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SYSTEMATYKA, EWOLUCJA I CYTOGENETYKA
GATUNKOW Z RODZAJU AVENA L.

Systematics, evolution and cytogenetics of genus Avena L. species

Edyta PACZ0OS-GRZEDA

Summary. The aim of this paper was collection of accessible information concerning taxonomy, evolution and cytogenetics
of species of genus Avena L. There are a lot of controversies connected with classification of species belonging to genus
Avena, evolution of these species and cytogenetics: genomic constitution, identification, nomenclature and homeology of
chromosomes. In recent years many attempts were taken to resolve these problems. Modern molecular techniques of DNA

analysis were often used in these purposes.
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WSTEP

Wigkszos¢ publikacji dotyczacych systema-
tyki, ewolucji i cytogenetyki gatunkéw z rodza-
ju Avena pochodzi z przelomu lat 60. 1 70. W
ostatnich 10 latach owies stat si¢ ponownie obie-
ktem intensywnych badan, a zastosowanie no-
woczesnych metod analizy cytologicznej i mo-
lekularnej pozwolito na zweryfikowanie wielu
pogladéw. Niemniej jednak niektére problemy,
takie jak: odrebnosé gatunkéw w obrebie rodza-
ju Avena, ich ewolucja czy struktura genetycz-
na, nie zostaly ostatecznie wyjasnione i wciaz
budza wiele kontrowersji.

SYSTEMATYKA

Rodzaj Avena L. nalezy do plemienia Avene-
ae, rodziny Gramineae. Dzieli si¢ na trzy grupy
kariologiczne o 14, 28 oraz 42 chromosomach
[3, 57].

Préby klasyfikacji gatunkéw w obrebie ro-
dzaju Avena byly podejmowane wielokrotnie [3,

32,37, 57, 69]. Obecnie wickszos$¢ autordéw sto-
suje systematyke oparta na taksonomii numery-
cznej Bauma [3]. Wedlug tego autora rodzaj
Avena obejmuje 27 gatunkéw nalezacych do
siedmiu sekcji; nie wyodrgbnia on gatunku
A. prostrata taczac go z A. hirtula. Leggett [32]
uznaje A. hirtula i A. prostrata za dwa rézne ga-
tunki na podstawie niskiej koniugacji chromoso-
méw w mieszancach A. hirtula x A. prostrata
oraz ich sterylnosci. Ponadto od czasu publikacji
Bauma odkryto trzy nowe gatunki: A. atlantica,
A. agadiriana i A. insularis.

Obecnie, wedtug systematyki uaktualnionej
przez Zellera [69], rodzaj Avena obejmuje 31
gatunkéw, w tym 16 diploidalnych (2n=2x=14),
8 tetraploidalnych (2n=4x=28) i 7 heksaploidal-
nych (2n=6x=42) (Tab. 1). Poszczegdlne gatun-
ki zaliczono do siedmiu sekcji: Ventricosa,
Agraria, Ethiopica, Pachycarpa, Avenotrichon,
Tenuicarpa oraz Avena. Do sekcji Ventricosa
naleza wylacznie gatunki diploidalne: A. clauda
Dur., A. eriantha Dur., A. ventricosa Bal. ex
Coss.; do sekcji Agraria zaliczane sa réwniez je-
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Tabela 1. Klasyfikacja gatunkéw z rodzaju Avena L. wedtug Zellera [69], zmodyfikowana.
Table 1. Classification of the genus Avena L. after Zeller [69], with modifications.

