotiven bestehen, z.B. Minisatelliten mit 9-100 bp und Mikrosatelliten oder simple
sequences mit 1-6 bp (vgl. Tautz 1993).

Detaillierte Studien tber die chromosomale Lokalisation repetitiver DNA Sequenzen in den
Poaceae sind bislang vor allem an wichtigen Getreiden durchgefuhrt worden (vgl. Zoller et al.
2001). In der vorliegenden Arbeit wurde die Verteilung der ribosomalen DNAs sowie dreier
Satelliten-DNAs bei einer grof3eren Anzahl von Taxa aus der Gattung Helictotrichon und ver-
wandter Gattungen der Unterfamilie Pooideae untersucht.
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4.2.2 45S rDNA

Die Gene der 45S rRNA, aus der die 18S-, 5,8S- und 26S rRNAs fur die Cytoplasma-
Ribosomen gebildet werden, liegen im unmittelbaren Bereich der Nukleolenbildungsorte
(NORs) der Chromosomen (Ritossa & Spiegelman 1965). In den vorliegenden FISH-
Untersuchungen mit einer 45S rDNA-Probe liel3en sich neben meist breiten 45S rDNA-Loci,
die in der Regel mit einer sekundéaren Einschnirung assoziiert und z.T. Chromomycin-positiv
waren, in zahlreichen Arten zusatzliche schmale Bander (< 0,2 um) nachweisen. In der Regel
liegen letztgenannte Bander im subtelomerischen Bereich. Beispielsweise traten bei der
diploiden Unterart von Helictotrichon sedenense subsp. sedenense sieben dieser kleinen
45S rDNA-Loci auf. Vergleichbare Ergebnisse wurden auch in einer Reihe anderer Gattun-
gen und Familien z.B. in Vertretern der Gattungen Hordeum (Zoller et al. 2001), Sinapis
(Schrader et al. 2000), Lolium L. (Thomas et al. 2001) und Vicia (Raina et al. 2001) erzielt.
Diese schmalen Bander der 45S rDNA kénnen aber auch interkalar vorkommen. Bei H. ja-
handiezii liegen vier 45S rDNA-Loci interkalar jeweils in einem Nicht-Satellitenchromosom,
bei Avena macrostachya kommen vier schmale interkalare Bé&nder in jeweils einem Satelli-
tenchromosom jedoch im Chromosomenarm ohne Satellit vor.

Beim Auftreten von zwei Loci der 45S rDNA im selben Chromosom (z.B. H. sedenense
subsp. gervaisii, H. parlatorei, H. cf. xkrischae, H. sempervirens, H. convolutum) durfte nur
einer von ihnen eine aktive NOR reprasentieren, da hier deutliche Grol3enunterschiede bei-
der 45S rDNA-Béander vorlagen.

Wie bereits in Vergleichsuntersuchungen zwischen FISH und Silberfarbungen (u.a. Mon-
tijn et al. 1998, Hoshi et al. 1999) gezeigt werden konnte, sind tatsédchlich nicht alle 45S
rDNA-Loci mit der aktiven Transkriptionsmaschinerie assoziiert. Offenbar steht die Anzahl
der ribosomalen Cistrons in der NOR, die sich in der jeweiligen Ausdehnung der 45S rDNA-
Bander widerspiegelt, in direkter Verbindung mit der Transkriptionsaktivitdt der NORs (Zurita
et al. 1998). Folglich waren die NORs mit der grof3ten Ausdehnung der rDNA bevorzugt akti-
viert (Linde-Laursen et al. 1992, Zurita et al. 1998, Hoshi et al. 1999).

Fehlende Transkriptionsaktivitat einzelner NORs wahrend der Interphase wurde haufig in
interspezifischen Hybriden nachgewiesen und gewdhnlich als ,nucleolar dominance” be-
zeichnet. Als Mechanismen der Inaktivierung von NORs werden Verlust repetitiver rDNA-
Sequenzen (Wendel et al. 1995), DNA-Methylierung und Histon-Deacetylierung diskutiert
(Chen and Pikaard 1997, Pikaard 1999). Anders zu deuten sind die Ergebnisse in Nicht-
Hybriden. Mdoglicherweise sind die Hybridisierungsorte der 45S rDNA, die aulRerhalb der
nachweislich aktiven NORs liegen und in der Grof3e von denen der sekundaren Einschni-
rungen abweichen, ebenfalls Uberreste ehemals aktiver NORs (vgl. Zoller et al. 2001). Of-
fenbar kann die Inaktivierung bzw. Suppression von NORs auch in Nicht-Hybriden toleriert
werden (Wallace & Landridge 1971), da Pflanzenzellen haufig mehr rDNA-Kopien enthalten
als fur die Ribosomensynthese notwendig sind (Phillips 1978, Rogers & Bendich 1987). Bei
den kleinen Loci kénnte es sich jedoch auch um Pseudogene oder sonstige Sequenzen han-
deln, die keine rDNA Gene sind, jedoch Homologien zu Teilen der 45S rDNA repeats besit-
zen (Hagemann et al. 1993, Zoller et al. 2001). Verlust von 45S rDNA bzw. Inaktivierung der
NORs kommt auch im Zuge der Polyploidisierung vor, da Polyploide haufig weniger dieser
Loci besitzen als aufgrund ihrer Ploidiestufe zu erwarten wére (vgl. Kap. 4.5).
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4.2.3 5S rDNA

In Eukaryoten bildet die 5S rRNA zusammen mit der 5,8S und der 26S rRNA und verschie-
denen ribosomalen Proteinen die groRe Untereinheit der Cytoplasma-Ribosomen. Die ge-
naue Funktion der 5S rRNA in den Ribosomen ist jedoch unbekannt (Kellogg & Appels 1995,
Barciszewska et al. 2001). Bei Escherichia coli wird angenommen, dass die 5S rDNA ge-
meinsam mit der 16S rDNA an der Assoziation der beiden ribosomalen Untereinheiten betei-
ligt ist (Ko et al. 1999). Die Gene der 5S rRNA sind im Pflanzenreich nicht nur beziglich ihrer
Lange, sondern auch der Nukleotidsequenz hoch konserviert, wahrend die intergenen
Spacer meist wesentlich variabler sind (u.a. Cronn et al. 1996, Réser et al. 2001). Ebenso
wie bei den Genen der 45S rRNA sind jedoch auch nur wenige 5S rRNA Gene transkription-
saktiv, wahrend die Mehrheit der potentiell aktiven Gene ruht (Fulnecek et al. 1998, Cloix et
al. 2002).

Bei Prokaryoten sind alle Gene der rRNA im selben Operon lokalisiert, d.h. die 16S (ent-
spricht der 18S in Eukaryoten), die 23S (5,8S und 26S in Eukaryoten) und die 5S rRNA (e-
benso 5S in Eukaryoten). Bei Eukaryoten ist eine Kolokalisation der 5S und 45S rDNAs in-
nerhalb desselben repeats selten. Sie wurde bei einigen niederen Eukaryoten (Protozoen,
Pilzen und Cryptophyten) festgestellt (Srivastava & Schlessinger 1991, Belkhiri et al. 1992),
jedoch werden die 5S und die 45S rDNA — soweit bekannt — nicht kotranskribiert (Batts-
Young & Lodish 1978). Typischerweise liegen bei Eukaryoten (Chlorobionta, viele Tiere) die
repeats der 18S-5,8S-26S rRNA Gene (45S rDNA) in Tandemanordnung vor und werden als
Cistrons von der RNA-Polymerase | transkribiert. Die 5S rRNA Gene (5S rDNA) liegen an
anderen Orten und werden von der RNA-Polymerase Il transkribiert (Srivastava & Schles-
singer 1991). Eine Ausnahme bildet hierbei Marchantia polymorpha, bei der die 18S-5,8S-
26S und die 5S rDNA wiederum innerhalb einer einzigen Wiederholungseinheit angeordnet
sind (Sone et al. 1999), Uber deren Transkription bisher allerdings nichts bekannt ist.

Die Anordnung von 5S und 45S rDNA in derselben Wiederholungseinheit bei niederen
Eukaryoten ist daher nicht unbedingt als Ubergangsstadium zwischen Prokaryoten und hohe-
ren Eukaryoten anzusehen. Ebenso gut kdnnte sie, was fur Marchantia sehr wahrscheinlich
ist, sekundar durch Transposition von 5S rDNA in die 45S rDNA-Wiederholungseinheiten
entstanden sein (Sone et al. 1999).

Dass die 5S rDNA Gene bei hoheren Eukaryoten zumeist in anderen chromosomalen Loci
liegen als die 18S-5,8S-26S rDNA, geht aus zahlreichen Arbeiten mit DNA-in situ-Hyb-
ridisierungen hervor (u.a. Castilho & Heslop-Harrison 1995, Benabdelmouna & Darmency
1997, D'Hont et al. 1998, Benabdelmouna et al. 2001). In einigen Taxa wurde die 5S rDNA
jedoch auch nahe der 45S rDNA gefunden, u.a. in Arten von Sinapis und Raphanus (Schra-
der et al. 2000), Citrus (Roose et al. 1998, Pedrosa et al. 2000), Hordeum (Taketa et al.
1999) und Lolium (Thomas et al. 2001). In selteneren Féllen sind die Bander der 5S rDNA
und der 45S rDNA kolokalisiert. Innerhalb der untersuchten Arten wurde dies bei Sesleria
albicans in einem Paar von Satellitenchromosomen festgestellt (Abb. 67), bei Arrhenatherum
elatius in allen Satellitenchromosomen (Abb. 59). In vergleichbarer Form kommt dies auch
bei Secale cereale (Appels et al. 1980, Zoller et al. 2001), Silene chalcedonica (Siroky et al.
2001) und Artemisia-Arten (Torrell et al. 2003) vor.

Aufgrund der Funktion beider ribosomaler DNAs in der Biogenese der Ribosomen wird
vermutet, dass bei Pflanzen eine bevorzugte Anordnung der 5S und der 45S rDNA nahe bei-
einander im selben Chromosom gegeben ist (u.a. Montijn et al. 1999, Pedrosa et al. 2000).
Allerdings wurde bei Pisum sativum gezeigt, dass eine nukleolusnahe Position der 5S rDNA
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in den Interphasekernen gegegeben ist, obwohl beide rDNAs auf unterschiedlichen Chromo-
somen liegen (Highett et al. 1993).

Bei der Gattung Helictotrichon unterscheiden sich die vier Untergattungen in auffalliger
Weise beziglich der Verteilung der 5S rDNA-Loci in den Chromosomen. In subg. Pubave-
nastrum (H. pubescens) befinden sich im diploiden Karyotyp zwei der vier 5S rDNA-Loci in-
nerhalb der sehr ausgedehnten chromosomalen Satelliten. Die beiden weiteren kommen
interkalar in Nicht-Satellitenchromosomen vor, die zugleich die groRten Chromosomen des
Satzes sind (Abb. 19). Bei den ubrigen hier untersuchten Gattungen und Untergattungen
enthalten die Satelliten selbst keine 5S rDNA.

In subg. Pratavenastrum liegen 5S rDNA-Loci sowohl in Satelliten-, als auch in Nicht-
Satellitenchromosomen. Dabei lassen sich einige charakteristische Verteilungen feststellen:
Bei Taxa der H. bromoides-Gruppe (H. bromoides, H. gervaisii, H. agropyroides) und H. ae-
tolicum kommen Satellitenchromosomen mit 5S rDNA-Loci vor, die proximal zu den NORs
liegen. Ansonsten enthalten die Arme mit einem Satelliten keine 5S rDNA. Bei der weitaus
Uberwiegenden Mehrheit der Taxa in subg. Pratavenastrum liegen die 5S rDNA-Loci der Sa-
tellitenchromosomen im Chromosomenarm ohne Satellit. In den meisten Satellitenchromo-
somen von H. agropyroides kommen beide Mdglichkeiten der 5S rDNA-Lokalisation vor, ein
5S rDNA-Band liegt proximal der NOR, ein weiteres 5S rDNA-Band im Chromosomenarm
ohne Satellit. Die 5S rDNA-Loci der Nicht-Satellitenchromosomen zeigen in einigen Féallen
ebenfalls charakteristische Anordnung, z.B. in Form breiter interkalarer B&nder, die bei
Diploiden der H. marginatum-Gruppe (H. marginatum, H. albinerve, H. leve) und in einigen
Polyploiden sowohl der H. marginatum-Gruppe (H. cintranum, H. hackelii) als auch anderer
Verwandtschaftsgruppen anzutreffen sind (z.B. H. adsurgens, H. planiculme, verschiedene
Arten der H. pratense-Gruppe). Hinsichtlich der Verteilung der 5S rDNA-Loci bildet das
diploide H. compressum eine Ausnahme innerhalb des gesamten subg. Pratavenastrum.
Hier kommt in den Satellitenchromosomen keine 5S rDNA vor, gleichzeitig enthalten sechs
der zehn Nicht-Satellitenchromosomen breite 5S rDNA-Bander (Abb. 20-53).

Bei subg. Helictotrichon enthalten die Satellitenchromosomen in der Regel keine 5S
rDNA. Lediglich in einer der untersuchten Herkiinfte von H. convolutum kommen gleichzeitig
zwei 5S rDNA-Bander in einem der Satellitenchromosomen vor. Da dieses Chromosom
zugleich aber ungewdhnlich grof ist, liegt hier eine Chromosomenmutation vor (Abb. 1-17).

Hinsichtlich der Verteilung der 5S rDNA-Bander stimmt subg. Tricholemma weitgehend
mit subg. Helictotrichon Uberein: Das tetraploide H. jahandiezii besitzt 5S rDNA-Loci in acht
Nicht-Satellitenchromosomen. Satellitenchromosomen enthalten keine 5S rDNA (Abb. 18).

Bei den meisten Taxa der subgg. Pubavenastrum, Helictotrichon und Tricholemma fallt
auf, dass 5S rDNA regelmafig in den gréf3ten der Nicht-Satellitenchromosomen auftritt. An-
ders ist die Situation in den vielen untersuchten Taxa von H. subg. Pratavenastrum, denn
hier enthalten die gré3ten Nicht-Satellitenchromosomen niemals 5S rDNA. Lediglich in ein-
zelnen Hochpolyploiden kommen sie sporadisch dort vor (z.B. H. gervaisii subsp. gervaisii).
5S rDNA ist bei den Taxa des subg. Pratavenastrum in ,mittelgroRen® der Nicht-
Satellitenchromosomen lokalisiert, wobei gleichzeitig die Satellitenchromosomen 5S rDNA
enthalten und dies in Form zumeist sehr breiter Bander. Bei H. compressum, die einzige be-
kannte Art des subg. Pratavenastrum ohne 5S rDNA in Satellitenchromosomen, liegt die 5S
rDNA ebenfalls in ,mittelgroRen“ Nicht-Satellitenchromosomen und nicht in den grof3ten. Das
Vorkommen von 5S rDNA in den grof3ten der Nicht-Satellitenchromosomen ist demnach
nicht mit gleichzeitigem Fehlen bzw. Vorkommen von 5S rDNA in den Satellitenchromoso-
men korreliert.
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Bei den ubrigen untersuchten Gattungen der Graser finden sich ebenfalls unterschiedliche
Anordnungen der 5S rDNA-Loci. Ein Teil der Taxa weist Loci der 5S rDNA sowohl in Nicht-
Satelliten- als auch Satellitenchromosomen auf, und zwar Vertreter der Aveneae (Agrostis
capillaris, Ammophila arenaria, Arrhenatherum elatius, Deschampsia cespitosa, Koeleria
cristata, Pseudarrhenatherum longifolium, Trisetum flavescens) als auch der Triticeae (Ely-
mus farctus) und Seslerieae (Sesleria albicans). Die 5S rDNA von Satellitenchromosomen
befindet sich dabei hauptséchlich im Chromosomenarm ohne Satellit. Bei der Aveneae
Amphibromus nervosus (Abb. 56, 57) liegt die 5S rDNA unmittelbar proximal der NORs, ver-
gleichbar den oben genannten Vertretern der Helictotrichon bromoides-Gruppe und H. aetoli-
cum. Bei Arrhenatherum elatius (Abb. 59) liegen die Loci der 5S rDNA mit der 45S rDNA in
allen Satellitenchromosomen kolokalisiert, was sich bei Sesleria albicans (Abb. 67) ebenfalls
in einem Paar der Satellitenchromosomen findet. Bei anderen Taxa liegen die 5S rDNA-Loci
ausschlielich in Nicht-Satellitenchromosomen, so bei einigen Aveneae (Avena macrosta-
chya, Holcus mollis), und Poeae (Cynosurus echinatus, Festuca rubra) aber auch den ent-
fernter verwandten Stipeae aus der Unterfamilie Stipoideae (Stipa gigantea) und Danthonie-
ae aus der Unterfamilie Arundinoideae (Danthonia alpina, D. decumbens).

Insgesamt muss fir die hier untersuchten Taxa von einer ,stabilen“ Lokalisation der 5S
rDNA-Bander in den Chromosomen ausgegangen werden. Innerhalb von Helictotrichon er-
gibt sich, dass sie art-, artengruppen- und untergattungsubergreifend konstant bleiben kann.
Dies bedeutet, dass die Lokalisation der 5S rDNA viele Artbildungsprozesse * unveréndert
Uberdauert haben muss und in vielen Polyploiden unverandert erhalten geblieben ist. Gleich-
zeitig zeigt der Vergleich mit Vertretern anderer Gattungen aus der selben Unterfamilie (Po-
oideae) bzw. mit anderen Unterfamilien, dass die Variabilitdt zwischen den Untergattungen
von Helictotrichon ebenso grolR oder grol3er sein kann wie ansonsten zwischen unterschiedli-
chen Gattungen.

4.2.4 Rabl-Orientierung und Position der 5S rDNA-Bander

Die Anordnungen der 5S rDNA in Satellitenchromosomen sind offenbar nicht zufallig ent-
standen. Sie kommt entweder + kolokalisiert mit der 45S rDNA, distal dazu oder im gegenu-
berliegenden Arm vor (s.0. Kap. 4.2.3). Folgende definierte Bereiche der Chromosomen ent-
halten jedoch niemals 5S rDNA: (1) der proximale, zentromernahe Abschnitt des Armes mit
der NOR sowie (2) der Abschnitt des Chromosomenarms ohne NOR distal jener Distanz, die
im gegeniberliegenden Arm zwischen Zentromer und der NOR liegt. Die 5S rDNA liegt hier
entweder in gleichem Abstand vom Zentromer wie die NOR im gegeniberliegenden Arm
oder proximal dazu. Sogar zentromernahe Lokalisationen sind mdglich. Die 5S rDNA befin-
det sich jedoch niemals weiter vom Zentromer entfernt als die 45S rDNA im gegeniberlie-
genden Chromosomenarm (Abb. 79).

Als Ursache dieser — bislang unbekannten — Regelmafigkeit in der Organisation von ribo-
somalen DNAs in Satellitenchromosomen kommt die ,Rabl-Orientierung” in Frage. Infolge
der Anaphase-Bewegung (mit den Zentromeren voran) in der vorausgegangenen Mitose
nehmen Chromosomen und deren Arme in der Interphase eine nicht vollstandig zufallige
Orientierung ein, so dass in der Prophase der folgenden Mitose eine Anordnung der Chro-
mosomen festzustellen ist, die jener der Anaphase zuvor entspricht. Entsprechend der Rabl-
Orientierung haben bestimmte Chromosomenabschnitte grél3ere Chancen, in der Interphase
raumlich benachbart zu sein als andere, was auch zur Erklarung von RegelmaRigkeiten in
der Verteilung von Heterochromatinbdndern herangezogen wird (vgl. Kap. 4.2.6), insbeson-
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dere fur die durch Heitz (1933) beschriebene ,Aquilokale Heterochromatie* (Schweizer &
Loidl 1987).

Ein gleicher Abstand zum Zentromer liegt hier bei den Satellitenchromosomen beziiglich
der 45S rDNA von NORs und der 5S rDNA in den einander gegeniiberliegenden Chromoso-
menarmen vor und kdnnte beziglich der Ribosomen-Biogenese eine funktionelle Bedeutung
haben (vgl. Kap. 4.2.3). Aufgrund der Rabl-Orientierung bleibt hierdurch in der Interphase
eine raumliche Nahe zwischen dem gebildeten Nukleolus und der im anderen Chromoso-
menarm jedoch in gleichem Abstand zum Zentromer lokalisierten 5S rDNA gewadhrleistet.
Eine entsprechende raumliche Nachbarschaft zum Nukleolus ware bei jenen Orten der Satel-
litenchromosomen, in denen keine 5S rDNA gefunden wurde [vgl. oben: zentromernah im
Arm mit der NOR (1) bzw. weit distal im gegeniberliegenden Arm (2)], aufgrund der Inter-
phasekern-Organisation nicht gegeben.

Bei einigen Karyotypen ist erkennbar, dass 5S rDNA im Arm ohne NOR auch néher am
Zentromer liegen kann als die NOR im gegeniberliegenden Arm, z.B. Paar VIII von H. ha-
ckelii (Abb. 32) und Paare XXI und XLVI von H. pratense subsp. amethysteum (R& 3990;
Abb. 48), wahrend eine Anordnung von 5S rDNA proximal zur 45S rDNA oder sogar zentro-
mernah im Chromosomenarm mit der NOR (45S rDNA) nicht auftritt (s.0.). Die Ursache daftr
ist unbekannt, dirfte aber ebenfalls in der rdumlichen Anordnung der dekondensierten
Chromosomenabschnitte in Bezug auf den ausgebildeteten, volumindsen Nukleolus in der
Interphase zu suchen sein. Weiterfihrende Untersuchungen zur raumlichen Anordnung von
5S rDNA, NOR/45S rDNA und Nukleolus von Satellitenchromosomen in der Interphase wa-
ren erforderlich und anhand von Gewebeschnitten durch konfokale Lasermikroskopie reali-
sierbar.

Eine ,Aquilozie* zwischen den NORs (45S rDNA-Loci) in Satellitenchromosomen und 5S
rDNA-Loci in Nicht-Satellitenchromosomen besteht nicht, d.h. fur diese Loci ist innerhalb der
untersuchten Karyotypen kein einheitlicher Abstand vom Zentromer feststellbar.

4.2.5 Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2

Satelliten-DNAs mit tandemartig hintereinander geschalteten Sequenzen kommen bevorzugt
in zentromerischen, telomerischen und interstitiellen Heterochromatinregionen der Chromo-
somen vor (Dean & Schmidt 1995), was durch in situ-Hybridisierungen fur zahlreiche unter-
schiedliche Organismen nachgewiesen werden konnte z.B. Maus (Pardue & Gall 1970), Scil-
la (Deumling & Greilhuber 1982), Allium (Irifune et al. 1995), Lycopersicon (Ganal et al.
1988) und mehrere Gréaser (z.B. Bedbrook et al. 1980; Jones & Flavell 1982a, b; Cuadrado &
Jouve 1995).

Das konstitutive Heterochromatin kann dabei aus unterschiedlichen repetitiven Sequen-
zen zusammengesetzt sein (Fuchs et al. 1994, Kuipers et al. 2002). Bei den untersuchten
Arten von Helictotrichon kommen die Satelliten-DNAs CON1 und CON2 haufig in den selben
subtelomerischen chromosomalen Regionen vor. Diese Regionen sind meistens DAPI-
positiv. Beide Satelliten-DNAs liegen aber auch getrennt voneinander vor. Auch diese Regio-
nen sind mehrheitlich, aber nicht durchweg, DAPI-positiv. Die Satelliten-DNA COM2 liegt
ebenfalls in subtelomerischen Bereichen, die jedoch h&ufiger DAPI-negativ sind (siehe
nachstes Kap. 4.2.6).

Besonders aufféllig ist die haufige Kolokalisation der Satelliten-DNA CON2 in Loci der 5S
rDNA, wohingegen 5S rDNA nie in subtelomerischen Bereichen nachgewiesen werden konn-
te, die Satelliten-DNA CON2 enthielten (z.B. Abb. 1-9). In einigen Taxa liegt die Satelliten-
DNA CON2 ausschlie3lich in den 5S rDNA-Loci (Koeleria cristata, Cynosurus echinatus;
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Abb. 63, 70). Dass die teilweisen Kolokalisationen beider Sequenzen nicht auf Homologie
beruht, bestatigte der Sequenzvergleich nach dem ,kimura 2-parameter‘-Modell (Kimura
1980), der eine Homologie von ca. 50% ergibt. Demzufolge lasst sich ausschliel3en, dass
sich die Satelliten-DNA CON2 aus der 5S rDNA entwickelte. Denkbar ist, dass die Lage die-
ser Satelliten-DNA im Bereich der 5S rDNA eine funktionale Bedeutung im Sinne der ,body-
guard-Hypothese* besitzt (Hsu 1975). Beispiele dafir, dass 5S rDNA als Ausgangspunkt fur
die Entwicklung von Satelliten-DNAs diente, beschranken sich dementsprechend auf
zentromerspezifische Satelliten-DNAs (Dong et al. 1998, Saunders & Houben 2001).

Vorkommen, mengenmafige Anteile und Anordnung von Satelliten-DNAs in den Chromo-
somen kénnen sich aufgrund unterschiedlicher genetischer Mechanismen (Insertion, Deleti-
on, Amplifikation; vgl. Ross et al. 1997) sowie durch ungleiches Crossing-over oder unglei-
chen Schwesterchromatidenaustausch in der Evolution rasch ver&ndern (u.a. Smith 1976;
Singer 1982; Stephan 1986, 1987). Die Anteile der Satelliten-DNA-Bander bezlglich der Ge-
samtchromosomenlange unterliegen bei den hier untersuchten Taxa dementsprechend einer
viel groReren Schwankungsbreite als die der ribosomalen DNAs. Fir die Satelliten-DNA
CON1 ergeben sich Anteile von 0,2-12,4%, fir CON2 von 0,4-8,8% und fir COM2 von 0,4-
11,3%. Demgegeniber schwanken die Werte fir die beiden hier untersuchten kodierenden
repetitiven DNAs wesentlich weniger. Fur die 45S rDNA liegen sie bei 0,4-5,2%, fur die 5S
rDNA bei 0,3-2,7% (vgl. Tabelle 3).

Ein anderes wesentliches Merkmal von Satelliten-DNAs ist die typischerweise hohe inne-
rartliche Sequenzhomogenitat zwischen den einzelnen repeats (z.B. Cremisi et al. 1988),
was mit den Mechanismen der ,concerted evolution* zusammenhéngt (vgl. Dover & Tautz
1986, Graur & Li 2000). Aufgrund ihrer nicht kodierenden Eigenschaft kénnen sich die
Satelliten-DNAs sogar eng verwandter Arten in der Sequenz und/oder in der Kopienzahl
demgegeniber stark voneinander unterscheiden (Lohe & Brutlag 1987), d.h. Satelliten-DNAs
kdnnen innerhalb kurzer evolutiondrer Zeitraume verandert, akkumuliert oder eliminiert
werden (Stephan 1987). Vorkommen und Fehlen von Satelliten-DNAs lassen sich daher z.T.
fur phylogenetische Fragestellungen auswerten (Hemleben 1993). Entstand oder etablierte
sich eine Satelliten-Sequenz sehr frih in der Evolution, so kann sie heute flr gréRere
Verwandtschaftsgruppen charakteristisch sein. Im anderen Falle beschrénkt sich ihr
Vorkommen auf einzelne Arten, Artengruppen oder Gattungen. Beide Mdglichkeiten lassen
sich anhand der untersuchten Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2 fur die Graser
aufegeimtergattungen von Helictotrichon unterscheiden sich hinsichtlich des Vorkommens
dieser Satelliten-DNAs (Grebenstein et al. 1996). Hier beschrankt sich die Satelliten-DNA
CON2 auf H. subg. Helictotrichon und fehlt in den subgg. Tricholemma, Pubavenastrum und
Pratavenastrum. Dem gegeniber liegt die Satelliten-DNA COM2 in einer hohen Kopienzahl
in subg. Pratavenastrum vor. Beide Satelliten-DNAs lassen sich jedoch auch auf3erhalb der
Gattung Helictotrichon nachweisen. Die Satelliten-DNA CONZ2 liegt in Koeleria, Trisetum,
Holcus, Deschampsia, Agrostis (Aveneae) sowie Festuca und Cynosurus (Poeae) vor. Wie
bei subg. Helictotrichon lassen sich dabei neben subtelomerischen Bandern zusatzliche Ko-
lokalisationen in den Loci der 5S rDNA nachweisen (Trisetum, Holcus, Deschampsia,
Agrostis, Festuca). Bei Koeleria cristata und Cynosurus echinatus liegt CON2 ausschlie3lich
in den 5S rDNA-Loci. In Deschampsia, Holcus und Koeleria kommt neben der Satelliten-DNA
CONZ2 die Satelliten-DNA COM2 vor (Grebenstein et al. 1996).

Die dritte hier getestete Satelliten-DNA, CONL1, ist in den Aveneae weit verbreitet und tritt
sogar in anderen Unterfamilien der Graser auf. In den Genomen der Aveneae Deschampsia,
Helictotrichon subg. Helictotrichon, Holcus, Koeleria und Trisetum liegt sie in hoher Kopien-
zahl vor. Geringere Kopienzahlen finden sich bei H. subg. Pratavenstrum, H. jahandiezii,
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Avena sativa, Alopecurus vaginatus und Arrhenatherum elatius (Grebenstein et al. 1996). Bei
Oryza L. (Ehrhartoideae), Diplachne P. Beauv. (Chloridoideae), Andropogon L. und Saccha-
rum L. (Panicoideae) tritt CONL1 in z.T. etwas veréanderter Sequenz, jedoch mit einer Homo-
logie gréRRer 77% auf (vgl. Grebenstein 1995, 1996; Alix et al. 1998).

Helictotrichon kann anhand der Satelliten-DNAs nicht schliissig als Gattung definiert wer-
den. Vielmehr scheinen einzelne seiner Untergattungen anderen Gattungen der Aveneae
oder sogar Poeae néher zu stehen als einander (vgl. Kap. 4.6).

4.2.6 Fluoreszenzbéander und Eigenschaften des konstitutiven Heterochromatins

Die Darstellung hinsichtlich der Basenzusammensetzung stark unterschiedlicher Typen von
heterochromatischen Chromosomenabschnitten erfolgte durch sequentielle Féarbung mit
Chromomycin/DAPI (vgl. Schweizer 1976, Schweizer & Ambros 1994). Heterochromatin oh-
ne praferentielle Basenzusammensetzung kann hierbei nicht dargestellt werden, sondern
lieBe sich nur durch die Giemsa C-Banderung (Schwarzacher et al. 1980) nachweisen, so
z.B. die interkalaren Giemsa-C-Bander von Helictotrichon sarracenorum, H. convolutum und
H. filifolium subsp. filifolium (Tafeln 1. C2, D2; 2: B). Subtelomerische Giemsa-C-Bander von
H. sarracenorum, H. convolutum, H. filifolium subsp. filifolium, H. gervaisii subsp. gervaisii
und H. hackelii (Tafeln 1: C2, D2; 2: B; 5: B4; 6: A5) sind mehrheitlich mit den Chromomycin-
und DAPI-Béandern deckungsgleich. Die C-Banderung lieferte jedoch bei den meisten getes-
teten Arten wenig zuverlassige und schlecht reproduzierbare Ergebnisse, so dass keine ver-
gleichenden Auswertungen mdglich waren. Dagegen erwies sich die differentielle Fluores-
zenzfarbung zum Nachweis von GC- bzw. AT-reichem Heterochromatin als durchgehend
verwendbar und mit der Fluoreszenz-in situ-Hybridisierung gut kombinierbar.

Bei Auswertung der Farbungen musste jedoch die Reihenfolge von in situ-
Hybridisierungen und Fluoreszenzfarbungen beachtet werden. DAPI-Farbungen, die nach
einer oder mehreren Hybridisierungen durchgefihrt wurden, ergaben z.T. Bander in chromo-
somalen Bereichen, die zuvor Chromomycin-positiv und DAPI-negativ waren, vor allem an
den NORs. Es kam hierbei also nicht zu einer Verstarkung der jeweiligen Fluoreszenzsignale
gegeniber unbehandelten Praparaten, die gelegentlich auftreten kann (vgl. Maluszynska &
Heslop-Harrison 1993, Zoldos et al. 1999). Vielmehr handelt es sich offensichtlich um einen
Artefakt, wie er bei Cucumis sativus beschrieben worden ist (Hoshi et al. 1999). Betroffen
waren davon nicht alle der untersuchten Arten, sondern nur einige, bei denen diese Beo-
bachtungen allerdings wiederholt gemacht wurden (u.a. H. sedenense subsp. sedenense,
subsp. gervaisii, H. parlatorei, H. sempervirens, H. cintranum, H. adsurgens, H. planiculme,
H. lusitanicum, Holcus mollis, Koeleria cristata, Festuca rubra).

In der Mehrheit der untersuchten Taxa liegen die DAPI-Béander in den subtelomerischen
Bereichen, was offensichtlich mit den Regelmaliigkeiten in der Verteilung von Heterochroma-
tinbandern (,Aquilokale Heterochromatie“; Heitz 1933) aufgrund der raumlichen Nahe be-
stimmter Chromosomenabschnitte in der Interphase zusammenhangt (Rabl-Orientierung).
DAPI-positives Heterochromatin kommt haufig gemeinsam mit Bandern der Satelliten-DNAs
CON1, CON2 und COM2 in den Chromosomen vor. Dabei sind sie in der Ausdehnung zu-
meist nicht deckungsgleich, da die DAPI-Bander in der Regel weitaus breiter sind. Es gibt
jedoch auch Bander der Satelliten-DNAs, die nicht DAPI-positiv sind sowie DAPI-Bander, die
keine dieser Satelliten-DNAs enthalten. Die fehlende Korrelation zwischen Satelliten-DNA-
und DAPI-Bandern ist bei vielen Arten an einzelnen Chromosomen der jeweiligen Satze fest-
zustellen (H. sedenense, H. setaceum, H. parlatorei, etc.; Abb. 2, 4, 5, 6), z.T. sogar an ge-
samten Chromosomensétzen. Beispielsweise zeichnen sich die Chromosomen von H. deser-
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torum oder H. bromoides (Abb. 1, 20, 21) durch zahlreiche subtelomerische CON2- bzw.
COM2-Bander aus, die jedoch nicht DAPI-positiv sind. Fir eine Bindung des Farbstoffes
DAPI werden drei bis vier aufeinanderfolgende AT-Basenpaare bendétigt (vgl. Barow & Meis-
ter 2002). Solche Stellen sind innerhalb der untersuchten Satelliten-DNAs mehrfach pro
Wiederholungseinheit vorhanden, namlich 24mal in CON1 (+ 365 bp), 30mal in CON2 (+ 562
bp) und 30mal in COM2 (x 576 bp), was maximal 20% der jeweiligen Gesamtlange ent-
spricht. Aufgrund der vorliegenden Ergebnisse Uber die chromosomale Verteilung von Satelli-
ten-DNAs und DAPI-Bandern muss jedoch geschlossen werden, dass die DAPI-positive Re-
aktion des Heterochromatins nicht durch diese Satelliten-DNAs hervorgerufen wird.
AulRerdem konnen Bander der Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2 auch gemein-
sam mit Chromomycin-Bandern auftreten. Dies betrifft die chromosomalen Satelliten von
einigen der untersuchten Arten (H. sedenense subsp. sedenense, H. parlatorei, H. convolu-
tum, H. agropyroides, H. compressum, H. albinerve) und seltener subtelomerische Heteroch-
romatinbander (H. lusitanicum). Wie im Falle der DAPI-Bénder ist hier die jeweilige Ausdeh-
nung von Satelliten-DNA- und Chromomycin-Bandern nicht immer deckungsgleich. Bei H.
lusitanicum fallt auf, dass bei einigen Chromosomen subtelomerische Chromomycin- und
Satelliten-DNA-Bander (COM2) auch getrennt voneinander auftreten kénnen. Chromomycin
bindet bevorzugt an GC-reiche doppelstrangige DNA in der kleinen Furche (vgl. Sumner
1990), wobei mindestens drei GC-Basenpaare aufeinanderfolgen muissen (Chromomycin
Facts Sheet: http://chromomycin.4mg.com/). Solche Abschnitte kommen in der Sequenz der
Satelliten-DNAs mehrfach vor (CON1: 12mal, CON2: 24mal, COM2: 34mal). Somit bieten die
Satelliten-DNAs CON1 auf rund 10%, CON2 auf rund 13% und COM2 auf rund 18% ihrer
Gesamtlange Bindungsmadglichkeiten fir Chromomycin. Aufgrund des fehlenden kausalen
Zusammenhangs zwischen dem Auftreten der Chromomycin- und Satelliten-DNA-B&nder ist
zu schlussfolgern, dass der Anteil an diesen GC-Paaren in den Satelliten-DNAs zu gering ist
und/oder zu wenige der GC-Paare in der kleinen Furche liegen, um eine Chromomycin-
positive Reaktion hervorzurufen. Innerhalb der ITS1- (218 bp) 5,8S- (x 162 bp) und ITS2-
(216 bp) Sequenzen aus der 45S rDNA kommen 23, 17 bzw. 29 Stellen vor, in denen drei
GC-Basenpaare hintereinander liegen. Bindungsmdoglichkeiten fir Chromomycin kommen
hier somit bei rund 35% ihrer Gesamtl&nge vor, was offenbar die Chromomycin-positive Far-
bung dieser Stellen bedingt. Die Anteile der Bindungsmdéglichkeiten fir Chromomycin in den
benachbarten 18S- und 26S rDNA sind offenbar etwas geringer. Da fir Helictotrichon diese
Sequenzen bislang nicht ermittelt worden sind, wurden daflr Sequenzdaten von Avena sati-
va vergleichend herangezogen, bei der Teile beider Gene sequenziert worden sind. In den
sieben sequenzierten Abschnitten der 18S rRNA (GenBank/EMBO/DDBJ M82710-M82716)
kommen mit ca. 21% und in funf Segmenten der 26S rRNA (GenBank/EMBO/DDBJ
M82234-M82238) mit ca. 29% — gegenlber den Satellitensequenzen — ebenfalls mehr Bin-
dungsmaoglichkeiten fir Chromomycin vor, was neben den ITS1-5,8S-ITS2-Regionen eine
weitere Chromomycin-positive Farbung dieser Stellen im Chromosom hervorrufen kénnte.
Innerhalb der untersuchten Arten variiert der Gehalt an Chromomycin-positiven
Heterochromatin mit Hi(C) = 0,5-4,2% relativ gering, was darauf zurtickzufiihren ist, dass
GC-reiches Material zumeist nur in den NORs nachgewiesen wurde (vgl. die relativ
konstanten Werte fur die 45S rDNA; Tabelle 3 und Kap. 4.2.5). Eine Ausnahme bildet H.
versicolor mit einem Chromomycin-Index von Hi(C) = 9,5%, der auf dem Vorkommen von elf
breiten Chromomycin-Bandern aulRerhalb der NORs beruht. Auch in anderen Taxa kommen
Chromomycin-Bander aulRerhalb der NORs vor, die aber auf den Anteil von Chromomycin-
positivem Chromatin im jeweiligen Chromosomensatz geringeren Einflu? haben. Solche
Chromomycin-Bander liegen entweder im subtelomerischen Bereichen (z.B. H. agropyroides,
H. lusitanicum, H. cintranum, H. versicolor, Pseudarrhenatherum longifolium, Elymus farctus)

109



cum, H. cintranum, H. versicolor, Pseudarrhenatherum longifolium, Elymus farctus) oder in-
terkalar bzw. zentromernah (H. jahandiezii). Bei E. farctus sind die subtelomerischen Chro-
momycin-Bander zugleich DAPI-positiv. Wahrend sich bei allen anderen untersuchten Taxa
AT-reiches, DAPI-positives deutlich von GC-reichem, Chromomycin-positivem (meist NOR-
assoziiertem) Heterochromatin unterscheidet, ist dies bei E. farctus nicht gegeben. Gleichzei-
tig DAPI-positives und Chromomycin-positives Heterochromatin wurde bislang erst bei einer
vergleichsweise geringen Zahl von Arten nachgewiesen, u.a. Scilla koenigii (Greilhuber 1995)
und Nicotiana kawakamii (Nakamura et al. 2001). Eine Chromomycin-positive Reaktion von
Bandern der 5S rDNA wie bei Lycopersicon (Xu & Earle 1996a) oder Lilium (Siljak-Yakovlev
et al. 2003) wurde in keinem der hier untersuchten Taxa gefunden.

Der Gehalt an DAPI-positivem Heterochromatin variiert innerhalb der untersuchten Taxa
wesentlich starker als jener des Chromomycin-positiven Materials. Die DAPI-Indizes hehmen
Werte von Hi(D) = 0-17,5% ein. Innerhalb von Helictotrichon zeichnet sich eine Reihe von
Arten durch Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin aus [H. pubescens, subg. Pubave-
nastrum; H. desertorum, subg. Helictotrichon; H. bromoides, H. leve, H. albinerve, H. praten-
se subsp. amethysteum R6 3990 und RO 4013, subg. Pratavenastrum; Herkunft R6 10304
von H. jahandiezii, subg. Tricholemma (0. Abb.)]. Die Population R6 10291 von H. jahandiezii
besitzt nur eine geringe Menge von DAPI-Heterochromatin. Ausgesprochen hohe Gehalte an
DAPI-Heterochromatin kommen beispielsweise in H. sedenense subsp. sedenense (subg.
Helictotrichon), H. gervaisii subsp. gervaisii, H. pruinosum und H. compressum vor (subg.
Pratavenastrum). Es erscheint mdglich, dass eine verstarkte Heterochromatinamplifikation in
nur einem Arm der Chromosomen asymmetrische Chromosomen hervorbringt (siehe
Basiskaryotyp Il; Kap. 4.4).

Auch innerhalb der Gbrigen untersuchten Taxa lassen sich einzelne Arten hinsichtlich des
DAPI-Heterochromatins unterscheiden. Bei Avena macrostachya, Amphibromus nervosus
(Aveneae), Danthonia alpina, D. decumbens (Arundinoideae: Danthonieae), Stipa gigantea
und Danthoniastrum compactum (Stipoideae: Stipeae) kommt kein DAPI-Heterochromatin
vor, bzw. in nur geringer Menge (eine der untersuchten Populationen von Amphibromus).
Alle Ubrigen Vertreter zeigen mehr oder weniger starke Bander. Arrhenatherum elatius be-
sitzt in fast allen Chromosomen recht einheitlich gro3e DAPI-Bander im subtelomerischen
Bereich. Der Chromosomensatz von Deschampsia cespitosa zeichnet sich auch durch ein
besonderes DAPI-Banderungsmuster aus, besitzt aber auch sonst eine auffallige Chromo-
somenmorphologie (vgl. Kap. 4.6.4). Im Gegensatz zu den ubrigen untersuchten Taxa kom-
men bei Elymus farctus in den Chromosomen zahlreiche schmale interkalare DAPI-Bandern
vor. Es handelt sich dabei um ein charakteristisches Merkmal der Gattung Elymus (ein-
schliel3lich Agropyron) sowie anderer Triticeae (vgl. Endo & Gill 1984, Morris & Gill 1986).

Bei einigen Arten treten Polymorphismen bezuglich des Auftretens und der Ausdehnung
von Heterochromatin-Bandern auf. Sie kénnen so ausgepragt sein, dass die Identifikation
homologer Chromosomen innerhalb des betreffenden Chromosomensatzes nur teilweise
madglich ist, z.B. bei H. parlatorei, H. gervaisii subsp. arundanum. Heterochromatinb&nder
gehoren zu den in der Chromosomenevolution rasch veranderbaren Komponenten des
Chromatins. Polymorphismen treten insbesondere bei fremdbestiubten Arten haufig auf.
Derartige infraspezifische Unterschiede wurden bei zahlreichen Taxa festgestellt, innerhalb
der Gréaser u.a. bei Secale (Cuadrado & Jouve 1995), Hordeum (Linde-Laursen et al. 1986),
Elymus und Agropyron (Endo & Gill 1984) sowie Aegilops (Georgiou et al. 1992).