Liczba chromosoméw Skiad genomowy
Chromosome number Genomic constitution
Sekcja: Avenotrichon
A. macrostachya Bal. ex Coss. et Dur. 2n=4x=28 Cccce?
Sekcja: Ventricosa
A. clauda Dur. 2n=2x=14 CpCp
A. eriantha Dur. 2n=2x=14 CpCp
A. ventricosa Bal. ex Coss. 2n=2x=14 CvCv
Sekcja: Agraria
A. brevis Roth. 2n=2x=14 AsAs
A. hispanica Lag. 2n=2x=14 AA?
A.nuda L. 2n=2x=14 AsAs
A. strigosa Schreb. 2n=2x=14 AsAs
Sekcja: Tenuicarpa
A. atlantica Baum et Fedak 2n=2x=14 AsAs
A. canariensis Baum Rajhathy et Sampson 2n=2x=14 AcAc
A. damascena Rajhathy et Baum 2n=2x=14 AdAd
A. hirtula Lag. 2n=2x=14 AsAs
A. longiglumis Dur. 2n=2x=14 AlAl
A. lusitanica (Tab. Mar.) Baum Comb et Stat. 2n=2x=14 AA?
A. matritensis Baum Sp. Nov 2n=2x=14 AA?
A. prostrata Ladiz. 2n=2x=14 ApAp
A. wiestii Steud 2n=2x=14 AsAs
A. agadiriana Baum et Fedak 2n=4x =28 AABB (AAA’A’)
A. barbata Pott. ex Link. 2n=4x =28 AABB (AAA’A”)
Sekcja: Ethiopica
A. abyssinica Hochst 2n=4x=28 AABB (AAA’A”)
A. vaviloviana (Malz.) Mordv. 2n=4x =28 AABB (AAA’A’)
Sekcja: Pachycarpa
A. maroccana Gdgr 2n=4x =28 AACC
A. murphyi Ladiz. (A. magna Murphy et Terrell) 2n=4x =28 AACC
A. insularis Ladiz. 2n=4x =28 AACC
Sekcja: Avena
A. atheranta Pres] 2n=6x=42 AACCDD (AAA’A’CO)
A. fatua L. 2n=6x =42 AACCDD (AAA’A’CC)
A. hybrida Peterm 2n=6x=42 AACCDD (AAA’A’CC)
A. occidentalis Dur. 2n=6x=42 AACCDD (AAA’A’CC)
A. sativa L. 2n=6x=42 AACCDD (AAA’A’CC)
A. sterilis L. 2n=6x=42 AACCDD (AAA’A’CC)

A. trichophylla C. Koch 2n=6x =42 AACCDD (AAA’A’CC)
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dynie diploidy: A. brevis Roth., A. hispanica
Lag., A. nuda L. i A. strigosa Schreb. Do sekcji
Ethiopica naleza gatunki tetraploidalne -
A. abyssinica Hochst i A. vaviloviana (Malz.)
Mordv. Tetraploidy A. maroccana  Gdgr,
A. murphyi Ladiz. (dawniej A. magna Murphy et
Terrell [40]) i A. insularis Ladiz. tworza sekcje
Pachycarpa. Tetraploid A. macrostachya Bal.
ex Coss. et Dur. jest jedynym gatunkiem w se-
kcji Avenotrichon. W sekcji Tenuicarpa jest
dziewigé gatunkéw diploidalnych: A. atlantica
Baum et Fedak, A. canariensis Baum Rajhathy
et Sampson, A. damascena Rajhathy et Baum,
A. hirtula Lag., A. longiglumis Dur., A. lusitani-
ca (Tab. Mar.) Baum Comb et Stat., A. matriten-
sis Baum Sp. Nov, A. prostrata Ladiz. i A. wie-
stii Steud oraz dwa gatunki tetraploidalne
A. agadiriana Baum et Fedak i A. barbata Pott.
ex Link. Gatunki A. atheranta Presl, A. fatua L.,
A. hybrida Peterm, A. occidentalis Dur., A. sati-
va L., A. sterilis L. i A. trichophylla C. Koch
tworza sekcje Avena i posiadaja heksaploidalna
liczbe chromosoméw [37, 69]. Wszystkie gatun-
ki z rodzaju Avena sa jednoroczne i samopylne z
wyjatkiem A. macrostachya, ktory jest wielolet-
ni i obcopylny [33].

EWOLUCJA

Ladizinsky i Zohary [31], Rajhathy i Tho-
mas [57] oraz Thomas [65] uwazaja, ze za po-
wstawanie gatunkéw w obrebie rodzaju Avena
sa odpowiedzialne dwa mechanizmy: 1) rézni-
cowanie strukturalne chromosoméw oraz 2)
krzyzowanie i podwajanie liczby chromosoméw
u mieszaricéw. Pierwszy mechanizm wptynal na
wytworzenie genomow i ich subgenomow, zas
drugi przyczynit si¢ do powstania gatunkow te-
traploidalnych i heksaploidalnych.