Fur die meisten der hier untersuchten ausdauernden Arten ist von Fremdbestdubung aus-
zugehen, auch wenn es dazu nur einzelne Untersuchungen gibt, so z.B. fur Arten von Helic-
totrichon (vgl. Gervais 1973b), Agrostis, Arrhenatherum, Holcus, Deschampsia, Festuca,
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Koeleria, Trisetum (Watson & Dallwitz 1999) und Avena macrostachya (Baum & Rajhathy
1976). Amphibromus nervosus ist z.T. kleistogam (eigene Beobachtungen, Jacobs & Lapin-
puro 1986) und damit selbstfertil. Arten der ausdauernden Gattungen Elymus, Danthonia und
Stipa werden als selbstbestaubende Arten betrachtet (Watson & Dallwitz 1999). Von den
beiden hier untersuchten Einjahrigen ist Lagurus ovatus selbstbestaubt und Cynosurus echi-
natus fremdbestaubt (Watson & Dallwitz 1999). Mit Ausnahme von Elymus farctus, dessen
hier untersuchter Chromosomensatz bezliglich der DAPI-Béander einige Heteromorphien zwi-
schen homologen Chromosomen aufweist, zeigen damit alle tibrigen selbstbestaubten Arten
(Amphibromus nervosus, Danthonia alpina, D. decumbens, Lagurus ovatus, Stipa gigantea)
hinsichtlich der hier untersuchten Fluoreszenzbénder des Heterochromatins keine ausge-
pragten Polymorphismen sowie insgesamt geringe Gehalte an Heterochromatin. Als Ursache
der Polymorphismen von Heterochromatinb&ndern bei Arten mit gréReren Heterochromatin-
gehalten lassen sich in mehreren Fallen ungleiches Crossing-over (z.B Chromosomenpaar
VII bei H. compressum; Abb. 25) bzw. Translokationen zwischen nichthomologen Chromo-
somen (z.B. Chromosomen 1 und 11 von H. parlatorei; Abb. 6) vermuten.

Fur die hier an einer reprasentativen Anzahl von Taxa untersuchte Gattung Helictotrichon
ist davon auszugehen, dass die Evolution der Satelliten-DNA- und Heterochromatin-Béander
in den Chromosomen unabhangig voneinander erfolgte. Deutlich ist dies vor allem fir das
DAPI-positive Heterochromatin:

Bei H. pubescens subg. Pubavenastrum treten weder subtelomerische Satelliten-DNA-
noch DAPI-Bander auf, wéahrend sich einzelne Vertreter sowohl des subg. Helictotrichon (H.
desertorum) als auch des subg. Pratavenastrum (H. bromoides, H. albinerve, H. leve, zwei
der drei untersuchten Herkinfte von H. pratense subsp. amethysteum) durch Satelliten-DNA-
aber keine DAPI-Bander auszeichnen. Hierbei stellt H. desertorum innerhalb seiner Untergat-
tung eine sowohl morphologisch als auch hinsichtlich des Verbreitungsgebietes (siehe Kap.
3.1.1.4.1) isolierte diploide Art dar (Lange 1995a). Helictotrichon bromoides ist der einzige
diploide Vertreter einer groReren Artengruppe, deren Polyploide z.T. bereits Chromosomen
mit zusatzlichen DAPI-Bandern besitzen. Helictotrichon leve und H. albinerve sind ebenfalls
diploide bzw. diploid-tetraploide Vertreter einer weiteren Artengruppe, deren Ubrige Diploide
(H. marginatum, H. compressum) ebenso wie die Polyploiden in den Chromosomen zusatzli-
che DAPI-Bander enthalten. Unter der Annahme, dass es bei H. desertorum, H. bromoides,
H. leve und H. albinerve nicht zu einem sekundaren Verlust des DAPI-positiven Heterochro-
matins gekommen ist, muss davon ausgegangen werden, dass das DAPI-positive Heteroch-
romatin in den subtelomerischen Bereichen erst spéter als die Bander der hier getesteten
Satelliten-DNAs entstanden ist. Dies gilt mdglicherweise auch fur das Chromomycin-positive
Heterochromatin subtelomerischer Regionen (H. versicolor, H. lusitanicum). Um zu Gberpri-
fen, ob dies auch fir andere Aveneen zutrifft, mussten weitere Satelliten-DNAs identifiziert
und hinsichtlich ihrer Sequenz studiert werden. AuRerdem musste ermittelt werden, welche
DNA-Sequenzen fir die DAPI- bzw. Chromomycin-positive Reaktion des Heterochromatins
verantwortlich sind.

Bei den subtelomerischen Fluorochrom- und Satelliten-DNA-Bandern ist es — abgesehen
von ihrer unabh&ngigen Entstehung — in vielen Fallen auch zu einer voneinander unabhéngi-
gen Veranderung der Menge betreffender Sequenzen gekommen, die sich in unterschiedli-
chen Breiten der Bander niederschlagt. Helictotrichon gervaisii subsp. gervaisii, H.
praeustum, die hexaploide Herkunft von H. gervaisii subsp. arundanum, H. hackelii, H. pra-
tense subsp. pratense und subsp. ibericum bilden dafir die auffélligsten Beispiele. Hierbei
sind die Satelliten-DNA-B&nder in der Regel deutlich schmaler als die DAPI-Bander. Sie lie-
gen meistens im proximalen Bereich bzw. innerhalb der DAPI-Bander. Bei den genannten
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Populationen von H. gervaisii kommen gleichzeitig sogar zwei schmale Satelliten-DNA-
Bander innerhalb eines ausgedehnten DAPI-Bandes vor (Abb. 29, 30). Als Mechanismus der
Entstehung insbesondere dieser breiten DAPI-Bander ist eine bevorzugte Amplifikation des
DAPI-Heterochromatins an den Chromosomenenden festzustellen, wie sie auch bei zahlrei-
chen anderen Organismen nachgewiesen wurde (z.B. Schweizer & Loidl 1987).

Aufgrund der Lagebeziehungen zwischen DAPI- und Satelliten-DNA-Band hat die
Amplifikation des DAPI-Heterochromatins dabei entweder unmittelbar subtelomerisch (z.B.
Paar V von H. gervaisii subsp. gervaisii, Abb. 30) oder beiderseits des Satelliten-DNA-
Bandes, d.h. gleichzeitig subtelomerisch und am proximalen Rand des DAPI-Bandes
stattgefunden (z.B. Chromosom 21 von H. gervaisii subsp. gervaisii, Abb. 30). Beide
Mdoglichkeiten der Amplifikation kdnnen somit innerhalb desselben Chromosomensatzes
realisiert sein. Das Vorkommen zweier Satelliten-DNA-Bander innerhalb desselben DAPI-
Bandes zeigt, dass es innerhalb des subtelomerischen Heterochromatins sogar zur
Duplikation grofRerer Abschnitte kommen kann (z.B. Paar XV von H. gervaisii subsp.
gervaisii, Abb. 30). Der umgekehrte Fall einer verstarkten Amplifikation von Satelliten-DNA —
gegeniuber kolokalisierten DAPI-Bandern — ist innerhalb der untersuchten Arten nicht
eindeutig festzustellen.

4.3 Chromosomen

4.3.1 Satellitenchromosomen

Im Nukleolus erfolgt nicht nur die Transkription der ribosomalen RNA-Gene, sondern auch
die Prozessierung der Primartranskripte zu den fertigen rRNAs sowie ihre Zusammenlage-
rung mit spezifischen Proteinen zu den ribosomalen Untereinheiten. Nukleolen werden in der
Mitose aufgeldst und in der folgenden Interphase wieder neu gebildet. Sie formen sich an
speziellen Chromosomenorten, den NORs (Nukleolenbildungsorte), an denen sich eine se-
kundare Einschnirung befindet, die den chromosomalen Satelliten abtrennt. Die Anzahl der
NORs pro haploiden Chromosomensatz, in geringerem Malie auch Lokalisation und Aus-
dehnung der Satelliten sind arttypische Merkmale. Die NORs konnten bei den meisten
Diploiden und niedrig Polyploiden durch die sekundéare Einschniirung erfasst werden, schwie-
riger war dies bei Hochpolyploiden oder stark kondensierten Metaphasechromosomen.

NORs konnten auch durch FISH-Proben der 45S rDNA detektiert werden, wobei jedoch
haufig kleinere zusatzliche Loci der 45S rDNA an anderer Stelle in den Chromosomen nach-
weisbar waren, die offenbar keine aktiven NORs darstellen (Kap. 4.2.2).

Aktive NORs wurden bei einer Reihe von Arten durch die Ag-NOR-Technik (Goodpasture
& Bloom 1975) bestatigt. In situ-Hybridisierungen konnten jedoch nicht erfolgreich auf Prapa-
raten durchgefihrt werden, die zuvor mit Silbernitrat gefarbt worden waren. Da fir die Silber-
impragnierung bei den hier untersuchten Grésern zudem meist eine grofRere Anzahl von
Praparaten erforderlich war, um eindeutige Ergebnisse zu erzielen, konnte diese Methode
nicht bei allen Taxa eingesetzt werden.

Da die DNA der NORs GC-reich ist (z.B. Xu & Earle 1996b), lasst sie sich auch durch das
Fluorochrom Chromomycin anfarben. Soweit eine sekundare Einschniirung erkennbar war,
liel3 sich feststellen, dass das Chromomycin-positive Material entweder nur an der distalen
Seite oder zu beiden Seiten der sekundéaren Einschnurung lag. Ersterer Fall tritt bei Chromo-
somen mit relativ kleinen Satelliten auf, wobei dann gleichzeitig die ganzen Satelliten Chro-
momycin-positiv sind. Dies betrifft die meisten Taxa der Gattung Helictotrichon mit Ausnah-
me von H. pubescens und H. compressum sowie auch Avena macrostachya, Pseudarrhe-
natherum longifolium, Koeleria cristata, Festuca rubra, Cynosurus echinatus, Danthonia alpi-
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na und D. decumbens. Chromomycin-positives Material zu beiden Seiten der sekundéren
Einschniirung ist charakteristisch fur Chromosomen mit sehr grol3en Satelliten, dessen dista-
ler Abschnitt dann nicht Chromomycin-positiv ist (z.B. H. pubescens, H. compressum, Arrhe-
natherum elatius, Trisetum flavescens, Lagurus ovatus, Agrostis capillaris, Ammophila arena-
ria, Sesleria albicans, Elymus farctus).

Anhand der durchgefiihrten Silberfarbungen lassen sich folgende Kriterien fiir eine Identi-
fikation der NORs ableiten, die innerhalb der untersuchten Arten Anwendung finden kénnen,
wenn keine deutliche sekundére Einschnirung erkennbar ist: 1. Vorkommen eines 45S
rDNA-Bandes breiter 0,2 pum und/oder 2. Vorkommen eines Chromomycin-positiven und
deutlich DAPI-negativen Bandes. Bander mit letztgenannten Eigenschaften kommen aul3er-
halb von NORs nur bei H. jahandiezii vor, dessen acht NORs sich jedoch durch eine sekun-
dare Einschniirung und gleichzeitiges Vorkommen eines 45S rDNA- sowie eines Chromomy-
cin-positiven, DAPI-negativen Bandes auszeichnen.

Die Anzahl der Satellitenchromosomen pro haploiden Chromosomensatz mit x = 7 und die
GroRRe der chromosomalen Satelliten ist innerhalb der Gattung Helictotrichon variabel. Aller-
dings lassen sich anhand dieser Merkmale einzelne Untergattungen bzw. Artengruppen cha-
rakterisieren. So besitzen die haploiden Chromosomensatze samtlicher Taxa des subg. He-
lictotrichon zwei Satellitenchromosomen. Alle friheren Angaben von nur einem Satelliten-
chromosom (vgl. Roser 1989, Grebenstein 1992) haben sich als unrichtig erwiesen. Aus-
nahmen wurden in der vorliegenden Untersuchung bei dem diploiden H. setaceum subsp.
setaceum und der Hybridform H. cf. xkrischae mit drei bzw. zwei Satellitenchromosomen
gefunden (Abb. 4, 8). Auch H. jahandiezii (subg. Tricholemma) und H. pubescens (subg.
Pubavenastrum) besitzen jeweils zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz, wobei die
Satelliten von H. pubescens besonders grof? sind. Innerhalb des subg. Pratavenastrum tre-
ten ebenfalls Arten mit zwei Satellitenchromosomen pro Satz auf, was vermutlich dem an-
cestralen Zustand entspricht (H. aetolicum, H. compressum und H. versicolor). Andere Arten
besitzen nur ein Satellitenchromosom pro Satz (H. bromoides, H. albinerve, H. leve, H. mar-
ginatum). Die unterschiedliche Anzahl von Satellitenchromosomen pro haploiden Satz spie-
gelt sich sogar bis zu den hochpolyploiden Arten weitestgehend wider. Hier kommt es jedoch
haufig zur Reduktion der Anzahl nachweisbarer NORs (vgl. Kap. 4.2.2).

Marker-Satellitenchromosomen (MSC): Satellitenchromosomen kdnnen zuséatzlich ein art-
oder artengruppen-spezifisches Banderungsmuster an 5S rDNA-Béndern (Kap. 4.2.3) sowie
des Heterochromatins aufweisen, so dass sie als Markerchromosomen zur Unterscheidung
von Chromosomensétzen besonders geeignet sind (Kap. 4.4). Solche Marker-Satelliten-
chromosomen sind: Chromosomen 11 (R6 7316) und 14 (W 34) von H. convolutum
(MSCcon; Abb. 11, 13), in deren groRem Satelliten distal zum Chromomycin-Band jeweils
ein breites DAPI-Band liegt, das jedoch in der Population R6 10697 nicht vorkommt; Chro-
mosomen 5 und 6 von H. pubescens (MSCpub; Abb. 19) mit sehr grof3en Satelliten und dar-
in enthaltenen 5S rDNA-Bandern; Chromosomen 3 und 4 von H. bromoides (R6 11039,
MSCbro; Abb. 21) mit 5S rDNA-Bandern proximal zur NOR; Chromosomen 3 und 7 von H.
leve (MSClev; Abb. 23) mit 5S rDNA in den Chromosomenarmen ohne Satellit; Chromoso-
men 2 und 3 von H. albinerve (R6 3459, MSCalb; Abb. 22) ebenfalls mit 5S rDNA-Bandern in
den Chromosomenarmen ohne Satellit, jedoch mit zusatzlichen subtelomerischen COM2-
Bandern; Chromosomen 13 und 14 von H. marginatum (MSCmar; Abb. 24) wiederum mit 5S
rDNA-Bandern in den Chromosomenarmen ohne Satellit, hier jedoch mit subtelomerischen
DAPI-Bandern; Chromosomen 1, 2, 5 und 6 von H. compressum (MSCcom; Abb. 25) mit
sehr ausgedehnten Satelliten, in denen breite DAPI- und COM2-Bander liegen sowie 5 und
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14 von H. versicolor (MSCver; Abb. 35) mit subtelomerischen Chromomycin-Bandern im Arm
ohne Satellit. Wahrend einige dieser Marker-Satellitenchromosomen ausschlief3lich in diploi-
den Chromosomensatzen vorkommen (H. pubescens, H. convolutum, H. compressum), wur-
den andere in polyploiden Arten wiedergefunden (siehe Kap. 4.5.1).

Satellitenchromosomen mit zwei 5S rDNA-Bandern — eines proximal zur NOR, das zweite
im Arm ohne Satellit — kommen im Chromosom 7 von H. bromoides (W 58; Abb. 20), in den
Chromosomen 23 und 26 von H. gervaisii subsp. gervaisii (Abb. 30) sowie in ausgepragtes-
ter Form in den Chromosomen 3, 5, 14, 15, 67 (R6 10698) und 6, 7, 8, 11, 12, 20, 21, 32 (W
20) des polyploiden H. agropyroides vor (Abb. 34, 36). Sie werden deshalb als Marker-
Satellitenchromosomen von H. agropyroides (MSCagr) bezeichnet. Diese Satellitenchromo-
somen unterscheiden sich jedoch zwischen den drei Arten im Ubrigen Banderungsmuster.

Fur die Ubrigen, nur exemplarisch untersuchten Gattungen zeigt sich, dass Satellitenchromo-
somen ebenfalls haufig sehr aufféllige, innerhalb dieser Untersuchungen z.T. einzigartige
chromosomale Merkmale aufweisen. Das sind z.B. die Chromosomen 8, 9, 23 und 26 von
Avena macrostachya mit 45S rDNA-Bandern im Arm ohne Satellit (Abb. 54), Chromosomen
4 und 10 (R6 10770) bzw. 3 und 4 (R6 10764) von Amphibromus nervosus mit 5S rDNA-
Bandern proximal zum sehr grof3en Satellit (Abb. 56, 57), die Chromosomen 12, 21, 22 und
26 von Arrhenatherum elatius mit 5S rDNA-Béndern im Bereich der NORs (Abb. 59), die
Chromosomen der Paare I, lll und XV von Trisetum flavescens mit sehr ausgedehnten Satel-
liten, in denen breite DAPI-Bander vorkommen sowie mit 5S rDNA-Bandern in den Armen
ohne Satellit (Abb. 64), die subtelozentrischen Chromosomen 11 und 12 sowie die Chromo-
somen 16, 23, 18 und 20 von Deschampsia cespitosa, bei denen die NOR offenbar sehr na-
he der primaren Einschnirung liegt (Abb. 61), die Satellitenchromosomen von Ammophila
arenaria mit ausgesprochen ausgedehnten Satelliten (Abb. 60), Chromosomen 19 und 49
von Sesleria albicans mit 5S rDNA-Bandern im Bereich der NORs (Abb. 67) und die kleinen
Chromosomen von Arundo plinii mit der Lage der NOR nahe am Zentromer (Abb. 71).

4.3.2 Nicht-Satellitenchromosomen

In einem Teil der Arten besitzen auch einzelne Nicht-Satellitenchromosomen eine besondere
Gestalt und/oder ein unikales Banderungsmuster der 5S rDNA, 45S rDNA (aufRerhalb der
NORs), Satelliten-DNA und DAPI, so dass sie als Markerchromosomen der jeweiligen Arten
angesehen werden kdnnen.

Markerchromosomen (MC): Solche Markerchromosomen sind die gréf3ten Chromosomen 1
und 2 von H. sedenense subsp. sedenense (MCsed I; Abb. 2), die im kurzen Arm 5S rDNA-
Bander und zugleich die Satelliten-DNA CON2 enthalten. Die langen Arme dieser Chromo-
somen besitzen darliber hinaus subtelomerische Bander beider Satelliten-DNAs CON1 und
CON2 und DAPI-positive Béander. In beiden Armen kommen zudem schmale subtelomeri-
sche Béander der 45S rDNA vor. Auch die Chromosomen 7 und 13 des Paares VI (MCsed VI,
Abb. 2) mit interkalaren 5S rDNA und CONZ2-Bandern im kurzen Arm sowie subtelomeri-
schen CON1- und DAPI-Béndern in beiden Armen kdnnen als Markerchromosomen fir diese
Art angesehen werden. Die Chromosomen 1 und 2 von H. parlatorei (R6 10647; Abb. 5) ah-
neln den Chromosomen 1 und 2 von H. sedenense subsp. sedenense. Sie sind wiederum die
groliten Chromosomen des Satzes, enthalten ebenfalls interkalare 5S rDNA- und CON2-
Bander und im gegentiberliegenden Arm subtelomerische CON1-, CON2- und DAPI-Bénder.
Es kommen jedoch keine Béander der 45S rDNA vor, so dass diese Chromosomen Marker-
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chromosomen von H. parlatorei (MCpar 1) darstellen. Daneben werden auch die Chromoso-
men 4 und 7 des Paares 1V, die ebenfalls 5S rDNA- und CON2-Bénder besitzen, jedoch kei-
ne weiteren Bander aufweisen (bzw. nur ein schmales Band im kurzen Arm des Chromo-
soms 4), als Markerchromosomen von H. parlatorei (MCpar 1V) angesehen. Diese Chromo-
somen kommen auch in der Population W 11 in veranderter Form vor (intraspezifische Kary-
otypunterschiede), da hier eine Translokation zwischen Chromosom 1 und 11 stattgefunden
hat (Abb. 6). Die 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen 3 und 4 von H. setaceum subsp. pet-
zense (Abb. 3) weisen im Gegensatz zu denen von H. parlatorei in beiden Armen Bander der
Satelliten-DNAs CON1 und CON2 sowie DAPI-Bander auf. Da sie in &hnlicher Form auch in
der subsp. setaceum (Chromosomen 1 und 2; Abb. 4) sowie in den Hybriden zwischen H.
setaceum subsp. petzense und H. parlatorei vorkommen, sind sie als Markerchromosomen
von H. setaceum (MCset) anzusprechen. Sowohl die Markerchromosomen von H. parlatorei
als auch die von H. setaceum subsp. petzense kommen in den Hybriden zwischen diesen
Taxa vor. Dabei entsprechen offenbar die Chromosomen 4 und 5 von H. xkrischae (Abb. 7)
dem MCpar | von H. parlatorei, die Chromosomen 6 und 7 von H. cf. xkrischae (Abb. 8) dem
MCpar IV von H. parlatorei und die Chromosomen 3 von H. xkrischae (Abb. 7) sowie 9 von
H. cf. xkrischae (Abb. 8) den MCset von H. setaceum. Ahnliche Chromosomen wie die Mar-
kerchromosomen von H. parlatorei und H. setaceum kommen auch in H. convolutum vor.
Jedoch existieren beziiglich dieser Chromosomen bereits innerhalb der drei hier untersuch-
ten Populationen einige Unterschiede, die sich noch starker in ihren gesamten Karyotypen
ausdricken (intraspezifische Karyotypunterschiede), so dass sich fir H. convolutum keine
eindeutig identifizierbaren Markerchromosomen unter den Nicht-Satellitenchromosomen an-
gegeben lassen. Die Chromosomen 1 und 2 von H. desertorum (MCdes; Abb. 1) sind wie-
derum die gréRten Chromosomen des Satzes. Im Bereich der 5S rDNA kommt die Satelliten-
DNA CONZ2 vor, die zusatzlich noch im subtelomerischen Bereich der langen Arme liegt.

Auch die Chromosomen 1 und 2 von H. pubescens (MCpub; Abb. 19) sind die grof3ten
Chromosomen des Satzes. Sie weisen ebenfalls 5S rDNA-Bénder interkalar in den kurzen
Armen auf. Sie besitzen jedoch keine der hier getesteten Satelliten-DNAs oder DAPI-
positives Heterochromatin.

Die meisten Arten der H. marginatum-Gruppe besitzen einander &hnliche Nicht-
Satellitenchromosomen mit 5S rDNA-Béndern im kurzen Arm. In den diploiden Arten sind
dies die metazentrischen Chromosomen 6 und 9 von H. leve (MClev; Abb. 23), die weder
COM2- noch DAPI-Béander aufweisen, die metazentrischen Chromosomen 10 und 11 von H.
albinerve (RO 3459, MCalb; Abb. 22), die im Arm mit der 5S rDNA subtelomerische Bander
der Satelliten-DNA COM2 besitzen sowie die submetazentrischen Chromosomen 11 und 12
von H. marginatum (MCmar; Abb. 24), die jedoch keinerlei Bander besitzen. Im strukturell
stark abweichenden Satz des diploiden H. compressum (Abb. 25) kdnnen anhand der 5S
rDNA- sowie der DAPI- und COM2-Bander insgesamt funf Chromosomen eindeutig identifi-
ziert werden. In den zwei Chromosomen 10 und 11 des Paares V liegen die 5S rDNA-Loci
zentromernah und die sehr breiten DAPI-Bander im selben Arm aber am Chromosomenende
(MCcom V). In den zwei Chromosomen 9 und 13 des Paares VI mit DAPI- und COM2-
Bandern in beiden Chromosomenarmen liegen die 5S rDNA-Loci jeweils in einem Arm pro-
ximal zu den DAPI- bzw. COM2-Béndern (MCcom VI). Das Chromosom 12 besitzt gleichzei-
tig zwei 5S rDNA-Bénder. Sie liegen ebenfalls proximal der breiten subtelomerischen DAPI-
Bander (MCcom 12).

Eine Reihe von polyploiden Arten des subg. Pratavenastrum (u.a. H. gervaisii, H. hackelii,
H. pruinosum, H. pratense, H. praeustum) besitzen deutlich submetazentrische Chromoso-
men, die zudem jeweils durch ein breites DAPI-positives Band im subtelomerischen Bereich
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des langen Arms charakterisiert sind (MCpoly, Abb. 28-30, 32, 33, 40-45, 51, 52). Mit einer
Anzahl von zwei bis drei pro haploiden Satz von x = 7 gehoéren sie zu einem Karyotyp, der in
den untersuchten diploiden Arten nicht vorkommt (siehe Kap. 4.4).

Innerhalb der anderen untersuchten Gattungen finden sich ebenfalls Nicht-
Satellitenchromosomen, die durch eine besondere Struktur und/oder Banderung auffallen
und als Markerchromosomen fir zukinftige vergleichende Untersuchungen in diesen Gat-
tungen eine Rolle spielen kdnnten.

Im tetraploiden Satz von Avena macrostachya kommen acht Nicht-Satellitenchromo-
somen mit 5S rDNA vor (Abb. 54). Davon enthalten die Chromosomen der Paare IV und XIlI
jeweils ein 5S rDNA-Band, die Chromosomen der Paare Il und VIl jeweils zwei 5S rDNA-
Bander. Wéahrend sie in den Chromosomen 7, 11 und 16 in beiden Armen liegen, befinden
sich im Chromosom 3 zwei 5S rDNA-Bander zusammen im kurzen Arm, was auf eine Trans-
lokation hindeutet. Bei Pseudarrhenatherum longifolium weisen die vier Chromosomen 3, 5,
9 und 12 (Abb. 68) subtelomerische Chromomycin-Bander auf3erhalb der NORs auf, was in
diesen Untersuchungen nur bei wenigen Arten gefunden wurde (z.B. H. versicolor, H. lusita-
nicum). Im Chromosomensatz von Arrhenatherum elatius kommen vier Nicht-
Satellitenchromosomen vor (Paare X und XlI; Abb. 59) die jeweils im kurzen Arm ein 5S
rDNA-Band und im subtelomerischen Bereich beider Arme jeweils einheitlich ausgedehnte
DAPI-Bander besitzen. Bei Deschampsia cespitosa stimmen homologe Chromosomen in der
Morphologie und im Banderungsmuster sehr gut Uberein. Gleichzeitig unterscheiden sich die
Paare homologer Chromosomen deutlich voneinander (Abb. 61). Neben den subtelozentri-
schen Chromosomen der Paare VII und XII fallen in diesem Satz besonders die sechs 5S
rDNA enthaltenden Chromosomen auf, von denen die Chromosomen 1 und 2 5S rDNA-
Bander in beiden Armen besitzen. Bei den Chromosomen 3, 4, 6 und 8 liegen DAPI-Béander
in unmittelbarer Nahe der 5S rDNA-Bander. Drei der vier 5S rDNA enthaltenden Paare in
Sesleria albicans (Abb. 67) weisen die 5S rDNA als Doppelbander in einem Arm auf (Paare
[, IV und VII). Ein zusatzliches drittes Band von 5S rDNA im Paar VIl ist offensichtlich durch
Translokation eines Bandes aus dem Chromosomenpaar | entstanden, so dass bei dieser
oktoploiden Art urspriinglich acht gleichgestaltete Chromosomen mit 5S rDNA-
Doppelbandern vorlagen.

4.3.3 B-Chromosomen

Bei einer Reihe von Taxa (Helictotrichon sedenense subsp. sedenense, H. setaceum subsp.
petzense, H. xkrischae, H. albinerve, H. cincinnatum, H. pratense subsp. amethysteum,
Pseudarrhenatherum longifolium) wurden kleinere ,iberzéhlige* Chromosomen (2,0-3,3 pm)
in variabler Anzahl angetroffen, welche als B-Chromosomen zu bezeichnen sind. B-
Chromosomen sind keine Besonderheit, sondern kommen bei vielen Tier- und Pflanzenarten
vor (vgl. u.a. Beukeboom 1994, Jones 1995). Sie differieren von den A-Chromosomen, den
Chromosomen des ,regularen” Satzes, in der Morphologie, besitzen ein abweichendes Kon-
densationsverhalten und sind durch eine verzdgerte oder fehlende Anaphasebewegung
(,lagging“) sowie der teilweisen Elimination gekennzeichnet. Sie paaren in der Prophase der
Meiose nicht mit den Chromosomen des Normalsatzes (Rieger et al. 1976). Akkumulation
von B-Chromosomen kann sowohl in der Mitose als auch in der Meiose stattfinden (vgl. Whi-
te 1973: 314ff).

Zahlreiche Arbeiten beschéftigten sich bereits mit der moglichen Funktion dieser B-
Chromosomen. Sie kommen in ca. 10-15% der Blutenpflanzen vor (Jones 1995), werden
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also nicht zwangslaufig fur das normale Wachstum und die Entwicklung der Pflanzen beno-
tigt (Beukeboom 1994, Camacho et al. 2000). Moglicherweise besitzen sie jedoch eine adap-
tive Funktion (Muntzing 1974). Studien zu den Effekten auf den Phanotyp zeigten jedoch
eine negative Korrelation zwischen Samengewicht, Fertilitdt, Pflanzenhéhe und Pflanzenge-
wicht mit der Anzahl der B-Chromosomen. Offenbar ist dabei die Anzahl der B-
Chromosomen fir die Effekte auf den Phanotyp verantwortlich. Eine geringe Anzahl von B-
Chromosomen ist eher neutral, wahrend dessen sich eine hohe Anzahl als schadlich erwei-
sen soll. Hierbei werden B-Chromosomen als genomische Parasiten (,selfish*) betrachtet
(Ostergren 1945; White 1973; Jones 1985, 1995).

Interessanterweise lie3 sich fur die Mehrheit der hier gefundenen B-Chromosomen 45S
rDNA nachweisen, teilweise wurden sogar deutliche sekundare Einschniirungen gefunden.
Dass es sich bei den 45S rDNA-Loci in den B-Chromosomen von H. sedenense subsp. se-
denense, H. albinerve und Pseudarrhenatherum longifolium um aktive NORs handelt, konnte
mittels Silberfarbung nachgewiesen werden (fir H. sedenense siehe Tafel 1: A7). Pflanzliche
B-Chromosomen, die ribosomale DNA enthalten, sind erst in jingerer Zeit bekannt geworden
(vgl. Green 1990, Jamilena et al. 1994, vgl. Jones 1995, Houben et al. 1997). Wahrend es
einige Organismen gibt, deren ribosomale DNA der B-Chromosomen — wie in der vorliegen-
den Untersuchung — als aktiv hachgewiesen worden ist (vgl. Jones 1995), gibt es aber auch
Falle inaktiver rDNA der B-Chromosomen, so z.B. bei Brachycome dichromosomatica (Hou-
ben et al. 1997). Beim Vorhandensein von rDNA in den B-Chromosomen des Roggens (Fla-
vell & Rimpau 1975) soll diese in Pollenzellen aktiv, in somatischen Zellen dagegen inaktiv
sein (vgl. Beukeboom 1994). Es ist unklar, ob ribosomale DNA bereits bei der Entstehung
der B-Chromosom vorhanden war oder erst spater in der Evolution in diese Chromosomen
inkorporiert wurde (Houben et al. 1997), was mit der besonderen Mobilitdt der rDNA im Ge-
nom zusammenhangen kénnte. Daneben gibt es auch B-Chromosomen, die keine 45S
rDNA-repeats enthalten, welche mit cytologischen Methoden nachgewiesen werden kdnnen,
so z.B. bei Helictotrichon pratense subsp. ibericum (R6 3814; Abb. 44; Tafel 7. B2) sowie
beim Roggen (Niwa & Tsujimoto 1992, Cuadrado & Jouve 1994, Delgado et al. 1995).

Welchen moglichen Einflul rDNA-enthaltende B-Chromosomen auf Transkriptionsaktivitat
der NORs von A-Chromosomen nehmen, ist bislang anscheinend nicht untersucht worden.
Fur die B-Chromosomen des Roggens ohne rDNA ist nachgewiesen, dass sie die Nukleola-
raktivitdt der A-Chromosomen negativ beeinflussen, v.a. wenn sie zu mehreren auftreten
(vgl. Delgado et al. 1995, Morais-Cecilio et al. 2000). Letztere Autoren bezeichnen daher
diese B-Chromosomen als ,genetically inert* aber ,chromosome active“.

Uber die Entstehung von B-Chromosomen ist bislang nur wenig bekannt, aber sie durfte
nach den bisherigen Ergebnissen keinem einheitlichem Muster folgen (Houben et al. 2001).
Weitgehend akzeptiert ist die Auffassung, dass die B-Chromosomen von den A-
Chromosomen abgeleitet sind (Jones 1995). Sequenzibereinstimmungen zwischen A- und
B-Chromosomen wurden in zahlreichen Arbeiten gefunden (z.B. Cuadrado & Jouve 1994,
Jamilena et al. 1994, Houben et al. 1997; vgl. die reviews von Beukeboom 1994, Jones
1995). B-Chromosomen enthalten haufig spezifische Sequenzen in hoher Kopienzahl, die in
den A-Chromosomen fehlen oder in nur geringer Kopienzahl vorkommen, z.B. bei Brachy-
come spp. (vgl. Houben et al. 1997). In den B-Chromosomen von Crepis capillaris wurden
45S rDNA und telomerische Sequenzen gefunden, die sonst in den Satelliten-A-
Chromosomen vorkommen. Wahrend dabei die 18S und 26S rDNA-Gene eine hohe Homo-
logie zeigen, gibt es zwischen den A- und B-Telomeren Sequenzunterschiede. 5S rDNA, die
hier ebenfalls in Satelliten-A-Chromosomen zu finden ist, kommt in den B-Chromosomen
nicht vor. B-Chromosomen enthalten spezifische repetitive Sequenzen, die in den A-
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Chromosomen fehlen. Fur Crepis capillaris wird daher angenommen, dass die B-
Chromosomen, obwohl sie mdglicherweise von einem gemeinsamen Standardgenom
abstammen, nicht unmittelbar von den NOR-A-Chromosomen abgeleitet sind (Jamilena et al.
1994). Bei einigen Tieren konnte gezeigt werden, dass B-Chromosomen von Geschlechts-
chromosomen abstammen, z.B. in Heuschrecken (Lépez-Ledn et al. 1994) und Fréschen
(Sharbel et al. 1998). Nach weiteren Hypothesen kénnen auch interspezifische Hybridisie-
rungsvorgange fir die Entstehung von B-Chromosomen verantwortlich sein, etwa bei Coix
(Sapre und Deshpande 1987), der parasitischen Wespe Nasonia vitripennis (McAllister &
Werren 1997) und dem Fisch Poecilia formosa (Schartl et al. 1995). Haufige Neuformation
von B-Chromosomen scheint nicht stattzufinden, da unterschiedliche B-Chromosomen-
Varianten innerhalb von Arten immer weitgehend Ubereinstimmen (Cabrero et al. 1999).

4.4 Chromosomensatze und Basiskaryotypen von Helictotrichon

Um die untersuchten Taxa zu vergleichen, lassen sich nicht nur die Markerchromosomen,
sondern auch die gesamten Karyotypen bzw. Genome heranziehen. Als Karyotyp wird ein
durch Zahl, Gré3e und Form charakterisierter Chromosomensatz einer Zelle bezeichnet (Le-
vitsky 1931), wahrend ein Genom in diesem Sinne einen monoploiden Basischromosomen-
satz darstellt (Rieger 1991). Als Genom wird jedoch auch die Gesamtheit des genetischen
Materials im Kern, in Plastiden oder in Mitochondrien bezeichnet (Rieger et al. 1991). Fir den
Vergleich der diploiden Taxa von Helictotrichon werden im Folgenden deren komplette
diploide Chromosomensétze verwendet und keine haploiden Satze konstruiert, da sonst die
Heteromorphien im Banderungsmuster homologer Chromosomen nicht hervortreten wirden
(s.0.). Diese diploiden Séatze werden als ,Basiskaryotypen” bezeichnet (vgl. Ebert et al. 1996)
und lassen sich durch folgende Merkmale charakterisieren: Anzahl der sm-Chromosomen,
Anzahl der Satellitenchromosomen, GrofRe der Satelliten, Anzahl und Lage der 5S rDNA-
Bander, Anteile der Satelliten-DNA CON1-, CON2-, COM2- und der DAPI-Bander an der
Gesamtchromosomenlange, Vorkommen von Chromomycin-Bandern aufRerhalb der NORs
sowie der Markerchromosomen und Marker-Satellitenchromosomen (Tabelle 4).

Durch eine unikale Kombination dieser Merkmale konnten anhand der verfligbaren Arten
fur die Gattung Helictotrichon insgesamt 17 Basiskaryotypen (mit je 14 Chromosomen) un-
terschieden werden (Abb. 77 und 78). Mit Ausnahme von H. jahandiezii (autotetraploid; Kap.
4.5.1) und der nur in polyploiden Arten nachgewiesenen Basiskaryotypen I, Il sowie des
Agropyroides-Basiskaryotyps wurden alle Karyotypen aus rezenten diploiden Taxa erfasst.
Zugleich lassen sich chromosomale Veranderungen (,Entwicklungslinien®), die fur die Diffe-
renzierung der unterschiedlichen Basiskaryotypen verantwortlich sind, in einigen Féllen re-
konstruieren (s.u. Kap. 4.6; Karyosystematische Schlussfolgerungen).

1. Sedenense-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. sedenense subsp. sedenense
besitzt metazentrische Chromosomen, vier Satellitenchromosomen und vier 5S rDNA-Bander
interkalar in den Nicht-Satellitenchromosomen. Von den vier Satellitenchromosomen weisen
nur drei im Chromosomenarm ohne Satellit ein DAPI-Band auf, eines enthalt an dieser Stelle
kein DAPI-Band. Zwei der vier 5S rDNA-Bander in den Nicht-Satellitenchromosomen liegen
in den gréRten Chromosomen. Hier liegen schmale Bander der 45S rDNA in beiden Armen.
DAPI-Bander kommen jeweils nur in einem Arm vor, der nicht die 5S rDNA enthalt. In diesem
Bereich liegen zusatzlich beide Satelliten-DNAs CON1 und CON2 (MCsed I). Das kleinere
5S rDNA enthaltende Paar besitzt DAPI-Bander in beiden Armen, die nur die Satelliten-DNA
CON1 enthalten (MCsed VI). Von den drei weiteren Paaren enthélt eines ebenfalls DAPI-,
CON1- und CON2-Bander in beiden Armen.
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2. Parlatorei-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. parlatorei enthalt metazentrische
Chromosomen, vier Satellitenchromosomen und vier 5S rDNA-Bander interkalar in den
Nicht-Satellitenchromosomen. Von den vier Satellitenchromosomen besitzt nur eines ein
DAPI-Band im Chromosomenarm ohne Satellit, die drei anderen enthalten keine DAPI-
Bander. Trotz des Vorkommens von intraspezifischen Karyotypvarianten der zwei untersuch-
ten Herkunfte, die sich im DAPI-Banderungsmuster der Nicht-Satellitenchromosomen zeigen
(Abb. 5, 6), enthalten die Chromosomen mit 5S rDNA mehrheitlich gar keine (MCpar V) oder
in nur jeweils einem Chromosomenarm DAPI-Bénder (MCpar I; siehe Kap. 4.3).

3. Setaceum-Basiskaryotyp: Den Basiskaryotyp von H. setaceum subsp. setaceum
kennzeichnen metazentrische Chromosomen, davon nur drei Satellitenchromosomen und
nur zwei 5S rDNA-enthaltende Chromosomen (MCset). Alle Satellitenchromosomen besitzen
breite DAPI-Bander in den Armen ohne Satellit, das 5S rDNA enthaltende Paar enthélt DAPI-
Bander an beiden Armen. Zwei weitere Nicht-Satellitenchromosomen-Paare enthalten DAPI-
Bander in beiden Armen, ein Paar hat DAPI-Bander in jeweils einem Arm, drei Chromoso-
men sind ohne Bénder.

4. Petzense-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. setaceum subsp. petzense besitzt
metazentrische Chromosomen, davon vier Satellitenchromosomen und drei 5S rDNA-
enthaltende Chromosomen. Von den Satellitenchromosomen besitzt nur eines ein DAPI-
Band. Dies liegt im Arm ohne Satellit. Die drei anderen weisen keine DAPI-Bander auf. Zwei
5S rDNA-enthaltende Chromosomen besitzen DAPI-, CON1- und CON2-Bander in beiden
Armen (MCset). Das dritte enthalt ein DAPI-Band im 5S rDNA-enthaltenden kurzen Arm. Das
dazu homologe Chromosom weist keine 5S rDNA auf und tragt das DAPI-Band im langen
Arm. Ein weiteres Nicht-Satellitenchromosomenpaar besitzt DAPI-Bander in beiden Chromo-
somenarmen, die zwei anderen Paare weisen DAPI-B&nder nur in jeweils einem Arm auf.

Die Chromosomensatze der Hybriden H. xkrischae und H. cf. xkrischae kombinieren
Merkmale des Parlatorei-und Petzense-Basiskaryotyps, was u.a. am gemeinsamen Vorkom-
men der Markerchromosomen MCset und MCpar | bzw. MCpar IV erkennbar wird (siehe
Abb. 96).

5. Convolutum-Basiskaryotyp: Die drei untersuchten Herkinfte von H. convolutum zei-
gen einige intraspezifische Karyotypunterschiede (Abb. 11-13). Sie sind jedoch durch meta-
zentrische Chromosomen gekennzeichnet, von denen jeweils vier Satellitenchromosomen
sind. In charakteristischer Weise kommen sehr ausgedehnte Bander der Satelliten-DNAS
CON1 und CON2 sowie DAPI-Bander an den meisten Chromosomenenden vor. Die Karyo-
typmerkmale sowie das DAPI-Banderungsmuster stimmen dabei mit H. sarracenorum (v.a.
Herkunft R6 7316) weitgehend (berein. Weitere Ubereinstimmungen bestehen zu Einzel-
chromosomen von H. setaceum und H. sedenense.

6. Desertorum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. desertorum besitzt meta-
zentrische Chromosomen, davon vier Satellitenchromosomen. Zwei 5S rDNA-Bander liegen
interkalar in den grof3ten Chromosomen, die zugleich die Satelliten-DNA CON2 enthalten
(MCdes). Weitere Bander der Satelliten-DNA CON2 liegen subtelomerisch an 13 Positionen.
DAPI-Bander und die Satelliten-DNA CON1 kommen nicht vor.

7. Jahandiezii-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. jahandiezii lasst sich aus dem
tetraploiden Chromosomensatz dieser Art (Abb. 18) problemlos ableiten. Er besteht aus me-
tazentrischen Chromosomen, davon vier Satelltenchromosomen. In den Nicht-
Satellitenchromosomen kommen insgesamt vier interkalare 5S rDNA-Bander, vier zentro-
mernahe Chromomycin-Bander sowie zwei interkalare 45S rDNA-Bander vor. Die einzelnen
Paare sind aufgrund von Lage und Ausdehnung der DAPI-Bander sehr heteromorph. Eine
weitere Population von H. jahandiezii (R6 10304) besitzt keine DAPI-Bé&nder (ohne Abb.).
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8. Pubescens-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. pubescens ist durch metazentri-
sche Chromosomen, vier Satellitenchromosomen, sehr grol3e Satelliten, zwei
Satellitenchromosomen mit 5S rDNA-Bandern in den Satelliten (MSCpub), zwei weitere 5S
rDNA-Bander interkalar in den grof3ten Chromosomen des Satzes (MCpub), das Fehlen der
hier getesteten Satelliten-DNAs sowie von DAPI-positivem Heterochromatin gekennzeichnet.

9. Bromoides-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. bromoides (Abb. 78) besitzt me-
tazentrische Chromosomen, von denen aber nur zwei Satellitenchromosomen sind. Von den
drei 5S rDNA-Bandern liegen zwei unmittelbar proximal der NOR (MSCbro). Insgesamt 20
schmale Bénder der Satelliten-DNA COM2 kommen im subtelomerischen Bereich der Chro-
mosomen vor. Intraspezifische Karyotypvarianten von H. bromoides subsp. bromoides unter-
scheiden sich maf3geblich in der Symmetrie der Chromosomen (Abb. 20, 21).

10. Albinerve-Basiskaryotyp: Die Chromosomensatze von H. leve und H. albinerve ent-
sprechen einander (Abb. 22, 23) und werden daher im Folgenden als Albinerve-Basis-
karyotyp behandelt (Tabelle 4; Abb. 78). Er ist durch metazentrische Chromosomen, davon
wiederum nur zwei Satellitenchromosomen charakterisiert. Zwei der vier 5S rDNA-Bander
kommen in den Satellitenchromosomen in den Armen ohne Satellit vor (MSCalb). Die zwei
anderen liegen interkalar in Nicht-Satellitenchromosomen (MCalb). Mehrheitlich besitzen die
Chromosomenenden schmale Béander der Satelliten-DNA COM2.

11. Marginatum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. marginatum mit 12 metazent-
rischen und zwei submetazentrischen Chromosomen besitzt ebenfalls nur zwei Satelliten-
chromosomen. Diese enthalten zwei der vier 5S rDNA-Bander in den Armen ohne Satellit,
die zugleich subtelomerische DAPI-Bander aufweisen (MSCmar). Die anderen liegen im kur-
zen Arm zweier submetazentrischer Chromosomen (MCmar). Sechs Nicht-Satellitenchromo-
somen enthalten subtelomerische DAPI-Bander, eines davon zeigt sie in beiden Armen.

12. Compressum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. compressum enthélt unter
den durchweg metazentrischen Chromosomen vier Chromosomen mit sehr grof3en Satelli-
ten. Die Mehrheit der Chromosomenenden, einschliel3lich der Satelliten, enthéalt ausgedehnte
DAPI-Bander, in denen zumeist die Satelliten-DNA COM2 liegt. Sechs Bander der 5S rDNA
liegen ausschlie3lich in Nicht-Satellitenchromosomen. Zwei befinden sich in einem Paar je-
weils zentromernah (MCcom V), zwei in einem Paar jeweils proximal des DAPI-Bandes
(MCcom VI), die beiden Ubrigen in beiden Armen nur eines Chromosoms jeweils proximal
des DAPI-Bandes (MCcom 12).

13. Aetolicum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. aetolicum besitzt vier Satelliten-
chromosomen. Zwei Nicht-Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Sie enthalten in
den langen Armen breite DAPI-Bander. Insgesamt enthalten neun Chromosomen ausge-
dehnte subtelomerische DAPI-Bander, drei davon in beiden Armen. Chromosomenpaare mit
5S rDNA-Bandern zeigen deutliche Polymorphismen beziglich der DAPI-Bander (Abb. 78;
siehe Kap. 4.2.6).

14. Versicolor-Basiskaryotyp: Den Basiskaryotyp von H. versicolor kennzeichnen meta-
zentrische Chromosomen, darunter vier Satellitenchromosomen sowie vier Chromosomen
mit 5S rDNA-Bandern. Zwei 5S rDNA-Bander liegen in einem Satellitenchromosomenpaar
(MSCver) jeweils im Arm ohne Satellit, die zwei anderen liegen in den Nicht-
Satellitenchromosomen. Einzigartig ist das Vorkommen zahlreicher subtelomerischer Chro-
momycin-Bander auf3erhalb der NORs. Davon liegen neun in Nicht-Satellitenchromosomen,
zwei in Satellitenchromosomen.

Drei weitere Basiskaryotypen sind nur in polyploiden Taxa enthalten und kommen in kei-
nem der untersuchten diploiden Taxa von Helictotrichon vor. Diese aus Polyploiden rekon-
struierten Basiskaryotypen kommen im subg. Pratavenastrum vor.
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15. Basiskaryotyp I: Dieser Basiskaryotyp (Abb. 78) wurde aus dem Chromosomensatz
von H. cincinnatum (Abb. 27) rekonstruiert. Er besitzt metazentrische Chromosomen, davon
vier Satellitenchromosomen. Diese enthalten vier der sechs 5S rDNA-Bander in den Armen
ohne Satellit. Die anderen beiden liegen in Nicht-Satellitenchromosomen. Neun Chromoso-
men besitzen DAPI-Bander entweder im langen oder im kurzen Arm, drei davon in beiden
Armen.

16. Basiskaryotyp II: Dieser Basiskaryotyp kommt in H. gervaisii, H. hackelii, H. pruino-
sum, H. praeustum, H. pratense subsp. pratense, subsp. aff. pratense, subsp. ibericum, H.
pratense s.l., H. adsurgens, H. planiculme und H. lusitanicum vor, die zu unterschiedlichen
Verwandtschaftsgruppen innerhalb des subg. Pratavenastrum gerechnet werden (H. bromoi-
des-, H. marginatum-, H. blaui- und H. adsurgens-Gruppe). Diese Taxa zeichnen sich gleich-
zeitig z.T. durch ungewdhnliche morphologisch-anatomische Merkmale aus (vgl. Kap. 3.1.4).
Der Basiskaryotyp Il besitzt stets zwei Satellitenchromosomen sowie in typischer Weise zwei,
in wenigen Fallen drei oder nur eines an deutlich submetazentrischen Chromosomenpaaren
(MCpoly). Mehrheitlich besitzen die Chromosomenenden der langen Arme ausgedehnte
DAPI-Bander. 5S rDNA-Bénder liegen haufig in den Satellitenchromosomen in den Armen
ohne Satellit. Sie kdnnen aber auch in Nicht-Satellitenchromosomen vorkommen.

17. Agropyroides-Basiskaryotyp: Dieser Karyotyp leitet sich aus dem Chromosomen-
satz von H. agropyroides ab (Abb. 36) . Er besitzt zwei Satellitenchromosomen, die jeweils
zwei 5S rDNA-Bénder aufweisen. Eines davon liegt proximal zur NOR, das andere liegt im
Arm ohne Satellit. Diese Satellitenchromosomen enthalten zudem subtelomerische DAPI-
Bander im Arm ohne Satellit (MSCagr). Intraspezifische Karyotypvarianten unterscheiden
sich maf3geblich in der Anzahl vorkommender DAPI-Bander (Abb. 34, 36).

4.5 Polyploidie

Artentstehung durch Chromosomenvermehrung und Hybridisierung wurde fur zahlreiche
Pflanzen, insbesondere bei Grasern mehrfach beschrieben (vgl. dazu Stebbins 1956, John-
son 1972, Rajhathy & Thomas 1974, Gottschalk 1976). Angaben Uber die Haufigkeit von
polyploiden Angiospermen reichen von 30% bis 80%, die meisten Schatzungen liegen bei
50% (vgl. Soltis & Soltis 2000). Fir Arten mit grof3en, komplexen Genomen wird dabei ange-
nommen, dass sie vielgestaltiger und adaptationsfahiger an neue Umweltbedingungen seien
als solche mit einfachen Genomen (vgl. Ramsey & Schemske 1998). Vielfach lassen sich
innerhalb enger Verwandtschaftsgruppen Serien von diploiden, tetraploiden, hexaploiden und
noch hoéher polyploiden ,Chromosomenrassen“ oder Arten nachweisen, die von einer ge-
meinsamen Basiszahl ausgehen.

Bei Autopolyploiden wird derselbe Chromosomensatz vermehrt, bei Allopolyploiden stam-
men die Genome hingegen von zwei oder mehr Elterntaxa. Dabei erscheint Allopolyploidie
das radikalere Ereignis zu sein, da die neu entstandene Form mit gleichzeitig zwei ,genomic
shocks* konfrontiert wird: erstens der Hybridisierung, in deren Folge zwei unterschiedliche
Genome durch einen Kern verbunden sind, und zweitens der Polyploidisierung, mit dem Re-
sultat eines doppelten Genoms (McClintock 1984). Als Antwort auf diese neuen Bedingungen
reagieren die Genome der neu entstandenen Allopolyploiden aufgrund von intergenomischer
Rekombination mit Reorganisation und Modifizierung der elterlichen Genome. Sie schlief3en
strukturelle Veranderungen auf chromosomalen Niveau (Kenton et al. 1993, Pasakinskene et
al. 1997), Differenzen in der Genexpression (Scheid et al. 1996, Comai et al. 2000, Wendel
2000), Sequenz-Amplifikation, -Reorganisation (Song et al. 1995, Wendel et al. 1995) oder -
Eliminierung ein (Feldman et al. 1997, Kotseruba et al. 2003, Ozkan et al. 2001, Shaked et
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al. 2001, Volkov et al. 2001, Kashkush et al. 2002). Es wird angenommen, dass diese Ver-
anderungen (,chromosomal adjustment”) die Voraussetzung fur eine erfolgreiche Etablierung
der neu entstandenen Polyploiden bildet (u.a. Soltis & Soltis 1993, 2000; Wendel 2000; Oz-
kan et al. 2001; Kashkush et al. 2002; Raskina et al. 2002).

Mehrfach wurde nachgewiesen, dass nach Allopolyploidisierung repeats beider elterlichen
rDNAs erhalten bleiben, z.B. in Brassica (Delseny et al. 1990), wohingegen es bei anderen
Allopolyploiden zu einem vollstandigen Verlust einer der elterlichen rDNAs kommen kann,
u.a. in Nicotiana (Volkov et al. 1999), Aegilops (Badaeva et al. 2002), Triticum (Kashkush et
al. 2002), Zingeria (Kotseruba et al. 2003).

Verlust bzw. Suppression der Aktivitdt von einer der elterlichen 45S rDNAs (NORs) be-
wirkt, dass die Anzahl der Satellitenchromosomen und aktiver NORs niedriger ist als auf-
grund der Anzahl der im Zellkern kombinierten Genome zu erwarten wéare (vgl. Hordeum;
Linde-Laursen et al. 1992). Bei den durchgefiihrten Untersuchungen zeigte sich dies beson-
ders deutlich bei den allopolyploiden Taxa H. filifolium subsp. filifolium, subsp. arundanum
und H. cantabricum (subg. Helictotrichon; Abb. 15-17), aber auch bei Vertretern des subg.
Pratavenastrum (u.a. H. pruinosum, H. armeniacum, H. pratense subsp. pratense, subsp. aff.
pratense, H. pratense s.l., H. adsurgens, H. planiculme, H. praeustum und H. lusitanicum;
Abb. 33, 38, 40-42, 49-53). Eine durchgdngige Dominanz ribosomaler DNAs bestimmter Ge-
nome gegeniber anderen (,hucleolar dominance®; vgl. Pikaard 1999, siehe Kap. 4.2.2) lasst
sich fir die untersuchten Taxa nicht feststellen.

Einhergehend mit der Reduktion bzw. Suppression der ribosomalen Gene der NORs (45S
rDNA) werden auch die Gene der 5S rDNA reduziert, wobei die Reduktion bzw. Inaktivierung
der 45S rDNA-Gene offensichtlich primar stattfindet — gefolgt von der Reduktion oder Inakti-
vierung der 5S rDNA-Gene. So zeigen einige polyploide Arten (u.a. H. pruinosum, H. adsur-
gens, H. planiculme, H. lusitanicum; Abb. 33, 49, 50, 53) bereits nicht mehr ein Vielfaches
der breiten 45S rDNA-Loci (aktive NORs) ihrer kombinierten Einzelgenome, wahrend die
Anzahl der 5S rDNA-Loci zahlenmaRig damit noch gut Gbereinstimmt. Dagegen besitzen
andere polyploide Taxa eine bezlglich der Zahl der beteiligten Einzelgenome verminderte
Anzahl von 5S rDNA-Loci, die sich der bereits reduzierten Zahl von NORs annahert (z.B. H.
pratense subsp. pratense, subsp. aff. pratense und H. pratense s.l., H. praeustum; Abb. 40-
42, 51, 52). Reduktion bzw. Suppression der ribosomalen Gene tragen wahrscheinlich zur
~Diploidisierung” Polyploider bei.

Die meisten polyploiden Taxa der beiden Untergattungen Helictotrichon und Pratave-
nastrum sind durch Allopolyploidisierung aus genetisch unterschiedlichen Eltern entstanden
(s.u.). Dieses Uberwiegen Allopoyploider ist generell zu beobachten (vgl. Ramsey &
Schemske 1998). Es héangt nach allgemeiner Auffassung mit ihrer, gegeniiber Diploiden und
Autopolyploiden hdheren genetischen Diversitdt zusammen (vgl. u.a. Soltis & Soltis 2000),
wobei nach Ramsey & Schemske (2002) Autopolyploide gegeniiber Allopolyploiden nicht —
wie haufig angenommen — durch eine geringere Fertilitdit gekennzeichnet sind. Fur einige
hier untersuchte Taxa lasst sich eine autopolyploide Entstehung deutlich erkennen (z.B. fir
4x H. sedenense subsp. gervaisii, 6x H. sempervirens, 4x H. jahandiezii, 4x H. albinerve, 6x
H. cintranum, 14x H. blaui, 18x H. pratense subsp. amethysteum, 12x H. armeniacum; s.u.).
Mit Ausnahme von H. armeniacum, bei dessen Chromosomen die rDNA- und Satelliten-DNA-
Sonden nicht getestet, sondern nur die differentiellen Farbungen durchgefihrt werden konn-
ten, enthalten die Chromosomensatze dieser Polyploiden ein Vielfaches der ribosomalen 45S
rDNA-Loci (Anzahl der Satellitenchromosomen) und zumeist auch der 5S rDNA-Loci ihrer
beteiligten Einzelgenome.
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4.5.1 Karyotypstrukturen der Polyploiden von Helictotrichon

Einige Basiskaryotypen wurden ausschlieflich in diploiden Taxa gefunden (H. pubescens, H.
desertorum, H. compressum) und sind am Aufbau der umfangreichen Polyploidkomplexe der
Gattung nicht beteiligt, wobei diese Taxa zu den weitestverbreiteten innerhalb der Gattung
gehdren (vgl. Kap. 3.1). Andere Basiskaryotypen kommen jedoch nicht nur in Diploiden, son-
dern mit unterschiedlicher Anzahl und in unterschiedlichen Kombinationen in polyploiden Ta-
xa vor. Fur die meisten Polyploiden kann die Genomzusammensetzung anhand der bekann-
ten Basiskaryotypen Diploider rekonstruiert werden (siehe Tabelle 5). Lediglich fur den Ba-
siskaryotyp von H. jahandiezii sowie den drei Basiskaryotypen, die sich aus den Polyploiden
des subg. Pratavenastrum ableiten lassen (Basiskaryotypen 1, Il und Agropyroides-
Basiskaryotyp; vgl. Kap. 4.4), ist nicht bekannt, ob sie in diploiden Taxa vorkommen. Etliche
Diploide sind jedoch — abgesehen von Chromosomenzéhlungen — bisher nicht detaillierter
untersucht worden (u.a. H. hookeri subsp. hookeri und subsp. schellianum), und bei vielen
weiteren Arten des subg. Pratavenastrum ist nicht einmal die Chromosomenzahl bekannt.

Bei einigen der hier untersuchten Polyploiden ergaben sich Abweichungen von den identi-
fizierbar beteiligten Basiskaryotypen/Genomen (,chromosomal adjustment”). Da diese chro-
mosomalen Veranderungen vermutlich erst nach der Polyploidisierung erfolgten, wurden
daraus keine weiteren Basiskaryotypen rekonstruiert. Bei den Verdnderungen handelt es sich
hauptsachlich um Reduktion oder Suppression der NOR-Aktivitat (u.a. H. filifolium, H. can-
tabricum, H. gervaisii subsp. gervaisii, H. armeniacum, H. pratense subsp. pratense), ver-
gleichbar den polyploiden Arten von Avena (Gupta et al. 1992). Daneben gibt es eine Hete-
rochromatinzunahme, wie sie beispielsweise im Chromosomensatz der Herkunft R6 10698
von H. agropyroides gegeniber der Herkunft W 20 gefunden wurde (Abb. 34, 36). Zuséatzlich
wurden haufig Translokationen zwischen Chromosomen gefunden, z.B. der Bereich der 5S
rDNA-Loci zwischen den Chromosomen 33 und 86 von H. blaui subsp. blaui (Abb. 39). Po-
lyploide Taxa sind gegeniber den diploiden — neben der im allgemeinen bekannten geringe-
ren Mittleren Chromosomengrof3e — zudem stets durch stérkere Langenvarianzen der Chro-
mosomen gekennzeichnet. Demgegentber stimmen die Symmetrieverhaltnisse in den Ge-
nomen der Autopolyploiden noch weitgehend mit denen der Diploiden tberein. So zeigt bei-
spielsweise die im folgenden beschriebene 4x H. sedenense subsp. gervaisii gegentber der
2x subsp. sedenense — bei anndhernd gleichen Symmetrieverhéltnissen — starkere Varian-
zen der Chromosomenlangen.

subg. Helictotrichon, H. sedenense-Gruppe: Der tetraploide Chromosomensatz dieses
in den Zentral- bis Ostpyrenden endemischen H. sedenense subsp. gervaisii (Abb. 14) be-
sitzt acht Satellitenchromosomen, 5S rDNA-Bander interkalar in den kurzen Armen von acht
Nicht-Satellitenchromosomen (MCsed I, MCsed VI) und schmale 45S rDNA-Bénder aul3er-
halb der NORs. Das zeigt zusammen mit dem charakteristischen DAPI-Banderungsmuster,
dass dieser Satz durch Verdoppelung des Sedenense-Basiskaryotyps, also durch Autopo-
lyploidisierung entstanden ist (Tabelle 5; Abb. 80).

H. parlatorei-Gruppe: Der hexaploide Chromosomensatz des endemisch sudwest-
alpinen Art H. sempervirens (Abb. 9) geht ebenfalls auf Autopolyploidie zuriick (Abb. 80).
Hier wurde der Parlatorei-Basiskaryotyp vervielfacht, wobei jedoch nicht alle NORs erhalten
geblieben sind. Wird der Karyotyp von H. sempervirens zu drei diploiden Satzen mit 14
Chromosomen aufgeteilt, enthalt jeder von ihnen vier (bzw. durch Reduktion drei) Satelliten-
chromosomen, von denen eines jeweils ein DAPI-Band im Arm ohne Satellit besitzt, wéhrend
die anderen an dieser Stelle keine Bander haben. Des Weiteren kommt in jedem dieser Sat-
ze ein Paar mit 5S rDNA-Bandern im kurzen Arm vor, das zugleich ein subtelomerisches
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DAPI-Band im Arm ohne 5S rDNA enthdlt (MCpar 1). Alle weiteren Nicht-
Satellitenchromosomen enthalten auch subtelomerische DAPI-Bander. Diese liegen jeweils
in einem Paar in beiden Armen, in zwei Paaren nur in den langen Armen und in einem Paar
nur in den kurzen Armen. Jeder dieser Sétze entspricht weitgehend dem Karyotyp von H.
parlatorei, insbesondere der stidalpinen Herkunft vom M. Baldo (Abb. 96).

H. convolutum-Gruppe: Von den polyploiden Vertretern der mediterran verbreiteten H.
convolutum-Gruppe besitzen die Chromosomensiatze des 13x H. filifolium subsp. filifolium,
des 10x subsp. arundanum und des 12x H. cantabricum — vergleichbar H. sempervirens —
eine verminderte Anzahl der Satellitenchromosomen und 5S rDNA-Bénder pro theoretisch
diploiden Satz mit 14 Chromosomen. Sie enthalten stets weniger als das Vielfache von vier
Loci der 45S rDNA sowie der 5S rDNA, was die diploiden Taxa der Untergattung Helictotri-
chon kennzeichnet (z.B. H. sarracenorum, H. convolutum).

Das Banderungsmuster der Satelliten-DNA CON1 und CON2 sowie von DAPI-positivem
Heterochromatin, insbesondere in den 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen, verweist dar-
auf, dass der Karyotyp von H. filifolium subsp. filifolium zwei Parlatorei-Basiskaryotypen ent-
halt (Abb. 81). Verdeutlicht wird dies durch das Vorkommen von zwei Paaren (IX und XI,
Abb. 15), die den Markerchromosomen MCpar IV von H. parlatorei entsprechen. Fir die Gb-
rigen Chromosomen der subsp. filifolium lasst sich nicht eindeutig feststellen, ob sie auf den
Convolutum- oder Setaceum-Basiskaryotyp zurtickgehen (siehe Kap. 4.6.3).

Im 10x Chromosomensatz von H. filifolium subsp. arundanum kommen zwei 5S rDNA-
enthaltende Paare vor (VIII und Xlll; Abb. 16), die wiederum den Markerchromosomen
MCpar IV und MCpar | von H. parlatorei sehr ahnlich sind. Bei vier weiteren Paaren mit 5S
rDNA lasst sich wie im Falle der subsp. filifolium nicht festellen, ob sie von einem Convolu-
tum- oder Setaceum-Basiskaryotyp stammen. Wird auch das tbrige Banderungsmuster be-
ricksichtigt, lasst sich der 10x-Satz von H. filifolium subsp. arundanum aus einem Parlatorei-
Basiskaryotyp und vier entweder Convolutum- oder Setaceum- Basiskaryotypen ableiten
(Abb. 81).

Im Chromosomensatz von H. cantabricum (Abb. 17) kommen im Gegensatz zu den bei-
den Unterarten von H. filifolium mehrheitlich Parlatorei-Basiskaryotypen vor. Dies zeigt sich
zum einen in einer geringeren Anzahl der DAPI-Bander pro hypothetisch diploidem Satz, was
fur den Parlatorei-Basiskaryotyp charakteristisch ist, zum anderen kommen darin vier 5S
rDNA enthaltende Chromosomenpaare ohne weitere Bander (Paare XII, XVII, XX und XXVI)
sowie ein 5S rDNA enthaltendes Chromosompaar mit jeweils einem DAPI-Band vor (Paar
XXV, die den Markerchromosomen MCpar IV bzw. MCpar | des Parlatorei-Basiskaryotyps
gleichen. Bei zwei weiteren 5S rDNA enthaltenden Paaren lasst sich wiederum nicht ent-
scheiden ob sie dem Convolutum- oder dem Setaceum-Basiskaryotyp entsprechen. Somit
setzt sich der Satz von H. cantabricum aus fiinf Parlatorei- und einem Convolutum- oder Se-
taceum-Basiskaryotyp zusammen (Abb. 81).

subg. Tricholemma: Das Vorkommen von jeweils acht Satellitenchromosomen mit relativ
kleinen Satelliten, einheitlich breiten 5S rDNA-Bandern, zentromernahen Chromomycin-
Bandern sowie von vier schmalen interkalaren 45S rDNA-Bandern in Nicht-Satellitenchromo-
somen spricht dafir, dass der tetraploide Satz der endemisch nordafrikanischen Art H. ja-
handiezii (Abb. 18) durch Autopolyploidisierung des Jahandiezii-Basiskaryotyps entstanden
ist (Abb. 77), der in den sonstigen Untergattungen nicht anzutreffen ist.

subg. Pratavenastrum, H. bromoides-Gruppe: Im tetraploiden Chromosomensatz der in
den sudlichen zentralen Mediterrangebiet verbreiteten Art, H. cincinnatum (Abb. 27), kom-
men zwei unterschiedliche Basiskaryotypen vor. Der Satz enthalt insgesamt drei Paare mit
Satellitenchromosomen. In einem davon (IX) liegt jeweils ein 5S rDNA-Band proximal zur
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NOR, ein typisches Merkmal der Marker-Satellitenchromosomen des Bromoides-
Basiskaryotyp (MSCbro, Kap. 4.3.1), der insgesamt auch zwei Satellitenchromosomen be-
sitzt. Weitere zwolf Chromosomen der Paare I, 1ll, 1V, V, VII und X enthalten nur sehr schma-
le oder gar keine COM2- bzw. DAPI-Bander. Das Chromosom 6 besitzt ein schmales 5S
rDNA-Band nahe dem Telomer. Dementsprechend enthédlt der Chromosomensatz von H.
cincinnatum einen Bromoides-Basiskaryotyp, zusammen mit einem davon abweichenden
Basiskaryotyp, der vier Satellitenchromosomen besitzt. In diesem Basiskaryotyp weist jedes
Satellitenchromosom 5S rDNA in den Armen ohne Satellit auf, was ansonsten fir Arten mit
dem Marginatum- oder Albinerve-Basiskaryotypen charakteristisch ist (Abb. 78). Da dieser
Chromosomensatz keinem der hier untersuchten diploiden Taxa eindeutig entsprach, wurde
er als ,Basiskaryotyp I“ bezeichnet, der in H. cincinnatum offenbar gemeinsam mit dem Ba-
siskaryotyp von H. bromoides vorkommt (Abb. 82).

Von den sudiberisch-nordmarokkanisch verbreiteten Art, H. gervaisii, enthalt der
Chromosomensatz der tetraploiden subsp. arundanum (Abb. 28) ebenso wie H. cincinnatum
den  Bromoides-Basiskaryotyp, was durch das Vorkommen des  Marker-
Satellitenchromosoms MSCbro, der schmalen subtelomerischen COM2-Bander und durch
das Fehlen von DAPI-Bandern in den Nicht-Satellitenchromosomen deutlich wird. Aufgrund
von chromosomenmorphologischen Verdnderungen sind drei Paare davon abweichend vom
Bromoides-Basiskaryotyp submetazentrisch. Dartber hinaus ist der Satz dieser Herkunft von
H. gervaisii subsp. arundanum (Abb. 82) durch zwei Paare submetazentrischer Nicht-
Satellitenchromosomen mit breiten DAPI-Bandern in den langen Armen (MCpoly), durch ein
Paar Satellitenchromosomen, sowie vier Paare metazentrischer Nicht-Satellitenchromo-
somen — von denen zwei 5S rDNA-Béander enthalten — gekennzeichnet. Dieser — hier als
.Basiskaryotyp II* bezeichnete (siehe Kap. 4.4) — Karyotyp wurde in den untersuchten diploi-
den Taxa ebenfalls nicht gefunden, kommt aber in zahlreichen anderen polyploiden Taxa des
subg. Pratavenastrum vor, wobei z.T. Variationen im Banderungsmuster festzustellen sind.

Obwohl die Satellitenchromosomen des hexaploiden H. gervaisii subsp. arundanum keine
5S rDNA-Loci proximal zur NOR aufweisen (Abb. 29) ist aufgrund des Banderungsmusters
von 14 Chromosomen eine Beteiligung des Bromoides- Basiskaryotyps bei der Entstehung
von H. gervaisii subsp. arundanum dennoch sehr wahrscheinlich. Auch in dieser Herkunft
kommen - abweichend vom Bromoides-Basiskaryotyp — submetazentrische Nicht-
Satellitenchromosomen vor (Paare VIII und XVI). Die tbrigen Chromosomen gehéren zum
Basiskaryotyp Il, der in dieser hexaploiden ,Chromosomenrasse” der subsp. arundanum da-
mit gleich doppelt vertreten ist (Abb. 82). Sie besitzen die typischen zwei Paare submeta-
zentrischer Chromosomen mit breiten subtelomerischen DAPI-Bandern im langen Arm
(MCpoly) und in allen Chromosomen zumindest in einem Arm DAPI-Bander.

Der 8x Chromosomensatz von H. gervaisii subsp. gervaisii geht ausschlie3lich auf diesen
Basiskaryotyp Il zuriick, wahrend der Bromoides-Basiskaryotyp fehlt (Abb. 82). Die zahlrei-
chen submetazentrischen Chromosomen mit breiten DAPI-Bandern in den langen Armen
verteilen sich auf die vier Sétze dieses Basiskaryotyps in der Weise, dass in drei von ihnen
sogar drei dieser Paare (MCpoly) vorkommen.

In dem 15x Chromosomensatz der sudlichstverbreiteten Art der H. bromoides-Gruppe, H.
pruinosum (Abb. 33) kommen zwei unterschiedliche Basiskaryotypen kombiniert vor, wobei
der Bromoides-Basiskaryotyp wiederum nicht vertreten ist. Aufgrund des Fehlens von DAPI-
Bandern in einer entsprechenden Anzahl von Chromosomen und der Lage von 5S rDNA-
Bandern in den Satellitenchromosomen im Arm ohne Satellit (MSCalb bzw. MCSlev) zeigt
sich ein Vorkommen von typischen Albinerve-Basiskaryotypen (aus der H. marginatum-
Gruppe; Abb. 85), die in dieser Art dreifach vorhanden sind. Die weiteren neun haploiden
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Satze gehen auf eine 4,5fache Beteiligung des Basiskaryotyps Il im Genom von H. pruino-
sum zuriick, wobei abgesehen von breiten DAPI-Bandern in allen Chromosomen wiederum
das Auftreten der charakteristischen submetazentrischen Chromosomenpaare mit breiten
DAPI-Bandern in den langen Armen festzustellen ist (MCpoly; Kap. 4.3.2).

Die 10x Chromosomensatze der beiden untersuchten Herkinfte der ostmediterranen Art
H. agropyroides (Kreta, Peloponnes) besitzen in der Mehrzahl ihrer jeweils zehn Satelliten-
chromosomen gleichzeitig zwei 5S rDNA-Bander (MSCagr). Eines davon liegt proximal zur
NOR, wie es fur den Bromoides-Karyotyp charakteristisch ist. Das andere liegt im Arm ohne
Satellit, was den Marginatum- oder Albinerve-Karyotyp kennzeichnet. Satellitenchromosomen
mit zugleich beiden Bandern beschrénken sich — abgesehen von seltenen Ausnahmen bei
einzelnen Chromosomen (vgl. Paar XIIl von H. gervaisii subsp. gervaisii; Abb. 30) — auf H.
agropyroides. Die Chromosomensatze beider Herkiinfte entstanden durch Autopolyploidisie-
rung von Chromosomenséatzen, die hier als Agropyroides-Basiskaryotyp bezeichnet werden.
Die peloponnesische Herkunft (R6 10698; Abb. 34) unterscheidet sich dabei gegenulber der
Herkunft aus Kreta (W 20; Abb. 36) durch eine héhere Anzahl von DAPI-Bandern sowie
durch eine etwas starkere Asymmetrie der Chromosomen, die auf das Auftreten von insge-
samt zehn submetazentrischen Chromosomen zurtickzufiihren ist. Mdglicherweise waren
hierbei sogar zwei ,Varianten* des Agropyroides-Basiskaryotyps zu unterscheiden, denen die
ungewohnliche Struktur der Satellitenchromosomen jedoch gemeinsam ware (Abb. 83; siehe
Kap. 4.6.3).

H. marginatum-Gruppe: Die Chromosomen des tetraploiden Chromosomensatzes von
H. albinerve (Abb. 26) entsprechen einem duplizierten Albinerve-Basiskaryotyp, sowohl hin-
sichtlich der Markerchromosomen (MSCalb/MSClev, MCalb/MClev), der Verteilung der Satel-
liten-DNA-Bander als auch beziglich des Fehlens von DAPI-Bandern, so dass von Autopo-
lyploidie auszugehen ist (Abb. 84).

Der hexaploide Chromosomensatz von H. cintranum (Abb. 31) ist wahrscheinlich ebenfalls
durch Autopolyploidisierung entstanden. Das Vorkommen der Marker-Satellitenchromo-
somen MSCmar zusammen mit submetazentrischen Nicht-Satellitenchromosomen und
DAPI-Bandern in 19 Nicht-Satellitenchromosomen sprechen dafir, dass dieser Satz durch
Verdreifachung des Marginatum-Basiskaryotyps hervorgegangen ist (Abb. 83).

Im hexaploiden Chromosomensatz von H. hackelii (Abb. 32) sind zwei unterschiedliche
Basiskaryotypen kombiniert, so dass Allopolyploidie vorliegt. Einer von ihnen entspricht dem
Albinerve-Basikaryotyp und liegt in einfacher Anzahl vor. Dieser ist durch ein Paar Satelliten-
chromosomen, Fehlen von DAPI-Bandern jedoch durch das Vorkommen von Satelliten-DNA-
Bandern gekennzeichnet. In doppelter Anzahl ist hingegen der Basiskaryotyp Il im Genom
von H. hackelii repréasentiert, der durch jeweils zwei submetazentrische Nicht-Satelliten-
chromosomen mit breiten subtelomerischen DAPI-Béandern im langen Arm (MCpoly) gekenn-
zeichnet ist (Abb. 85). Die Satellitenchromosomen dieser Basiskaryotypen Il besitzen 5S
rDNA in den Armen ohne Satellit. In jedem seiner Chromosomen kommen subtelomerische
DAPI-Bander vor.

H. aetolicum-Gruppe: Das DAPI-Banderungsmuster des 12x Chromosomensatzes von
H. armeniacum (Abb. 38), das Vorkommen von zehn submetazentrischen Chromosomen mit
DAPI-Bandern jeweils im langen Arm und von 12 Satellitenchromosomen lassen vermuten,
das dieser Satz durch Autopolyploidisierung entstanden ist (Abb. 83). Als konstituierende
Chromosomensatze kommt am ehesten der Aetolicum-Basiskaryotyp mit einem entspre-
chenden B&nderungsmuster, einem submetazentrischen Nicht-Satellitenchromosomenpaar
und metazentrischen Satellitenchromosomen in Frage (Abb. 37). Der 12x Chromosomensatz
von H. armeniacum enthalt allerdings nur genau die Halfte der aufgrund des Aetolicum-
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Basiskaryotyps zu erwartenden Anzahl von 24 Satellitenchromosomen. Entweder kam es bei
H. armeniacum zu einer Reduktion bzw. Suppression von NORs in Form einer intraspezifi-
schen “nucleolar dominance” in Polyploiden (siehe Kap. 4.2.2) — so wie in Abb. 83 ange-
nommen — oder aber sein Chromosomensatz geht auf einen unbekannten Basiskaryotyp
zuriick, der nur zwei anstelle von vier metazentrischen Satellitenchromosomen enthalt, an-
sonsten aber dem Aetolicum-Basiskaryotyp gleicht. In situ-Hybridisierungen mit den DNA-
Proben, die zur Klarung dieser Frage beitragen kénnten, lie3en sich bei H. armeniacum aus
Mangel an Praparaten nicht durchfihren.

H. blaui-Gruppe: Die Chromosomensatze der durchwegs hochpolyploiden H. blaui-
Gruppe sind &auRRerst uneinheitlich zusammengesetzt. Autopolyploidie ist eher selten (H.
blaui, z.T. H. pratense subsp. amethysteum). Allopolyploidie Gberwiegt bei weitem. In den
Allopolyploiden, die mit = 12x mehrere unterschiedliche Ploidiestufen umfassen, sind z.T.
mehr als zwei unterschiedliche Basiskaryotypen/Genome in den Zellkernen vertreten und
dies in zahlenmalig zudem wechselnden Anteilen.

Der 14x Chromosomensatz des nordbalkanisch-montanen H. blaui subsp. blaui (Abb. 39)
ist durch Autopolyploidie entstanden. Es lassen sich insgesamt sechs untereinander voll-
standig Ubereinstimmende Satze a 14 Chromosomen ermitteln, von denen jeder zwei Satelli-
tenchromosomen mit 5S rDNA im Arm ohne Satellit sowie subtelomerische DAPI-Bander
enthdalt, die den Markerchromosomen MSCmar des Marginatum-Basiskaryotyps (siehe Kap.
4.3.1) entsprechen. Des weiteren kommen — ebenfalls dem Marginatum-Basiskaryotyp ent-
sprechend — je zwei submetazentrische Nicht-Satellitenchromosomen und drei metazentri-
sche Nicht-Satellitenchromosomen mit subtelomerischen DAPI-Bandern vor. Die anderen 14
Chromosomen (metazentrisch, ohne NORs, 5S rDNA- und DAPI-Bander) des H. blaui-
Chromosomensatzes sind aufgrund fehlender Marker weder dem Marginatum- noch einem
anderen Basiskaryotyp schlissig zuzuordnen. Vermutlich sind sie erst nach erfolgter Po-
lyploidisierung unter Reduktion von NORs und 5S-rDNA-Loci aus einem Marginatum-
Basiskaryotyp entstanden, so dass fur H. blaui von autopolyploider Entstehung ausschliel3-
lich aus Marginatum-Basiskaryotypen auszugehen ist (Abb. 83).

Aufgrund des Banderungsmusters der 126 Chromosomen des 18x-H. pratense subsp.
pratense (Abb. 40) lasst sich schlieRen, dass dieser Chromosomensatz aus zwei unter-
schiedlichen Basiskaryotypen entstanden ist. Drei davon entsprechen aufgrund vorhandener
Satelliten-DNA-, jedoch fehlender DAPI-Bander und der submetazentrischen Chromosomen
weitgehend dem Albinerve-Basiskaryotyp, wobei jedoch eine Reduktion der NORs von ins-
gesamt zwei Satellitenchromosomen-Paaren und von 5S rDNA-Bandern stattgefunden hat.
Die Ubrigen Chromosomen entsprechen sehr eindeutig dem Basiskaryotyp I, der damit
sechsfach in der subsp. pratense vertreten ist (Abb. 86). Jede dieser sechs Kopien enthalt
zwei charakteristische Paare von submetazentrischen Chromosomen mit breiten subtelome-
rischen DAPI-Bandern (MCpoly). Des weiteren kommen jeweils ein Paar Satellitenchromo-
somen mit 5S rDNA in den Armen ohne Satellit und subtelomerischen DAPI-B&ndern sowie
vier Paare von metazentrischen Nicht-Satellitenchromosomen mit breiten subtelomerischen
DAPI-Bandern vor.

Im 14x Chromosomensatz von H. pratense subsp. aff. pratense (Abb. 42) kommen die
gleichen Basiskaryotypen wie in H. pratense subsp. pratense vor, sind jedoch anteilsmaRig
anders reprasentiert (Abb. 86). Der Albinerve-Basiskaryotyp ist mit einer Anzahl von vier ge-
geniber nur drei Basiskaryotypen Il vertreten. Wahrend es bei H. pratense subsp. pratense
zur Reduktion der NORs im dort anteilsmafRig weniger stark vertretenen Albinerve-
Basiskaryotyp kam, ist bei H. pratense subsp. aff. pratense hingegen eine Reduktion von
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NORs bei Chromosomen des hier anteilsmafRig schwacher vertretenen Basiskaryotyps Il
eingetreten.

Der 19x Chromosomensatz von H. pratense s.l. (Abb. 41), einer H. pratense ahnlichen
Herkunft vom Mt. Ventoux, enthélt wiederum den Albinerve- sowie den Basiskaryotyp 1l (Abb.
86). Dabei besteht der Chromosomensatz Uberwiegend aus dem Albinerve-Basiskaryotyp,
der 8,5fach vertreten ist und aus nur einem Basiskaryotyp Il. Reduziert wurden hier die
NORs von ca. vier dem Albinerve-Basiskaryotyp zugehérigen Satellitenchromosomen, wéh-
rend gleichzeitig die NORs der Satellitenchromosomen aus dem in einfacher Zahl vorhande-
nen Basiskaryotyp Il erhalten geblieben sind. Allerdings sind vier Satellitenchromosomen
atypisch gestaltet (Abb. 41), da sie im langen Arm die NORs, im kurzen die 5S rDNA und ein
breites subtelomerisches DAPI-Band aufweisen, was auf Chromosomenmutation durch peri-
zentrische Inversion hindeutet.

Die drei untersuchten Herkiinfte von H. pratense subsp. ibericum zeigen Ubereinstim-
mend, dass in ihren 14x-15x Chromosomensatzen Chromosomen aus jeweils drei unter-
schiedlichen Basiskaryotypen beteiligt sind, aus dem Albinerve-, Marginatum-Basiskaryotyp
und dem Basiskaryotyp Il (Abb. 87). Diese kommen jedoch in den jeweiligen Herkiinften mit
unterschiedlichen Anteilen vor. Im 14x Chromosomensatz der Herkunft R6 10568 (Abb. 43)
sind zwei Albinerve-, drei Marginatum-Basiskaryotypen und zwei Basiskaryotypen Il enthal-
ten. In diesem Satz wurden drei NORs reduziert, die wahrscheinlich den drei Marginatum-
Basiskaryotypen zuzurechnen sind, da im Satz drei Paare mit 5S rDNA-Loci im langen Arm
vorkommen, die aus ehemaligen Satellitenchromosomen resultieren kénnten. Im 15x Chro-
mosomensatz der Herkunft R6 3814 (Abb. 44) ist der Marginatum-Basiskaryotyp anteilig
starker vertreten, namlich 4,5fach. Er kommt zusammen mit wiederum zwei Albinerve-
Basiskaryotypen, jedoch nur einem Basiskaryotyp Il vor. Der gleichfalls 15x Chromosomen-
satz der Herkunft RO 3774 (Abb. 45) enthalt den Albinerve-Basiskaryotyp 3fach, den Margi-
natum-Basiskaryotyp 2,5fach und den Basiskaryotyp Il 3fach.

Die Chromosomensatze der drei untersuchten 18x-19x-Herkiinfte der endemisch in den
zentralen und dstlichen Pyrenden vorkommenden Unterart von H. pratense subsp. ame-
thysteum weichen von denen der subsp. ibericum deutlich ab. Fir die beiden 18x- Herkinfte
der subsp. amethysteum (R0 4013, R6 3990; Abb. 46, 48) ist auf Autopolyploidie basierend
auf Vervielfachung des Albinerve-Basiskaryotyps zu schlieRen (Abb. 84), was aufgrund des
Fehlens von DAPI-Bandern sowie des Vorkommens von Satellitenchromosomen mit 5S
rDNA in den Armen ohne Satellit (MSCalb/MSClev) erkennbar wird. Demgegeniber enthalt
der 19x Chromosomensatz der Herkunft R6 4015 (Abb. 47) neben 6,5 Albinerve-
Basiskaryotypen noch drei Marginatum-Basiskaryotypen (Abb. 84). Diese sind jeweils durch
ein Paar Satellitenchromosomen mit 5S rDNA in den Armen ohne Satellit und subtelomeri-
schen DAPI-Bandern (MSCmar) sowie dem Vorkommen von drei Paaren von Nicht-
Satellitenchromosomen mit breiten subtelomerischen DAPI-Bandern gekennzeichnet.

Die beiden Herkiunfte von H. praeustum (R6 10232, W 10; Abb. 51, 52) besitzen zu fast
gleichen Anteilen den Albinerve-Basiskaryotyp und den Basiskaryotyp Il (Abb. 85). Der 18x
Chromosomensatz der Herkunft RGO 10232 enthalt vier der Albinerve-Basiskaryotypen, deren
Chromosomen keine DAPI-Bander besitzen. Bei diesen vier Satzen ist nur ein daflr typi-
sches Satellitenchromosom erhalten (MSCalb/MSClev), wahrend die NORs der anderen Sa-
tellitenchromosomen offenbar reduziert worden sind, bzw. ein ganzes Chromosomenpaar
fehlt (2n = 124; Tabelle 3). Die anderen Chromosomen des Satzes dieser Herkunft sind dem
Basiskaryotyp Il zuzuordnen, der insgesamt 5fach vorkommt. Sie weisen pro Satz bis zu drei
der typischen submetazentrischen Chromosomen mit breiten DAPI-Bé&ndern auf (MCpoly).
Im 16x Chromosomensatz der Herkunft W 10 kommen ebenfalls vier Albinerve-
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Basiskaryotypen vor aber auch nur vier des Basiskaryotyps Il. Die Anzahl der typischen
submetazentrischen Markerchromosomen MCpoly betragt hier nur drei pro diploidem Satz.

H. adsurgens-Gruppe: Ebenso wie bei den meisten untersuchten Vertretern der polyploi-
den H. blaui-Gruppe gehen die Chromosomenséatze der Taxa der H. adsurgens-Gruppe auf
Allopolyploidie zurtick. Der 18x Chromosomensatz von H. adsurgens (Abb. 49) enthalt wie-
derum drei unterschiedliche Basiskaryotypen. Der Albinerve-Basiskaryotyp ist 3fach, der
Marginatum-Basiskaryotyp 2fach und der Basiskaryotyp Il 4fach vertreten (Abb. 88). Reduk-
tionen der NORs haben hier offenbar innerhalb der Albinerve- und der Marginatum-
Basiskaryotypen stattgefunden.