Proby wyjasnienia ewolucji gatunkéw z ro-
dzaju Avena prowadzone sa w oparciu o morfo-
logi¢, rozmieszczenie geograficzne, analizy
cytogenetyczne, biochemiczne, a w ostatnim
czasie réwniez molekularne. Ustalenie ewolucji
zaréwno tetraploidéw, jak i heksaploidow
utrudnia fakt, ze zaden z dotychczas zidentyfi-
kowanych gatunkéw diploidalnych nie moze
by¢ jednoznacznie okreslony jako dawca geno-

mow poliploidéw. W oparciu o wyniki analiz
cytologicznych mieszaricow migdzygatunko-
wych A. sativa z A. maroccana, A. murphyi i
A. insularis Ladizinsky [29] uwaza, Ze tetraploi-
dy z tej grupy braty udzial w ewolucji heksaploi-
déw. Autor na podstawie najwigkszej liczby bi-
walentéw i chiazm w mieszaicach A. sativa
x A. insularis stwierdza, Ze A. insularis jest naj-
bardziej prawdopodobnym tetraploidalnym
przodkiem wszystkich heksaploidéw. Niestety,
nie stwierdzono wigkszego pokrewiefistwa po-
migdzy ktérymkolwiek ze znanych diploidéw a
tetraploidami A. murphyi, A. maroccana, czy
A. insularis [29, 34].

UDOMOWIENIE GATUNKOW

Wiekszo$¢ gatunkéw z rodzaju Avena to for-
my dzikie. Wsr6éd uprawnych najwigksze zna-
czenie ekonomiczne maja heksaploidy: Avena
sativa L. (owies zwyczajny) oraz Avena byzanti-
na C. Koch. (owies bizantyjski), w mniejszym
za§ stopniu gatunek diploidalny A. strigosa
Scheb. (owies szorstki). Formami uprawnymi o
marginalnym znaczeniu sa gatunki diploidalne:
A. nuda L., A. brevis Rotch. 1 A. hispanica Ard.
{3] oraz tetraploidalne — A. barbata Pott. ex
Link. i A. abyssinica Hochst [69].

Zaganienie udomowienia réznych gatunkéw
owsa interesowato badaczy od dawna. Harlan
[13] uwaza, ze diploid A. strigosa zostal udomo-
wiony jako zboze paszowe w rejonie Morza
Srédziemnego, natomiast tetraploid A. abyssini-
ca w Etiopii. Wedlug Wawilowa [47] proces
udomowienia heksaploidalnego owsa byl nie-
rozerwalnie zwigzany z historig uprawy gatun-
kéw z rodzajow Hordeum i Triticum, kiére byty
pierwotnymi zbozami udomowionymi przez
czlowieka na Bliskim Wschodzie w erze neoli-
tycznej. Chociaz wysitki 6wczesnego cztowieka
byly skierowane na udomowienie pierwotnych
ro§lin uprawnych, to wywarly réwniez nieza-
mierzona presje selekcyjna na bedace chwasta-
mi trawy, takie jak zyto i owies. Te chwasty
ostatecznie zyskaly status wtdrnych roslin
uprawnych. Coffman [5] oraz Murphy i Hoff-
man [47] przypuszczaja, ze dokladny czas i
miejsce udomowienia owsa sg obecnie nie do
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odtworzenia. Lewicki i Mazurek [39] podaja, ze
najstarsze europejskie znaleziska owsa pocho-
dza z okresu brazu. Dostgpne dowody archeo-
logiczne 3, 26] $wiadcza, ze owies uprawiany
byt w Europie w epoce brazu i zelaza. Uznawa-
ny za przodka heksaploidalnego uprawnego
owsa A. sterilis wystepowal w Syrii i Jordanii
juz w latach 8600-7000 p.n.e. [15], zas uprawny
heksaploidalny owies pojawit si¢ dopiero kilka
tysigcy lat pézZniej (2400 p.n.e.) w centralnej i
poinocnej Europie, poza zasiggiem gatunku
uwazanego za przodka [47].