In ahnlicher Weise enthalt auch der 18x Chromosomensatz von H. planiculme (Abb. 50)
diese drei Basiskaryotypen. Wie in H. adsurgens kommt der Basiskaryotyp Il mit den typi-
schen submetazentrischen Nicht-Satellitenchromosomen (MCpoly) 4fach vor. Der Albinerve-
Basiskaryotyp ist dagegen 4fach und der Marginatum-Basiskaryotyp nur einfach vorhanden
(Abb. 88). Innerhalb des Albinerve-Basiskaryotyps wurden hier offenbar die NORs reduziert.

Incertae sedis: Der ca. 20x Chromosomensatz der endemischen Art Nordostportugals, H.
lusitanicum (Abb. 53), besitzt mit 2n = 138 Chromosomen die hdchste Chromosomenzahl
aller hier untersuchten Taxa und geht offenbar auf eine Kombination von insgesamt drei un-
terschiedlichen Basiskaryotypen zuriick (Abb. 89). Mehrheitlich, d.h. etwa 7fach ist hier der
Albinerve-Basiskaryotyp reprasentiert, mit charakteristischer Anordnung der 5S rDNA in den
Satellitenchromosomen in den Armen ohne Satellit (MCSalb/MSClev) und ohne ausgepragte
Bander von DAPI-positivem Heterochromatin. Zuséatzlich ist der Basiskaryotyp Il in 1facher
Anzahl enthalten. Es lasst sich hier zwar nur ein submetazentrisches Paar mit breiten DAPI-
Bandern (MCpoly) dieses Basiskaryotyps feststellen, jedoch enthalten alle Gbrigen Chromo-
somen des Satzes breite DAPI-Bander und die Satellitenchromosomen 5S rDNA im Arm oh-
ne Satellit. Die Ubrigen Chromosomen von H. lusitanicum gehen auf den Versicolor-
Basiskaryotyp zurtick, der in H. lusitanicum 2fach mit jeweils ca. zehn subtelomerischen
Chromomycin-Bandern in den Chromosomen jedoch mit nur insgesamt vier anstatt von acht
NORs bzw. Satellitenchromosomen vertreten ist (vgl. Kap. 4.2.2). Das Vorkommen des Ver-
sicolor-Basiskaryotypen beschrankt sich innerhalb der untersuchten polyploiden Taxa auf H.
lusitanicum.

4.5.2 Karyotypen der Polyploiden anderer Gattungen

Die Chromosomensatze polyploider Taxa aus den anderen untersuchten Gattungen lassen
in einigen Fallen aufgrund der Chromosomenzahl und dem Vorkommen einer bestimmten
Anzahl von Chromosomen mit einem spezifischen Banderungsmuster (Kap. 4.3) Ruck-
schlisse auf eine mdgliche Entstehung zu (allopolyploid oder autopolyploid).

Pooideae: Aveneae: Der Chromosomensatz der perennierenden, endemisch-algerischen
Avena macrostachya (Abb. 54) ist autotetraploid (vgl. auch Baum & Rajhathy 1976). Ableit-
bare diploide Satze enthalten unter 14 Chromosomen jeweils vier Satellitenchromosomen,
von denen zwei ein 45S rDNA-Band im Arm ohne Satellit besitzen. Vier Nicht-
Satellitenchromosomen enthalten 5S rDNA-Bander. In zwei dieser Chromosomen kommt in
beiden Armen ein 5S rDNA-Band vor. Wie alle Nicht-Satellitenchromosomen sind die Satelli-
tenchromosomen hier metazentrisch. Baum und Rajhathy (1976) ermittelten dagegen sub-
metazentrische Satellitenchromosomen (siehe Kap. 4.6.4).

Der Karyotyp des v.a. in Europa weitverbreiteten Wiesengrases Arrhenatherum elatius
subsp. elatius (Abb. 59) ist tetraploid. Der Satz setzt sich ebenfalls aus weitgehend identi-
schen Chromosomensétzen zusammen, so dass auf Autopolyploidie zu schlie3en ist. Re-
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konstruierte diploide Séatze wirden jeweils nur zwei Satellitenchromosomen (vgl. Mitchell et
al. 2003) mit grof3en Satelliten und 5S DNA in den Armen ohne Satellit enthalten. Je zwei
Nicht-Satellitenchromosomen besitzen 5S rDNA-Bander in den kurzen Armen. Alle Chromo-
somen sind metazentrisch und besitzen fast einheitlich breite DAPI-Bander.

Die hexaploiden Chromomosomensatze des sud- und ostaustralisch verbreiteten
Amphibromus nervosus (Abb. 56, 57) enthalten insgesamt lediglich vier 45S rDNA-Bander
(NORs) und nur zwei 5S rDNA-Béander, die ebenfalls in diesen Satellitenchromosomen lokali-
siert sind. Zwar ist die Position der NORs in langen Chromosomenarmen recht ungewdhn-
lich, jedoch tragt dies nicht zur Klarung der Frage bei, ob diese offenbar vollstandig diploidi-
sierten hexaploiden Chromosomenséatze durch Auto- oder Allopolyploidie entstanden sind.
Der grof3te Teil der in jeweils sechs Satzen mit x = 7 Chromosomen urspriinglich vorhande-
nen 45S- und 5S rDNA-Loci muss jedenfalls eliminiert worden sein. Die Chromosomensatze
der beiden untersuchten Herklinfte von A. nervosus stimmen miteinander auch bezuglich der
sonstigen untersuchten chromosomalen Marker weitgehend Uberein (v.a. metazentrische
Chromosomen, fehlende bis wenige DAPI-Bander) und sind strukturell wenig auffallig (Feh-
len von Bandern der Satelliten-DNAs CON1 und CONZ2), so dass sich daraus ebenfalls keine
Informationen Uber auto- bzw. allopolyploide Enstehung dieses sidhemisphéarischen Taxons
gewinnen lassen.

Der Chromosomensatz des eurasiatisch, v.a. montan bis alpin verbreiteten Goldhafers
Trisetum flavescens subsp. flavescens (Abb. 64) besitzt mit 2n = 36 eine fur die Tribus Ave-
neae untypische Chromosomengrundzahl von x = 6 (vgl. Kap. 4.1). Der untersuchte Chro-
mosomensatz einer balkanischen Herkunft I&sst sich auf drei weitgehend einheitliche diploide
Chromosomensatze mit 2n = 12 zurickfuhren. Jeder von ihnen enthalt ein Paar Satelliten-
chromosomen mit NORs im langen Arm und sehr grof3en Satelliten, in denen breite DAPI-
Bander vorkommen, sowie 5S rDNA-Bander in den Armen ohne Satellit. Unter den finf Paa-
ren von Nicht-Satellitenchromosomen enthalten drei Paare DAPI-Bander in beiden Armen,
eines von ihnen besitzt zuséatzlich CON2-Bander in einem Arm. Die beiden anderen Paare
weisen DAPI-Bander nur in einem Arm auf. Ein Paar der Nicht-Satellitenchromosomen be-
sitzt CON2-Bander in den Armen, die keine DAPI-Bander enthalten. Obwohl sich aus friihe-
ren Angaben entnehmen lasst, dass bei T. flavescens auch Chromosomenséatze vorkommen,
die fur die Tribus Aveneae weitverbreitete haploide Basischromosomenzahl von x = 7 auf-
weisen, geht die untersuchte Herkunft von Trisetum flavescens mit 2n = 36 offensichtlich auf
autopolyploide Entstehung aus x = 6 zurtick und ist nicht durch Dysploidie aus 2n = 42 basie-
rend auf x = 7 entstanden (siehe Kap. 4.6.4).

Der mit 2n = 56 oktoploide Chromosomensatz einer balkanischen Herkunft der nordhe-
misharisch-temperat verbreiteten Koeleria cristata subsp. cristata (Abb. 63) erscheint weitge-
hend diploidisiert, so dass sich keine Hinweise ergeben, wie diese Polyploide entstanden
sein kann. Entweder liegt hier Allopolyploidie vor oder es kam nach autopolyploider Entste-
hung zu starken Chromosomenumbauten sowie zur Reduktion ribosomaler DNAs (45S
rDNA) in einzelnen Chromosomen. Kenntnis der Karyotypstrukturen weiterer Vertreter dieser
artenreichen Gattung waren vonnoten, um einzelne haploide Chromosomensétze in dieser
Polyploiden identifizieren und unterscheiden zu kdnnen. Insgesamt zeigen die Chromoso-
mensatze der beiden untersuchten Taxa von Trisetum und Koeleria sehr deutliche Unter-
schiede (Aufbau der Satellitenchromosomen, submetazentrische Nicht-Satellitenchromo-
somen, Verteilung der DAPI-Bander), obwohl beide Gattungen als nahverwandt anzusehen
sind (vgl. Tzvelev 1971, 1976; Clayton & Renvoize 1986; Frey 1993; Grebenstein et al. 1998;
siehe Kap. 4.6.4).
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Der Chromosomensatz einer untersuchten Herkunft von Deschampsia cespitosa subsp.
cespitosa aus Mitteldeutschland (Abb. 61) besitzt mit 2n = 26 Chromosomen wiederum nicht
die typische Basischromosomenzahl der Aveneae von x = 7 (vgl. Kap. 4.1). Von den 13 ein-
deutig identifizierbaren und voneinander unterscheidbaren Chromosomenpaaren sind sechs
metazentrisch (I, 11, V, I1X, X, und XIII) und sieben submeta- bzw. subtelozentrisch (lll, 1V, VI,
VII, VIII, X1, XII). Bei der untersuchten Herkunft von D. cespitosa liegt also Allopolyploidie vor,
bei der zwei extrem unterschiedliche Chromosomensétze beteiligt sind (Kap. 4.6.4). Das vor-
liegende Ergebnis ist insofern interessant als hier anhand chromosomenmorphologischer
Merkmale sowohl ,dibasische* Polyploidie, d.h. eine Kombination von Chromosomensatzen
mit unterschiedlichen Chromosomenzahlen in Polyploiden, und gleichzeitig hybridogene Art-
bildung (ein ,artgewordener* Hybrid) nachgewiesen werden kénnen (vgl. Milium montianum;
Bennett & Thomas 1991, Bennett et al. 1992).

Die drei weiteren untersuchten Taxa der Aveneae, Agrostis capillaris, Ammophila arenaria
subsp. arundinacea und Holcus mollis sind mit 2n = 28 tetraploid und gehen einheitlich auf
die Grundzahl von x = 7 zuriick. Abgesehen von der Chromosomenzahl unterscheiden sie
sich aber bezlglich aller sonstigen untersuchten chromosomalen Merkmale deutlich vonein-
ander und von den Ubrigen untersuchten Taxa der Aveneae. Bei der untersuchten Herkunft
des eurasiatisch weitverbreiteten Agrostis capillaris (Abb. 55) ist v.a. aufgrund seiner struktu-
rell deutlich voneinander verschiedenen Satellitenchromosomen von allopolyploider Entste-
hung auszugehen. Vier der sechs Satellitenchromosomen enthalten die 45S rDNA (NOR) im
langen Arm und besitzen einen grof3en Satelliten. Die beiden anderen Satellitenchromoso-
men enthalten die 45S rDNA (NOR) im kurzen Arm bei gleichzeitig kurzen Satelliten und
weisen im langen Arm ein Band von 5S rDNA auf, welches in den vier anderen Satelliten-
chromosomen fehlt. Welche der Nicht-Satellitenchromosomen von A. capillaris — mit z.T.
auffalligen 5S rDNA- und DAPI-Bandern — den beiden hier vertretenen Chromosomensatzen
zugeordnet werden kénnen, bleibt spekulativ. Weitere Arten der grol3en Gattung Agrostis
(ca. 220 Arten) missten noch entsprechend untersucht werden.

Fur die tetraploide Ammophila arenaria subsp. arundinacea (Abb. 60), die mediterrane
Unterart einer europdisch verbreiteten Pflanze der Kistendiinen, ist aufgrund der vier vor-
kommenden Paare von Satellitenchromosomen, die sich voneinander sehr deutlich unter-
scheiden, ebenfalls alloploide Entstehung sehr wahrscheinlich (Chromosomengestalt, Grol3e
der Satelliten und Lokalisation der NORs, Breite der 45S rDNA-Bé&nder in den Satelliten-
chromosomen). Auch die Struktur der Nicht-Satellitenchromosomen spricht fir Allopolyploi-
die, da sich zehn Paare eindeutig homologer Chromosomen ausmachen lassen, wobei sich
diese Paare gleichzeitig stark unterscheiden (Gréf3en- und Symmetrieunterschiede, DAPI-
und 5S rDNA-Béander.

Im tetraploiden Chromosomensatz des v.a. europaisch verbreiteten Holcus mollis (Abb.
62) zeigen die vier vorhandenen, auffllig gestalteten Satellitenchromosomen hingegen weit-
gehende Ubereinstimmung. Zuséatzlich liegen groRe submetazentrische Nicht-Satelliten-
chromosomen in Form von zwei Paaren vor. Die Ubrigen Paare von Nicht-Satellitenchromo-
somen zeigen hinsichtlich ihrer Gestalt (ein Paar schwach submetzentrisch) und hinsichtlich
der 5S rDNA- (in sieben Chromosomen), CON2- sowie DAPI-Bander keine starken Differen-
zen untereinander, so dass Autopolyploidie nicht auszuschlie3en ist. Unter Annahme von
Autopolyploidie wurden in tetraploidem H. mollis jedoch entweder chromosomenmorpholo-
gisch nicht komplett Gbereinstimmende S&tze kombiniert oder es kam nach erfolgter Po-
lyploidisierung zu einigen Umbauten der Chromosomen.

Pooideae: Poeae: Aus dem hexaploiden Satz von Festuca rubra subsp. rubra (Abb. 65)
lassen sich drei hypothetische diploide Satze rekonstruieren, die untereinander weitestge-
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hend Ubereinstimmen, so dass auf Autopolyploidie zu schlieRen ist. Jeder dieser Satze ent-
halt zwei Paar Satellitenchromosomen. Unter den funf Paaren der Nicht-Satellitenchromo-
somen enthalt eines 5S rDNA- sowie subtelomerische DAPI- und CON2-Bénder, eines
subtelomerische DAPI-Bander in beiden Armen und eines subtelomerische DAPI-Bénder in
einem und CON2-Bander im gegeniber liegenden Arm. Bei den Chromosomen der verblei-
benden Paare haben offenbar Translokationen stattgefunden. Unter der Annahme einer
Translokation von Bereichen der 45S rDNA zwischen den Paaren XIV und V, wirde jeder der
konstruierten diploiden Sétze ein weiteres Paar mit subtelomerischen DAPI-Béndern in ei-
nem und 45S rDNA-Bandern im gegentber liegenden Arm sowie ein Paar ohne Bander be-
sitzen.

Pooideae: Triticeae: Bei der untersuchten tetraploiden portugiesischen Herkunft des me-
diterranen Kistendinen-Grases Elymus farctus subsp. farctus (Abb. 69) geht aus den chro-
mosomalen Strukturen nicht eindeutig hervor, ob Allo- oder Autopolyploidie vorliegt. Die bei-
den vorhandenen Paare von Satellitenchromosomen stimmen hinsichtlich des Vorkommens
von 5S rDNA-Bandern in den Armen ohne Satellit Uberein, allerdings sind die Satelliten sehr
ungleich groRR. Das DAPI- und Chromomycin-Banderungsmuster in den Nicht-Satelliten-
chromosomen zeigt nur in wenigen Féallen untereinander Gbereinstimmende Chromosomen-
paare (etwa VIl und VIII). Teilweise ist bereits die Identifikation homologer Chromosomen
aufgrund von Polymorphismen in den Bandern problematisch. Unter den Nicht-Satelliten-
chromosomen gibt es nur ein Paar mit 5S rDNA-Bandern, was als weiteres Indiz fur Allopo-
lyploidie zu bewerten ist.

Pooideae: Seslerieae: In dem oktoploiden Chromosomensatz einer Herkunft vom Mt.
Ventoux des europdisch verbreiteten Sesleria albicans subsp. albicans (Abb. 67) lassen sich
keine komplett einheitlichen, hypothetisch diploiden Satze mit 14 Chromosomen ableiten,
jedoch ist autopolyploide Entstehung denkbar. Die vier vorkommenden Paare von Satelliten-
chromosomen &hneln einander chromosomenmorphologisch und hinsichtlich der Lage der
45S rDNA, allerdings kommen in einem dieser Paare zusatzliche 5S rDNA innerhalb seiner
45S rDNA-Béander vor. Unter den Nicht-Satellitenchromosomen gibt es vier Paare mit insge-
samt 16 5S rDNA-Béndern, die auf eine — ansonsten seltene — Anordnung von urspringlich
gleichzeitig zwei Bandern in je einem Arm pro Chromosom zuriickgehen durften. Ebenso wie
bei Koeleria und Trisetum bedurfte es auch bei Sesleria zuséatzlicher Kenntnisse Uber die
Karyotypstrukturen anderer Taxa aus derselben Gattung, um Auto- von Allopolyploidie bes-
ser abgrenzen zu kénnen. Hierbei misste vor allem getestet werden, ob und in welcher Zahl
die in oktoploidem S. albicans gefundenen, auffalligen Satellitenchromosomen und 5S rDNA-
enthaltenden Nicht-Satellitenchromosomen auch in weiteren Taxa von Sesleria vorhanden
sind.

Arundinoideae: Danthonieae: Die Chromosomensatze der insgesamt vier untersuchten
balkanischen Herkinfte der europaisch-westasiatisch bzw. europaisch verbreiteten Arten
Danthonia alpina und D. decumbens &hneln einander sehr stark (Abb. 72-75). Sie besitzen
eine fir die Arundinoideae ungewdhnliche Basischromosomenzahl von x = 9 (siehe Kap.
4.6.5). Die vorliegenden tetraploiden Séatze mit 2n = 36 sehr kleinen Chromosomen sind voll-
standig diploidisiert. Sie enthalten ein Paar von Satellitenchromosomen mit der 45S rDNA in
den langen Chromsomenarmen und eines oder zwei submetazentrische Paare von Nicht-
Satellitenchromosomen. 5S rDNA kommt in den kurzen Armen von einem Nicht-Satelliten-
chromosomenpaar vor.

Arundinoideae: Arundineae: Ubereinstimmungen des Chromosomensatzes einer
portugiesischen Herkunft des mediterranen Arundo plinii (Abb. 71) mit denen der Gattung
Danthonia werden durch die ebenfalls kleinen Chromosomen deutlich. Die Basischromaoso-
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menzahl betragt hier jedoch x = 12, wie innerhalb der Arundinoideae Ublich. Der tetraploide
Chromosomensatz von A. plinii mit 2n = 48 enthalt ebenfalls nur ein Satellitenchromosomen-
paar und ein Paar von Nicht-Satellitenchromosomen mit 5S rDNA. Alle Chromosomen sind
metazentrisch. Im Unterschied zu den untersuchten Arten von Danthonia besitzt A. plinii je-
doch DAPI-positives Heterochromatin, welches im subtelomerischen Bereich von 17 Chro-
mosomen vorkommt.

Stipoideae: Stipeae: Der heptaploide Chromosomensatz von 2n = 84 in der untersuchten
Herkunft der westmediterranen Stipa gigantea (Abb. 66) zeichnet sich durch Kleine
Chromosomen und Fehlen von DAPI-Béandern aus. Es kommen 4 Paare von
Satellitenchromosomen vor, die neben der 45S rDNA keine zusatzliche 5S rDNA enthalten.
Letztere liegt in drei der Nicht-Satellitenchromosomen. Da der Chromosomensatz von S.
gigantea hinsichtlich der Anzahl dieser Marker wiederum stark diploidisiert ist (Reduktion und
Verlust von rDNA-Loci) lasst sich die Frage, wie ein urspringlich haploider
Chromosomensatz mit x = 12 gestaltet war, nicht zufriedenstellend beantworten. Wiederum
waren Vergleichsdaten aus anderen Vertretern derselben Gattung erforderlich.

incertae sedis: Die 2n = 24 Chromosomen des disjunkt balkanisch-kaukasisch verbreite-
ten Danthoniastrum compactum (Abb. 76) ahneln aufgrund ihrer geringen GrofRe und des
Fehlens von DAPI-Bandern denen von S. gigantea (siehe Kap. 4.6.5).

4.6 Karyosystematische Schlussfolgerungen
4.6.1 Karyologische Unterschiede der vier Untergattungen von Helictotrichon

Die gegenwartig zu Helictotrichon gestellten Vertreter der vier subgg. Helictotrichon, Tricho-
lemma, Pubavenastrum und Pratavenastrum zeigen auf chromosomalen Niveau mehrere
untergattungstypische Merkmale. Das Vorkommen von sehr symmetrischen Chromosomen-
satzen, zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Chromosomensatz (mit x = 7), 5S rDNA
in Nicht-Satellitenchromosomen, DAPI-Bandern an den Enden zumeist beider Chromoso-
menarme und Béandern der Satelliten-DNAs CON1 und CON2 in subtelomerischen Chromo-
somenabschnitten kennzeichnet die Arten des subg. Helictotrichon, mit Ausnahme von H.
desertorum. Bei dieser Art fehlen DAPI-Béander als auch Bander der Satelliten-DNA CONL.
Helictotrichon jahandiezii, als Vertreter des evtl. noch H. breviaristatum umfassenden subg.
Tricholemma, besitzt ebenfalls stark symmetrische Chromosomensatze, zwei Satelliten-
chromosomen pro haploiden Satz sowie die 5S rDNA-Bander in Nicht-Satellitenchromo-
somen. Die Art besitzt jedoch wesentlich groliere Chromosomen und zeigt starkere Langen-
unterschiede zwischen den einzelnen Chromosomen. Innerhalb der untersuchten Arten von
Helictotrichon kommen ausschlie3lich bei H. jahandiezii Chromomycin-positive Heterochro-
matinb&nder im zentromernahen Bereich mehrerer Chromosomen vor. Die Satelliten-DNAs
CON1, CON2 und COM2 fehlen. Die Chromosomenséatze zweier Herkinfte unterscheiden
sich im Vorkommen bzw. Fehlen von DAPI-positiven Heterochromatin. Helictotrichon pubes-
cens aus dem monotypischen subg. Pubavenastrum ist ebenfalls durch stark symmetrische
Chromosomensétze sowie die Anzahl von zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz
charakterisiert. Die chromosomalen Satelliten sind besonders gro3. 5S rDNA kommt sowohl
in Nicht-Satellitenchromosomen als auch in Satellitenchromosomen vor, wo sie im Satelliten
liegt. Die hier getesteten Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2 fehlen ebenso wie DAPI-
positives Heterochromatin. Diesen drei Untergattungen steht das subg. Pratavenastrum ge-
genlber, dessen Taxa durch das Vorkommen der Satelliten-DNA COM2 in subtelomerischen
Chromosomenbereichen gekennzeichnet sind. Beziiglich der tbrigen untersuchten karyolo-
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gischen Parameter zeigt sich das subg. Pratavenastrum uneinheitlicher und variabler als das
subg. Helictotrichon. Die Mehrheit der Taxa des subg. Pratavenastrum ist durch einen a-
symmetrischeren Karyotyp, das Vorkommen von nur einem Satellitenchromosom pro haploi-
den Satz, Lokalisation von 5S rDNA in den Satellitenchromosomen sowie subtelomerische
DAPI-Bander in jeweils nur einem Arm pro Chromosom gekennzeichnet. Drei Arten des
subg. Pratavenastrum weichen allerdings davon ab: H. aetolicum, H. compressum und H.
versicolor. Sie besitzen symmetrischere Karyotypen, zwei Satellitenchromosomen pro
haploiden Satz und enthalten 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen. Zwei dieser Arten
weisen auRerdem DAPI-Bander in jeweils beiden Chromosomenarmen auf (H. aetolicum, H.
compressum), zeigen also ein Merkmal, das ansonsten eher fir das subg. Helictotrichon
typisch ist.

4.6.2 Karyotypdifferenzierung der Untergattungen von Helictotrichon und ihren Ver-
wandten

Aufgrund der limitierten Anzahl von Merkmalen und Merkmalszusténden, die sich durch die
Methodik chromosomaler Untersuchungen erfassen lassen, ist es nur in seltenen Fallen
maglich, (1) eine im phylogenetischen Sinne irreversible Richtung bei der Verdnderung eines
Merkmals zu identifizieren (z.B. der Ubergang von diploid zu polyploid) und (2) Synapo-
morphien fir Verwandtschaftsgruppen héherer taxonomischer Kategorien (z.B. Gattung, Tri-
bus, Unterfamilie oder Familie) zu finden (z.B. das diffuse Zentromer mit invertierter Meiose
bei Cyperaceae und Juncaceae). Informationen tber die Entwicklungsrichtungen chromoso-
maler Merkmale kann der Vergleich mit phylogenetischen Hypothesen (Stammbaumen) lie-
fern, die aufgrund anderer Merkmale aufgestellt worden sind. Bisherige molekular-
phylogenetische Untersuchungen am Chloroplasten-Gen ndhF (Catalan et al. 1997), den
internen Spacern ITS1 und ITS2 aus der nuklearen 185-26S rDNA (Grebenstein et al. 1998)
und den intergenischen Spacern der nuklearen 5S rDNA (Réser et al. 2001) enthielten ein
relativ unvollstandiges ,,sampling” der Aveneae, d.h. es ist nur ein geringer Teil der vorkom-
menden Gattungen und infragenerischen Taxa einbezogen worden; in der Untersuchung des
ndhF-Gens ist Helictotrichon nicht berticksichtigt worden. Was das ,sampling” betrifft, ist die
Untersuchung von Restriktionsstellen der Chloroplasten-DNA und morphologischen Merkma-
len durch Soreng & Davis (2000) zwar die umfangreichste, die fir die gesamte Unterfamilie
Pooideae bislang durchgefiihrt worden ist, aber phylogenetisch ,kritische* Taxa (d.h. ,inter-
medidre* zwischen ansonsten scheinbar gut definierbaren Gattungen) sind dabei wenig be-
ricksichtigt worden, u.a. die Gattungen Danthoniastrum und Pseudarrhenatherum, Helictotri-
chon subg. Tricholemma oder die perennierende Avena macrostachya.

In der vorliegenden Untersuchung wurde kein chromosomales Merkmal gefunden, das die
vier Untergattungen von Helictotrichon gegeniiber anderen Taxa der Aveneae durch eine
Synapomorphie, d.h. ein gemeinsames abgeleitetes Merkmal, kennzeichnen wirde. Dies
allerdings war aufgrund der erwahnten Seltenheit von karyologischen ,higher level synapo-
morphies” auch nicht unbedingt zu erwarten. Derartiges ist bislang offenbar auch fur keine
andere artenreiche Gattung der Gréser nachgewiesen worden. Demgegenuber sind die Ver-
treter der Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum durch jeweils eigene Merkmale
gekennzeichnet, ebenso H. jahandiezii und H. pubescens als Arten der kleinen bzw. monoty-
pischen Untergattungen Tricholemma und Pubavenastrum. Dieses Resultat koinzidiert mit
Ergebnissen der molekular-systematischen Arbeiten tber die nukledren ribosomalen DNAs
und Restriktrionsstellen der plastidaren DNA, aus denen Helictotrichon als para-, vermutlich
sogar polyphyletisches ,Taxon* hervorgeht. Die vier Untergattungen erscheinen dabei gleich-
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zeitig als klar voneinander getrennte und jeweils monophyletische Gruppen, obwohl die
Topologien der einzelnen Stammb&ume in Details voneinander abweichen und z.T. nicht gut
gestiitzt sind. So sind subgg. Pratavenastrum und Pubavenastrum Schwestertaxa nach den
cpDNA-, 5S nrDNA-, aber nicht nach den ITS-Daten. Die subgg. Tricholemma und Helictotri-
chon sind Schwestertaxa nach den ITS-, aber nicht nach den 5S nrDNA-Daten (Grebenstein
et al. 1998, Soreng & Davis 2000, Roser et al. 2001).

Bei Chromosomensatzen von x = 7, mit sehr symmetrischen Chromosomen (Si > 79%),
mit starker Varianz der Chromosomenlangen (Gi < 70%), mit zwei Satellitenchromosomen
pro X = 7 (45S rDNA-Loci), mit 5S rDNA-Loci in den Nicht-Satellitenchromosomen, ohne
DAPI-positives Heterochromatin sowie ohne Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2 han-
delt es sich um Symplesiomorphien zwischen einzelnen Untergattungen von Helictotrichon
und anderen Taxa der Aveneae (z.B. Avena macrostachya), so dass sich daraus kein Argu-
ment zugunsten einer Monophylie von Helictotrichon ergibt (vgl. Abb. 90).

Neben dem differentiellen Vorkommen der Satelliten-DNAs CON1, CON2 (subg. Helic-
totrichon) und COM2 (subg. Pratavenastrum) bzw. dem Fehlen dieser Satelliten-DNAs
(subgg. Pubavenastrum und Tricholemma) zeigen die Chromosomenséatze der einzelnen
Untergattungen, bzw. Gruppen der Untergattung Pratavenstrum weitere Unterschiede. Sie
betreffen zum einen die Anzahl von Satellitenchromosomen pro haploiden Satz, zweitens das
Vorkommen der 5S rDNA auch in Satellitenchromosomen oder nur in Nicht-Satelliten-
chromosomen, weiterhin eine spezifische Verteilung der 5S rDNA-Loci innerhalb der Satelli-
tenchromosomen und schlief3lich auch die Symmetrie der Chromosomensétze. Um zu erkla-
ren, welche dieser Merkmale im phylogenetischen Sinne urspriinglich sind und wie diese
Chromosomensétze auseinander hervorgegangen sein kénnen, wurden sie auf ein verein-
fachtes Dendrogramm, das fir die fraglichen Taxa vom 5S rDNA-Stammbaum (Abb. 90; vgl.
Roser et al. 2001) abgeleitet wurde, aufgetragen.

Fur die Anzahl der Satellitenchromosomen ergeben sich zwei mogliche Hypothesen: (1)
Zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 sind urspringlich, ein Satellitenchromosom wurde
sekundar reduziert. (2) Ein Satellitenchromosom pro x = 7 ist urspriinglich, ein weiteres Sa-
tellitenchromosom wurde sekundar vermehrt. Wahrend in dem vereinfachten Dendrogramm
(Abb. 91) die Hypothese (1) insgesamt zwei apomorphe Veranderungen, erfordert, ergeben
sich fur die Hypothese (2) insgesamt finf apomorphe Veranderungen sowie eine Reversion
in Pseudarrhenatherum longifolium (grau). Nach dem parsimony-Kriterium ist Hypothese (1)
dementsprechend wahrscheinlicher, weil sie eine geringere Anzahl von Merkmalsverande-
rungen voraussetzt. Helictotrichon cincinnatum aus dem subg. Pratavenastrum wurde im
Dendrogramm nicht berlcksichtigt, da in dieser allotetraploiden Art Chromosomensatze mit
einem Satellitenchromosom bzw. mit zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 vorliegen (Kap.
4.5.1). Da H. cincinnatum in Abb. 90 eindeutig mit den Vertretern des subg. Pratavenastrum
gruppiert, die nur noch ein Satellitenchromosom pro x = 7 besitzen, entstammte die bei der
Erstellung des Dendrogramms verwendete 5S rDNA-Sequenz offensichtlich seinem Genom
mit einem Satellitenchromosom pro x = 7 und nicht jenem mit zweien.

Hinsichtlich des Vorkommens der 5S rDNA auch in Satellitenchromosomen oder nur in
Nicht-Satellitenchromosomen ergeben sich die beiden folgenden Hypothesen: (1) Die Lokali-
sierung der gesamten 5S rDNA in ausschlie3lich Nicht-Satellitenchromosomen ist urspriing-
lich. Erst sekundar wurde 5S rDNA in eines der Satellitenchromosomen transloziert. (2) Die
Lokalisierung von 5S rDNA in einem der Satellitenchromosomen ist urspringlich. Erst se-
kundar wurde diese 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen transloziert. Nach dem Auftra-
gen in das vereinfachte Dendrogramm (Abb. 92) erfordert die Hypothese (1) insgesamt zwei
apomorphe Veranderungen. Werden Taxa innerhalb des subg. Pratavenastrum im Detall
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mitberlcksichtigt, ist eine zusatzliche Reversion erforderlich (H. compressum, in grau). Hypo-
these (2) impliziert insgesamt drei apomorphe Verdnderungen. Zudem wirde Pseudarrhe-
natherum longifolium danach durch Reversion die 5S rDNA in den Satellitenchromosomen
besitzen (grau). Nach dem parsimony-Kriterium ist damit wiederum die Hypothese (1) wahr-
scheinlicher. Die Chromosomensatze der meisten untersuchten anderen Gattungen der Ave-
neae zeigen ein Vorkommen von 5S rDNA in Satellitenchromosomen (vgl. Hypothese 2).
Allerdings lassen sich die Daten fir diese Taxa augenblicklich noch nicht in einem phyloge-
netischen Kontext interpretieren.

Welche Position die 5S rDNA innerhalb der Satellitenchromosomen urspringlich einnahm,
ist schwieriger zu ermitteln (vgl. auch Kap. 4.2.4). Sie kommt in H. subg. Pratavenastrum
entweder in den Chromosomenarmen ohne NORs (Albinerve-, Marginatum-, Versicolor-
Basiskaryotyp, Basiskaryotypen | und 1l) oder unmittelbar benachbart der 45S rDNA in den
Chromosomenarmen mit den NORs vor (Pubescens-, Bromoides- und Aetolicum-
Basiskaryotyp). Im letzteren Fall liegt sie entweder distal (Pubescens-Basiskaryotyp) oder
proximal der NORs (Bromoides- und Aetolicum-Basiskaryotyp, auch bei Amphibromus ner-
vosus). In den Satellitenchromosomen des Agropyroides-Basiskaryotyps (z.T. auch im Ba-
siskaryotyp II) liegt sie sowohl im Arm ohne NOR als auch proximal zur NOR. Direkt inmitten
der 45S rDNA liegende, kolokalisierte 5S rDNA wie bei Arrhenatherum oder Sesleria kom-
men bei den Untergattungen von Helictotrotrichon nicht vor.

Hinsichtlich der Positionsveranderung der 5S rDNA in Bezug auf die NORs in den
Satellitenchromosomen ergeben sich zwei unterschiedliche merkmalsphylogenetische
Hypothesen: (1) 45S rDNA-nahe oder kolokalisierte Anordnung der 5S rDNA ist ein
urspriingliches Merkmal (vgl. Kap. 4.2.3), das in einer Reihe der fraglichen Taxa erhalten
geblieben ist. Die jeweils unterschiedlichen distal-proximalen Verteilungen von 45S- und 5S
rDNA in der NOR des Pubescens-, Bromoides- und Aetolicum-Basiskaryotyps sind durch
Chromosomenmutation (z.B. Inversion) auseinander hervorgegangen. Sekundar erfolgte ein
Verlust der 5S rDNA aus dem NOR-enthaltenden Chromosomenarm, und die 5S rDNA
wurde in den gegenuberliegenden Arm (und/oder Nicht-Satellitenchromosomen?)
transloziert. (2) 45S rDNA-nahe Anordnungen der 5S rDNA sind sekundar durch
Translokation der 5S rDNA aus dem gegeniiberliegenden Arm (und/oder Nicht-
Satellitenchromosomen?) entstanden, so dass benachbarte oder kolokalisierte Anordnungen
von 45S- und 5S-rDNA sekundar und u.U. sogar mehrfach neu entstanden sind. Hierbei
wurde ein Merkmalzustand ausgebildet, der dem ,primitiver Eukaryoten’ und von Marchantia
entspricht (vgl. Kap. 4.2.3), ihm im phylogenetischen Sinne jedoch nicht homolog ist (Ho-
moplasibe Hypothese wahrscheinlicher ist, lasst sich aufgrund der Merkmalsverteilung inner-
halb der untersuchten Taxa nicht sicher feststellen. Zudem liegen noch zu wenige Arbeiten
zur Lokalisation von 5S- und 45S rDNA in den Embryophyten und insbesondere den Poa-
ceae vor, welche Vergleichsdaten liefern kénnten. Zugunsten der Hypothese (1) spricht die
Plausibilitat, denn die in Eukaryoten entwickelte ,Arbeitsteiligkeit* bei der Transkription der
rDNAs bildete die Voraussetzung dafiir, dass beide rDNAs in unterschiedlichen
chromosomalen Loci angeordnet werden konnten. Aufgrund des bereits oben aus dem
vereinfachten Dendrogramm gelieferten Arguments, dass in den basalen Vertretern die 5S
rDNA sogar in den Nicht-Satellitenchromosomen vorkommt, besitzt jedoch die Hypothese (2)
eine groRere Wahrscheinlichkeit.

Maglicherweise hat sich jedoch auch die Lage der 45S rDNA gegeniber der 5S rDNA
durch ,nucleolar jumping“ verandert (vgl. Schubert & Wobus 1985, Schrader et al. 2000). Fur
Chromosomenabschnitte mit rDNA wird angenommen, dass sie haufiger an Chromosomen-
briichen und -verbindungen beteiligt seien als andere Chromosomenabschnitte (Thomas et
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al. 2001). Jedoch ist die Rate von Chromosomenmutationen in Form von Inversionen und
Translokationen in den nicht rDNA-enthaltenden Chromosomenabschnitten aufgrund des
Fehlens cytogenetischer Marker nicht bekannt.

Analog den Untersuchungen an Vertretern mediterraner, nordanatolischer sowie kaukasi-
scher Sippen der Gattung Helictotrichon durch Grebenstein (1992), weisen die Karyotypen
aller hier untersuchten Vertreter der Untergattung Helictotrichon, sowohl der diploiden als
auch der polyploiden Taxa, gegeniber denen der Untergattung Pratavenastrum eine deutlich
starkere Symmetrie auf (siehe Tabelle 3). Sowohl nach dem Dendrogramm der 5S rDNA-
Spacer, als auch nach den Hypothesen zur Karyotypevolution von Levitsky (1931) und Steb-
bins (1971) bezuglich der allgemeinen Entwicklungsrichtung von symmetrischen zu asym-
metrischen Chromosomen bzw. Chromosomensatzen dirfte dies, bei der Annahme einer
engeren Verwandtschaft beider Untergattungen, somit fir das Vorkommen von urspriingli-
cheren bzw. weniger differenzierten Karyotypen innerhalb der Untergattung Helictotrichon
(durchschnittlicher Symmetrie-Index fur Diploide: Si = 86,0%; fur Polyploide: Si = 78,8%) ge-
genlber den Taxa der Untergattung Pratavenastrum (durchschnittlicher Symmetrie-Index fur
Diploide: Si = 83,2%; fur Polyploide: Si = 74,7%) sprechen. Diese Hypothese wird durch das
Vorkommen noch symmetrischerer Chromosomensatze bei H. jahandiezii und Avena macro-
stachya (Si = 86,9 bzw. 88,4%), die basal im 5S rDNA-Dendrogramm liegen, bestarkt.

Aus diesen Uberlegungen ergeben sich die Schlussfolgerungen, dass Chromosomensét-
ze mit zwei Satellitenchromosomen — anstatt von nur einem (vgl. Sauer & Heubl 1984), mit
5S rDNA-Laci in Nicht-Satellitenchromosomen (haufig im gréRten Chromosom) und zumeist
sehr symmetrischen Chromosomenséatzen mit durchweg metazentrischen Chromosomen
basal sind. Vertreter davon sind H. subgg. Tricholemma, Helictotrichon und Pubavenastrum
— aber auch Avena macrostachya. Satze mit nur einem Satellitenchromosom sind offenbar
erst sekundar durch Reduktion in Pseudarrhenatherum longifolium und in H. subg. Pratave-
nastrum entstanden, wobei dessen in der 5S rDNA-Phylogenie basalen Taxa H. aetolicum,
H. versicolor und H. compressum noch zwei NORs pro x = 7 besitzen (vgl. Abb. 90). In Allo-
polyploiden liegen Chromosomensatze mit einem Satellitenchromosom und Chromosomen-
satze mit zwei Satellitenchromosomen kombiniert vor (H. cincinnatum; siehe Abb. 82). Ein-
hergehend mit der Reduktion der Satellitenchromosomen kdénnte es im subg. Prat-
avenastrum zur Translokation der 5S rDNA aus den Nicht-Satellitenchromosomen in die Sa-
tellitenchromosomen gekommen sein, wobei es weiterhin unklar bleibt, welche Position die
5S rDNA in den Satellitenchromosomen primar einnahm. Weitere Karyotypdifferenzierungen
zeigen sich insbesondere im Hinblick auf eine verstarkte Ausbildung asymmetrischer Karyo-
typen, was in Verbindung mit der verstarkten Amplifizierung heterochromatischer Abschnitte
an den Enden von jeweils nur einem Chromosomenarm stehen konnte (Kap. 4.2.6).

4.6.3 Karyotypdifferenzierung der Taxa von Helictotrichon im Zusammenhang mit
chorologisch-6kologischen Mustern

In den vorangegangenen Kapiteln wurden chromosomale Differenzierungen einzelner Se-
guenzen (5S rDNA, 45S rDNA, Satelliten-DNAs), chromosomenmorphologischer Strukturen
(Heterochromatin, chromosomale Satelliten), ganzer Chromosomensatze (Symmetrie, Gro-
Renvarianzen) und die Vervielfachung von Chromosomensétzen durch Polyploidisierung in-
nerhalb der Gattung Helictotrichon sowie weiterer Grasergattungen diskutiert und teilweise in
einen phylogenetischen Kontext gestellt. Die Unterscheidung und Beschreibung unterschied-
licher Karyotypen in der Verwandtschaftsgruppe von Helictotrichon (insgesamt 17 Basis-
karyotypen; Tabelle 4), was durch Methoden nicht-differentieller Chromosomenuntersuchun-
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gen bisher erst ansatzweise moéglich war (u.a. Romero Zarco 1985a, Gervais 1973b, Sauer &
Heubl 1984, Réser 1989), verweist darauf, dass wesentliche Karyotypdifferenzierungen be-
reits auf Diploidniveau stattgefunden haben mussen. Dies wird dadurch bestétigt, dass mit
Ausnahme von drei Basiskaryotypen (Pubescens-, Desertorum- und Compressum-
Basiskaryotyp) alle tGbrigen in unterschiedlicher Kombination und Anzahl in den polyploiden
Taxa wieder zu finden waren. Gleichzeitig ergaben sich Rickschlisse auf Hybridisierungs-
ereignisse und die genomische Zusammensetzung der polyploiden Taxa, die innerhalb von
Helictotrichon in grofRer Zahl vorkommen. Fir die meisten Polyploiden liel3 sich dabei Allopo-
lyploidie nachweisen (Kap. 4.5.1; Tabelle 5). Die bereits molekularbiologisch begriindete An-
nahme, dass die Gattung Helictotrichon para- bzw. polyphyletisch ist, jedoch die einzelnen
Untergattungen monophyletisch sind, konnte karyologisch gefestigt werden. Im Folgenden
erschien es interessant, inwieweit Sippenbildungen innerhalb der einzelnen Untergattungen
von Helictotrichon und nahe verwandter Hafergraser auf chromosomalen Niveau (Karyotyp-
evolution) nachvollzogen werden kénnen, die aufgrund molekularbiologischer Analysen nicht
nachweisbar sind. Diese Daten sollen auch im Zusammenhang mit besonderen morphologi-
schen Spezialisierungen, Verbreitungsmustern und o©kologischen Anpassungen der Taxa
sowie im Hinblick auf Artbildungsereignisse besprochen werden.

subg. Helictotrichon: Die Vertreter dieses Subgenus besitzen die weiteste geographische
Verbreitung aller Untergattungen von Helictotrichon. lhre Mannigfaltigkeitszentren liegen in
der Mediterraneis und den eurasischen Gebirgen (Roser 1989, Lange 1995a). Chromosoma-
le Merkmale (u.a. die Anzahl von zwei Satellitenchromosomen, 5S rDNA in Nicht-Satelliten-
chromosomen, die zumeist die gré3ten Chromosomen des Satzes sind, sowie sehr symmet-
rische Chromosomensatze) beschreiben einen merkmalsphylogenetisch offenbar urspriingli-
chen Zustand innerhalb der Gattung (siehe Kap. 4.6.2). Neben diesen Merkmalen sind die
Taxa des subg. Helictotrichon durch Vorkommen der Satelliten-DNAs CON1 und CON2 so-
wie von DAPI-positiven Heterochromatin charakterisiert. Eine Ausnahme innerhalb der Un-
tergattung bildet hierbei H. desertorum. Im Karyotyp dieser Art kommt weder die Satelliten-
DNA CONL1 noch DAPI-positives Heterochromatin vor.

H. desertorum-Gruppe: Helictotrichon desertorum ist die weitestverbreitete Art des ge-
samten subg. Helictotrichon. Die Art gehort zu einer Gruppe von Spezies, die, z.T. extrem an
Trockenheit angepasst, in den kontinentalen Steppenregionen Asiens und Osteuropas vor-
kommen. Sie steht den anderen gegenwartig mediterranen bzw. alpin verbreiteten Spezies-
komplexen dieser Untergattung geographisch isoliert gegeniber (Roser 1996). Neben den
genannten Karyotypmerkmalen nimmt sie auch beziiglich der 5S rDNA Spacer-Sequenzen
(Roser et al. 2001) eine separate Stellung in der Untergattung ein.

Dennoch sprechen morphologische Merkmale (vgl. Lange 1995a) sowie die Existenz —
und vor allem die Lokalisation — der Satelliten-DNA CONZ2, die Anzahl von zwei Satelliten-
chromosomen pro haploiden Satz sowie das Vorkommen von 5S rDNA-Loci in den grof3ten
Chromosomen des Satzes fir eine engere Verwandtschaft zu den Taxa des subg. Helictotri-
chon. Besonders auffallig ist die gute Ubereinstimmung der Karyotypen von H. desertorum
und H. sedenense subsp. sedenense hinsichtlich der Symmetrie, der Lage der 5S rDNA in
den grofdten Chromosomen sowie der Position der Satelliten-DNA CON2 (Tabelle 3; Abb. 1,
2). Es erscheint daher moglich, dass H. desertorum innerhalb dieser Untergattung noch ei-
nen urspringlichen Karyotyp aufweist, aus dem sich durch Amplifikation/Insertion der Satelli-
ten-DNA CON1 sowie der Bildung von DAPI-positivem Heterochromatin an den Chromoso-
menenden sowie weiterer Differenzierungen die Karyotypen der alpin verbreiteten H. sede-
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nense-, nachfolgend die der H. parlatorei- und der mediterran verbreiteten H. convolutum-
Gruppe entwickelt haben kénnten (Abb. 93).

Alle Vertreter dieser Untergattung zeigen eine extreme Anpassung an trockene Klimate,
durch Ausbildung xeromorpher Strukturen, die v.a. in der Bildung einer periendodermalen
Sklerenchymscheide der Wurzel zum Ausdruck kommt (vgl. Guttenberg 1968). Sie tritt — im
Gegensatz zu den Vertretern des subg. Pratavenastrum — hier in allen Ploidiestufen, also
durchgéngig auch bei Diploiden auf (Réser 1989). Mdglicherweise hat die Ausbildung dieser
Strukturen bereits in einem gemeinsamen diploiden Vorfahr stattgefunden, dessen chromo-
somales Merkmalsinventar dem von H. desertorum entsprach (Abb. 93).

H. sedenense-Gruppe: Die an extreme Hochgebirgsbedingungen angepassten Unterar-
ten von H. sedenense unterscheiden sich in der Ploidiestufe, morphologisch-anatomisch so-
wie hinsichtlich des Verbreitungsgebietes voneinander. Die in den Gebirgen der westlichen
Mediterraneis weit verbreitete diploide Unterart sedenense ist bezlglich der Innovationsblat-
ter, im Blattquerschnitt, der Lange der Ahrchen und der Rachillahaare kleiner als die nur in
einem eng begrenzten Gebiet in den Zentral- bis Westpyrenaen vorkommende tetraploide
Unterart gervaisii. Im geographischen Uberlappungsbereich beider Unterarten kommt die
tetraploide subsp. gervaisii oft in groReren Hohen vor (Rdser 1996). Die Polyploidisierung
des Chromosomensatzes (Abb. 80) bewirkte offenbar eine Verdnderung im 6kologischen
Verhalten, die es der tetraploiden subsp. gervaisii erméglicht, die starker atlantisch geprag-
ten Teile der Pyrenden zu besiedeln, wahrend sich die diploide subsp. sedenense auf den
Ostteil dieses Gebirges beschrankt, der gleichzeitig als glaziales Refugialgebiet in den Pyre-
naen gedient haben dirfte.

Sowohl die gegenwartigen Areale als auch die hachgewiesenen Kreuzungsbarrieren (Ger-
vais 1981, 1983) sprechen gegen die Annahme einer engeren Beziehung zwischen H. sede-
nense und den alpin verbreiteten Hafern der H. parlatorei-Gruppe (vgl. Rdser 1989). Die
Karyotypen der diploiden Taxa dieser beiden Verwandtschaftsgruppen sowie der rein medi-
terran verbreiteten H. convolutum-Gruppe zeigen dennoch einige Ahnlichkeiten (z.B. das
Banderungsmuster der 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen), was auf eine gemeinsame
Entstehung hindeutet. Demgegeniuber weicht das kontinental verbreitete H. desertorum
chromosomal starker ab und ist von diesen Gruppen des subg. Helictotrichon wahrscheinlich
auch schon langer isoliert (Abb. 77, 93).

H. parlatorei-Gruppe: Die Taxa der H. parlatorei-Gruppe wurden bisher aus rein morpho-
logischen Griinden in einer Artengruppe mit ausschlie3lich alpiner Verbreitung zusammenge-
fasst. Das Vorkommen von Hybriden sowie die chromosomenmorphologischen Merkmale
bestéatigen deren enge Verwandtschaft. Chromosomale Merkmale des nur lokal in den Kara-
wanken vorkommenden H. xkrischae (= H. parlatorei x H. setaceum subsp. petzense; Melzer
1967) sowie eines vermutlichen Ruckkreuzungsproduktes zwischen einem derartigen Hybri-
den mit einem Elter (H. cf. xkrischae) bestatigen den hybridogenen Charakter dieser Pflan-
zen und ihre Entstehung aus H. parlatorei und H. setaceum subsp. petzense. Die beiden
Unterarten von H. setaceum, die stidostalpine subsp. petzense und die westalpine, ca. 600
km entfernte Schwestersippe, subsp. setaceum stimmen im Chromosomenaufbau weitge-
hend Uberein, unterscheiden sich aber in einigen Merkmalen von H. parlatorei. Charakteristi-
sche Merkmale finden sich im Banderungsmuster der Chromosomen mit 5S rDNA sowie von
Satellitenchromosomen (Abb. 96).

Der Karyotyp von H. parlatorei, der einen Elternart, ist durch das Vorkommen von zwei
Paaren mit 5S rDNA gekennzeichnet, wovon eines durch CON1-, CON2- und DAPI-Bénder
in subtelomerischen Abschnitten des Arms ohne 5S rDNA gekennzeichnet ist, wahrend das
andere + keine Bander an den Chromosomenenden aufweist (MCpar | und MCpar V). Nur

139



eines der vier Satellitenchromosomen von H. parlatorei besitzt ein DAPI-Band in subtelome-
rischen Abschnitten der Arme ohne Satellit. Demgegeniiber werden beide Unterarten von H.
setaceum durch Chromosomen mit 5S rDNA, die an beiden Chromosomenenden CON1-,
CONZ2- und DAPI-Bander besitzen, sowie Satellitenchromosomen, die im Arm ohne Satellit
subtelomerische CON1-, CON2- und DAPI-Béander aufweisen, gekennzeichnet (MCset). Die
Hybriden H. xkrischae bzw. H. cf. xkrischae besitzen 5S rDNA enthaltende Chromosomen
sowie Satellitenchromosomen sowohl von H. parlatorei als auch von H. setaceum subsp.
petzense. Die chromosomenmorphologische Ubereinstimmung der B-Chromosomen von H.
xkrischae und H. setaceum subsp. petzense spricht ebenfalls fir die Hybridnatur von H. xkri-
schae. Die Lokalisation der Satelliten-DNAs CON1 und CON2 in den Chromosomen von H.
xkrischae lasst sich jedoch nicht ohne Weiteres von den Verhéltnissen bei H. parlatorei und
H. setaceum subsp. petzense ableiten. Vermutlich kam es hier bereits zu Translokationen
zwischen einzelnen Chromosomen der unterschiedlichen parentalen Genome. Offenbar ge-
horen die untersuchten Pflanzen zu einem komplexen Schwarm von Hybriden, bei dem die
Genome der Elternarten aufgrund fehlender Kreuzungsbarrieren standig durchmischt wer-
den.

Die endemisch in den Westalpen und den franzdsischen Voralpen vorkommenden he-
xaploide Art H. sempervirens entspricht beziiglich der Symmetrie des Satzes, der Ausdeh-
nung der chromosomalen Satelliten und im Banderungsmuster weitgehend der diploiden Art
H. parlatorei, insbesondere der Population vom M. Baldo), so dass der Parlatorei-
Basiskaryotyp hier 3fach vorliegt (Abb. 80, 96). Im Zuge der Polyploidisierung ist es zur Re-
duktion von 5S rDNA gekommen, da die Anzahl der 5S rDNA-Bander nicht mehr einem Viel-
fachen des diploiden Basiskaryotyps entspricht (siehe Kap. 4.5). Offenbar hat — wie bei H.
sedenense — die Polyploidisierung eines ansonsten weitverbreiteten diploiden Taxons zur
Entstehung einer nur kleinraumig verbreiteten Art gefiihrt. Auch hier ist das polyploide Taxon,
H. sempervirens, beispielsweise in der Hohe der Halme und der Anzahl der Ahrchen deutlich
kraftiger als das diploide.

H. convolutum-Gruppe: Diploide Vertreter der mediterran verbreiteten H. convolutum-
Gruppe, die weitverbreitete zentral- bis ostmediterran vorkommende Art H. convolutum sowie
das westmediterrane, endemisch in Sidspanien vorkommende H. sarracenorum weisen Ka-
ryotypmerkmale auf, die auch H. sedenense- und H. setaceum aus der H. sedenense- bzw.
H. parlatorei-Gruppe besitzen (z.B. im Banderungsmuster der 5S rDNA-enthaltenden Chro-
mosomen; Abb. 77). Sie unterscheiden sich von ihnen hauptséachlich durch die Anzahl und
Ausdehnung der Satelliten-DNA- CON1- und CON2- sowie der DAPI-B&nder. Eine charakte-
ristische und starke Ausdehnung dieser Bander wie in den Chromosomensatzen von diploi-
dem H. convolutum und H. sarracenorum wurde in den polyploiden Taxa der H. convolutum-
Gruppe (H. filifolium subspp. filifolium und arundanum sowie H. cantabricum) jedoch nicht
nachgewiesen. Somit lie3 sich fur diese Polyploiden nicht sicher angeben, welche Basis-
karyotypen zusatzlich zum Parlatorei-Basiskaryotyp hier exakt vertreten sind, d.h. der Sede-
nense-, Setaceum- oder der in H. convolutum und H. sarracenorum enthaltene Convolutum-
Basiskaryotyp. Dass die Polyploiden dieser Verwandtschaftsgruppe jedoch hdchstwahr-
scheinlich unter Beteiligung der Genome von H. convolutum bzw. H. sarracenorum entstan-
den sind (Abb. 81), geht aus den Ergebnissen der Kreuzungsexperimente von Gervais
(1977, 1981, 1983) hervor. Hierbei wurde eine Entstehung von H. filifolium aus H. sarraceno-
rum sowie eine enge Verwandtschaft von H. convolutum zu H. cantabricum festgestellt. Aus
der rezenten Verbreitung der Arten und Artengruppen (H. parlatorei-Gruppe endemisch in
den Alpen, H. convolutum-Gruppe rein mediterran) sowie deren Morphologie (H. parlatorei-
Gruppe mit spezialisierter Diasporen-Bildung) ist auf3erdem zu schlie3en, dass beim Aufbau
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des Polyploidkomplexes der H. convolutum-Gruppe in der Tat H. convolutum- bzw. H. sarra-
cenorum-ahnliche Sippen beteiligt waren.

subg. Tricholemma: Das endemisch nordwestafrikanische Subgenus nimmt hinsichtlich
morphologisch-anatomischer Merkmale eine Stellung zwischen den Untergattungen Helic-
totrichon (Infloreszenzverzweigung, Ahrchenaufbau) und Pratavenastrum (Avenastrum-
Blatttyp, kein periendodermaler Sklerenchymring in der Wurzel) ein (Holub 1958, Rdser
1989). Das tetraploide H. jahandiezii (2n = 4x = 28) aus dem Mittleren Atlas steht beziiglich
der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Roser et al. 2001) an der Basis der gesamten Gattung
Helictotrichon. Chromosomale Merkmale wie zwei Satellitenchromosomen pro haploiden
Satz, 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen, sehr symmetrische Chromosomen und das
Fehlen der fir die Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum spezifischen Satelliten-
DNAs CON1, CON2 bzw. COM2 lasst fur H. jahandiezii die Entstehung aus einem % ur-
sprunglichen Basiskaryotyp innerhalb der Gattung Helictotrichon durch Autopolyploidie mdg-
lich erscheinen (Abb. 18, 77). Aufgrund der genannten Karyotypmerkmale sowie des Vor-
kommens von vier 45S rDNA-Hybridisierungsstellen auRerhalb der NORs zeigt der Karyotyp
von H. jahandiezii starke Ahnlichkeiten zu Avena macrostachya (s.u.). Beide Arten sind me-
somorph gebaute Gebirgsarten des vergleichsweise ariden Nordafrika mit sehr einge-
schrankter Verbreitung. Es handelt sich bei Thnen mdglicherweise um Relikte einer friiher
weiterverbreiteten und an groRere Feuchtigkeit adaptierten Flora.

subg. Pubavenastrum: Helictotrichon pubescens, einziger Vertreter dieses Subgenus, ist
hauptsachlich mitteleuropaisch-westasiatisch verbreitet und nimmt sowohl hinsichtlich der
Sequenzen der 18S-26S rDNA- als auch der 5S rDNA-Spacer und morphologischer Merkma-
le des Blitenbereichs eine Sonderstellung innerhalb der Gattung ein. Im chromosomalen
Bereich zeigt das diploide H. pubescens aufgrund des Vorkommens von zwei Satelliten-
chromosomen pro haploiden Satz, der Lage von 5S rDNA in den gréf3ten Chromosomen des
Satzes und von sehr symmetrischen Chromosomen eine Merkmalskombination, die es mit
den phylogenetisch eher ,urspringlichen” subgg. Helictotrichon und Tricholemma teilt (Abb.
77). Im Unterschied zu den Vertretern dieser beiden Untergattungen kommt jedoch 5S rDNA
hier im chromosomalen Satelliten vor, was bei keinem weiteren Taxa beobachtet wurde. Auf-
fallig ist bei H. pubescens, wie auch schon bei H. desertorum aus dem subg. Helictotrichon,
das Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin. Wie bei H. jahandiezii (subg. Tricholemma)
kommen zudem keine der fur die Ubrigen Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum
charakteristischen Satelliten-DNA-Sequenzen vor. Aufgrund der Karyotypmerkmale ist die
Annahme, dass H. pubescens ein inter-subgenerischer Hybrid zwischen Taxa der subgg.
Helictotrichon und Pratavenastrum sei (Soreng 1998, 2000), damit sehr unwahrscheinlich.

subg. Pratavenastrum: Die artenreiche Untergattung mit eurasisch-nordafrikanischer
(-nord-amerikanischer) Verbreitung besitzt Mannigfaltigkeitszentren in den Mediterraneis und
den angrenzenden grolieren Gebirgsregionen (Pyrenaen, Alpen und Kaukasus). Sie unter-
scheidet sich morphologisch-anatomisch durch einen * quer-elliptischen Querschnitt der
Grannencolumella sowie besonderen Proportionen der Hiillspelzen und Ahrchen von den
anderen drei Untergattungen (Roser 1989, Lange 1995a). Im Gegensatz zu subg. Helictotri-
chon, bei dem Xeromorphie bereits bei diploiden Arten auftritt, zeigen die diploiden Vertreter
der Untergattung Pratavenastrum einen durchgangig mesomorphen Bau. Die Ausbildung
xeromorpher Strukturen, dhnlich wie sie bei den Vertretern des subg. Helictotrichon vorkom-
men, erfolgte bei der Untergattung Pratavenastrum offenbar erst sekundar und beschrankt
sich dabei auf Taxa, bei denen eine verstarkte Tendenz zur Polyploidisierung und verschie-
dene Formen weiterer Karyotypdifferenzierung anzutreffen sind. Wie in subg. Helictotrichon
enstanden auch hier offenbar mehrere, voneinander z.T. unabh&ngige Polyploid-Komplexe.
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Dabei kommen in den Polyploiden unterschiedliche Basiskaryotypen — vergleichbar der H.
convolutum-Gruppe aus dem subg. Helictotrichon — h&ufig kombiniert vor (Allopolyploidie;
Kap. 4.5.1; Tabelle 5).

Insgesamt weist das subg. Pratavenastrum gegeniber dem subg. Helictotrichon eine gro-
Bere Variabilitdt der Basiskaryotypen auf (Tabelle 5). Dies betrifft zum einen die héhere An-
zahl unterscheidbarer Basiskaryotypen als auch eine deutlichere Differenzierung der einzel-
nen Basiskaryotypen (Abb. 77, 78). Allen gemeinsam ist dabei das Vorkommen der Satelli-
ten-DNA COM2. Ein wichtiges chromosomales Merkmal, was die Chromosomensat-
ze/Basiskaryotypen des subg. Pratavenastrum in offenbar zwei unterschiedliche Gruppen
teilt, ist dabei die Anzahl der Satellitenchromosomen von einem oder zwei pro haploiden Satz
mit x = 7 (Abb. 94, 95). Interessant erscheint dabei, dass die diploiden Vertreter der Unter-
gattung mit einer 6stlichen, balkanisch-pontischen Verbreitung (H. aetolicum, H. compres-
sum) durch die urspringlichere Anzahl von zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz
gekennzeichnet sind, ebenso wie die Hochgebirgsart H. versicolor, deren disjunkte Verbrei-
tung vom Kaukasus bis in die Pyrenden reicht, die in den eigentlich mediterranen Gebirgen
aber fehlt (siehe Abb. 97). Demgegeniiber sind die Diploiden der v.a. westlichen, mediterran
verbreiteten Arten (H. bromoides, H. albinerve, H. leve, H. marginatum) durch nur ein Satelli-
tenchromosom pro haploiden Satz charakterisiert, was merkmalsphylogenetisch einen offen-
bar abgeleiteten Zustand verkérpert (siehe Kap. 4.6.2; Abb. 90, 91). Ausgehend bzw. unter
Beteiligung von Basiskaryotypen mit zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 sind nur wenige
Polyploide entstanden: Helictotrichon armeniacum (12x) enthalt als Autopolyploide aus-
schliel3lich den Aetolicum-Basiskaryotyp, der Versicolor-Basiskaryotyp ist in allopolyploiden
H. lusitanicum (20x) zweifach verteten, der Compressum-Basiskaryotyp wurde nicht in po-
lyploiden Arten gefunden. Ausgehend von den Basiskaryotypen mit einem Satellitenchromo-
som pro x = 7 entstanden demgegeniber viel umfangreichere Polyploidkomplexe, namlich
die der H. bromoides-, H. marginatum-, H. blaui- sowie der H. adsurgens-Gruppe (Tabelle 5),
welche neben den Polyploiden auch noch eine gréf3ere Zahl von diploiden Taxa enthalten.

H. bromoides-Gruppe: Basiskaryotypen mit einem Satellitenchromosom pro x = 7 treten
zwar gehauft im westlichen Mediterrangebiet auf, kommen jedoch auch bei dem v.a. agéisch
verbreiteten 10x H. agropyroides aus der H. bromoides-Gruppe vor. Diese Art gilt aufgrund
arealkundlicher Uberlegungen und der geologischen Geschichte des Agaisraumes als wahr-
scheinlich sehr ,alt* und kénnte schon vor 5-6 Millionen Jahren entstanden sein (vgl. Greuter
1972, Lange 1995a). Helictotrichon agropyroides ist durch Autopolyploidie aus dem Agropy-
roides-Basiskaryotyp mit einem Satellitenchromosom pro x =7 entstanden, wobei sich die
untersuchten Herkilnfte (Kreta, Peloponnes) weitgehend gleichen und nur geringfugig im
Gehalt von DAPI-positivem Heterochromatin sowie der Anzahl der DAPI-Bander unterschei-
den. Wie bereits im morphologischen Bereich (Lange 1991b, 1995a) festgestellt, scheint sich
auch im chromosomalen Bereich zu bestétigen, dass eine Weiterentwicklung der isolierten
Teilpopulationen Kretas, der &gaischen Inseln und des Peloponnes sowie eine Aufspaltung in
lokale Inselrassen nicht stattfand (Phdnomen der ,Fossilisation® nach Greuter 1972).

Ein moglicher Differenzierungsweg des Agropyroides-Basiskaryotyps kénnte zum Bromoi-
des-Karyotyp gefiihrt haben, denn chromosomenmorphologisch sind beide einander ahnlich
(Abb. 95). Die Ahnlichkeit besteht darin, dass 5S rDNA in den Satellitenchromosomen proxi-
mal zur NOR sowie in den Armen ohne Satellit vorkommt. Geringe Unterschiede zeigen sich
bezlglich der Lage weiterer 5S rDNA-Loci, in der Ausdehnung und der Anzahl der COM2-
Bander sowie im Vorkommen bzw. Fehlen von DAPI-Bandern. Mit dem Bromoides-Karyotyp
verbindet sich der Aufbau des gegentber H. agropyroides nunmehr vorwiegend westmediter-
ran verbreiteten und dort artenreichen Polyploidkomplexes. Interessanterweise liegt in der
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einzigen zentralmediterranen Art der H. bromoides-Gruppe, dem allotetraploiden H. cincinna-
tum (Cyrenaica, Sizilien, Tunesien, Algerien) ein Bromoides-Basiskaryotyp kombiniert mit
dem als Basiskaryotyp | bezeichneten Chromosomensatz vor, der wie bei den o.g. ,0stlichen”
Chromosomensétzen noch zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 enthlt. In den westmedi-
terranen Vertretern des subg. Pratavenastrum kommen auf3er dem Bromoides-Basiskaryotyp
weitere Chromosomensatze/Basiskaryotypen vor, die sich — wie der Bromoides-
Basiskaryotyp selbst — durch nur ein Satellitenchromosom pro x = 7 auszeichnen (Abb. 95,
97). Da der Bromoides-Basiskaryotyp auf3er in H. bromoides (weitestverbreite diploide Art
des subg. Pratavenastrum in der Mediterraneis) auch noch in einigen Polyploiden (H. cincin-
natum, H. gervaisii) vorkommt, erstreckt sich seine gesamte, aktuelle wie — in Polyploiden
reprasentierte — historische Verbreitung tber ein sehr groRes Gebiet. Dieser Basiskaryotyp
ist durch Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin gekennzeichnet, was ebenfalls im De-
sertorum- und Pubescens-Karyotyp feststellbar ist. Somit kommt in den Chromosomen der
drei weitestverbreiteten untersuchten diploiden Arten von Helictotrichon, H. desertorum
(subg. Helictotrichon), H. pubescens (subg. Pubavenastrum) und H. bromoides (subg. Prata-
venastrum) kein DAPI-positives Heterochromatin vor.

Innerhalb der westmediterranen Vertreter der H. bromoides-Gruppe wurden chromosoma-
le Veranderungen (insb. Polyploidisierung) in einen Zusammenhang mit den jeweiligen 6ko-
logischen Anpassungen der Taxa gebracht, wobei das diploide und mesomorphe H. bromoi-
des mit Verbreitungsschwerpunkt eher im Norden des Mediterrangebietes als Ausgangs-
punkt gesehen wurde (Roser 1989). Gleichzeitig lieRen sich bereits durch Arbeiten mit nicht-
differenzieller Chromosomenfarbung im grof3en Verbreitungsgebiet von H. bromoides chro-
mosomenmorphologisch etwas unterschiedliche Karyotypen feststellen, was die Armlangen-
verhéltnisse der Chromosomen betrifft, und in der vorliegenden Untersuchung bestétigt wer-
den kann (vgl. Abb. 20, 21). Aus solchen mesomorphen Diploiden mit unterschiedlichen Ka-
ryotypvarianten seien durch infraspezifische Hybridisierung* mit anschlieender Polyploidi-
sierung als Tetraploide zundchst mesomorphe (z.B. H. gervaisii subsp. arundanum) und
schlie3lich xeromorphe, an Trockenheit adaptierte Tieflandssippen entstanden. Unter Beteili-
gung eines weiteren Genoms waren die hochpolyploiden Taxa mit vornehmlich stdlicher
Verbreitung, oft kleinen Arealen und 6kologischen Spezialanpassungen entstanden. Anhand
der vorliegenden, wesentlich detaillierteren Karyotypuntersuchungen lasst sich diese Hypo-
these im Prinzip verifizieren, allerdings ist die genomische Zusammensetzung der westmedi-
terranen Polyploiden aus der H. bromoides-Gruppe wesentlich komplizierter: Die innerhalb
des diploiden H. bromoides nachgewiesenen unterschiedlichen Varianten des Bromoides-
Basiskaryotyps sind auch in Polyploiden anzutreffen, wobei im tetraploiden H. cincinnatum
die symmetrischere Variante des Bromoides-Basiskaryotyps, in tetraploidem und hexaploi-
den H. gervaisii subsp. arundanum aus Andalusien jedoch die asymmetrischere Variante
vorhanden ist (Abb. 82).

In H. gervaisii subsp. gervaisii — ebenfalls aus Andalusien — tritt nur mehr der Basiskaryo-
typ Il auf, wahrend der Bromoides-Basiskaryotyp nicht vorkommt. Beim endemisch NW-
afrikanischen hochpolyploiden H. pruinosum, welches die siudlichstverbreitete Art der H. bro-
moides-Gruppe darstellt, fehlt ebenfalls der Bromoides-Karyotyp. Neben dem Basiskaryotyp
Il kommt hier erstaunlicherweise der Albinerve-Basiskaryotyp vor (Abb. 85), der ansonsten
eigentlich fir andere Verwandtschaftsgruppen charakteristisch ist (u.a. H. marginatum-, H.
blaui-, H. adsurgens-Gruppe). Die Pflanzen der untersuchten Population vom Sidrand des
Mittleren Atlas zeigen im anatomischen Aufbau der Blatter einige fir die H. bromoides-
Gruppe untypische Merkmale, insbesondere das Vorkommen sklerenchymatischer Zellen
zwischen den Leitbindeln und der Epidermis von Blattober- und Unterseite (vgl. Roser
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1998), was bei sonstigen Taxa der H. bromoides-Gruppe nicht vorkommt, jedoch samtliche
Taxa u.a. der H. marginatum-, H. blaui- sowie H. adsurgens-Gruppe auszeichnet und im phy-
logenetischem Sinne ein plesiomorphes Merkmal darstellt. Dieses Phanomen war als ,reten-
tion of primitive character states” in Hochpolyploiden gegentber Diploiden fiir H. pruinosum
(H. bromoides-Gruppe) und andere Verwandtschaftsgruppen bezeichnet worden (Roser
1998). Es kann durch die vorliegenden Ergebnisse jedoch erstmals kausal erklart werden. Es
handelt sich also nicht um ,retention“, sondern ,presence" urspringlicher Merkmalszustande
in solchen Hochpolyploiden, die auf dem Vorhandensein der entsprechenden Genome in
diesen Pflanzen/Taxa beruht. Die erstaunliche morphologische Formenmannigfaltigkeit in
den Pflanzen, die unter H. gervaisii subsp. gervaisii zusammengefasst werden (Romero Zar-
co 1984a, Roser 1989), bei gleichzeitig mehreren unterschiedlichen Ploidiestufen (6x, 8x, 9x,
10x), lasst vermuten, dass bei diesem ,Taxon" auch noch andere genomische Zusammen-
setzungen vorkommen kénnen als bei der hier untersuchten Herkunft mit 8x.

Fur den Basiskaryotyp | (nur in H. cincinnatum; Abb. 82) mit plesiomorphen zwei Satelli-
tenchromosomen pro x = 7 lasst sich kein unmittelbarer Zusammenhang zu dem in zahlrei-
chen Taxa auftretenden Basiskaryotyp Il mit nur einem Satellitenchromosom pro x = 7 (apo-
morph) erkennen (Kap. 4.4; Abb. 78). Wahrend der Basiskaryotyp | auch vergleichsweise
symmetrisch ist, zeigt der Basiskaryotyp Il deutlich asymmetrischere Armlangenverhaltnisse,
die aber nicht allein auf auf einer verstarkten Amplifizierung entsprechender Sequenzen im
konstitutiven Heterochromatin der Chromosomenenden des jeweils lAngeren Chromosomen-
armes beruht. Auch im Euchromatin unterscheiden sich bei den meisten Chromosomen die
jeweiligen Armléngen deutlich voneinander.

H. marginatum-Gruppe: Die Entstehungsgeschichte der im Folgenden zu besprechen-
den untersuchten Polyploiden aus dem subg. Pratavenastrum ist ebenfalls kompliziert und
bietet weitere Beispiele fur ,retikulate Evolution” in Polyploid-Komplexen. Gegenuber dem
Formenkreis von H. bromoides besitzt die H. marginatum-Gruppe im Bereich der Karyotypen
eine noch groRere Plastizitat (vgl. Sauer & Heubl 1984). Hinsichtlich der untersuchten Para-
meter erweisen sich die Chromosomensatze des endemisch in der Sa. Nevada (Andalusien)
vorkommenden H. leve (2x) und der auf die Sa. Bermeja (Andalusien) beschrankten diploi-
den Chromosomenrasse von H. albinerve (2x, 4x, 6x) als vergleichsweise einfach strukturiert
und lassen sich chromosomenmorphologisch nicht voneinander unterscheiden (Albinerve-
Basiskaryotyp; Kap. 4.4). Eine Ableitung des Albinerve- aus dem Bromoides-Basiskaryotyp
ist ebenso denkbar wie die aus dem Agropyroides-Basiskaryotyp, denn all diese Basiskaryo-
typen unterscheiden sich zwar in den Lokalisationen ribosomaler DNAs voneinander, stim-
men in den Ubrigen Merkmalen jedoch weitgehend Uberein (ein Satellitenchromosom pro
haploiden Satz mit x = 7, Symmetrie der Chromosomensétze, Anzahl, Lage und Ausdehnung
der Bander mit der Satelliten-DNA COM2; vgl. Abb. 95) und besitzen kein DAPI-positives
Heterochromatin. Obwohl das pontisch verbreitete H. compressum (Compressum-
Basiskaryotyp) aufgrund morphologischer Daten in die selbe Artengruppe wie die westmedi-
terranen Taxa H. albinerve, H. leve, H. marginatum, H. cintranum und H. hackelii gestellt wird
(H. marginatum-Gruppe), ist kein Zusammenhang zwischen dem Albinerve- und dem
Compressum-Basiskaryotyp erkennbar (Abb. 78) und aufgrund der ermittelten chromosoma-
len Unterschiede zwischen beiden sogar eher auszuschlielen. Der Marginatum-
Basiskaryotyp zeigt mit dem Albinerve-Basiskaryotyp weitgehend Ubereinstimmende Merk-
male, unterscheidet sich jedoch durch DAPI-positive Heterochromatin-Bander, was eine Ent-
stehung des Marginatum-Basiskaryotyps aus dem Albinerve-Basiskaryotyp durch Amplifizie-
rung entsprechender Sequenzen im Heterochromatin wahrscheinlich macht (Abb. 95).
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Als mesomorphe Taxa der H. marginatum-Gruppe weisen bereits H. marginatum und H.
albinerve nicht nur diploide, sondern auch tetraploide und hexaploide Chromosomensippen
auf, die £ haufig im atlantischen Bereich der Iberischen Halbinsel und Nordafrikas vorkom-
men. Die Tetraploiden von H. albinerve (autotetraploid in der untersuchten Herkunft) besitzen
dabei ein gréReres Verbreitungsgebiet als die Diploiden, die nur aus dem auf3ersten Suden
der Iberischen Halbinsel bekannt sind bzw. die Hexaploiden aus dem Rif-Gebirge. Tetraploi-
de von H. marginatum sind demgegeniber weniger weit verbreitet als Diploide und sind ver-
mutlich polytop im Norden, im Zentrum der Iberischen Halbinsel und in der Algarve entstan-
den (Rdser 1989). Hexaploide wurden bisher nur in Nordportugal gefunden. Ausgehend vom
Marginatum-Basiskaryotyp entstand durch Autopolyploidie die im Sidwesten der Iberischen
Halbinsel endemische, trockenheitsadaptierte Art H. cintranum, die zumeist als verwandt mit
H. albinerve betrachtet wurde (Gervais 1973b, Romero Zarco 1984a), in der Blattanatomie
und der Morphologie der Ahrchen jedoch gemeinsame Merkmale mit H. marginatum zeigt, so
dass dieses Taxon nicht weiter als Unterart von H. albinerve, sondern als eigenstandige Art
angesehen wurde (Roser 1992). Im Chromosomensatz des hexaploiden H. hackelii, einer im
aulersten Sudwesten Portugals endemisch vorkommenden, extrem xeromorphen Art, ist
neben dem Albinerve-Basiskaryotyp Uberwiegend der Basiskaryotyp Il beteiligt (Abb. 85).
Wie zuvor bereits fir H. pruinosum (H. bromoides-Gruppe) feststellbar, zeichnet sich auch
das allopolyploide H. hackelii durch eine auf3erst ungewdhnliche Kombination von Merkmalen
aus, die dazu Anlass gab, diese Art in eine eigene, monotypische Sektion zu stellen (sect.
Scleravenastrum J. Holub; vgl. Holub 1958, 1980a; Romero Zarco 1984a). Es wurde sogar
diskutiert, ob es sich bei H. hackelii um einen Hybriden zwischen Vertretern aus den subgg.
Helictotrichon und Pratavenstrum handeln kénne (Gervais 1973b), was aufgrund der vorlie-
genden chromosomalen Daten aber auszuschliel3en ist.

Wahrend die westmediterran verbreiteten Diploiden der H. marginatum-Gruppe, H. leve,
H. albinerve und H. marginatum Ahnlichkeiten ihrer Chromosomensitze aufweisen (Albiner-
ve-, Marginatum-Basiskaryotyp), unterscheidet sich das geographisch isolierte stehende
pannonisch-pontische Element H. compressum (Compressum-Basiskaryotyp) chromosomal
deutlich von diesen drei Arten. Dies zeigte sich auch in Restriktionsstellenkartierungen der
185-26S rDNA (Grebenstein 1992). Die Anzahl von vier Satellitenchromosomen im
Compressum-Basiskaryotyp, dessen Satelliten zudem eine auffallige GroRe zeigen, sowie
die Lage der 5S rDNA-Béander schlie3en einen engeren Zusammenhang mit dem Margina-
tum-, Albinerve- und Bromoides-Basiskaryotyp aus. Vermutlich handelt es sich um eine ei-
genstandige Entwicklungslinie, bei der ebenso wie in H. aetolicum und H. versicolor und dem
Basiskaryotyp | die urspringliche Anzahl von zwei Satellitenchromosomen pro haploiden
Satz erhalten ist (Abb. 94). Helictotrichon compressum nimmt mit H. aetolicum und H.
versicolor im Stammbaum aus den 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Abb. 90; Rdser et al. 2001)
eine basale Position innerhalb des subg. Pratavenastrum ein. Es wird deutlich, dass — in
taxonomischer Hinsicht — die hier verwendete Unterscheidung von Artengruppen (vgl. Roser
1989, Lange 1995a) als nicht formale Klassifikation zwar ,bestimmungstechnische” Vorteile
gegenuber friheren Konzepten bietet (Saint-Yves 1931, Holub 1980a), aber in
phylogenetischer Hinsicht nicht zufriedenstellt, da das Ausmalf der ,retikulaten Evolution* bei
Polyploiden und — wie im Falle von H. compressum — das Ausmald der Homoplasie in
morphologisch-anatomischen Merkmalen schon bei Diploiden unterschétzt wurde.

H. aetolicum-Gruppe: Innerhalb dieser balkanisch-anatolisch-kaukasisch verbreiteten
Gruppe existieren bei H. aetolicum (Balkan) bereits zwei ,chromosomale Rassen® unter-
schiedlicher Ploidiestufe. Diploide wurden fir Nordgriechenland (Grebenstein 1992 und Kap.
3.1.4.3.1), Tetraploide fur Makedonien (ehemaliges Jugoslawien) nachgewiesen (Sauer
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1984). Beide haben ihre Standorte in subalpinen bis alpinen Etagen in offenen Kleinstrauch-
bzw. Rasengesellschaften. Der Chromosomensatz des nordanatolischen, mit 12x hochpo-
lyploiden H. armeniacum geht auf den Aetolicum-Basiskaryotyp zurtick und entstand wahr-
scheinlich durch Autopolyploidie (vgl. Kap. 4.5.1). Helictotrichon armeniacum kommt in gro-
Beren Hohen (bis 3000 m) in trockenen Rasengesellschaften, haufig auf steinigem Unter-
grund vor (Lange 1995a) und ist an aride Bedingungen starker angepasst als H. aetolicum.
Insofern ist innerhalb der H. aetolicum-Guppe eine Hervorbringung stark trockenheitsadap-
tierter Taxa mit Polyploidisierung verbunden, ebenso wie in der H. bromoides- und der H.
marginatum-Gruppe (s.0.). In phytogeographischer Hinsicht bildet die Disjunktion zwischen
balkanischem H. aetolicum und anatolisch-kaukasischem H. armeniacum ein neues Beispiel
fur floristische Zusammenhange zwischen dem Balkan und Anatolien und damit der vieldis-
kutierten Phytogeographie des Agais-Raums. Im vorliegenden Falle mag es sich sogar um
Expansion aus Refugien des Balkans (H. aetolicum) in Hochgebirge Anatoliens und des
Kaukasus (H. armeniacum) handeln, somit um eine sekundéare Besiedlung der Hochgebirge
Westasiens.

H. versicolor-Gruppe: Auch H. versicolor subsp. versicolor mit seiner stdlichsten
Verbreitung in dem Korab Massif und den Rhodopen besitzt wie H. aetolicum und H.
compressum insgesamt zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz, so dass fur diese
Art, die als Bewohner alpiner Matten mit Vorkommen bis in die Pyrendaen sogar Westeuropa
erreicht, ebenfalls ein ,0stlicher* Ursprung anzunehmen ist (vgl. auch Lange 1995a). Das
charakteristische Banderungsmuster von H. versicolor, namlich subtelomerische Chromomy-
cin-Bander, ist fur Diploide dieser Untergattung einzigartig, kommt jedoch auch in dem hoch-
polyploiden H. lusitanicum aus Nordportugal vor (s.u.).

H. blaui-Gruppe: Die Vertreter der H. blaui-Gruppe, das balkanisch-kaukasisch disjunkt
verbreitete H. blaui, das stidostalpin verbreitete H. praeustum sowie das weitverbreitete west-
und mitteleuropaisch vorkommende H. pratense s.l. unterscheiden sich morphologisch durch
eine spezifische Epidermisstruktur eindeutig von den anderen Verwandtschaftsgruppen (vgl.
Lange 1995a). Bisher konnten keine diploiden oder tetraploiden Taxa in dieser Gruppe ge-
funden werden, so dass ihr Ursprung und ihre Herkunft unklar waren. Friihere Angaben Uber
eine tetraploide Chromosomenzahl von H. blaui subsp. blaui (Sauer 1984) gehen vermutlich
auf eine Verwechslung zurlick, so dass sich innerhalb der H. blaui-Gruppe keine Sippe mit
einer Ploidiestufe von weniger als 12x findet (vgl. Roser 1998).

Die grof3e Variabilitat einzelner morphologischer Merkmale sowie die ungeniigende taxo-
nomische Bearbeitung der H. blaui-Gruppe fihrten in der Vergangenheit zur Beschreibung
einer Vielzahl von Unterarten und Varietdten von H. pratense (u.a. fir Nordspanien und die
franzosischen Pyrenaen; Saint-Yves 1931; Gervais 1973a, b; Holub 1961, 1977, 1980a; Ker-
guélen 1975; Romero Zarco 1984a), die teilweise sogar als eigenstandige Arten aufgefasst
werden (Gervais 1973a, b; Holub 1977, 1980a; Smythies 1986), z.B. Avenula vasconica (St-
Yves) Lainz, Avenula requienii (Mutel) Holub und Avenula pungens (Sennen ex St-Yves) J.
Holub. Fir die H. blaui-Gruppe ergibt sich daraus eine z.T. sehr verworrene systematische
Gliederung. Aufgrund der vorliegenden Ergebnisse ist dies durch die ,genomische Struktur®
dieser Polyploidien bedingt (Vorkommen unterschiedlicher Basiskaryotypen in zudem unter-
schiedlichen Anteilen), so dass die H. blaui- (ebenso wie die H. adsurgens-) Gruppe ein Mo-
saik durch Ubergéange miteinander verbundener Autopolyploider, Segment-Allopolyploider
und unterschiedlichster Allopolyploider darstellt. Es ist also nicht verwunderlich, dass die Ta-
xonomie dieser Gruppe wenig befriedigt und sich einige der hier untersuchten Populationen
keinem der beschriebenen Taxa zuordnen lassen.
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Morphologisch-anatomische Mannigfaltigkeit korreliert bei dieser Gruppe mit Mannigfaltig-
keit im Karyotyp. Auf den Erkenntnissen von Kreuzungsexperimenten wurde bereits vermu-
tet, dass H. pratense durch (Allo-)Polyploidisierung einerseits aus westmediterranen Vertre-
tern der H. bromoides-Gruppe (Gervais 1968a, 1973a, b, 1981; Romero Zarco 1984a) oder
aus spanischen Vertretern der H. marginatum-Gruppe (Gervais 1973a, 1981; Romero Zarco
1984a) entstanden sein kdnnte. Holub (1962) sah in H. cincinnatum einen morphologischen
Ubergangstyp zwischen H. bromoides und H. pratense. Wahrend morphologische und ana-
tomische Argumente gegen derartige Ableitungen sprechen, da beispielsweise bei den
hochpolyploiden Arten der H. bromoides-Gruppe nie die spezifische Epidermisstruktur (Lan-
ge 1995a), sowie andere blitenmorphologische Merkmale der H. pratense-Gruppe auftreten
(Roéser 1989), zeigten die chromosomalen Merkmale dennoch deutliche Beziehungen zu Ver-
tretern der H. bromoides- und der H. marginatum-, aber auch zur H. adsurgens-Gruppe.

Aus der Analyse vorkommender Basiskaryotypen kénnen fir die hier untersuchten Vertre-
ter der H. blaui- und H. adsurgens-Gruppe genaue Angaben Uber deren Entstehung gegeben
werden. Wahrend die Symmetrieverhaltnisse sowie Langenvarianzen fir die Mehrheit der
untersuchten Taxa ein recht einheitliches Bild ergeben, zeigen die BaAnderungsanalysen und
in situ-Hybridisierungen, dass bei der Entstehung der Arten dieser Verwandtschaftsgruppe
der Albinerve- und der Marginatum-Basiskaryotyp sowie der Basiskaryotyp Il beteiligt waren.

Helictotrichon blaui subsp. blaui repréasentiert mit seiner endemisch nordbalkanischen
Verbreitung ein geographisch isoliertes ,Absprengsel* dieses Formenkreis, der auf dem Bal-
kan ansonsten nicht reprasentiert ist. Das durch Autopolyploidie aus dem Marginatum-Basis-
karyotyp entstandene 14x Taxon enthalt diese Chromosomensatze in weitgehend unveran-
derter Form (Abb. 83). Hier sind nach erfolgter Polyploidisierung keine oder nur geringe
chromosomenmorphologische Verdnderungen in Form von Translokationen oder anderen
Chromsomenumbauten eingetreten. Auch beziiglich der 5S rDNA-Spacer besitzt H. blaui
subsp. blaui sehr einheitliche Repeats (Roser et al. 2001), was die autopolyploide Struktur
bestétigt.