CYTOGENETYKA

Na podstawie analizy kariotypéw oraz ko-
niugacji chromosoméw w mieszaricach mie-
dzygatunkowych, w rodzaju Avena wyodrebnio-
no 4 podstawowe genomy: A, B, CiD [57]. U
gatunkéw diploidalnych wystepuja genomy A
lub C, u tetraploidalnych A, B lub C, natomiast
u heksaploidalnych A, C i D. Genomy A i C s3
wigc obecne we wszystkich grupach kariologi-
cznych, genom B wystepuje u niektérych tetra-
ploidéw, za§ D wylacznie u heksaploidow. W
zadnym z poznanych dotychczas gatunkéw di-
ploidalnych nie zidentyfikowano genoméw B
lub D [24]. Uwzgledniajac strukturalne réznice
w budowie chromosoméw, w genomie A diploi-
déw wyrézniono 5 subgenoméw: Ac, Ad, Al,
Ap i As, natomiast w genomie C — Cp i Cv [45,
57, 65]. Genom A. canariensis oznaczono jako
Ac, A damascena — Ad, A. longiglumis — Al,
A. prostrata — Ap. Genom As jest charakterysty-
czny dla grupy gatunkéw strigosa, do ktérej za-
liczane sa A. strigosa, A. hirtula, A. wiestii,
A. nuda, A. brevis i A. atlantica [32, 43]. Jako
Cv okreslono genom A. ventricosa, za$ jako Cp
A. eriantha i A. clauda. W pozostatych gatun-
kach diploidalnych — A. lusitanica, A. hispanica
i A. matritensis subgenomy nie zostaly precy-
zyjnie oznaczone. Wyniki genomowej hybrydy-
zacji in situ (GISH) uzyskane przez Markhanda
i Leggetta [43] wskazuja jedynie, ze sa to gatun-
ki posiadajace genom A.

Baum [3] dzieli gatunki tetraploidalne na
trzy grupy. Do pierwszej z nich zalicza A. ma-
crostachya o nie ustalonym dotychczas sktadzie

genomowym. Réznicowe barwienie chromoso-
moéw technikg Giemsy [16] oraz GISH [19]
wskazuja na podobieristwo genoméw tego auto-
tetraploida do gatunkéw diploidalnych o geno-
mie C. Do grupy drugiej, okreslanej jako grupa
barbata, nalezg gatunki o skiadzie genomowym
AABB: A. barbata, A. vaviloviana i A. abyssini-
ca. Grupe trzecia tworza gatunki o sktadzie ge-
nomowym AACC: A. maroccana, A. murphyi
oraz niedawno odkryty przez Ladizinsky’ego
[28] tetraploid A. insularis. Nie okre§lono osta-
tecznie genomoéw wystepujacych u tetraploidal-
nego gatunku A. agadiriana. Badania przepro-
wadzone przez Markhanda i Leggetta [43] za
pomoca GISH sugeruja podobiefistwo genomo-
we tego tetraploida do gatunkéw z grupy barbata.

Istnieja dwa poglady dotyczace sktadu geno-
mowego tetraploidéw z grupy barbata. Na pod-
stawie obserwacji kariotypu Rajhathy i Morison
[55] stwierdzili obecnos¢ jednego zespotu chro-
mosoméw, morfologicznie odpowiadajacych
chromosomom subgenomu As diploidéw oraz
drugiego o odmienne;j strukturze, ktéry autorzy
opisali jako B, a wigc sktad genomowy tych ga-
tunkéw oznaczyli jako AABB. Oinuma [51],
Holden [14] oraz Ladizinsky i Zohary [30} bada-
jac morfologie¢ chromosoméw gatunkéw z gru-
py barbata stwierdzili, Ze chromosomy obu ge-
noméw sa podobne do chromosoméw subgeno-
mu As. Podobieristwo genoméw A i B do subge-
nomu As gatunkéw diploidalnych potwierdzity
péZniejsze badania Fominaya i in. [8] przy za-
stosowaniu techniki réznicowego barwienia.
Analizy przeprowadzone za pomoca GISH
przez Leggetta i Markhanda [36] oraz hybrydy-
zacji Southern przez Katsiotisa [24] réwniez
wykazaly duze podobieristwo genoméw A i B
do subgenomu As diploidéw. Brak réznic na po-
ziomie molekularnym pomiedzy _diploidem
A. strigosa i grupa tetraploidéw barbata wska-
zywal na powstanie tych tetraploidéw poprzez
autopoliploidyzacj¢ formy diploidalnej o skfa-
dzie genomowym AsAs. Autorzy zaproponowa-
li oznaczenie sktadu genomowego gatunkéw
barbata jako AAA’A’ zamiast AABB, ponie-
waz wedtug nich taki zapis lepiej oddaje konsty-
tucje genomowa tych tetraploidéw. Zwolennicy
alternatywnej teorii — Linares i in. [40, 41] oraz
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Iriogoyen i in. [17] powotujac si¢ na wyniki hy-
brydyzacji (FISH) twierdza, podobnie jak Raj-
hathy i Morison [55], Ze tetraploidy z grupy bar-
bata sa alloploidami i proponuja pozostanie
przy symbolice AABB. Zestaw chromosomoéw
genomu A pochodzi wedtug nich od A. strigosa.
Gatunek bedacy dawca chromosomdéw genomu
B nie zostat jednoznacznie okreslony. Iriogoyen
iin. [17] przypuszczaja, ze najbardziej prawdo-
podobnym dawca genomu B jest A. damascena
lub A. canariensis, ale nie A. strigosa.