Autopolyploide Entstehung zeigen auch zwei der drei untersuchten Herkiinfte von H. pra-
tense subsp. amethysteum aus Andorra bzw. Spanien. Hierbei handelt es sich um eine en-
demische Unterart der zentralen und 6stlichen Pyren&en. Die Entstehung des 18x Chromo-
somensatzes der beiden Herkinfte beruht — im Gegensatz zu H. blaui — auf Polyploidisierung
ausgehend vom Albinerve-Basiskaryotyp (Kap. 4.5.1), der in diesen Polyploiden wiederum in
fast unveréanderter Form (verglichen mit diploid-tetraploidem H. albinerve oder H. leve) ent-
halten ist. Eine Population (18x?) aus Frankreich (Pyrénées-Orientales), die sich morpholo-
gisch-anatomisch ebenfalls der subsp. amethysteum zurechnen lasst, besitzt neben mehr-
heitlich vertretenem Albinerve-Basiskaryotyp (6,5fach) auch 3fach den Marginatum-
Basiskaryotyp (Tabelle 5; Abb. 84). Die weiteren analysierten Unterarten von H. pratense
bzw. taxonomisch keiner seiner beschriebenen Unterarten zurechenbaren Populationen
zeichnen sich gegeniber der subsp. amethysteum durch noch weitere Kombinationen an
unterschiedlichen Basiskaryotypen und Ploidieniveaus aus. Sie zeigen durchweg allopo-
lyploide Entstehung. Beteiligt sind dabei der Albinerve- und Marginatum-Basiskaryotyp sowie
der Basiskaryotyp 1.

Ein gleichzeitiges Vorkommen des Albinerve-Basiskaryotyps und des Basiskaryotyps Il
zeigen die Chromosomensatze von 18x subsp. pratense aus England und 14x subsp. aff.
pratense aus Frankreich, einer unbestimmbaren aber der subsp. pratense morphologisch
ahnlichen Herkunft (Abb. 86). Die Chromosomensatze beider Herkinfte zeichnen sich durch
zahlenmalig jeweils unterschiedliche Reprasentation beider Basiskaryotypen aus. Helictotri-
chon pratense s.I. mit 19x vom Mt. Ventoux (Sutdost-Frankreich), welches sich keiner der
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beschriebenen Unterarten zuordnen lasst, besitzt ebenfalls diese Basiskaryotypen, allerdings
in nochmals anderer zahlenmafiger Zusammensetzung, was auch fur die stidalpin verbreite-
te Unterart von H. praeustum subsp. praeustum aus der H. blaui-Gruppe festzustellen ist
(Abb. 85).

Die drei untersuchten Herkiinfte von H. pratense subsp. ibericum aus Spanien mit Chro-
mosomensatzen von 14x-15x sind hingegen durch das gleichzeitige Vorkommen des Albi-
nerve-, Marginatum-Basiskaryotyps sowie des Basiskaryotyps Il charakterisiert (Tabelle 5;
Abb. 87), wobei diese drei Basiskaryotypen anteilsmaRlig jeweils unterschiedlich vertreten
sind. Das subsp. ibericum ist gleichzeitig morphologisch-anatomisch gut charakterisiert (Ho-
lub 1980a, Romero Zarco 1984a) und nimmt als einziger Vertreter von H. pratense auf3erhalb
der Pyrenden auf der Iberischen Halbinsel eine nennenswerte, wenngleich disjunkte Verbrei-
tung ein (vgl. Romero Zarco 1984a).

H. adsurgens-Gruppe: Sowohl der Albinerve-, und Marginatum-Basiskaryotyp als auch
der Basiskaryotyp Il kommen in H. adsurgens und H. planiculme vor (Abb. 88). Beide Vertre-
ter, die sich 6kologisch im Hinblick auf den Wasserbedarf unterscheiden, besitzen zahlreiche
morphologische Ubereinstimmungen. Einige Merkmale in der Epidermisstruktur der Blatt-
spreiten zeigen jedoch Ubergange zu einzelnen Sippen von H. pratense, v.a. der subsp. hirti-
folium comb. ined. (Lange 1995a). Gayer (1932) sah H. adsurgens (unter Avenastrum con-
jungens Hack. ex Gayer) aufgrund der Variabilitét in der Lange der Rachillahaare zudem als
eine hybridogene Formenreihe zwischen H. planiculme und H. pratense an, eine Theorie, der
eine Reihe von Autoren folgten (Holub 1959, 1961, 1962; Tzvelev 1971; Gervais 1973a). Im
Hinblick auf die vorkommenden Basiskaryotypen lasst sich ebenfalls feststellen, dass die H.
adsurgens-Gruppe nicht strikt von der H. blaui-Gruppe getrennt ist.

H. lusitanicum: Fir die endemisch in NO-Portugal vorkommende Art H. lusitanicum ist
die systematische Stellung innerhalb der Untergattung Pratavenastrum bislang nicht klar, da
sie charakteristische Merkmale der Ahrchenmorphologie der H. blaui-Gruppe aufweist, in
Blattanatomie und Epidermismerkmalen aber die Merkmale der H. bromoides-Gruppe besitzt
(Roéser 1998). Der 20x Chromosomensatz besitzt den héchsten Ploidiegrad aller hier unter-
suchten Arten. Neben dem Albinerve-Basiskaryotyp und dem Basiskaryotyp I, die in zahlrei-
chen Arten des subg. Pratavenastrum enthalten sind, kommt hier auch noch der Versicolor-
Basiskaryotyp vor (Abb. 89), welcher in keiner anderen polyploiden Art nachgewiesen wer-
den konnte. Es lasst sich vermuten, dass dies im Zusammenhang mit den auftretenden, un-
gewdhnlichen Merkmalsbildungen bei H. lusitanicum steht. In historisch-phytogeographischer
Hinsicht ist es leicht vorstellbar dass die Areale von H. versicolor (heutige Westgrenze in den
Pyrenaen) und von Vorlaufern des heutigen H. lusitanicum Uber das Kantabrische Gebirge
miteinander in Kontakt standen.

4.6.4 Karyotypvergleiche zwischen Gattungen der Pooideae: Triben Aveneae, Poeae,
Triticeae und Seslerieae

Aveneae: Der Gattung Helictotrichon wurde aufgrund des Vorkommens zahlreicher fir die
Aveneae als urspringlich angesehener morphologischer Merkmale eine zentrale Rolle in der
phylogenetischen Entwicklung dieser Verwandtschaftsgruppe zugeschrieben (Holub 1958,
Baum 1968, Clayton & Renvoize 1986). Danach sollen beispielsweise die Gattungen Arrhe-
natherum, Avena und Trisetum sowie Deschampsia und Agrostis aus den ausdauernden
Grasern der Gattung Helictotrichon hervorgegangen sein oder ihnen verwandtschaftlich sehr
nahe stehen (Clayton & Renvoize 1986). Es stellt sich die Frage, ob diese eher ,intuitiven”
Vorstellungen tber phylogenetische Zusammenhange durch Karyotypmerkmale zu stitzen
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sind, und ob aus den Ergebnissen Uber chromosomenmorphologisch urspriingliche bzw.
abgeleitete Merkmale bei Helictotrichon phylogenetische Hypothesen auch fir anderen Gat-
tungen ermoglicht werden.

Als Vertreterin der Gattung Avena ist deren einzige ausdauernde Art, A. macrostachya, in
die Untersuchungen einbezogen worden. lhre taxonomische Position wurde wegen ihrer Le-
bensform lange Zeit diskutiert (vgl. Saint-Yves 1931, Holub 1958, Clayton & Renvoize 1986).
Gegenwartig wird sie aufgrund morphologischer Merkmale (Baum 1968, 1974, 1977; Clayton
& Renvoize 1986) zur Gattung Avena gestellt, was durch molekulare Daten der internen
transkribierten Spacer aus der 18S-26S rDNA bestétigt wird (Grebenstein, pers. Mitteilung).
Avena macrostachya kommt endemisch in Algerien an nur wenigen Stellen in Gebirgen mit
eher humidem Klima vor. Bereits die ausdauernde Lebensweise sowie die allogame Befruch-
tung gelten als urspriingliche Merkmale (Stebbins 1960). Avena macrostachya wird aus die-
sen Griinden als ,primitive” Art der Gattung Avena angesehen (Baum & Rajhathy 1976).

Avena macrostachya ist autotetraploid (vgl. Baum & Rajhathy 1976, siehe Kap. 4,5.2) und
enthalt nach den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung ausschlie3lich metazentrische
Chromosomen. Insofern, aber auch entsprechend der Groél3enverhéltnisse der Chromoso-
men, entspricht der Chromosomensatz von A. macrostachya am ehesten jenem der Annuel-
len diploiden Arten von Avena, die das A-Genom besitzen (vgl. Rajhathy & Thomas 1974,
Frey 1986): A. longiglumis, A. damascena und A. canariensis. Gegenuber dem A-Genom
zeichnen sich die Karyotypen der Taxa mit den Genomen B, C und D von Avena durch eine
erhdhte Anzahl submetazentrischer und dem Vorkommen subtelozentrischer Chromosomen
aus. Eine, wenn auch nicht eindeutige, Verwandtschaft des Genoms von A. macrostachya
mit dem C-Genom der einjahrigen A. eriantha und A. clauda wurde hingegen durch Leggett
& Markhand (1995) aufgrund der Ergebnisse aus in situ-Hybridisierungen mit gesamtgeno-
mischer DNA angenommen, wahrend die chromosomenmorphologischen Daten eher fur das
A-Genom sprechen.

Eine Gegeniberstellung von Karyotypen der Ausdauernden (Arten der Gattung Helictotri-
chon, A. macrostachya) mit jenen der Einjahrigen von Avena (Genome A-D) mag auf den
ersten Blick als beeindruckendes Beispiel fur das durch Levitsky (1931) und Stebbins (1971)
vertretene Konzept zur Karyotypevolution gelten, wonach die urspriinglichen Sippen einer
Verwandtschaftsgruppe eher symmetrische Chromosomensatze, die entwicklungsgeschicht-
lich jungeren jedoch asymmetrische aufweisen sollen. Eine generelle Gultigkeit dieses Kon-
zeptes ist jedoch nicht gegeben (vgl. Greilhuber 1995). Im vorliegenden Beispiel ist der
Wechsel von symmetrischen zu asymmetrischen Chromosomensétzen mit dem Wechsel in
der Lebensform von Ausdauernd krautig zu Einjahrig korreliert, so dass keine karyologischen
~Entwicklungstrends* abzulesen sind.

Der Karyotyp von A. macrostachya zeigt beziglich seiner quantitativen Parameter (Sym-
metrie des Satzes, Varianz der Chromosomenlédngen), der Lage seiner 5S rDNA-Bander und
des Vorkommens von vier 45S rDNA-Bandern aufRerhalb der NORs auffallige Ubereinstim-
mung mit dem Karyotyp von H. jahandiezii (H. subg. Tricholemma; Abb. 18, 54; Tafel 3). In
beiden Taxa fehlen auch die fur H. subg. Helictotrichon und subg. Pratavenastrum jeweils
charakteristischen Satelliten-DNAs. Mdglicherweise sind beide Arten, die auch im
Dendrogramm aus den 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Abb. 90) basale Positionen einneh-
men, als Relikte einer friher reicher entwickelten Flora von mesomorphen, perennierenden
Aveneen in Nordafrika aufzufassen.

Verglichen mit A. macrostachya ergeben sich bei den anderen, exemplarisch untersuch-
ten Vertretern der Aveneae und Poeae keine anndhernd so guten Ubereinstimmungen im
Karyotyp mit Taxa von Helictotrichon. Das autopolyploide, weitverbreitete Arrhenatherum
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elatius (Abb. 59) weist zwar sehr symmetrische Chromosomensatze auf und besitzt keine der
getesteten Satelliten-DNAs (vergleichbar H. jahandiezii, H. pubescens und A. macrostachya),
enthalt jedoch (durch Reduktion?) nur ein Satellitenchromosom pro haploiden Satz mit x = 7.
Die 5S rDNA ist in den Satellitenchromosomen lokalisiert. Morphologisch unterscheidet sich
Arrhenatherum von Helictotrichon hauptsachlich dadurch, dass das unterste Blitchen des
Ahrchens in der Regel rein méannlich ist, was als diagnostisches Merkmal in der Grasersys-
tematik allerdings nicht so bedeutsam ist, als dass diese Gattung nicht auch in Helictotrichon
einbezogen werden konnte (Conert 1976-1998). In molekular-phylogenetischen Studien der
ITS-Abschnitte aus der 185-26S rDNA befindet sich A. elatius im selben Ast wie H. subg.
Helictotrichon und subg. Tricholemma (H. jahandiezii), wahrend H. subg. Pratavenastrum
und subg. Pubavenastrum (H. pubescens) weiter entfernt stehen (Grebenstein et al. 1998).
In der kombinierten Analyse von Restriktionsstellen der Chloroplasten-DNA und morphologi-
scher Merkmale (Soreng & Davis 2000) bildet A. elatius zusammen mit Vertretern von H.
subg. Helictotrichon, den Annuellen Avena barbata (tetraploid mit den Genomen AABB, vgl.
Rajhathy & Thomas 1974, Frey 1986) und Lagurus ovatus sowie Arten von Trisetum eine
Polytomie, wahrend H. subg. Pratavenastrum und subg. Pubavenastrum wiederum entfernter
stehen. Helictotrichon subg. Tricholemma und A. macrostachya wurden nicht untersucht.
Trotz der bislang unzureichenden Breite der molekular-systematischen Untersuchungen lasst
sich ein engerer Zusammenhang zwischen Arrhenatherum, H. subg. Helictotrichon, subg.
Tricholemma und Avena als zwischen diesen Taxa und H. subg. Pratavenastrum sowie
subg. Pubavenastrum erkennen.

Auch das atlantisch westeuropaisch-marokkanisch verbreitete Pseudarrhenatherum longi-
folium besitzt keine der hier untersuchten Satelliten-DNAs. Die Gattung — im Gegensatz zu
Arrhenatherum mit nicht dimorphen Blutchen — ist weder von Helictotrichon (subg. Helictotri-
chon) noch von Arrhenatherum morphologisch Uberzeugend zu trennen (vgl. Couderc & Gu-
édés 1976, Clayton & Renvoize 1986). Chromosomale Merkmale des diploiden P. longifolium
entsprechen denen von A. elatius und lassen keine enge Beziehung zu H. subg. Helictotri-
chon erkennen. Dies betrifft v.a. die Vorkommen von nur einem Satellitenchromosom pro
haploiden Satz mit x = 7 bzw. von 5S rDNA in den Satellitenchromosomen sowie das Fehlen
der fur H. subg. Helictotrichon charakteristischen Satelliten-DNAs CON1 und CON2. Se-
guenzen des intergenischen Spacers der 5S rDNA von P. longifolium und den untersuchten
Taxa aus H. subg. Helictotrichon sind jedoch — mit Ausnahme von H. desertorum — weitest-
gehend identisch und unterscheiden sich lediglich durch eine Deletion von 10 bp in Pseu-
darrhenatherum, was die Position von Pseudarrhenatherum inmitten der Arten von H. subg.
Helictotrichon im Dendrogramm aus diesen Spacer-Sequenzen erklart (vgl. Abb. 90; Roser
et al. 2001). Da die Gattung Arrhenatherum in jener Untersuchung nicht einbezogen worden
war, lasst sich nicht klaren, wie die gemeinsamen Karyotypmerkmale von Arrhenatherum und
Pseudarrhenatherum zu bewerten sind. Fraglich ist insbesondere, ob das Vorkommen von
einem Satellitenchromosom pro x = 7 und von 5S rDNA in Satellitenchromosomen — ver-
gleichbar den Ergebnissen innerhalb von H. subg. Pratavenastrum — ebenfalls erst sekundar
entstanden ist, und ob es sich dabei um eine Synapomorphie der Gattungen Arrhenatherum
und Pseudarrhenatherum handelt.

Das australische Amphibromus nervosus ist Mitglied einer ansonsten nur noch an der
Siudspitze Sidamerikas vorkommenden, stidhemisphéarisch-temperaten Gattung der Ave-
neae, welche nach Soreng & Davis (2000) eine basale Position gegentiber den meisten an-
deren Gattungen des Tribus Aveneae einnimmt, und damit auch basal des o0.g. polytomen
Zusammenhanges zwischen H. subg. Helictotrichon, Arrhenatherum elatius und Avena bar-
bata steht. In anderen molekular-systematischen Arbeiten wurde Amphibromus nicht bertck-
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sichtigt. Im Hinblick auf die Karyotypstrukturen lie3 sich fur A. nervosus feststellen, dass bei
einer Chromosomenzahl von 2n = 42 ein offenbar weitgehend diploidisierter Karyotyp mit
insgesamt nur zwei Paaren von Satellitenchromosomen vorliegt (siehe Kap. 4.5.2). Die Lage
der 5S rDNA in einem dieser Paare proximal zur NOR ahnelt jener von H. bromoides (H.
subg. Pratavenastrum). Die u.a. fur H. subg. Pratavenastrum charakteristische Satelliten-
DNA COM2 konnte fur Amphibromus in der vorliegenden Untersuchung nicht getestet wer-
den. Die Satelliten-DNAs CON1 und CON2 kommen nicht vor. Die chromosomalen Merkma-
le von Amphibromus sprechen fir eine Eigenstandigkeit dieses Taxons und gegen eine Ein-
beziehung in die Gattung Helictotrichon, was durch Clayton und Renvoize (1986) vorgenom-
men wurde, aber auch durch morphologische Merkmale nicht gestiitzt wird (vgl. Lange
1995b).

Die mit 2n = 14 diploide annuelle Art Lagurus ovatus enhalt einen vergleichsweise sym-
metrischen Karyotyp und pro haploiden Chromosomensatz kommen zwei Satellitenchro-
mosomen vor, was aufgrund der o.g. Topologie des Stammbaumes in Soreng & Davis
(2000) ein gemeinsames Merkmal von Lagurus und Helictotrichon subg. Helictotrichon dar-
stellen konnte. Die Satelliten-DNA CON2 kommt in Lagurus allerdings nicht vor.

Demgegeniber besitzen mit Helictotrichon subg. Helictotrichon und subg. Prataven-
astrum allenfalls entfernt verwandte Taxa die in der Sequenz unterschiedlichen Satelliten-
DNAs CON1, CON2 oder COM2 (Grebenstein 1992). Dies zeigt sich an Gattungen dessel-
ben Tribus Aveneae ebenso wie bei Gattungen anderer Triben derselben Unterfamilie Pooi-
deae und sogar solchen aus anderen Unterfamilien der Graser. Es muss sich daher um Se-
guenzen handeln, die (1) entweder mehrfach parallel in der Phylogenie der Graser entstan-
den sind, die (2) primar Uberall vorlagen, sekundar jedoch differentiell verloren gegangen
sind, oder aber (3) primar tUberall vorliegen, jedoch in einigen Taxa in nur so geringer Ko-
pienzahl, dass sie weder chromosomal Uber in situ-Hybridisierungen noch molekularbiolo-
gisch nachweisbar sind, in anderen Taxa hingegen starker amplifiziert vorliegen.

Gegen Hypothese (1) einer mehrfachen parallelen Entstehung dieser Satelliten-DNAs-
Sequenzen spricht ihre Sequenzibereinstimmung in sogar entfernt verwandten Taxa der
Graser. Gegen Hypothese (2) eines differentiellen Verlustes sprechen insbesondere die Ver-
haltnisse bei den Untergattungen von Helictotrichon. Nach dieser Hypothese waren in H.
subg. Helictotrichon COM2, in subg. Pratavenastrum CON2 und in subgg. Tricholemma und
Pubavenastrum beide reduziert worden, jedoch besitzen die im Stammbaum aus den 5S
rDNA-Spacer-Sequenzen basalen Vertreter (z.B. H. jahandiezii aus dem subg. Tricholemma
oder Avena macrostachya) gar keine dieser Satellitensequenzen, so dass diese unabhéngig
von subg. Helictotrichon und subg. Pratavenastrum weitere Male verloren gegangen sein
missten. Wahrscheinlicher ist Hypothese (3), dass diese Sequenzen schon frith in der Evo-
lution der Graser entstanden sind und daher in unterschiedlichen Verwandtschaftsgruppen
vorkommen, jedoch nur in einzelnen Taxa unterschiedlicher Rangstufen in nennenswertem
MaRe amplifiziert worden sind und als Satelliten-DNAs nachweisbar sind. In Bezug auf die
Untergattungen von Helictotrichon wurde nach dieser Hypothese innerhalb des subg. Helic-
totrichon zuerst die in allen untersuchten Arten der Untergattung gemeinsame Satelliten-
DNA-Sequenz CON2 amplifiziert. Erst nach Auftrennung in einen kontinental-eurasiatischen
(H. desertorum) und einem mediterran-alpinen Ast erfolgte in letzterem zuséatzlich eine Ampli-
fikation der Satelliten-DNA CON1, die demzufolge der H. sedenense-, H. parlatorei-, und H.
sarracenorum-Gruppe gemeinsam ist (Abb. 93). Innerhalb von H. subg. Pratavenastrum liegt
demgegeniber einheitlich die Satelliten-DNA-Sequenz COM2 amplifiziert vor (Abb. 94, 95).

Das Vorkommen der Satelliten-DNA CON2 in weiteren Taxa der Aveneae (z.B. Trisetum
flavescens, Koeleria cristata, Holcus mollis, Agrostis capillaris, Deschampsia cespitosa) so-
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wie in Taxa der Poeae (z.B. Cynosurus echinatus, Festuca rubra subsp. rubra) beruht daher
nicht auf einer naheren Verwandtschaft dieser Taxa untereinander und mit Helictotrichon
subg. Helictotrichon. Da in D. cespitosa, H. lanatus und Arten von Koeleria neben CON2 zu-
satzlich die ansonsten fir H. subg. Pratavenastrum charakteristische Satelliten-DNA COM2
vorkommt (vgl. Grebenstein 1996), ist wiederum Amplifikation nach Hypothese (3) anzuneh-
men. Dasselbe gilt fur die Satelliten-DNA CON1, die sogar aul3erhalb der Pooideae in den
Unterfamilien Ehrhartoideae, Chloridoideae und Panicoideae nachzuweisen ist (siehe Kap.
4.2.5).

Das differentielle Vorkommen solcher Satelliten-DNAs bietet im Bereich der Gréaser-
Familie daher sehr gute Merkmale fir eher niedrige Kategorien (Artengruppen, Untergattun-
gen, allenfalls Gattungen), wahrend sein Aussagewert fir héhere Rangstufen aufgrund von
Homoplasie offensichtlich eingeschrankt ist.

Aufgrund der geringen morphologischen Unterschiede zwischen Trisetum und Koeleria
und des Vorkommens von intergenerischen Hybriden wurde angenommen, dass Trisetum
ein ,Vorfahr* von Koeleria sein konnte (Frey 1993). Beide Gattungen wurden bereits von
Tzvelev (1971, 1976) in ein eigenes Subtribus Koeleriinae gestellt. Koeleria bergii Hieron und
K. micrathera (E. Desv.) Griseb., die durch kurz begrannte Deckspelzen charakterisiert sind,
wurden dabei als intermediar zwischen beiden Gattungen angesehen (Clayton & Renvoize
1986). Auch die ITS-Spacer-Sequenzen der 185-26S rDNA sind von Vertretern beider Gat-
tungen einander sehr &hnlich (Grebenstein et al. 1998). Entgegen aller Erwartungen unter-
scheiden sich die Karyotypen der untersuchten Vertreter beider Gattungen deutlich sowohl
hinsichtlich des Anteils an DAPI-positivem Heterochromatin, der Lage der 5S rDNA-Loci als
auch der Ausdehnung der chromosomalen Satelliten. Sie besitzen sogar unterschiedliche
Basischromosomenzahlen. Wéahrend K. cristata mit 2n = 56 offenbar einen oktoploiden
Chromosomensatz mit der typischen Basischromosomenzahl von x = 7 aufweist, besitzt T.
flavescens subsp. flavescens mit 2n = 36 Chromosomen eine innerhalb der Aveneae untypi-
sche Basischromosomenzahl von x = 6 (siehe Kap. 4.1 und 4.5.2). Neben diesem offensicht-
lich hexaploiden Karyotyp von T. flavescens wurden haufig tetraploide Sippen mit 2n = 24
gefunden (u.a. Avdulov 1931, Kozhuharov & Petrova 1981, Frey 1992). Avdulov (1931) leite-
te den Satz mit 2n = 24 durch Hypoploidie (Verlust von zwei Chromosomenpaaren) aus 2n =
28 ab, da ihm keine diploiden Taxa von Trisetum mit 2n = 12 bekannt waren. Sokolovskaya
& Probatova (1975) vermuteten aufgrund des Vorkommens von 2n = 12 in dem kaukasisch-
zentralasiatisch verbreiteten T. flavescens subsp. parvispiculatum Tzvel., dass die weitver-
breitete subsp. flavescens durch Polyploidie aus der subsp. parvispiculatum entstanden ist.
Offensichtlich kommen innerhalb von Trisetum zwei unterschiedliche Basischromosomenzah-
len vor, neben x = 7 auch x = 6. Eine Tendenz zur Reduktion der Basischromosomenzahl
war ebenfalls fur die nahe verwandte Gattung Trisetaria Forsk. und fur Phalaris L. (Probatova
& Sokolovskaya 1978) festgestellt worden.

Ob die Gattungen Trisetum (ca. 85 Arten) und Koeleria (ca. 60 Arten) trotz der hier gefun-
denen chromosomalen Unterschiede einen gemeinsamen Ursprung besitzen und wie die
chromososomale Differenzierung in beiden Gattungen erfolgte, kann nur durch die Untersu-
chung einer grofR3eren Zahl von Taxa aus diesen artenreichen Gattungen geklart werden. Die
Gattung Trisetum selbst ist bereits morphologisch sehr variabel, weshalb zahlreiche infrage-
nerische Taxa unterschieden wurden (u.a. Zimmermann 1965, Tzvelev 1976).

Auch Deschampsia cespitosa besitzt mit 2n = 26 Chromosomen nicht die typische Basis-
chromosomenzahl der Aveneae. Fir die Chromosomenzahl von D. cespitosa wurden unter-
schiedliche Entstehungsmadglichkeiten diskutiert. Einzelne Autoren sehen darin wiederum
den Verlust eines Chromosomenpaares auf der Basis von 2n = 28 Chromosomen, wobei die
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Art als hypotetraploid betrachtet wird (u.a. Albers 1980). Aufgrund des Nachweises eines —
gegeniuber den anderen — fast doppelt so groRen Chromosomenpaares in Deschampsia in
den Untersuchungen von Garcia-Suarez et al. (1997) vermuten die Autoren eine Fusion
zweier normalgrof3er akrozentrischer Chromosomen. Da bei der in der vorliegenden Arbeit
untersuchten Herkunft zwar ebenfalls 2n = 26, jedoch kein auffallig groRes Chromosomen-
paar gefunden wurde, ist es wahrscheinlicher, dass der Karyotyp von D. cespitosa durch Al-
lopolyploidie aus Chromosomensétzen mit X = 7 und x = 6 entstanden ist (vgl. Garcia-Suarez
et al. 1997). Nach Garcia-Suarez et al. (1997) konnte eine der hierbei beteiligten Sippen die
mit 2n = 14 diploide Art Aristavena setacea (Hudson) Albers & Butzin [syn. Deschampsia
setacea (Huds.) Hack.] gewesen sein, deren Karyotyp ausschlie3lich akrozentrische Chro-
mosomen enthélt. Uber die Herkunft des anderen Chromosomensatzes mit 2n = 12 meta-
zentrischen Chromosomen lasst sich aufgrund fehlender Daten fur weitere Arten der Gattung
Deschampsia s.l. derzeit nur spekulieren. Entsprechendes gilt fir den mdglichen Zusam-
menhang zwischen Deschampsia und Trisetum.

Weitere abweichende und strukturell jeweils auffallende Karyotypen zeichnen die mit 2n =
28 tetraploiden Agrostis capillaris, Ammophila arenaria subsp. arundinacea und Holcus mollis
aus (groRRe Satelliten, z.T. breite DAPI-Bander, Vorkommen der Satelliten-DNA CON2 in A.
capillaris und H. mollis; in Ammophila nicht untersucht). Aus diesen stichprobenhaften Ver-
gleichsuntersuchungen an anderen Gattungen der Aveneae gegeniber Helictotrichon lassen
sich zwar keine Rickschlisse tiber mdgliche phylogenetische Zusammenhange ableiten, sie
belegen jedoch, welche Mannigfaltigkeit an Karyotypstrukturen bei einer weitgehend einheit-
lichen Basiszahl von x = 7 insgesamt hervorgebracht wurde. Demgegeniber nimmt sich die
reprasentativ untersuchte Variation dieser Merkmale zwischen den Untergattungen von He-
lictotrichon und innerhalb seiner artenreichen Untergattungen Helictotrichon und Prat-
avenastrum recht bescheiden aus.

Poeae: Bereits Tzvelev (1989) stellte die Unterscheidung zwischen Poeae und Aveneae in
Frage. Er transferierte zahlreiche Gattungen der ,traditionellen* Aveneae zu einer grof3en
Tribus Poeae, die er in zahlreiche Subtriben untergliederte. Die kombinierte Analyse von
morphologischen Merkmalen und Restriktionsstellen der Chloroplasten-DNA durch Soreng &
Davis (2000) bestatige weder die Ubliche Umgrenzung von Aveneae und Poeae (vgl. Clayton
& Renvoize 1986) noch die Gliederung durch Tzvelev (1989), so dass es gegenwartig kein
schlissiges und anhand morphologischer Merkmale nachvollziehbares Konzept zur Auf-
rechterhaltung zweier unterschiedlicher Triben gibt. Das Ausmafd von Homoplasie morpholo-
gischer Merkmale ist bei den Gattungen der Aveneae und Poeae offenbar unterschétzt wor-
den. Die beiden hier untersuchten Vertreter der Poeae sensu Watson & Dallwitz (1999),
Festuca rubra subsp. rubra und Cynosurus echinatus, besitzen Karyotyp-Merkmale, die sich
nicht nennenswert von jenen beispielsweise der Taxa von Helictotrichon subg. Helictotrichon
(Aveneae) unterscheiden, denn auch hier treten zwei Satellitenchromosomen pro haploiden
Satz mit x = 7 auf, die 5S rDNA liegt in Nicht-Satellitenchromosomen, und es kommt die Sa-
telliten-DNA CONZ2 vor. Der Karyotyp von F. rubra stimmt hinsichtlich der hier untersuchten
Merkmale mit dem von Helictotrichon sempervirens (Abb. 9 und 65) weitaus besser Uberein
als die Karyotypen von z.B. Trisetum flavescens, Koeleria cristata, Holcus mollis und Agrostis
capillaris, welche zur selben Tribus gehdren wie H. sempervirens. Interessanterweise wurde
durch Tzvelev (1989) aufgrund von Merkmalen der Karyopsen diskutiert, dass die Gattung
Festuca den Gattungen Helictotrichon und Avena naher stehen kénnte als der Gattung Poa,
mit der sie Ublicherweise in Zusammenhang gebracht wird.

Triticeae und Seslerieae: Durch festucoide Merkmale sind die Vertreter der Triben Triti-
ceae und Seslerieae gekennzeichnet. Beide Triben besitzen ebenso wie Poeae und Aveneae

153



grolie Chromosomen sowie die Basischromosomenzahl von x = 7 (selten 9 bei Echinaria aus
den Seslerieae; vgl. Watson & Dallwitz 1999). Die Chromosomensétze der beiden untersuch-
ten Verteter dieser Triben unterscheiden sich deutlich untereinander sowie von denen der
Poeae bzw. Aveneae. Die bei Elymus farctus subsp. farctus (Triticeae) vorkommenden zahl-
reichen schmalen interkalaren DAPI-Bander sind charakteristisch fur die Gattung Elymus
(einschlief3lich Agropyron) sowie andere Triticeae (vgl. Endo & Gill 1984, Morris & Gill 1986).
Ob es sich bei den sehr auffalligen Karyotypstrukturen von Sesleria albicans subsp. albicans,
wie z.B. die Kolokalisation von 5S rDNA und NORs oder die Anordnung von 5S rDNA als
Doppelbander in den Nicht-Satellitechromosomen, um Merkmale handelt, die flr Sesleria
insgesamt oder weitere Gattungen der Seslerieae typisch sind, lasst sich erst in weiteren
Untersuchungen klaren.

4.6.5 Karyotypvergleiche zwischen Pooideae, Arundinoideae, Stipoideae und Position
der Gattung Danthoniastrum

Arundinoideae: Arundineae und Danthonieae: Gegeniber den zuvor besprochenen Ver-
tretern der Unterfamilie Pooideae zeichnen sich die Karyotypen der untersuchten Taxa der
Triben Arundineae und Danthonieae aus der subf. Arundinoideae durch kleine Chromoso-
men und — nach géngiger Ansicht (vgl. Kap. 4.1) — Basischromosomenzahlen von u.a. x = 12
bzw. 9 aus. Arundo plinii mit 2n = 48 und Danthonia alpina bzw. D. decumbens mit jeweils 2n
= 36 waren danach Tetraploide. Bei einer Basischromosomenzahl von x = 6, die von einigen
Autoren fir die Arundinoideae diskutiert wird (vgl. Roodt & Spies 2003), wirden die unter-
suchten Vertreter von Arundo und Danthonia als oktoploid bzw. hexaploid anzusehen sein.
Da in den Karyotypuntersuchungen fir alle drei Taxa vollstandig diploidisierte Chromoso-
mensétze nachweisbar waren (Kap. 4.5.2), lasst sich nicht entscheiden, welche der drei
maglichen ,Basischromosomenzahlen® die wahrscheinlichste ist. Auffallig ist die weitgehende
chromosomenmorphologische Ubereinstimmung zwischen Arundo und Danthonia, deren
verwandtschaftliche Stellung zueinander nach wie vor kontrovers diskutiert wird. Die selbe
Tribus: Tzvelev (1989), zwei Triben (Conert 1986, Hsiao et al. 1998, Watson & Dallwitz 1999)
oder zwei Unterfamilien (GPWG 2001).

Stipoideae: Stipeae: Wie bei den Arundineae und Danthonieae sind auch die Vertreter
der Stipeae durch auf3erordentlich kleine Chromosomen gekennzeichnet. Aul3erdem zeigen
die Stipeae mit meist x = 12, selten 7, 9, 11, 13, 17 und 22 anscheinend grof3e Variabilitat in
den Basischromosomenzahlen. Aufgrund morphologisch begrindeter Klassifikationen wur-
den die Stipeae entweder als Tribus in die Unterfamilie Arundinoideae (Barkworth & Everett
1987) oder in eine eigene Unterfamilie Stipoideae gestellt (Watson & Dallwitz 1999). Seltener
wurde eine enge Beziehung zur Unterfamilie Pooideae diskutiert (vgl. Tzvelev 1989), da sie
sich von ihnen durch Merkmale der Blattepidermis (Vorkommen von hantelférmigen Silikat-
zellen) und drei statt — der in Pooideae ublichen — zwei Lodiculae in den Ahrchen unterschei-
den. Die Stipeae gehdren ebenso wie die im folgenden zu besprechende Gattung Danthoni-
astrum und acht weitere Gattungen der Gréaser zu den ,orphan genera and tribes" (Soreng &
Davis 1998: 4), deren Einordnung im System der Graser unklar ist. Jingere molekular-
systematische Arbeiten machen fur die Stipeae eine basale Position innerhalb einer breiter
aufzufassenden Unterfamilie Pooideae zunehmend wahrscheinlich (Soreng & Davis 1998,
GPWG 2001). Danthoniastrum wurde hierbei allerdings nicht untersucht.

Die Gattung Danthoniastrum umfasst mit D. compactum eine im Gebirge vorkommende,
disjunkt balkanisch-kaukasisch verbreitete Art. Eine weitere Art (D. brevidentatum H. Scholz)
wurde aus Albanien beschrieben (Scholz 1982). Danthoniastrum compactum wurde seit sei-
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ner Beschreibung als Avena compacta Boiss. & Heldr. immer zur Tribus Aveneae gestellt
(Holub 1958, 1980b; Tzvelev 1976, Clayton & Renvoize 1986). Aufgrund des Vorkommens
von drei Lodiculae im Ahrchen wurde sie als augenscheinlich ,primitive* Gattung der Ave-
neae aufgefasst (Baum 1973) und mit anderen Gattungen in ein eigenes Subtribus der Ave-
neae zusammengestellt (Aveneae subtr. Duthieinae; Clayton & Renvoize 1986). Lediglich
Watson & Dallwitz (1999) vermuteten in Danthoniastrum eine Gattung der Stipoideae. Fur
die Zugehdrigkeit von D. compactum zu den Aveneae schienen auch die Chromosomenzah-
len von 2n = 14 (Kozuharov & Petrova 1991) bei gleichzeitig groRen Chromosomen zu spre-
chen (vgl. Watson & Dallwitz 1999). Letztere Angaben treffen nach den hier vorliegenden
Ergebnissen jedoch nicht zu, denn die untersuchte Herkunft von D. compactum besitzt eine
Chromosomenzahl von 2n = 24, und die Chromosomen sind sehr klein (= 2,0 um). Hierbei
stimmen der Karyotyp von D. compactum (2n = 2x = 24) und dem westmediterranen Stipa
gigantea (2n = 7x = 84) untereinander weitaus besser Uberein als mit den Ubrigen hier unter-
suchten Grasern. Dies betrifft sogar Details der Chromosomenmorphologie, denn pro haploi-
den Chromosomensatz mit x = 12 ist beiden Taxa das Vorkommen von jeweils einem
submetazentrischen Chromosom und jeweils einem Satellitenchromosom gemeinsam (siehe
Abb. 98). Die Gattung Danthoniastrum ist als Mitglied der Aveneae fehlklassifiziert worden;
sie gehdort zur Tribus Stipeae.

155



5 Zusammenfassung

Die Ergebnisse chromosomaler und molekular-cytogenetischer Untersuchungen werden fir
insgesamt 53 Taxa aus der Gattung Helictotrichon (32 Arten, 7 Unterarten, 2 Hybriden sowie
unterschiedliche chromosomale Rassen) vorgestellt. Um die Variabilitatt chromosomaler
Merkmale innerhalb von Helictotrichon einordnen zu kdnnen, wurden zum Vergleich weitere
Gattungen der Tribus Aveneae (Agrostis, Ammophila, Amphibromus, Arrhenatherum, Avena,
Deschampsia, Holcus, Koeleria, Lagurus, Pseudarrhenatherum und Trisetum), aber auch der
Poeae (Cynosurus und Festuca), Triticeae (Elymus) und Seslerieae (Sesleria) aus derselben
Unterfamilie Pooideae analysiert. Zur Klarung der systematischen Stellung von Danthoni-
astrum wurden Vertreter der Unterfamilien Arundinoideae (Arundo, Danthonia) und Stipoi-
deae (Stipa) einbezogen.

Fur alle Taxa und Herkinfte wurden die Chromosomenzahlen ermittelt. Innerhalb der Gat-
tung Helictotrichon konnten zuvor nicht bekannte Chromosomenzahlen bei H. pratense
subsp. aff. pratense (2n = 98), H. praeustum subsp. praeustum (2n = 112) und H. lusitani-
cum (2n = 133 und 138) gefunden werden. Korrekturen friiherer Angaben erfolgten fur H.
armeniacum (2n = 84) und H. blaui subsp. blaui (2n = 98). In den weiteren untersuchten Gat-
tungen wurden bekannte Chromosomenzahlen bestatigt, bei Sesleria albicans (2n = 56) und
Stipa gigantea (2n = 84) bislang unbekannte Chromosomenzahlen ermittelt. Bei Amphibro-
mus nervosus (2n = 42), Arundo plinii (2n = 48) und Danthonia alpina (2n = 36) erfolgten
erstmalige Zahlungen. Fur die gesamte siidamerikanisch-australische Gattung Amphibromus
ist dies gleichzeitig die erste Chromosomenzéahlung. Bei Danthoniastrum compactum (2n =
24) wird eine offensichtlich falsche bisherige Angabe korrigiert.

Die Karyotypanalysen umfassten neben dem tradionellen ,karyotyping* (Chromosomengro-
Ben, Armlangenverhaltnisse, quantitative Auswertungen) auch Béanderungen mit den basen-
paar-spezifischen Fluoreszenzfarbstoffen Chromomycin und DAPI sowie Silberimpragnie-
rung zur Darstellung aktiver nukleolusorganisierender Regionen. Uber in situ-Hybridisierung
mit fluorochrommarkierten Proben wurden die chromosomalen Loci der 5S rDNA, der 45S
rDNA (= 18S-26S rDNA) sowie dreier, aus Helictotrichon-Arten isolierter, Satelliten-DNAs
(CON1, CON2, COM2) nachgewiesen und ebenfalls quantitativ analysiert. Aus diesen Karyo-
typ-Parametern wurden Idiogramme konstruiert.

Die 45S rDNA kommt in Form meist breiter Béander in den, auch durch Silberimpragnierung
nachweisbar aktiven nukleolusorganisierenden Regionen (NORs) von Satellitenchromoso-
men vor. Daneben nimmt sie haufig kleinere Loci aul3erhalb der NORs ein, fur die jedoch
keine Nukleolaraktivitat nachweisbar ist. Eine generelle Dominanz der 45S rDNA von NORs
bestimmter Genome gegeniber anderen (,nucleolar dominance") lasst sich weder in inter-
spezifischen homoploiden Hybriden noch bei den zahlreichen nachgewiesenen Allopolyploi-
den der Gattung Helictotrichon feststellen. Die bei einigen Taxa vorkommenden B-
Chromosomen besitzen 45S rDNA mit nachweisbarer Nukleolaraktivitdt, wahrend B-
Chromosomen ohne nachweisbare ribosomale DNA selten sind. Die Beteiligung von B-
Chromosomen an der Ribosomen-Biogenese zeigt, dass B’s offenbar nicht immer als ,sel-
fish* bzw. als ,Parasiten“ im Genom anzusehen sind.

Die 5S rDNA liegt mit wenigen Ausnahmen in chromosomal separaten Loci zur 45S rDNA.
Sofern die 5S rDNA zuséatzlich zur 45S rDNA in den Satellitenchromosomen vorkommt, zei-
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gen die Bander beider ribosomalen DNAs RegelméaRigkeiten in der Anordnung bzw. Vertei-
lung in den Chromosomenarmen. Als Ursache dieser bislang nicht beschriebenen Regelmé-
Bigkeit kommt eine durch die Anaphasebewegung der Chromosomen bedingte raumliche
Anordnung im Interphasekern in Frage (,Rabl-Orientierung”). Wenn es in Allopolyploiden
zum Verlust von 45S rDNA in den NORs kommt, erfolgt die Verminderung oder der Verlust
von Genen der 5S rDNA im betreffenden Genom erst sekundar. Reduktion bzw. Suppression
der ribosomalen Gene stehen im Zusammenhang mit der ,Diploidisierung” von Polyploiden.
Die Lage der 5S- und der 45S rDNA in den Chromosomen zeigt eine deutliche Differenzie-
rung der Untergattungen von Helictotrichon. Charakteristische und z.T. aufféllige Anordnun-
gen beider DNAs in den Chromosomen treten auch bei den weiteren untersuchten Vertretern
der Poaceae auf.

Die Satelliten-DNAs CON1, CON2 und COM2 liegen in der Regel subtelomerisch in den
Chromosomen. Die Satelliten-DNA CONZ2 befindet sich dartberhinaus zumeist in den Loci
der 5S rDNA, was im Zusammenhang mit der ,bodyguard-Hypothese* fiir das Heterochroma-
tin interpretiert wird. Die Anteile der Satelliten-DNAs an der Gesamtmenge des Heterochro-
matins unterliegen gegeniber denen der kodierenden ribosomalen DNAs einer viel starkeren
Schwankung, d.h. diese nicht-kodierenden Sequenzen kénnen in der Evolution vergleichs-
weise rasch amplifiziert bzw. eliminiert werden. Das Vorkommen der Satelliten-DNAs diffe-
renziert innerhalb von Helictotrichon die einzelnen Untergattungen. Jedoch wurden sie auch
in anderen Verwandtschaftsgruppen der Aveneae und Poeae, sogar in anderen Unterfamili-
en nachgewiesen. Offenbar sind die betreffenden Sequenzen schon frih in der Evolution der
Graser entstanden, wurden aber nur in einzelnen Verwandtschaftsgruppen stark amplifiziert.
Das differentielle Vorkommen solcher Satelliten-DNAs bietet im Bereich der Graser-Familie
daher systematisch relevante Merkmale fir eher niedrige taxonomische Kategorien, wahrend
sein Aussagewert fir héhere Rangstufen aufgrund von Homoplasie eingeschrankt ist.

DAPI-positives Heterochromatin kommt bei den meisten Taxa ausschlief3lich im subtelomeri-
schen Bereich der Chromosomen vor und liegt haufig deckungsgleich mit den Bandern der
Satelliten-DNAs. Es ist jedoch nicht mit ihnen korreliert, denn ein Teil der Taxa besitzt Ban-
der der Satelliten-DNAs, jedoch im gesamten Satz kein DAPI-positives Heterochromatin.
DAPI-Bindungsstellen, in denen mindestens drei AT-Basenpaare in Folge liegen kommen
zwar in den Satelliten-DNAs vor, ihr Anteil von max. 20% der Gesamtlange reicht jedoch fur
eine DAPI-positive Farbung nicht aus. Wéhrend der Gehalt an DAPI-positvem Heterochro-
matin zwischen den Taxa stark variiert, zeigt das Chromomycin-positive Hetrochromatin ge-
ringe Unterschiede. NOR-assoziierte 45S rDNA ist durchwegs Chromomycin-positiv. Nur bei
wenigen Arten kommt Chromomycin-positives Chromatin auf3erhalb der NORs vor. Eine
Chromomycin-Bindung setzt das Vorkommen von mindestens drei aufeinanderfolgenden
GC-Basenpaaren voraus, wobei diese einen bestimmten Anteil der Sequenz einnehmen
missen (ca. 30%), wie es fur die ITS1-5,8S-ITS2-Bereiche gegeben ist. Geringere Anteile, in
denen drei GC-Basenpaare hintereinander liegen, wie beispielsweise in den Satelliten-DNAs
(max. 18%) reichen nicht fir eine Chromomycin-positive Farbung aus. Demzufolge besteht
das subtelomerische Heterochromatin bei den untersuchten Grasern aus unterschiedlichen
hochrepetitiven DNAs. Das nicht korrelierte Auftreten der getesteten Satelliten-DNA- mit
DAPI- bzw. Chromomycin-Béndern zeigt zudem, dass die betreffenden Sequenzen in der
Stammesgeschichte dieser Graser unabhangig voneinander evolvierten bzw. unabhéngig
voneinander amplifiziert worden sind.
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In der Gattung Helictotrichon lassen sich insgesamt 17 Chromosomensatze unterscheiden,
die durch Chromosomen mit einer typischen Morphologie bzw. einem charakteristischen
Banderungsmuster (Markerchromosomen) und besondere Karyotyp-Merkmale gekennzeich-
net sind. Diese Chromosomensétze werden als ,Basiskaryotypen“ bezeichnet. Insgesamt 13
dieser Basiskaryotypen sind sowohl in rezenten diploiden wie polyploiden Taxa enthalten,
weitere vier Basiskaryotypen kommen nur in Polyploiden, aber in keiner der untersuchten
diploiden Arten vor. Mit Ausnahme von drei Basiskaryotypen Diploider (in H. desertorum, H.
pubescens, H. compressum) sind alle anderen am Aufbau der umfangreichen Polyploid-
komplexe der Gattung Helictotrichon beteiligt. Fur die Polyploiden (bis 20x) kann die Genom-
zusammensetzung anhand der identifizierten Basiskaryotypen rekonstruiert werden. Sie sind
mehrheitlich durch Allopolyploidie aus zwei, teilweise sogar aus drei Basiskaryotypen ent-
standen, in einigen Fallen aber auch durch Autopolyploidie.

Innerhalb von Helictotrichon besitzen die subgg. Helictotrichon, Tricholemma, Pub-
avenastrum und Pratavenastrum jeweils eigene charakteristische Merkmale (Anzahl von Sa-
tellitenchromosomen, Lage von 5S rDNA, Vorkommen bzw. Fehlen der Satelliten-DNAs,
Symmetrie der Chromosomen sowie Vorkommen und Lage der DAPI-Bander). Keines der
chromosomalen Merkmale ist den vier Untergattungen von Helictotrichon, d.h. der Gattung
Helictotrichon im traditionellen Sinne, gemeinsam, welches als eine Synapomorphie gegen-
Uiber anderen Taxa der Aveneae betrachtet werden kdnnte. Die chromosomalen Daten bes-
tatigen, dass es sich bei der Gattung Helictotrichon um ein para- vermutlich sogar polyphyle-
tisches Taxon handelt, wéhrend seine vier Untergattungen hingegen voneinander getrennte,
jeweils monophyletische Gruppen bilden.

Innerhalb der gréReren Untergattungen von Helictotrichon (subgg. Pratavenastrum und He-
lictotrichon) korreliert die Verteilung der unterschiedlichen Basiskaryotypen nicht immer mit
der aufgrund morphologisch-anatomischer Merkmale vorgenommenen Umgrenzung von
Gruppen mutmallich nahverwandter Arten. Lediglich die balkanisch-anatolisch-kaukasische
H. aetolicum-Gruppe (2x H. aetolicum, autopolyploides 12x H. armeniacum) zeichnet sich
durch einen einheitlichen und nur hier vorkommenden Basiskaryotyp aus. Auch bestétigt sich
die zuvor vermutete, isolierte Position einzelner Arten durch das Vorkommen jeweils eigener
Basiskaryotypen, so fir die westeuropaisch-mauretanische Hochgebirgsart H. sedenense
(2x-4x), fur die kontinental-eurasische Art der Steppen H. desertorum (2x) und fir die west-
eurasiatische Hochgebirgsart H. versicolor (2x).

In den allermeisten Fallen koinzidiert das Vorkommen der unterschiedlichen Basis-
karyotypen allerdings nicht mit der bisherigen Umgrenzung von Artengruppen. Bei der H.
marginatum-Gruppe zeigt die geographisch isolierte, pontisch-pannonische Art H. compres-
sum (2x) Karyotypstrukturen, die von denen der — im westmediterran-atlantischen Gebiet —
zahlreicher vertretenen Taxa derselben Artengruppe deutlich abweichen (u.a. 2x-4x H. albi-
nerve, 2x H. leve, 2x H. marginatum). Die ebenfalls westmediterran verbreiteten Polyploiden
der H. marginatum-Gruppe entstanden durch Autopolyploidie (6x H. cintranum) bzw. durch
Allopolyploidie (6x H. hackelii), wobei hier ein Basiskaryotyp beteiligt ist (Basiskaryotyp ),
der u.a. auch in einigen der westmediterranen Polyploiden aus der H. bromoides-Gruppe
nachweisbar, wenn auch anteilsmafiig anders représentiert ist (Unterarten von H. gervaisii
mit 4x, 6x, 8%, H. pruinosum mit 15x). Helictotrichon pruinosum zeigt insgesamt weitergehen-
de chromosomale Ubereinstimmungen mit der H. marginatum- als mit der H. bromoides-
Gruppe, zu der es gestellt wird. Die zentralmediterranen (allopolyploides 4x H. cincinnatum)
bzw. ostmediterranen (autopolyploides 10x H. agropyroides) Polyploiden der H. bromoides-
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Gruppe gehen auf noch weitere Basiskaryotypen zurlick, die bei den westmediterranen Taxa
— d.h. im aktuellen Diversitatszentrum der H. bromoides-Gruppe — nicht nachgewiesen wur-
den. Eine hybridogene Entstehung des westmediterranen H. hackelii aus Taxa der Untergat-
tungen Helictotrichon und Pratavenastrum lasst sich aufgrund der chromosomalen Daten
ausschlieBen. Die v.a. ndrdlich des Mediterrangebietes und in gréf3eren Hochgebirgen (Al-
pen, Pyrenden) reich entfaltete H. blaui- und H. adsurgens-Gruppe umfassen durchgéngig
Hochpolyploide (14x-18x), die stets Basiskaryotypen enthalten, welche auch in den Diploiden
der H. marginatum-Gruppe auftreten. Autopolyploidie ist wiederum selten und liegt nur in
dem pyrenaischen H. pratense subsp. amethysteum und dem geographisch isolierten, nord-
balkanischen H. blaui subsp. blaui vor. Allopolyploidie Giberwiegt bei weitem, wobei in samtli-
chen Fallen ein Basiskaryotyp beteiligt ist, der auch in einigen Polyploiden der H. bromoides-
und H. marginatum-Gruppe anzutreffen ist (Basiskaryotyp Il1). Dieser Basiskaryotyp liegt ent-
weder kombiniert mit je einem von zwei anderen Basiskaryotypen (Albinerve- bzw. Margina-
tum-Basiskaryotyp) vor oder es treten sogar alle drei gemeinsam auf. Aul3erdem sind diese
Basiskaryotypen anteilsmafiig unterschiedlich in den Chromosomensatzen der jeweilige Allo-
polyploiden représentiert. Die Vielzahl der Kombinationen steht offensichtlich in einem Zu-
sammenhang mit der bekannten morphologisch-anatomischen ,Plastizitat" dieser Taxa und
bietet ein beeindruckendes Beispiel fur ,retikulate Evolution* von Polyploidkomplexen. In 20x
H. lusitanicum, einem Lokalendemiten Nordportugals mit unklarer systematischer Stellung,
kommt als einzigem der Hochpolyploiden auch der Versicolor-Basiskaryotyp vor, welcher
ansonsten nur in 2x H. versicolor nachgewiesen ist.

Innerhalb von H. subg. Helictotrichon ergeben sich bei der morphologisch gut charakteri-
sierten und nur in den Alpen vorkommenden H. parlatorei-Gruppe deutliche Unterschiede
zwischen den Chromosomensétzen der untersuchten Diploiden, d.h. dem weitverbreiteten H.
parlatorei, dem westalpinen H. setaceum subsp. setaceum und dem stidostalpinen Lokalen-
demiten H. setaceum subsp. petzense. Untersuchte Hybridpflanzen zwischen H. setaceum
subsp. petzense und H. parlatorei zeigen in chromosomaler Hinsicht zwar Merkmale beider
Parentaltaxa, jedoch sind sie nicht vollstandig intermediar, so dass es sich bei diesen Hyb-
ridpflanzen (H. xkrischae, H. cf. xkrischae) nicht um unmittelbare F;-Kreuzungsprodukte
handelt. Die einzige untersuchte Polyploide aus der H. parlatorei-Gruppe, die westalpine 6x
Art H. sempervirens, ist durch Autopolyploidie aus dem Parlatorei-Basiskaryotyp entstanden.

Bei der H. convolutum-Gruppe mit schwerpunktmafRlig mediterraner Verbreitung stimmt
die untersuchte 2x-Herkunft des endemisch-sidiberischen H. sarracenorum chromosomal
mit dem zentral- bis ostmediterranen H. convolutum (2x) Uberein, aber auch mit dem Seta-
ceum-Basiskaryotyp aus der alpischen H. parlatorei-Gruppe. Polyploide der H. convolutum-
Gruppe, welche nach bisherigem Kenntnisstand nur im Westen des Mediterrangebietes ent-
standen sind (10x-14x H. filifolium mit zwei Unterarten, H. cantabricum, etc.), erweisen sich
als durchwegs allopolyploid. Die untersuchten Herkiinfte der Polyploiden enthalten zusatzlich
immer den Parlatorei-Basiskaryotyp, wenn auch in wechselnden Anteilen. Innerhalb der
Chromosomensétze der sudiberischen Taxa H. filifolium subsp. filifolium und subsp. arunda-
num ist er anteilsmaRig weniger stark vertreten als in dem kantabrisch-pyrendischen H. can-
tabricum.

Um Informationen tber die Entwicklungsrichtungen chromosomaler Merkmale in den unter-
schiedlichen Basiskaryotypen zu erhalten, wurden sie mit einem aus den 5S rDNA-Spacer-
Sequenzen aufgestellten Stammbaum verglichen. Danach sind innerhalb von Helictotrichon
Chromosomensétze mit zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz von x = 7, einer
Lokalisation der 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen sowie sehr symmetrischen Chro-
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mosomen als urspriingliche Merkmale anzusprechen, was friiheren Hypothesen z.T. wider-
spricht.

Die Ergebnisse uber die Karyotypdifferenzierungen zeigen haufig einen Zusammenhang mit
morphologischen und 6kologisch-chorologischen Daten. Das mesomorphe, nur im Mittleren
Atlas vorkommende, moglicherweise reliktdre H. jahandiezii (subg. Tricholemma) besitzt ei-
nen merkmalsphylogenetisch urspringlichen Karyotyp und bildet die Schwestergruppe des
reich entfalteten und weitverbreiteten subg. Helictotrichon, in dem Xeromorphie bereits bei
diploiden Taxa auftritt. Innerhalb dieser Untergattung steht deren weitestverbreitete Art, das
kontinentale H. desertorum, allen tbrigen Taxa gegenuber und zeigt im Karyotyp zwar ein
Vorkommen der Satelliten-DNA CON2, aber weder die Satelliten-DNA CON1 noch DAPI-
positives Heterochromatin, welche in allen anderen untersuchten Taxa dieser Untergattung
zusatzlich auftreten, d.h. der H. sedenense-, H. parlatorei- und der H. convolutum-Gruppe.
Das weitverbreitete, mesomorphe H. pubescens (monotypisches subg. Pubavenastrum)
weist mit dem Vorkommen der 5S rDNA in den chromosomalen Satelliten ein Merkmal auf,
was sonst in keinem weiteren Taxon gefunden wurde. Auch die Ubrigen chromosomalen
Merkmale sprechen gegen die Annahme, dass H. pubescens einen inter-subgenerischen
Hybriden zwischen den Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum darstellt. Diese
Art bildet die Schwestergruppe zu subg. Pratavenastrum, in dem samtliche diploide Vertreter
mesomorph, einige polyploide jedoch xeromorph gebaut sind. Innerhalb dieser Untergattung
lassen sich hinsichtlich der Anzahl von Satellitenchromosomen pro haploiden Chromoso-
mensatz mit x = 7 zwei Gruppen identifizieren, die unterschiedliche Verbreitungsgebiete be-
sitzen: Eine dstliche Gruppe mit balkanisch-pontisch sowie kaukasischer Verbreitung (als
diploide z.B. H. compressum, H. aetolicum), die noch zwei Satellitenchromosomen pro
haploiden Satz aufweist und nur im Falle von H. versicolor westwarts bis in die Pyrenden
reicht und eine westeuropéische bzw. mediterrane Gruppe mit nur noch einem Satelliten-
chromosom pro haploiden Satz (als Diploide z.B. H. bromoides, H. albinerve, H. leve, H.
marginatum). Entsprechende Karyotypstrukturen kennzeichnen auch das ostmediterrane 10x
H. agropyroides. Das zentralmediterrane tetraploide H. cincinnatum enthéalt beiderlei Chro-
mosomensatze. Obwohl Chromosomensétze mit nur mehr einem Satellitenchromosomen pro
haploiden Chromosomensatz von x = 7 heute im westlichen Mediterrangebiet weitverbreitet
sind, lasst sich daher nicht ausschlie3en, dass sie erstmalig u.U. in der dstlichen Mediterra-
neis entstanden sind.

Der Karyotyp von H. jahandiezii zeigt starke Ubereinstimmungen zu dem von Avena macro-
stachya, einer ebenfalls mesomorph gebauten und endemisch in Nordafrika vorkommenden
Gebirgsart, welche innerhalb der Gattung Avena die einzige ausdauernde Art darstellt. Bei
diesen Arten handelt es sich mdglicherweise um Relikte einer friher in Nordafrika weiterver-
breiteten und an groRere Feuchtigkeit adaptierten Flora. Fir die Chromosomensatze der
anderen untersuchten Gattungen der Aveneae ergeben sich keine derartigen Karyotypahn-
lichkeiten zu Helictotrichon. Chromosomale Merkmale von Pseudarrhenatherum longifolium,
das morphologisch kaum von H. subg. Helictotrichon und Arrhenatherum zu trennen ist, ent-
sprechen denen von Arrhenatherum elatius. Der Karyotyp von Amphibromus nervosus
spricht fiur eine Eigenstandigkeit des Taxons und nicht fir eine Eingliederung der Gattung in
Helictotrichon. Entgegen aller Erwartungen unterscheiden sich die Karyotypen der untersuch-
ten Vertreter von Trisetum und Koeleria deutlich voneinander. Innerhalb von Trisetum existie-
ren zwei Basischromosomenzahlen: x = 6 und x = 7. Auch bei der Gattung Deschampsia
kommt die Basischromosomenzahl von x = 6 vor. Diese liegen in der allopolyploiden D.
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cespitosa in Kombination mit Satzen vor, die die Basischromosomenzahl von x = 7 aufweisen
(,dibasische” Polyploidie). Der Karyotyp von Festuca rubra subsp. rubra (Poeae) stimmt hin-
sichtlich der hier untersuchten Merkmale mit dem von H. sempervirens starker Uberein als
ein Teil der Taxa innerhalb der Aveneae untereinander, was einen weiteren Diskussions-
punkt des Tribuskonzeptes der Aveneae/Poeae bietet. Die Vertreter der Triticeae und Sesle-
rieae weisen deutliche Unterschiede zu denen der Aveneae und Poeae auf. Innerhalb der
Unterfamilie Arundinoideae zeigen sich auffallige chromosomenmorphologische Uberein-
stimmungen zwischen Arundo und Danthonia, deren verwandtschaftliche Stellung zueinan-
der nach wie vor kontrovers diskutiert wird. Die Karyotypmerkmale von Danthoniastrum com-
pactum (z.B. kleine Chromosomen und eine Basischromosomenzahl von x = 12) bestétigen,
dass Danthoniastrum als Mitglied der Aveneae fehlklassifiziert worden ist und zur Tribus Sti-
peae gehort.
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7 Anhang

7.1 Tabellen 1-5



Tabelle 1. Ubersicht der untersuchten Taxa. Systematische Gliederung der Unterfamilien, Triben
und Gattungen nach Watson & Dallwitz (1999), innerhalb der Gattung Helictotrichon nach Rdser

(1989, 1996).

STIPOIDEAE

Stipeae
Stipa gigantea

POOIDEAE

Triticeae
Elymus farctus subsp. farctus

Aveneae
Agrostis capillaris
Ammophila arenaria subsp. arundinacea
Amphibromus nervosus
Arrhenatherum elatius
Avena macrostachya
Deschampsia cespitosa

Helictotrichon

Holcus mollis subsp. mollis

Koeleria cristata

Lagurus ovatus

Pseudarrhenatherum longifolium
Trisetum flavescens subsp. flavescens

Poeae
Cynosurus echinatus
Festuca rubra subsp. rubra

Seslerieae
Sesleria albicans subsp. albicans

ARUNDINOIDEAE

Arundineae
Arundo plinii

Danthonieae
Danthonia alpina
Danthonia decumbens

incertae sedis
Danthoniastrum compactum

subg. Helictotrichon
H. sedenense-Gruppe
H. sedenense subsp. sedenense
H. sedenense subsp. gervaisii
H. parlatorei-Gruppe
H. setaceum subsp. setaceum
H. setaceum subsp. petzense
H. parlatorei
H. xkrischae
H. cf. xkrischae
H. sempervirens
H. convolutum-Gruppe
H. convolutum
H. sarracenorum
H. filifolium subsp. filifolium
H. filifolium subsp. arundanum
H. cantabricum
H. desertorum-Gruppe
H. desertorum
subg. Tricholemma
H. jahandiezii
subg. Pubavenastrum
H. pubescens
subg. Pratavenastrum
H. bromoides-Gruppe
H. bromoides
H. cincinnatum
H. gervaisii subsp. gervaisii
H. gervaisii subsp. arundanum
H. pruinosum
H. agropyroides
H. marginatum-Gruppe
H. marginatum
H. compressum
H. albinerve
H. cintranum
H. hackelii
H. aetolicum-Gruppe
H. aetolicum
H. armeniacum
H. versicolor-Gruppe
H. versicolor subsp. versicolor
H. blaui-Gruppe
H. blaui subsp. blaui
H. pratense subsp. pratense
H. pratense subsp. aff. pratense
H. pratense subsp. ibericum
H. pratense subsp. amethysteum
H. pratense s.l.
H. praeustum subsp. praeustum
H. adsurgens-Gruppe
H. adsurgens
H. planicume
incertae sedis
H. lusitanicum



Tabelle 2. Parameter der Karyotypanalyse, Abkiirzungen und Berechnungsformeln.

Abk. Parameter Berechnungsformel
Einzelchromosom
p Lange des kurzen Armes
o} Lange des langen Armes
S Lange des chromosomalen Satelliten innerhalb von
g oder p
I totale Lange des Chromosoms | =p+q
Imin Lange des kirzesten Chromosoms
Imax Lange des langsten Chromosoms
r Armindex r =ql/p
sati Satelliten-Index sati = (p-s)/sbzw. (q-5s)/

h(C) Lange des Chromomycin (CMA)-Bandes

h(D) Lange des DAPI-Bandes

45s Lange des 45S rDNA-Bandes

5s Lénge des 5S rDNA-Bandes

conl Lange des Satelliten-DNA CON1-Bandes
con2 Lange des Satelliten-DNA CON2-Bandes
com2 Lange des Satelliten-DNA COM2-Bandes

loc Abstand der Béander vom Telomer des jeweiligen
Chromosomenarmes
Chromosomensatz
2n Chromosomenzahl somatischer Zellen
P Gesamtlange der kurzen Arme P = Summe aller p
Q Gesamtlange der langen Arme Q = Summe aller q
S Gesamtlange der chromosomalen Satelliten S = Summe aller s
innerhalb von q oder p
L Gesamtlange des Chromosomensatzes L =P+Q
Lm mittlere Chromosomenlange Lm =L/2n
Si Symmetrie-Index Si = Px100/Q
Gi GrolRengradient-Index Gi = I'min x 100 /| max
SATI durchschnittlicher sati aller Satelliten-Chromosomen | SATi = Summe aller sati /
(SAT) Anzahl der Satelliten
H(C) Gesamtlange der Chromomycin (CMA)-Bander H(C) = Summe aller h(C)
H(D) Gesamtlange der DAPI-Béander H(D) = Summe aller h(D)
45S Gesamtlange der 45S rDNA-Bander 45S = Summe aller 45s
5S Gesamtlange der 5S rDNA-Bénder 5S = Summe aller 5s
CON1 | Gesamtlange der Satelliten-DNA CON1-Bénder CON1 = Summe aller conl
CON2 | Gesamtlange der Satelliten-DNA CON2-Bénder CON2 = Summe aller con2
COM2 | Gesamtlange der Satelliten-DNA COM2-Béander COM2 = Summe aller com2
Hi(C) CMA-Index Hi(C) = H(C)x 100/L
Hi(D) DAPI-Index Hi(D) = H(D)x 100/L
45Si 45S-Index 45Si = 455 x100/L
5Si 5S-Index 5Si = 5Sx100/L
CON1i |CON21-Index CON1li = CON1x100/L
CON2i | CON2-Index CON2i = CON2x100/L
COM2i | COM2-Index COM2i = COM2x100/L



Tabelle 3. Ergebnisse der Karyotypanalysen aus Tabellen 6-81 (beiliegende CD-ROM). Die Symbole sind in Tabelle 2 und Kap. 2.2.10 erklart. ! B-Chromosomen bei der Be-
rechnung nicht berticksichtigt, 2 Wert basiert auf der Auswertung unvollstandig kondensierter Pro-Metaphasechromosomen, % Wert konnte praparatebedingt nicht oder nicht
reproduzierbar erfasst werden, n.u. nicht untersucht.

Taxon Herkunft |2n = Karyotypformel L Lm Imax Imin  Gi Si Hi(C) Hi(D) | SATi | 45Si | 5Si |CON1i CON2i COM2i
[pm] [pm] [pm] [pm] [%] [%] [%] [%] (] | [%] | [%] [%] [%]
H. subg. Helictotrichon
H. sedenense-Gruppe
H. sedenense subsp. sedenense |R6 10545 |2x =14+ 1B 10m SAT: 4m + 1B 82,8 55 6,5 20 308 81 27 1074513821124 88 n.u.
80,8t 58 65! 50 769t 87,8 221 1101|541 (331|221 ]121t 84 n.u.
H. sedenense subsp. gervaisii R0 10588 [4x =28 18m 2sm SAT: 8m 189,3 6,8 8,0 55 688 85 24 75 (40411100 00 nu
H. parlatorei-Gruppe
H. setaceum subsp. setaceum R6 10631 [2x=14 11m SAT: 3m 108,8 78 103 65 634 834 23 66 | 292309 47 5,6 n.u.
H. setaceum subsp. petzense R0 10646 |2x=14+4B  |10m SAT: 4m + 4B 1034 57 8,0 20 250 914 28 73 |50|28(08]| 58 54  nu.
954 68 80t 61! 766! 908 14 73! |84 (141(109] 631 59 nu.
H. parlatorei R6 10647 |2x=14 10m SAT: 4m 98,02 7,02 78 652 8392 9122 232 28 |542|232|142| 132 54 nu
W11 2x=14 10m SAT: 4m 65,0 4,6 6,3 40 640 857 42 67 20|52 (15| 71 6,9 n.u.
H. xkrischae R6 10648 |2x=14+2B 10m SAT: 4m + 2B 92,5 58 73 20 286 927 35 47 |30]|35( 16| 16 4,6 n.u.
885t 63t 73t 551 759t 924! 28 47t |36 (28 1,71 1,7 48 nu.
H. cf. xkrischae R0 10649 |2x=14 10m 2sm SAT: 2m 90,0 6,4 78 56 710 769 11 60 (45|18 | 13| 36 2,5 n.u.
H. sempervirens BGL 6x =42 31m SAT: 11m 2050 49 58 40 696 847 008 77 (1945|0700 37 n.u.
H. convolutum-Gruppe
H. sarracenorum R6 3266 [2x=14 10m SAT: 4m 1175 8.4 9,0 77 8,1 911 21 89 |52 |nu|nu | nu n.u. n.u.
H. convolutum W 34 2x=14 10m SAT: 4m 100,3 5,6 8,3 50 606 798 27 80 (4127|211 55 8,0 n.u.
R0 7316 |2x=14 10m SAT: 4m 173,32 1242 14,02 10,32 73,22 80,52 2,02 842 |4,6%(202]202] 622 822 n.u.
R0 10697 |2x=14 10m SAT: 4m 81,3 58 75 48 633 847 40 57 |42 |43 (18| 82 9,4 n.u.
H. filifolium subsp. filifolium R6 3026 |13x=91 77m 4sm SAT: 8m 2sm 6860 75 95 38 395 788 08 22 |46 11|04 08 24 nu
H. filifolium subsp. arundanum R6 10271 [10x=70 56m 6sm SAT: 8m 507,5 73 9,3 50 541 771 04 60 |108| 04| 0,7 | 49 0,02 n.u.
H. cantabricum R0 10570 |12x=81 71m SAT: 10m 6345 78 110 80 545 806 10 13 (4412|0800 09 n.u.
H. desertorum-Gruppe
H. desertorum subsp. basalticum |R6 10641 |2x = 14 10m SAT: 4m 1085 78 90 63 694 8,7 18 00 [53]18]05] 00 53 nu
H. subg. Tricholemma
H. jahandiezii R0 10297 |4x=28 20m SAT: 8m 2668 95 123 73 592 8,9 24 14 (110] 17| 13| nu.  nu  nu
H. subg. Pubavenastrum
H. pubescens R0 10206 |2x=14 10m SAT: 4m 1153 82 100 65 650 832 00 00 (15|13 |13 ] 00 0,0 n.u.
H. subg. Pratavenastrum
H. bromoides-Gruppe
H. bromoides subsp. bromoides |W 58 2x=14 10m 2sm SAT: 2m 131,0 73 105 83 786 707 10 00 |48 (101 06 [ nu. n.u. 1,8
R6 11039 |2x=14 12m SAT: 2m 1216 87 100 75 750 875 08 00 |90 |nu |07 | nu nu 4,1
H. cincinnatum W31 4x=28+1B 22m SAT: 6m + 1B 156,8 54 6,5 33 500 839 18 22 (62|18 14| nu. n.u. 1,2
1535t 55! 651 43t 654! 838 151 22! |69'| 15|15 nu.  nu 12!
H. gervaisii subsp. gervaisii R6 3418 [8x =56 28m 22sm SAT: 6sm 4215 75 103 53 512 625 06 12564 [nu | 23| nu n.u. 2,5




Tabelle 3 (Fortsetzung).

Taxon Herkunft  |2n = Karyotypformel L Lm Imax Imin Gi Si Hi(C) Hi(D) | SATi| 45Si| 5Si [CON1i CON2i COM2i
[pm]  [pm] [pm] [pm] [%] [%] [%] [%] (] | [%] | [%] [%] [%]
H. gervaisii subsp. arundanum  |W 71 4x =28 14m 10sm SAT: 4m 1943 69 80 50 625 711 14 26 (46|14 |13 nu nu 63
R0 10270 |6x =42 24m 12sm SAT: 4m 2sm 2920 70 8,5 53 618 713 09 60 (64 |nu |19 nu nu 5,6
H . pruinosum R6 10318 |15x =105 67m 28sm SAT: 10m 4169 40 53 28 524 706 07 1021|6307 15| nu nu 00
H. agropyroides R6 10698 [10x =70 48m 12sm SAT: 10m 355,0 51 6,3 40 640 757 21 62 (3219121 nu. n.u. 9,1
W20 10x = 65 52m 3sm SAT: 10m 2645 41 58 28 478 784 21 26 (35|17 (20| nu nu 9,3
H. marginatum-Gruppe
H. marginatum R6 9421 |2x=14 10m 2sm SAT: 2m 1019 73 88 63 714 82 11 33 (41 |nu| 15| nu nu 008
H. compressum R6 10707 [2x=14 10m SAT: 4m 113,8 8,1 9,5 53 553 842 09 175120 |nu | 23| nu nu 11,3
H. leve W 38 2x=14 12m SAT: 2m 1305 73 108 75 739 845 11 00 |52]11(08 | nu nu 13
H. albinerve R63459 |2x=14+1B |12m SAT.2m+ 1B 88,0 59 6,8 30 444 83 1,7 00 |42]120 (14| nu nu 3,7
850! 61! 68 55! 815 84,8 12t 00! |53 |12t |15t nu  nu 38
W72 4x =28 24m SAT: 4m 166,83 6,0 6,8 50 741 83 15 00 (35|16 |16 | nu  nu 2,8
H. cintranum R6 9525  |6x =42 32m 4sm SAT: 6m 2545 6,1 8,0 53 656 77,7 17 32 |59|13 (27| nu nu 71
H. hackelii R0 3521 |6x=42 28m 8sm SAT: 6m 3740 89 7,0 58 651 735 00 66 |59|12 (19| nu nu 4,1
H. aetolicum-Gruppe
H. aetolicum R6 7266 |2x=14 8m 2sm SAT: 4m 1025 7,3 8,3 68 818 798 22 59 |57 |nu |10 nu nu nu
H. armeniacum H 471 12x = 84 62m 10sm SAT: 10m 2sm 650,8 6,6 9,5 55 579 727 08 61 |79 |nu|nu| nu n.u. n.u.
H. versicolor-Gruppe
H. versicolor subsp. versicolor R0 10965 ([2x=14 10m SAT: 4m 69,5 5,0 6,0 43 708 891 95 04 (3829 13| nu. nu. 0,03
H. blaui-Gruppe
H. blaui subsp. blaui H 344/b 14x =98 74m 12sm SAT: 10m 2sm 4875 5,0 6,5 38 577 728 06 3519810606 | nu. n.u. 1,3
H. pratense subsp. pratense R6 10207 |18x =126 92m 20sm SAT: 14m 656,8 52 65 33 500 762 12 70 35|12 (15| nu nu 15
H. pratense subsp. aff. pratense |R6 3998  |14x =98 64m 24sm SAT: 10m 7482 762 11,8 532 4472 7152 052 322 (79062(09 ] nu. nu 042
H. pratense subsp. ibericum R6 3774 |15x =105 81m 10sm SAT: 14m 4120 39 50 30 600 799 11 49 |48 |12 |15 | nu  nu 46
R0 3814  |15x =104 + 2B |75m 18sm + 2B SAT: 12m2sm | 552,8 52 8,5 23 265 737 18 40 (22|18 | 14| nu  nu 2,1
548,3t 53t 85! 4,0t 471t 736' 1,8 39! |22t (18 (14| nu nu 21
R0 10568 |14x =98 80m 10sm SAT: 4m 4sm 5788 59 8,0 43 531 718 06 46 |78 04 (11| nu nu 3,8
H. pratense subsp. amethysteum |R6 3990  [18x =126 102m 10sm SAT: 10m 4sm 5375 43 60 25 417 790 08 00 |55)10 |11 | nu nu 05
R0 4013  |18x =126 102m 12sm SAT: 8m 4sm 596,3 4,7 6,0 23 375 791 008 00 |40]10(07 | nu nu 003
R6 4015 [18x =130 101m 14sm SAT: 9m 6sm 6305 49 75 20 267 770 09 11 (43 |11]|14 | nu nu 0,08
H. pratense s.I. R6 10633 [18x =130 85m 35sm SAT: 6m 4sm 714,8 55 75 35 467 699 00® 12 (55|06 | 06 [ nu. n.u. 0,4
H. praeustum subsp. praeustum |W 10 16x =112 81m 16sm SAT: 7m 8sm 512,5 4.6 6,5 30 462 710 16 89 | 20| 1809 | nu n.u. 2,5
R0 10232 |18x =124 80m 32sm SAT: 12m 5484 44 6,3 33 520 703 12 63 |31 (12 (12| nu nu 3,0
H. adsurgens-Gruppe
H. adsurgens subsp. adsurgens  |R6 9575  |18x = 126 92m 20sm SAT: 14m 104582 8,32 10,82 6,32 5812 7522 0,08 312 (6,22]092]082 ]| nu nu 1712
H. planiculme H 401 18x =123 86m 23sm SAT: 14m 6600 54 7,0 38 536 713 00 48 |38 13 (15| nu nu 2,6
incertae sedis
H. lusitanicum R0 3710 |20x =138 108m 16sm SAT: 12m 2sm 7728 56 7,0 40 571 756 16 15 |46 |10 12| nu  nu 1,3




Tabelle 3 (Fortsetzung).

Taxon Herkunft on = Karyotypformel L Lm Imax Imin Gi Si Hi(C) Hi(D) | SATi | 45Si | 5Si [CON1li CON2i COM2i
[pm] [pm] [pm] [pm] [%] [%] [%] [%] ] | [%] | [%] [%] [%]
Pooideae / Aveneae
Agrostis capillaris R6 10660 4x =28 22m SAT: 3m 3sm 1155 41 55 33 591 791 0,0 90 (093015 nu. 38 n.u.
Ammophila arenaria subsp. arundinacea |HB Lisboa 742 |4x = 28 18m 4sm SAT: 6m 1643 59 100 40 400 780 25 50 (05 (25|04 nu 0,0 n.u.
Amphibromus nervosus R6 10764 6x =42 34m 4sm SAT: 2m2sm | 1516 3,6 53 24 452 689 10 07 |13 (1007 00 n.u. n.u.
R6 10770 6x =42 38m SAT: 4sm 1938 45 6,8 26 389 730 14 00| 1414103 nu 0,0 n.u.
Arrhenatherum elatius W77 4x =28 24m SAT: 4m 1918 6,8 9,0 63 694 8,7 16 68 | 15|16 (22] 00 n.u. n.u.
Avena macrostachya CC 7068 4x =28 20m SAT: 8m 2355 84 9,8 68 692 84 18 00 (6112010 nu 0,0 n.u.
Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa|R6 10734 4x = 26 8m 8sm 4st SAT: 4m 2st| 1186 4,6 6,3 30 480 533 00° 13508 (25|19 | nu 0,0 n.u.
Holcus mollis subsp. mollis R6 10658 4x =28 18m 6sm SAT: 4m 2158 7,7 110 45 409 729 08 46 | 43|19 |07 | nu. 1,7 n.u.
Koeleria cristata R6 10727 8x =56 47m 4sm SAT: 5m 2630 47 6,3 28 440 811 10 33| 35|10 15| nu 15 n.u.
Lagurus ovatus R0 9271 2x=14 9m 1sm SAT: 4m 750 54 68 43 630 852 27 18 (29 (27 (00| 00 00 nu
Pseudarrhenatherum longifolium R0 9322 2x=14+2B |8m 4sm SAT: 2m + 2B 815 51 75 23 300 753 28 38|40 (14 (20 00 0,0 n.u.
76,81 55 751 44Y 583t 7441 241 411 ]80! |1,0t]211| 0,00 0,0 n.u.
Trisetum flavescens subsp. flavescens  |R6 10728 6x = 36 30m SAT: 2m 4sm 1698 4,7 6,0 35 583 773 00% 133 |13 |12 |10 nu. 2,8 n.u.
Pooideae / Poeae
Festuca rubra subsp. rubra W78 6x =41 29m SAT: 12m 2225 54 6,5 40 615 828 28 68 | 40 | 3,1 | 06 [ n.u. 3,0 n.u.
Cynosurus echinatus R6 10700 2x=18 12m 2sm SAT: 4m 1343 75 123 33 265 80 15 1129|1504 ]| nu 04 n.u.
Pooideae / Triticeae
Elymus farctus subsp. farctus R0 9387 4x =27 23m SAT: 4m 2515 93 118 73 617 832 38 60 (22 (08|04 nu nu n.u.
Pooideae / Seslerieae
Sesleria albicans subsp. albicans R6 11040 8x =55 45m 2sm SAT: 8m 3285 60 73 48 655 828 13 33 (13 |14 (11| nu  nu n.u.
Arundinoideae / Danthonieae
Danthonia alpina R6 10712 4x = 36 32m 2sm SAT: 2m 1285 36 50 28 550 779 10 00 (36 (10|04 | nu nu n.u.
Danthonia alpina R06 10732 4x =36 30m 4sm SAT: 2m 1119 31 45 20 444 755 09 00 (33 (0906 nu. n.u. n.u.
Danthonia decumbens R6 10711 4x =36 30m 4sm SAT: 2m 956 2,7 4,0 18 438 8,0 07 00129 ]07]05]( nu n.u. n.u.
Danthonia decumbens R6 10659 4x =36 30m 4sm SAT: 2m 898 25 3,3 19 577 82 11 00 |15 (11106 | nu. n.u. n.u.
Arundinoideae / Arundineae
Arundo plinii R& 9052 4x =48 46m SAT: 2m 1341 28 35 15 429 85 04 48 00|04 (003 nu n.u. n.u.
Stipoideae / Stipeae
Stipa gigantea R6 9476 Tx =84 68m 8sm SAT: 8m 1511 18 25 1,3 500 815 26 001108126102/ nu. n.u. n.u.
incertae sedis
Danthoniastrum compactum R6 10724 2x=24 18m 4sm SAT: 2m 485 20 3,1 13 400 772 13 00 | 10 | 1300 nu 0,03 n.u.




Tabelle 4. Merkmale der Basiskaryotypen bei Helictotrichon.

Chromosomen Anzahl und Lage der 5S rDNA Anteil der Satelliten-DNA?
Anzahl Anzahl Satellit- im  proximal im Arm in Nicht- CON1 CON2 COM2 Anteil Chromo- Marker-
sm SAT groRe' Satellit zum ohne SAT- DAPI® mycin- chromosomen
Satellit Satellit Chromo- bander
somen aul3er-
Basiskaryotypen halb der
aus Diploiden NORs?*
Pubescens 0 4 grof3 2 - - 2 - - - - - MSCpub/MCpub
Desertorum 0 4 klein - - - 2 - ++ - - - MCdes
Sedenense 0 4 klein - - - 4 +++ +++ - ++ - MCsed I/VI
Parlatorei 0 4 klein - - - 4 +++7 ++ - +++ - MCpar I/IV
Setaceum 0 3 klein - - - 2 ++ ++ - ++ - MCset
Petzense 0 4 klein - - - 3 ++ ++ - ++ - -
Convolutum 0 4 klein - 0-1’ - 3-7 ++ AR - ot - MSCcon
Bromoides 0 2 klein - 2 - 1 - - + - - MSCbrom
Albinerve 0 2 klein - - 2 2 - - + - - MSCalb/Mcalb
Marginatum 2 2 klein - - 2 2 - - (+)8 + - MSCmar/MCmar
Compressum 0 4 grof3 - - - 6 - - +++ +++ - MSCcom/MCcomV/VI/12
Aetolicum 2 4 klein - 1 - 2 - - (+)® ++ - -
Versicolor 0 4 klein - - 2 2 - - (+)? + st MSCver
Basiskaryotypen
aus Polyploiden
Jahandiezii 0 4 klein - - - 4 - - - -+ int -
Basiskaryotyp I° 0 4 klein - - 4 2 - - ¥ — - -
Basiskaryotyp I1°  2/4/6" 2 klein - - 2 0/2/6" - - T - MCpoly
Agropyroides 02’ 2 klein - 2 2 - - - +++ +/++' - MSCagr

! GroR: SATI < 2,0; klein: SATi > 2,0.
2 Anteile der Satelliten-DNA-Bander an der Gesamtchromosomenléange:
- CONL1 fehlt, + CON1i < 2,0%, ++ CON1i 2,0-12,0%, +++ CON1i > 12,0%);
- CON2 fehlt, + CON2i < 2,0%, ++ CON2i 2,0-7,9%, +++ CON2i > 7,9%;
- COM2 fehlt, + COM2i < 4,5%, ++ COM2i 4,5-9,0%, +++ COM2i > 9,0%;
Daten z.T. nach Grebenstein (1996).

® Anteile DAPI-Bander an der Gesamtchromosomenlange:

- DAPI fehlt, + Hi(D) < 3,9%, ++ Hi(D) 3,9-10,0%, +++ Hi(D) > 10,0%.

* Chromomycin-Bander auerhalb der NORs liegen interkalar (int) oder subtelomerisch (st).

® Basiskaryotyp | konstruiert aus H. cincinnatum [SATi = 7,3; Hi(D) = 3,9%; COM2i = 0,8%].

® Basiskaryotyp Il konstruiert aus polyploiden Taxa des subg. Pratavenastrum. Fir allgemeine
Angaben Uber SatellitengroRe (SATi = 2,1-8,7), DAPI-Gehalt [Hi(D) = 4,6-12,0%] und COM2-
Gehalt (COM2i = 1,2-6,9%) wurden Vertreter ausgewahlt, die entweder den Basiskaryotyp Il
ausschlie3lich oder 1fach im Chromosomensatz besitzen bzw. einen anderen Basiskaryotyp nur
1fach enthalten (tetraploides und hexaploides H. gervaisii subsp. arundanum, H. gervaisii subsp.
gervaisii, H. hackelii, H. lusitanicum, H. pratense s.I. und H. pratense subsp. ibericum R6 3814).

” Vorkommen von zwei oder mehr Karyotypvarianten.

8vorkommen nachgewiesen, aber nicht quantifiziert.



Tabelle 5. Vorkommen und Haufigkeit der Basiskaryotypen in den Polyploiden von Helictotrichon.