Istnieje wiele kontrowersji co do odrebnosci
gatunkéw wéréd heksaploidéw. Ladizinsky i
Zohary [31] w oparciu o jednakowy skfad geno-
mowy oraz plodnos¢ mieszaicéw sugeruja, ze
wszystkie heksaploidy naleza do jednego gatun-
ku A. sativa. Rajhathy [54] wyodrebnia cztery
gatunki heksaploidalne: A. byzantina, A. fatua,
A. sativa i A. sterilis. Baum [3] i Zeller [69] wy-
rézniaja siedem heksaploidow: A. atheranta,
A. fatua, A. hybrida, A. occidentalis, A. sativa,
A. sterilis 1 A. trichophylla. Ci sami autorzy nie
wyodrebniaja gatunku A. byzantina taczac go z
A. sativa, z uwagi na znikome réznice morfolo-
giczne. Poglad Bauma potwierdzajg badania
Phillipsa i Murphyi’ego [52], Zhou i in. [70]
oraz Jellena i Bearda [18], ktérzy analizowali
markery morfologiczne, cytologiczne, izoenzy-
matyczne, a takze molekularne. Autorzy ci
stwierdzili, ze A. sativa i A. byzantina stanowia
dwa rézne ekotypy lub odmiany botaniczne, ale
nie odrgbne gatunki.

Podobnie jak odrgbnos¢ gatunkéw, réwniez
pochodzenie i sklad genomowy heksaploidow
sa wciaz sprawa kontrowersyjna. Rajhathy i
Morison [55], Ladizinsky i Zohary [31] oraz
Rajhathy i Thomas [57] twierdza w oparciu o
analizy kariotypéw oraz koniugacje chromoso-
moéw w mieszancach, ze gatunki o 42 chromoso-
mach sa alloheksaploidami o skfadzie genomo-
wym AACCDD. Linares i in. [40], przeprowa-
dzili hybrydyzacje in situ wykorzystujac jako
sondy sekwencje powtarzalng pAs120a oraz se-
kwencj¢ specyficzna dla chromosoméw geno-
mu C i takze wykazali obecno$¢ trzech zesta-
wéw chromosoméw w heksaploidach odpowia-
dajacych genomom A, C i D. Wedlug wymie-
nionych autoré6w opisywanie heksaploidéw

symbolami AACCDD odzwierciedla konstytu-
cje genomowa tych gatunkéw. Zwolennikami
innej teorii sa m.in. Chen i Armstrong [4] oraz
Leggett i Markhand [36], ktérzy przeprowadzili
hybrydyzacj¢ in situ wykorzystujac jako sondy
genomowe DNA dwéch gatunkéw diploidal-
nych: A. strigosa i A. eriantha. DNA A. strigosa
hybrydyzowato z 28 sposréd 42 chromosoméw
heksaploida A. sativa, podczas gdy A. eriantha z
14 chromosomami. Wyniki do§wiadczen wska-
zywaly na istnienie duzego podobienistwa na po-
ziomie DNA pomigdzy chromosomami geno-
méw A i D heksaploidéw. Stosowane metody
pozwalaly jedynie na odréznienie chromoso-
méw genomu C od chromosoméw genoméw A
i D. Nie bylo jednak mozliwe przyporzadkowa-
nie poszczegdlnych chromosoméw do genomu
A Tub D. Dlatego tez Leggett i Markhand [35],
Leggett [33] oraz Zeller [69] zaproponowali oz-
naczenie sktadu genomowego heksaploidéw ja-
ko AAA’A’CC, co wskazywaloby, ze gatunki te
sa zmodyfikowanymi autoalloheksaploidami.

Kariotyp i idiogram owsa uprawnego A. sa-
tiva po raz pierwszy opisal Rajhathy [53] i na-
zwat go standardowym. Na podstawie potoZzenia
centromeru podzielit chromosomy na cztery
grupy: satelitowe (SAT), medialne (M), subme-
dialne (SM) i subterminalne (ST). Chromosomy
oznaczyl cyframi arabskimi od 1 do 21. Cyfry
od 1 do 7 zostaly przypisane do chromosomoéw
przyporzadkowanych do genomu A w oparciu o
ich podobienstwo do chromosoméw subgenomu
As diploidéw. Pozostate chromosomy nalezaty,
wedtug autora, do genoméw C lub D. Wedlug
Rajhathy’ego u heksaploidalnego owsa jedynie
9 chromosoméw (1, 2, 3, 4, 8, 9, 10, 151 21)
mozna rozpoznawaé na podstawie kariotypu.
Pozostate chromosomy moga by¢ identyfikowa-
ne poprzez krzyzowanie migdzy soba ‘okreSlo-
nych linii aneuploidalnych lub przy zastosowa-
niu metod réznicowego barwienia.

Jako pierwsi metode réznicowego barwienia
chromosoméw owsa zastosowali Yen i Filion
[67]. Barwili oni metoda Giemsy chromosomy
diploidalnego gatunku A. strigosa i stwierdzili,
ze intensywnie wybarwione prazki C znajdowa-
ty sie gtéwnie w okolicach centromeréw. W rok
p6Zniej ci sami autorzy [68] zastosowali dwie
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zmodyfikowane metody barwienia technika
Giemsy u innych diploiéw. Metode réznicowe-
go barwienia u gatunkéw diploidalnych, tetra-
ploidalnych i heksaploidalnych wykorzystaty
Hutchinson i Postoyko [16]. Autorki stwierdzi-
ly, ze z uwagi na obserwowang u owsa zmien-
nos$¢ pomiedzy gatunkami w zawartodci i roz-
mieszczeniu heterochromatyny metoda Giemsy
moze mie¢ znaczenie w analizie genomowego
podobiefistwa w obrebie rodzaju Avena.

Fominaya i in. [7] analizowali za pomocy te-
chniki Giemsy sposéb barwienia chromosoméw
u gatunkéw diploidalnych zawierajacych subge-
nomy As, Al, Ad i Ac oraz Cp i Cv. Autorzy
stwierdzili istnienie réznic w ilosci i sposobie
rozmieszczenia heterochromatyny w chromoso-
mach poszczegélnych subgenoméw. Zauwazyli
réwniez, ze prazki heterochromatynowe chro-
mosoméw subgenoméw A wystgpowaly jedy-
nie w okolicach centromeréw i telomeréw.
Chromosomy subgenoméw C barwity sie inten-
sywniej niz chromosomy subgenoméw A, za§
prazki C zlokalizowane byly interkalarnie.

Fominaya i in. [8] oraz Jellen i Phillips [20]
zastosowali metode Giemsy do barwienia chro-
mosoméw  gatunkéw tetraploidalnych. Wszy-
stkie chromosomy gatunkéw o sktadzie geno-
mowym AABB wykazywaly sposéb barwienia
podobny do gatunkéw diploidalnych o genomie
A. Chromosomy posiadaty wyrazne prazki telo-
meryczne i centromerowe oraz nieliczne inter-
kalarne. U gatunkéw o skladzie genomowym
AACC obserwowano zaréwno chromosomy o
sposobie barwienia charakterystycznym dla ge-
nomu A, jak i C. Pomimo istnienia wielu podo-
biefistw w sposobie rozmieszczenia heterochro-
matyny, ani jeden subgenom diploidéw nie od-
powiadat Sci§le zadnemu z genoméw tetraploi-
déw.