Taxa und Ploidielevel

Basiskaryotypen und anteiliges

Vorkommen

subg. Helictotrichon
H. sedenense-Gruppe
4x H. sedenense subsp. gervaisii (R6 10588)

Sedenense (2fach)

H. parlatorei-Gruppe
6x H. sempervirens (BGL)

Parlatorei (3fach)

H. convolutum-Gruppe
13x H. filifolium subsp. filifolium (R 3026)

10x H. filifolium subsp. arundanum (R6 10271)

12x H. cantabricum (R 10570)

Parlatorei (2fach)
Convolutum (4,5fach)
Parlatorei (1fach)
Convolutum (4fach)
Parlatorei (5fach)
Convolutum (1fach)

subg. Tricholemma

4x H. jahandiezii (R6 10297)

Jahandiezii (2fach)

subg. Pratavenastrum
H. bromoides-Gruppe
4x H. cincinnatum (W 31)

8x H. gervaisii subsp. gervaisii (R6 3418)
4x H. gervaisii subsp. arundanum (W 71)

6x H. gervaisii subsp. arundanum (R6 10271)

15x H. pruinosum (R6 10318)

10x H. agropyroides (W 20)
10x H. agropyroides (R6 10698)

Bromoides (1fach)
Basiskaryotyp | (1fach)
Basiskaryotyp Il (4fach)
Bromoides (1fach)
Basiskaryotyp Il (1fach)
Bromoides (1fach)
Basiskaryotyp Il (2fach)
Albinerve (3fach)
Basiskaryotyp Il (4,5fach)
Agropyroides (5fach)
Agropyroides (5fach)

H. marginatum-Gruppe
6x H. cintranum (R 9525)
6x H. hackelii (R6 3521)

Marginatum (3fach)
Albinerve (1fach)
Basiskaryotyp Il (2fach)

H. aetolicum-Gruppe
12x H. armeniacum (H 471)

Aetolicum (6fach)




Tabelle 5 (Fortsetzung).

Taxa und Ploidielevel

Basiskaryotypen und anteiliges
Vorkommen

H. blaui-Gruppe

14x H. blaui subsp. blaui (H 344b)

18x H. pratense subsp. pratense (R6 10207)
14x H. pratense subsp. aff. pratense (R6 3998)

18x H. pratense s.l. (R6 10633)

15x H. pratense subsp. ibericum (R6 10568)

15x H. pratense subsp. ibericum (RS 3814)

14x H. pratense subsp. ibericum (RS 3774)

18x H. pratense subsp. amethysteum (R6 3990)
18x H. pratense subsp. amethysteum (R6 4013)
18x H. pratense subsp. amethysteum (R6 4015)

18x H. praeustum subsp. praeustum (R 10232)

16x H. praeustum subsp. praeustum (W 10)

Marginatum (7fach)
Albinerve (3fach)
Basiskaryotyp Il (6fach)
Albinerve (4fach)
Basiskaryotyp Il (3fach)
Albinerve (8,5fach)
Basiskaryotyp Il (1fach)
Albinerve (2fach)
Basiskaryotyp Il (2fach)
Marginatum (3fach)
Albinerve (2fach)
Basiskaryotyp Il (1fach)
Marginatum (4,5fach)
Albinerve (3fach)
Basiskaryotyp Il (2fach)
Marginatum (2,5fach)
Albinerve (9fach)
Albinerve (9fach)
Albinerve (6,5fach)
Marginatum (3fach)
Albinerve (4fach)
Basiskaryotyp Il (5fach)
Albinerve (4fach)
Basiskaryotyp Il (4fach)

H. adsurgens-Gruppe
18x H. adsurgens subsp. adsurgens (R6 9575)

18x H. planiculme (H 401)

Albinerve (3fach)
Basiskaryotyp Il (4fach)
Marginatum (2fach)
Albinerve (4fach)
Basiskaryotyp Il (4fach)
Marginatum (1fach )

Incertae sedis
20x H. lusitanicum (R6 3710)

Albinerve (7fach)
Basiskaryotyp Il (1fach)
Versicolor (2fach)



7.2 Tabellen 6-81 (Karyotypauswertungen; auf CD-ROM)
Erlauterungen

Bei den Karyotypanalysen wurden die Chromosomen und das Banderungsmuster bei einer
Vergroflerung von 1:4000 vermessen (4 mm = 1 um). lhre Langen sind in den Excel-
Tabellen zunachst in mm angegeben. Die Umrechnung in die tatsachliche Grole erfolgt erst
in der letzten Tabellenzeile (Angaben in um). Sdmtliche Symbole sind in Tabelle 2 sowie im
Kapitel ,Material und Methoden® erlautert. Eine gelbe Flllung in der Spalte ,s“ verweist dar-
auf, dass im Chromosom eine sekundare Einschniirung sichtbar war. Eine hellgraue Fllung
in der Spalte ,r“ kennzeichnet submetazentrische Chromosomen, eine dunkelgraue Fllung
subtelozentrische Chromosomen. Liegen die Bander der ribosomalen und der hochrepetiti-
ven Satelliten-DNAs sowie der Fluoreszenzfarbung nicht im subtelomerischen Bereich der
Chromosomen, erfolgt die Angabe Uber deren Lokalisation in der jeweils angrenzenden
Spalte ,loc”. Ihre Lage wird als Entfernung vom jeweiligen Telomer dokumentiert. Kommen
mehrere Bander in einem Chromosomenarm vor, werden deren Langen in der loc-Spalte
getrennt angegeben. Das Symbol ,A besagt, wie weit das jeweilige Band vom Telomer ent-
fernt ist. Jedes weitere Band wird durch einen Gedankenstrich ,-, verbunden. Kommen Béan-
der in beiden Chromosomenarmen vor, werden die Bander durch das Symbol ,> <* fir die
sekundare Einschnirung getrennt. Unter jeder Tabelle werden die Ergebnisse der Karyoty-
pauswertung mit den Angaben zur Gesamtchromosomenlange, der Mittleren Chromosomen-
lange und den Indizes fir die Symmetrie, den Groflengradienten sowie flir Chromomycin,
DAPI, 45S rDNA, 5S rDNA, CON1, CON2 und COM2 in einer extra Tabelle mit starker Um-
randung verzeichnet. Im Folgenden werden die auf CD-ROM enthaltenen Tabellen der Ka-
ryotypanalysen, ihre Dateien und Seitenzahlen aufgelistet.

Liste der Tabellen nach Taxa alphabetisch geordnet

Agrostis capillaris (R6 10660) — Datei C10, Seite 1, Tabelle 58
Ammophila arenaria subsp. arundinacea (HB Lisboa) — Datei C10, Seite 2, Tabelle 59
Amphibromus nervosus (R6 10764) — Datei C10, Seite 3, Tabelle 60
Amphibromus nervosus (R6 10770) — Datei C10, Seite 4, Tabelle 61
Arrhenatherum elatius (W 77) — Datei C10, Seite 5, Tabelle 62

Arundo plinii (R6 9502) — Datei C12, Seite 6, Tabelle 75

Avena macrostachya (CC 7068) — Datei C10, Seite 6, Tabelle 63
Cynosurus echinatus (R6 10700) — Datei C12, Seite 2, Tabelle 71
Danthonia alpina (R6 10712) — Datei C13, Seite 1, Tabelle 76

Danthonia alpina (R6 10732) — Datei C13, Seite 2, Tabelle 77

Danthonia decumbens (R6 10711) — Datei C13, Seite 3, Tabelle 78
Danthonia decumbens (R6 10659) — Datei C13, Seite 4, Tabelle 79
Danthoniastrum compactum (R6 10724) — Datei C13, Seite 5, Tabelle 80
Deschampsia cespitosa (R6 10734) — Datei C11, Seite 1, Tabelle 64
Elymus farctus subsp. farctus (R6 9387) — Datei C12, Seite 4, Tabelle 73
Festuca rubra subsp. rubra (W 78) — Datei C12, Seite 1, Tabelle 70
Helictotrichon adsurgens (R6 9575) — Datei C9, Seite 3, Tabelle 55
Helictotrichon aetolicum (R6 7266) — Datei C5, Seite 4, Tabelle 33
Helictotrichon agropyroides (W20) — Datei C4, Seite 5, Tabelle 28
Helictotrichon agropyroides (R6 10698) — Datei C4, Seite 6, Tabelle 29
Helictotrichon albinerve (R6 3459) — Datei C6, Seite 4, Tabellen 38a, b
Helictotrichon albinerve (W 72) — Datei C6, Seite 5, Tabelle 39
Helictotrichon armeniacum (H 471) — Datei C5, Seite 5, Tabelle 34
Helictotrichon blaui subsp. blaui (H 344) — Datei C7, Seite 3, Tabelle 43



Helictotrichon bromoides (W 58) — Datei C4, Seite 2, Tabelle 25

Helictotrichon bromoides (R6 11039) — Datei C4, Seite 3, Tabelle 26

Helictotrichon cantabricum (R6 10570) — Datei C3, Seite 6, Tabelle 23

Helictotrichon cf. xkrischae (R6 10649) — Datei C2, Seite 2, Tabelle 13

Helictotrichon cincinnatum (W 31) — Datei C4, Seite 4, Tabelle 27a, b

Helictotrichon cintranum (R6 9525) — Datei C6, Seite 6, Tabelle 40

Helictotrichon compressum (R6 10707) — Datei C6, Seite 2, Tabelle 36

Helictotrichon convolutum (W 34) — Datei C3, Seite 1, Tabelle 18

Helictotrichon convolutum (R6 7316) — Datei C3, Seite 2, Tabelle 19

Helictotrichon convolutum (R6 10697) — Datei C3, Seite 3, Tabelle 20

Helictotrichon desertorum subsp. basalticum (R6 10641) — Datei C2, Seite 5, Tabelle 16
Helictotrichon filifolium subsp. arundanum (R6 10271) — Datei C3, Seite 5, Tabelle 22
Helictotrichon filifolium subsp. filifolium (R6 3026) — Datei C3, Seite 4, Tabelle 21
Helictotrichon gervaisii subsp. arundanum (W 71) — Datei C5, Seite 2, Tabelle 31
Helictotrichon gervaisii subsp. arundanum (R6 10270) — Datei C5, Seite 3, Tabelle 32
Helictotrichon gervaisii subsp. gervaisii (R6 3418) — Datei C5, Seite 1, Tabelle 30
Helictotrichon hackelii (R6 3521) — Datei C7, Seite 1, Tabelle 41

Helictotrichon jahandiezii (R6 10297) — Datei C2, Seite 6, Tabelle 17

Helictotrichon xkrischae (R6 10648) — Datei C2, Seite 1, Tabellen 12a, b
Helictotrichon leve (W 48) — Datei C6, Seite 3, Tabelle 37

Helictotrichon lusitanicum (Ré 3710) — Datei C9, Seite 5, Tabelle 57

Helictotrichon marginatum (R6 9421) — Datei C6, Seite 1, Tabelle 35

Helictotrichon parlatorei (R6 10647) — Datei C1, Seite 5, Tabelle 10

Helictotrichon parlatorei (W 11) — Datei C1, Seite 6, Tabelle 11

Helictotrichon planiculme (H 401) — Datei C9, Seite 4, Tabelle 56

Helictotrichon praeustum subsp. praeustum (R6 10232) — Datei C9, Seite 2, Tabelle 54
Helictotrichon praeustum subsp. praeustum (W 10) — Datei C9, Seite 1, Tabelle 53
Helictotrichon pratense s.I. (R6 10633) — Datei C8, Seite 6, Tabelle 52

Helictotrichon pratense subsp. aff. pratense (R6 3998) — Datei C7, Seite 5, Tabelle 45
Helictotrichon pratense subsp. amethysteum (R6 3990) — Datei C8, Seite 3, Tabelle 49
Helictotrichon pratense subsp. amethysteum (R6 4013) — Datei C8, Seite 4, Tabelle 50
Helictotrichon pratense subsp. amethysteum (R6 4015) — Datei C8, Seite 5, Tabelle 51
Helictotrichon pratense subsp. ibericum (R6 10568) — Datei C7, Seite 6, Tabelle 46
Helictotrichon pratense subsp. ibericum (R6 3774) — Datei C8, Seite 1, Tabellen 47
Helictotrichon pratense subsp. ibericum (R6 3814) — Datei C8, Seite 2, Tabellen 48a, b
Helictotrichon pratense subsp. pratense (R6 10207) — Datei C7, Seite 4, Tabelle 44
Helictotrichon pruinosum (R6 10318) — Datei C5, Seite 6, Tabelle 81

Helictotrichon pubescens (R6 10206) — Datei C4, Seite 1, Tabelle 24

Helictotrichon sarracenorum (R6 3266) — Datei C2, Seite 4, Tabelle 15

Helictotrichon sedenense subsp. gervaisii (R6 10588) — Datei C1, Seite 2, Tabelle 7
Helictotrichon sedenense subsp. sedenense (R6 10545) — Datei C1, Seite 1, Tabellen 6a, b
Helictotrichon sempervirens (BGL) — Datei C2, Seite 3, Tabelle 14

Helictotrichon setaceum subsp. petzense (R6 10646) — Datei C1, Seite 4, Tabellen 9a, b
Helictotrichon setaceum subsp. setaceum (R6 10631) — Datei C1, Seite 3, Tabelle 8
Helictotrichon versicolor subsp. versicolor (R6 10965) — Datei C7, Seite 2, Tabelle 42
Holcus mollis subsp. mollis (R6 10658) — Datei C11, Seite 2, Tabelle 65

Koeleria cristata (R6 10727) — Datei C11, Seite 3, Tabelle 66

Lagurus ovatus (R6 9271) — Datei C11, Seite 4, Tabelle 67

Pseudarrhenatherum longifolium (R6 9322) — Datei C11, Seite 5, Tabellen 68a, b
Sesleria albicans subsp. albicans (R6 11040) — Datei C12, Seite 3, Tabelle 72

Stipa gigantea (R6 9476) — Datei C12, Seite 5, Tabelle 74

Trisetum flavescens subsp. flavescens (R6 10728) — Datei C11, Seite 6, Tabelle 69



7.3 Abbildungen 1-76 zum Ergebnisteil

Liste der Abbildungen nach Taxa alphabetisch geordnet

Agrostis capillaris (R6 10660) — Abb. 55

Ammophila arenaria subsp. arundinacea (HB Lisboa) — Abb. 60
Amphibromus nervosus (R6 10764) — Abb. 56
Amphibromus nervosus (R6 10770) — Abb. 57
Arrhenatherum elatius (W 77) — Abb. 59

Arundo plinii (R6 9502) — Abb. 71

Avena macrostachya (CC 7068) — Abb. 54

Cynosurus echinatus (R6 10700) — Abb. 70

Danthonia alpina (R6 10712) — Abb. 72

Danthonia alpina (R6 10732) — Abb. 73

Danthonia decumbens (R6 10711) — Abb. 75

Danthonia decumbens (R6 10659) — Abb. 74
Danthoniastrum compactum (R6 10724) — Abb. 76
Deschampsia cespitosa (R6 10734) — Abb. 61

Elymus farctus subsp. farctus (R6 9387) — Abb. 69

Festuca rubra subsp. rubra (W 78) — Abb. 65

Helictotrichon adsurgens (R6 9575) — Abb. 49
Helictotrichon aetolicum (R6 7266) — Abb. 37

Helictotrichon agropyroides (W20) — Abb. 36

Helictotrichon agropyroides (R6 10698) — Abb. 34
Helictotrichon albinerve (R6 3459) — Abb. 22

Helictotrichon albinerve (W 72) — Abb. 26

Helictotrichon armeniacum (H 471) — Abb. 38

Helictotrichon blaui subsp. blaui (H 344) — Abb. 39
Helictotrichon bromoides (W 58) — Abb. 20

Helictotrichon bromoides (R6 11039) — Abb. 21
Helictotrichon cantabricum (R6 10570) — Abb. 17
Helictotrichon cf. xkrischae (R6 10649) — Abb. 8
Helictotrichon cincinnatum (W 31) — Abb. 27

Helictotrichon cintranum (R6 9525) — Abb. 31

Helictotrichon compressum (R6 10707) — Abb. 25
Helictotrichon convolutum (W 34) — Abb. 11

Helictotrichon convolutum (R6 7316) — Abb. 13
Helictotrichon convolutum (R6 10697) — Abb. 12
Helictotrichon desertorum subsp. basalticum (R6 10641) — Abb. 1
Helictotrichon filifolium subsp. arundanum (R6 10271) — Abb. 16
Helictotrichon filifolium subsp. filifolium (R6 3026) — Abb. 15
Helictotrichon gervaisii subsp. arundanum (W 71) — Abb. 28
Helictotrichon gervaisii subsp. arundanum (R6 10270) — Abb. 29
Helictotrichon gervaisii subsp. gervaisii (R6 3418) — Abb. 30
Helictotrichon hackelii (R6 3521) — Abb. 32

Helictotrichon jahandiezii (R6 10297) — Abb. 18
Helictotrichon xkrischae (R6 10648) — Abb. 7

Helictotrichon leve (W 48) — Abb. 23

Helictotrichon lusitanicum (Ré 3710) — Abb. 53
Helictotrichon marginatum (R6 9421) — Abb. 24
Helictotrichon parlatorei (R6 10647) — Abb. 5

Helictotrichon parlatorei (W 11) — Abb. 6



Helictotrichon planiculme (H 401) — Abb. 50

Helictotrichon praeustum subsp. praeustum (R6 10232) — Abb. 52
Helictotrichon praeustum subsp. praeustum (W 10) — Abb. 51
Helictotrichon pratense s.l. (R6 10633) — Abb. 41

Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.
Helictotrichon pratense subsp.

aff. pratense (R6 3998) — Abb. 42
amethysteum (R6 3990) — Abb. 48
amethysteum (RS 4013) — Abb. 46
amethysteum (R6 4015) — Abb. 47
ibericum (R6 10568) — Abb. 43
ibericum (R0 3774) — Abb. 45
ibericum (R6 3814) — Abb. 44
pratense (R6 10207) — Abb. 40

Helictotrichon pruinosum (R6 10318) — Abb. 33

Helictotrichon pubescens (R6 10206) — Abb. 19

Helictotrichon sarracenorum (R6 3266) — Abb. 10

Helictotrichon sedenense subsp. gervaisii (R6 10588) — Abb. 14
Helictotrichon sedenense subsp. sedenense (R6 10545) — Abb. 2
Helictotrichon sempervirens (BGL) — Abb. 9

Helictotrichon setaceum subsp. petzense (R6 10646) — Abb. 3
Helictotrichon setaceum subsp. setaceum (R6 10631) — Abb. 4
Helictotrichon versicolor subsp. versicolor (R6 10965) — Abb. 35
Holcus mollis subsp. mollis (R6 10658) — Abb. 62

Koeleria cristata (R6 10727) — Abb. 63

Lagurus ovatus (R6 9271) — Abb. 58

Pseudarrhenatherum longifolium (R6 9322) — Abb. 68

Sesleria albicans subsp. albicans (R6 11040) — Abb. 67

Stipa gigantea (R6 9476) — Abb. 66

Trisetum flavescens subsp. flavescens (R6 10728) — Abb. 64
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Abb. 1. Idiogramm flr H. desertorum subsp. basalticum (R6 10641). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.4.1.
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Abb. 2. Idiogramm flr H. sedenense subsp. sedenense (R6 10545). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.1.1.
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Abb. 3. Idiogramm fir H. setaceum subsp. petzense (R6 10546). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,

Erlduterungen siehe Kap. 3.1.1.2.2.
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Abb. 4. Idiogramm flr H. setaceum subsp. setaceum (R6 10631). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,

Erlduterungen siehe Kap. 3.1.1.2.1.
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Abb. 5. Idiogramm fir H. parlatorei (R6 10647). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen

siehe Kap. 3.1.1.2.3.
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Abb. 6. Idiogramm flUr H. parlatorei (W 11). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen siehe

Kap. 3.1.1.2.3.




Grote Nicht-SAT SAT

[um] m

—_ I:l | —

ey —— B =

(= {_ — | —— _— S22 2 777 B-Chromosomen
73 Ty frorrTy
o- >< S>> > %%
20

15
= =5 8 7 14 13 [
== 7 5 6 7 % 12 8 9 ralET
| Il 1] Vv Vil \" Vi Vil
M: 3 1 455° ECMA® BIDAPI [ 55° CICON1' I CONZ' __ Sum

Abb. 7. Idiogramm fir H. xkrischae (R6 10548). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.1.2.4.
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Abb. 8. Idiogramm flr H. cf. xkrischae (R6 10549). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.1.1.2.5.
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Abb. 9. Idiogramm fir H. sempervires (BGL). Zeichenerklarung siehe Kap 2.2.11, Erlauterungen siehe
Kap. 3.1.1.2.6.
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Abb. 10. Idiogramm flr H. sarracenorum (R6 3266). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.1.3.1.
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Abb. 11. Idiogramm fir H. convolutum (W 34). Zeichenerklarung siehe Kap.

siehe Kap. 3.1.1.3.2.

2.2.11, Erlauterungen
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Abb. 12. Idiogramm flr H. convolutum (R6 10697). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.1.3.2.
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Abb. 13. Idiogramm fir H. convolutum (R6 7316). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen

siehe Kap. 3.1.1.3.2.
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Abb. 14. Idiogramm flr H. sedenense subsp. gervaisii (R6 10588). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.1.2.
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Abb. 15. Idiogramm fur H. filifolium subsp. filifolium (R6 3026). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,

Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.3.
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Abb. 16. Idiogramm flr H. filifolium subsp. arundanum (R6 10271). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.4.
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Abb. 17. Idiogramm fir H. cantabricum (R610570). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.1.1.3.5.
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Abb. 18. Idiogramm flr H. jahandiezii (R6 10297). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erldauterungen
siehe Kap. 3.1.2.1.
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Abb. 19. Idiogramm flr H. pubescens (R6 10206). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.3.1.
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Abb. 20. Idiogramm flr H. bromoides (W 58). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.1.4.1.1.
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Abb. 21. Idiogramm flr H. bromoides (R6 11039). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen

siehe Kap. 3.1.4.1.1.
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Abb. 22, Idiogramm fur H. albinerve (R6 3459). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.4.2.4.
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Abb. 23. Idiogramm flr H. leve (W 48). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap.
3.1.4.2.3.
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Abb. 24. Idiogramm flr H. marginatum (R6 9421). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.4.2.1.
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Abb. 25. Idiogramm flur H. compressum (R6 10707). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.4.2.2.
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Abb. 26. Idiogramm fur H. albinerve (W 72). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe
Kap. 3.1.4.2.4.
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Abb. 27. Idiogramm flr H. cincinnatum (W 31). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.4.1.2.
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Abb. 28. Idiogramm flr H. gervaisii subsp. arundanum (W 71). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.4.
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Abb. 29. Idiogramm flr H. gervaisii subsp. arundanum (R6 10270). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.4.
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Abb. 30. Idiogramm fur H. gervaisii subsp. gervaisii (R6 3418). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,

Erlduterungen siehe Kap. 3.1.4.1.3.
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Abb. 31. Idiogramm fur H. cintranum (R 9525). Zeichenerklarung siehe Kap

siehe Kap. 3.1.4.2.5.

. 2.2.11, Erlauterungen
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Abb. 32. Idiogramm fur H. hackelii (R6 3521). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen

siehe Kap. 3.1.4.2.6.
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Abb. 33. Idiogramm flr H. pruinosum (R6 10318). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen

siehe Kap. 3.1.4.1.5.
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Abb. 34. Idiogramm flr H. agropyroides (R6 10698). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.4.1.6.
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Abb. 35. Idiogramm flr H. versicolor subsp. versicolor (R6 10965). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlduterungen siehe Kap. 3.1.4.4.1.
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Abb. 36. Idiogramm flr H. agropyroides (W 20). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen
siehe Kap. 3.1.4.1.6.
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Abb. 37. Idiogramm fur H. aetolicum (RS 7266). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.1.4.3.1.
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Abb. 38. Idiogramm fur H. armeniacum (H 471). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.1.4.3.2.
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Abb. 39. Idiogramm flr H. blaui subsp. blaui (H 344). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.4.5.1.

Abb. 40 (folgende Seite). Idiogramm fir H. pratense subsp. pratense (R6 10207). Zeichenerklarung
siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.1.
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Abb. 41. Idiogramm fur H. pratense s.I. (R6 10633). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.5.

Abb. 42. Idiogramm flir H. pratense subsp. aff. pratense (R6 3998). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.2.
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Abb. 43. Idiogramm flr H. pratense subsp. ibericum (R6 10568). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlduterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.3.
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Abb. 44. Idiogramm flr H. pratense subsp. ibericum (R6 3814). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,

Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.3.
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Abb. 45. Idiogramm fur H. pratense subsp. ibericum (R 3774). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlduterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.3.
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Abb. 46. Idiogramm fir H. pratense subsp. amethysteum (R 4013). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.4.

Abb. 47 (folgende Seite). Idiogramm fiir H. pratense subsp. amethysteum (R6 4015). Zeichenerkla-
rung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.4.
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Abb. 48. Idiogramm flir H. pratense subsp. amethysteum (R6 3990). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.4.

Abb. 49 (folgende Seite). Idiogramm fiir H. adsurgens (R6 9575). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.6.1.

Abb. 50 (iibernachste Seite). Idiogramm fiir H. planiculme (H 401). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.6.2.
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Abb. 51. Idiogramm fur H. praeustum subsp. praeustum (W 10). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.3.
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Abb. 52. Idiogramm flr H. praeustum subsp. praeustum (R6 10232). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.3.

Abb. 53 (folgende Seite). Idiogramm fur H. lusitanicum (R6 3710). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.7.
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Abb. 54. Idiogramm flr Avena macrostachya (CC 7068). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.6.
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Abb. 55. Idiogramm flir Agrostis capillaris (R6 10660). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.2.
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Abb. 56. Idiogramm fur Amphibromus nervosus (R6 10764). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Er-
lauterungen siehe Kap. 3.4.
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Abb. 57. Idiogramm fir Amphibromus nervosus (R6 10770). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Er-
lauterungen siehe Kap. 3.4.
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Abb. 58. Idiogramm flr Lagurus ovatus (R0 9271). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.10.
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Abb. 59. Idiogramm flr Arrhenatherum elatius (W 77). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.5.
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Abb. 60. Idiogramm fir Ammophila arenaria subsp. arundinacea (HB Lisboa 742). Zeichenerklarung
siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.3.
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Abb. 61. Idiogramm flr Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa (R6 10734). Zeichenerklarung siehe
Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.7.
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Abb. 62. Idiogramm fur Holcus mollis subsp. mollis (R6 10658). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
Erlduterungen siehe Kap. 3.8.
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Abb. 63. Idiogramm fur Koeleria cristata subsp. cristata (R6 10727). Zeichenerklarung siehe Kap.

2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.9.
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Abb. 64. Idiogramm flr Trisetum flavescens subsp. flavescens (R6 10728). Zeichenerklarung siehe

Kap. 2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.12.
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Abb. 65. Idiogramm flr Festuca rubra subsp. rubra (W 78). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Er-
lauterungen siehe Kap. 3.13.
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Abb. 66. Idiogramm flr Stipa gigantea (R6 9476). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlduterungen
siehe Kap. 3.20.
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Abb. 67. Idiogramm flr Sesleria albicans subsp. albicans (R6 11040). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.14.
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Abb. 68. Idiogramm fur Pseudarrhenatherum longifolium (R6 9322). Zeichenerklarung siehe Kap.
2.2.11, Erlauterungen siehe Kap. 3.11.
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Abb. 69. Idiogramm flr Elymus farctus subsp.
Erlduterungen siehe Kap. 3.15.

farctus (R0 9387). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11,
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Abb. 70. Idiogramm fir Cynosurus echinatus (R6 10700). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlau-
terungen siehe Kap. 3.14.



| sar

| B BB BRHHE
e @5 55 @@ TEEDEED @

Abb. 71. Idiogramm flr Arundo plinii (R6 9502). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlauterungen

siehe Kap. 3.19.
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Abb. 72. Idiogramm flr Danthonia alpina (R6 10712). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-

rungen siehe Kap. 3.17.
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Abb. 73. Idiogramm fur Danthonia alpina (R6 10732). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Erlaute-
rungen siehe Kap. 3.17.
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Abb. 74. Idiogramm flir Danthonia decumbens (R6 10659). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Er-
lduterungen siehe Kap. 3.18.
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Abb. 75. Idiogramm fir Danthonia decumbens (R6 10711). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, Er-

l&uterungen siehe Kap. 3.18.
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Abb. 76. Idiogramm fur Danthoniastrum compactum (R6 10724). Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11

Erlauterungen siehe Kap. 3.21.



7.4 Abbildungen 77-98 zur Diskussion
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Abb. 77. Basiskaryotypen von Helictotrichon subgg. Helictotrichon, Tricholemma und Pubavenastrum.
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Abb. 78. Basiskaryotypen von Helictotrichon subg. Pratavenastrum.
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Abb. 79. Mogliche Lokalisierung der 5S rDNA in Satellitenchromosomen.
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Abb. 80. Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. sedenense subsp. gervaisii
(Abb. 14) und H. sempervirens (Abb. 9) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 77).

Abb. 81 (folgende Seite). Zusammensetzung der polyploiden Chromosomenséatze von H. filifolium
subsp. filifolium, subsp. arundanum und H. cantabricum (Abb. 15-17) aus bekannten Basiskaryotypen
(Abb. 77). Grau dargestellte Chromosomen treten in den Chromosomensatzen der polyploiden Taxa in
veranderter Form auf (schwarz).

Abb. 82 (libernachste Seite). Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. cincin-
natum, H. gervaisii subsp. arundanum (4x, 6x) und subsp. gervaisii (Abb. 27-30) aus bekannten Basis-
karyotypen (Abb. 78). Grau dargestellte Chromosomen treten in den Chromosomensatzen der polyplo-
iden Taxa in veranderter Form auf (schwarz). + Verlust der NORs in einem von vier Paaren der Satel-

litenchromosomen.
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Abb. 83. Zusammensetzung der autopolyploiden Chromosomensatze von H. cintranum (Abb. 31), H
blaui subsp. blaui (Abb. 39), H. armeniacum (Abb. 38) und zweier Herklnfte von H. agropyroides (Abb.
36, 34) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau dargestellte Chromosomen treten im Chromo-
somensatz von H. armeniacum in veranderter Form auf (schwarz).
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Abb. 84. Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. albinerve (Abb. 26) und drei-
er Herklnfte von H. pratense subsp. amethysteum (Abb. 46-48) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb.
78). Grau dargestellte Chromosomen treten in den Chromosomensatzen von H. pratense subsp. ame-

thysteum in morphologisch veranderter Form auf (schwarz).

Abb. 85 (folgende Seite). Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. hackelii
(Abb. 32), H. pruinosum (Abb. 33) und H. praeustum subsp. praeustum (16x: Abb. 51; 18x: Abb. 52)
aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau dargestellte Chromosomen treten in den Chromoso-
mensatzen der polyploiden Taxa in veranderter Form auf (schwarz). + Verlust der NORs in zwei von
sechs Satellitenchromosomen.++ Verlust der NORs in drei der neun Satellitenchromosomen. 4 Verlust
der NORs und der 5S rDNA in drei der vier Satellitenchromosomen.
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Abb. 86. Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. pratense subsp. pratense, aff.
pratense und H. pratense s.l. (Abb. 40-42) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau dargestellte
Chromosomen treten in den Polyploiden in morphologisch veranderter Form auf (schwarz). + Verlust der
NORs in vier von sechs Satellitenchromosomen. ++ Verlust der NORs in neun der 17 Satellitenchromo-
somen. A Verlust der NORs und der 5S rDNAin vier der sechs Satellitenchromosomen.

Abb. 87 (folgende Seite). Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze in drei Herklnften
von H. pratense subsp. ibericum (Abb. 43-45) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau markierte
Chromosomen treten in den polyploiden Chromosomensatzen in veranderter Form auf (schwarz).
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Abb. 88. Zusammensetzung der polyploiden Chromosomensatze von H. adsurgens und H. planiculme
(Abb. 49, 50) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau dargestellte Chromosomen treten in den
polyploiden Chromosomensatzen in morphologisch veranderter Form auf (schwarz). ® 5S rDNA kommt
nur in einem der drei Chromosomenpaare vor. + Verlust der NORs in zwei von sechs Satellitenchromo-
somen. ++ Verlust der NORs in zwei von vier Satellitenchromosomen. +++ Verlust der NORs in vier
von acht Satellitenchromosomen.
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Abb. 89. Zusammensetzung des Chromosomensatzes von H. lusitanicum (Abb. 53) aus bekannten
Basiskaryotypen (Abb. 78). Grau dargestellte Chromosomen treten im Chromosomensatz von H. lusi-

tanicum in veranderter Form auf (schwarz). + Verlust der NORs in drei von sieben Paaren der Satel-
litenchromosomen.
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Abb. 90. Phylogenetische Hypothese der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen von Taxa der Gattung Helictotrichon und anderer Aveneae (Roéser et al. 2001)
im Vergleich mit den Karyotypmerkmalen. Erlauterungen zu den Karyotypmerkmalen siehe Kap. 2.2.10. ' Angaben z.T. nach Grebenstein et al. (1996) -
dort gefundene starke Hybridisierungssignale werden als “+” wiedergegeben. > Merkmalszustand variiert zwischen unterschiedlichen Populationen.
° Allopolyploidie aus Chromosomensatzen mit 1 bzw. 2 Satellitenchromosomen pro x = 7. ? Fehlende Daten.
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somensatz entsprechend einer vereinfachten Phylogenie der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Roser et al.
2001). * Innerhalb des subg. Pratavenastrum enthalt das allopolyploide H. cincinnatum Chromosomen-
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Taxa subg. Pratavenastrum T
g
EiH. versicolor g
H. compressum <
H. aetolicum T
H. pubescens

a6 H. desertorum T
Taxa subg. Helictotrichon §
g
Pseudarrhenatherum longifolium E’
-0 g
Taxa subg. Helictotrichon l

Avena macrostachya

1@ H. jahandiezii

Hypothese 1: Hypothese 2:
Plesiomorphie [ 5S nur in Nicht-SAT O 58S auch in SAT
Apomorphie B 5S auch in SAT @® 5S nurin Nicht-SAT
Reversion [0 5S nurin Nicht-SAT O 58S auch in SAT
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vereinfachten Phylogenie der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Rdser et al. 2001).
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Helictotrichon und Tricholemma, entsprechend der phylogenetischen Rekonstruktion in Kap. 4.6.2.
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Abb. 97. Untersuchte Herkinfte und generalisierte Gesamtverbreitung unterschiedlicher Basiskaryotypen von Helictotrichon subg. Pratavenastrum.
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Abb. 98. Haploide Chromosomensatze von Danthoniastrum compactum, Stipa gigantea und Avena
macrostachya im Vergleich.



7.5 Tafeln



Tafel 1. Diploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Helictotrichon: H. sedenense subsp.
sedenense (R6 10545: A), H. setaceum subsp. setaceum (R6 10631: B), H. convolutum (R
7316: C1-2, R6 10697: C3-C6), H. sarracenorum (R6 3266: D), H. desertorum (R6 10641: E) und
H. parlatorei (RS 10647: F) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B2, C3, F1), 45S rDNA (A2,
B3,C4, F2), Satelliten-DNA CON1 (A3, B4, C5, F3), Satelliten-DNA CON2 (A4, B5, C6, F4), differen-
tieller Farbung mit Chromomycin (A5, B6, C7, F5) und DAPI (A6, B7, C8, F6) sowie Silberimprag-
nierung (A7, B1, C1, D1, E) und Giemsa-C-Banderung (C2, D2). Die Pfeilkdpfe verweisen auf die Sa-
telliten mit 45S rDNA bzw. Chromomycin-positivem Heterochromatin, die bei H. sedenense, H. seta-
ceum und H. convolutum (A7, B1, C1) allesamt Ag-NOR-positiv sind. Das B-Chromosom von H. se-
denense besitzt einen Satelliten (hohle Pfeilkopfe in A2 und A5), der ebenfalls Ag-NOR-positiv ist
(hohler Pfeilkopf in A7). Zentromerische Giemsa-C-Bander (Pfeile in C2 und D2) besitzen keine pra-
ferentielle Basenzusammensetzung. Messstrich = 10 um (A-F).



Tafel 2. Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Helictotrichon: 6x H. sempervirens
(BGL: A), 13x H. filifolium subsp. filifolium (R6 3026: B) und 12x H. cantabricum (R6 10570: C)
nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, C2), 45S rDNA (A2, C3), Satelliten-DNA CON2 (A3, C4),
Farbung mit DAPI (A4, C5), Giemsa-C-Banderung (B) und Silberimpragnierung (C1). Pfeilkdpfe in A2
und C3 verweisen auf ausgedehnte 45S rDNA-Bander (NORs), die bei H. cantabricum Ag-NOR-po-
sitv sind (C1). Die 5S rDNA (Pfeile in A1 und C2) befindet sich stets in Nicht-Satellitenchromosomen.
Die Satelliten-DNA CONZ2 liegt an den Loci der 5S rDNA (hohle Pfeile in A3 und C4). Messstrich = 10
pum (A-C).
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Tafel 3. Chromosomensatze von Helictotrichon jahandiezii (R6 10297: A1-A4 und 10304: A5) und
Avena macrostachya (CC 7068: B) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1), 45S rDNA (A2,
B2), differentieller Fluoreszenzfarbung mit Chromomycin (A3, B3) und DAPI (A4, B4) sowie Silberim-
pragnierung (A5, B5). Pfeilkdpfe in A2 und B2 verweisen auf jeweils acht 45S rDNA-Bander (NORs),
die allesamt Ag-NOR-positv sind (A5, B5). Interkalare Bander der 45S rDNA (hohle Pfeile in A2 und
B2) sowie von Chromomycin-positiven Heterochromatin (hohle Pfeile in A3) sind nicht Ag-NOR-posi-
tiv. Die 5S rDNA (Pfeile in A1 und B1) befindet sich stets in Nicht-Satellitenchromosomen. Messstrich
=10 um (A, B).



Tafel 4. Diploide Chromosomensétze bei Helictotrichon subg. Pubavenastrum: H. pubescens (R6
10206: A) und subg. Pratavenstrum: H. compressum (R6 10707: B), H. aetolicum (R0 7266: C), H.
versicolor (R6 10965: D), H. bromoides (R6 11039: E), H. albinerve (R6 3459: F) und H. margina-
tum (RO 9421: G) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, C1, E1, F1, G1), 45S rDNA (A2,
F2), Satelliten-DNA COM2 (B4, E4, F4), differentieller Farbung mit Chromomycin (B2, C2, E2, G2)
und DAPI (A3, B3, C3, E3, F3, G3) sowie Silberimpragnierung (D, F5). Die Pfeilkopfe verweisen auf
die Satelliten mit 45S rDNA, Chromomycin-positivem Heterochromatin oder Silberimpragnierung der
jeweils vier (A-D) bzw. zwei (E-F) Satellitenchromosomen pro diploidem Satz. Das B-Chromosom von
H. albinerve besitzt ebenfalls einen Satelliten mit 45S rDNA (hohler Pfeilkopf in F2). Loci der 5S rDNA
in Satellitenchromosomen werden durch Pfeile, in Nicht-Satellitenchromosomen durch hohle Pfeile
markiert (A1, B1, C1, E1, F1, G1). Die Satelliten-DNA COM2 liegt subtelomerisch (B4, E4, F4) wobei
dort bei H. compressum DAPI-positives Heterochromatin auftritt (B3), dass bei H. bromoides und H.
albinerve jedoch fehlt (E3, F3). Messstrich = 10 ym (A-G).



Tafel 5. Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum: 4x H. cincinnatum
(R6 6024: A), 8x H. gervaisii subsp. gervaisii (R6 33418: B) und 6x H. gervaisii subsp. arunda-
num (R 10270: C) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, C2), Farbung mit Chromomycin
(A2, B2) und DAPI (A3, B3, C3) sowie Giemsa-C-Banderung (B4) und Silberimpragnierung (A4, C1).
Pfeilkdpfe in A2 und B2 verweisen auf Chromomycin-Bander, in A4 und C1 auf Silberimpragnierung
von jeweils sechs Satelliten (NORSs) in allen drei Taxa. Die B-Chromosomen von H. cincinnatum besit-
zen ebenfalls Chromomycin-Bander (hohle Pfeilkdpfe in A2). 5S rDNA-Loci in Satellitenchromosomen
liegen entweder proximal zur NOR (hohle Pfeile in A1 und B1) oder im Arm ohne NOR (Pfeile in A1
und B1). Breite subtelomerische DAPI-Bander (B3) entsprechen den Giemsa-C-Bandern (B4). Mess-
strich = 10 um (A-C).

Tafel 6 (folgende Seite). Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum:
6x H. hackelii (R6 3521: A), 15x H. pruinosum (R6 10318: B), 10x H. agropyroides (R6 10698: C)
und 20x H. lusitanicum (R6 3710: D) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, C1, D1), 45S
rDNA (A2, C2), Satelliten-DNA COM2 (A3, C3), Farbung mit Chromomycin (B2, D2) und DAPI (A4,
B3, C4, D3) sowie Giemsa-C-Banderung (A5). Pfeilkdpfe in A2 und C2 (45S rDNA-Loci) sowie in B2
und D2 (Chromomycin-positives Heterochromatin) verweisen auf chromosomale Satelliten. Bei H.
agropyroides (C1) liegen 5S rDNA-Loci in Satellitenchromosomen proximal zur NOR (hohle Pfeile)
und im Arm ohne Satellit (Pfeile). Breite subtelomerische DAPI-Bander in den Chromosomen von H.
hackelii (A4) entsprechen den Giemsa-C-Bandern (A5). Chromomycin-Bander aufierhalb der NORs
in H. lusitanicum sind durch hohle Pfeilkdpfe in D2 markiert. Messstrich = 10 ym (A-D).






Tafel 7. Chromosomensétze dreier Unterarten von Helictotrichon pratense (H. subg. Pratavenas-
trum): 18x subsp. pratense (R6 10207: A), 15x subsp. ibericum (R6 3814: B) und 18x subsp.
amethysteum (R6 3990: C) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, C1), 45S rDNA (A2,
B2, C2) und Farbung mit DAPI (A3, B3, C3). Pfeilkopfe verweisen auf die 45S rDNA-Loci der jeweils
14 Satellitenchromosomen (A2, B2, C2) in denen zumeist 5S rDNA-Loci im Arm ohne Satelliten vor-
kommen (Pfeile in A1, B1, C1). Die zwei B-Chromosomen der subsp. ibericum besitzen keine 45S
rDNA-Loci (hohle Pfeilkdpfe in B2). Breite ausgedehnte DAPI-Bander der subspp. pratense und
ibericum (A3, B3) kommen in der subsp. amethysteum (C3) nicht vor. Messstrich = 10 ym (A-C).

Tafel 8 (folgende Seite). Chromosomensatze von Arrhenatherum elatius (W 77: A), Pseudarrhe-
natherum longifolium (RS 9322: B), Deschampsia cespitosa (R6 10734: C), Festuca rubra (W
78: D), Elymus farctus (R6 9387: E), Danthonia decumbens (R6 10711: F) und Danthoniastrum
compactum (R6 10724: G) nach in situ-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, C1, D1, E1, F1), 45S
rDNA (A2, B2, C2, D2, E2, F2, G1), Satelliten-DNA CON2 (D3), Farbung mit Chromomycin (A3, B3,
D4, E3, G2) und DAPI (A4, B4, C3, D5, E4, F3, G3). Pfeilkopfe verweisen auf Satelliten (NORs) mit

45S rDNA (A2, B2, C2, D2, E2, F2, G1) bzw. Chromomycin-positivem Heterochromatin (A3, B3, D4,
E3, G2).



Tafel 8 (Fortsetzung). Die B-Chromosomen von P. longifolium besitzen ebenfalls einen Satelliten
(hohle Pfeilkopfe in B2, B3). 5S rDNA-Loci liegen entweder in Satellitenchromosomen (Pfeile in A1,
B1, E1) oder in Nicht-Satellitenchromosomen (hohle Pfeile in A1, B1, C1, D1, E1, F1). Bei F. rubra
kommt die Satelliten-DNA CON2 subtelomerisch oder im Bereich der 5S rDNA-Loci (Pfeile in D3) vor.
Im Satz von D. cespitosa (C3) und E. farctus (E4) liegen DAPI-Bander subtelomerisch und interkalar.
Subtelomerische DAPI-Bander von E. farctus sind zugleich Chromomycin-positiv (E3, E4). Messstrich
=10 ym (A-G).
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