Linares i in. [42] oraz Jellen i in. [22] uwaza-
Jja, ze metoda barwienia prazkéw C jest skutecz-
nym sposobem odrézniania podobnych mor-
fologicznie chromosoméw heksaploidéw. Za-
stosowana technika umozliwita identyfikacje
wszystkich 21 par chromosoméw w komérkach
somatycznych. Polimorfizm prazkéw C wsréd
heksaploidéw dotyczyt réznic w ilosci, inten-
sywnosci 1 rozmieszczeniu prazkéw hetero-

chromatynowych. W oparciu o wzory prazkéw
C wspomniani autorzy zidentyfikowali chromo-
somy przynalezace do genomu C. Linares i in.
[42] podjeli ponadto prébe przyporzadkowania
chromosoméw heksaploidéw do genoméw A i
D. Jednakze Jellen i in. [22], stosujac bardziej
precyzyjna metode barwienia chromosoméw,
nie potwierdzili rezultatéw otrzymanych przez
Linaresa i in. [42]. Wedlug Jellena i in. [22]
chromosomy genoméw A i D nie mogty by¢
rozroznione z zastosowaniem metody rdznico-
wego barwienia. W zwiazku z tym nie byto mo-
zliwe ostateczne przyporzadkowanie pozosta-
tych chromosoméw do genomu A lub D.

Réznicowe barwienie wykazalo odmienna
przynalezno$¢ poszczegdlnych chromosoméw
do genoméw, niz w Kkariotypie Avena sativa
przedstawionym przez Rajhathy’ego [53]. Oka-
zato si¢ réwniez, ze standardowy kariotyp opisa-
ny przez tego autora, ustalony dla wszystkich
heksaploidéw, nie uwzgledniat licznych réznic
chromosomowych wystepujacych zaréwno w
obrebie jednego gatunku, jak i pomi¢dzy nimi.
Jellen i Phillips [20] przedstawili kariotypy i
idiogramy wybranych heksaploidéw: A. byzan-
tina cv. Kanota, A. sativa cv. Ogle, A. fatua i kil-
ku genotypow A. sterilis. Autorzy wprowadzili
nowy, obecnie obowiazujacy, system numeracji,
ktéry oprécz pozycji centromeru i dtugosci
chromosoméw uwzglegdnia réwniez okreslong
na podstawie réznicowego barwienia przynalez-
nos¢ genomowa. Stale numery grup homeologi-
cznych sg uzywane do chromosoméw genomu
C (1C, 2C,...7C). Pozostate chromosomy nie sa
przyporzadkowane do genoméw A lub D, ale
tymczasowo opisane jako 8-21.

Obserwacje réznicowego barwienia chro-
mosomow A, sterilis sa bardzo interesujace z
ewolucyjnego punktu widzenia. WyraZnie za-
znaczony terminalny prazek na dtugim ramieniu
chromosomu 5C u tego gatunku znaleziono
réwniez u tetraploidéw A. maroccana i A. mur-
phyi. Poniewaz ten prazek jest mniej intensywny
lub nieobecny w innych badanych przez auto-
réw heksaploidalnych gatunkach, wiec moze to
by¢ dodatkowym dowodem na to, ze A. sterilis
jest przodkiem pozostatych heksaploidow [20)].

Heksaploidalne gatunki owsa cytologicznie
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zachowuja si¢ jak diploidy tworzac w mejozie
21 biwalentéw [56]. Biwalentna koniugacja
oraz dziedziczenie disomiczne wskazuja, ze
chromosomy homeologiczne w normalnych wa-
runkach nie koniuguja [57]. Na homeologie nie-
ktérych chromosoméw A. sativa wskazujg bada-
nia kilku autoréw [1, 2]. Sugeruja oni, ze podo-
bnie jak u pszenicy, chromosomy heksaploidal-
nego owsa tworza 7 grup homeologicznych.
Hacker i Riley [12] przez analogi¢ z heksaploi-
dalng pszenica analizowali koniugacje chromo-
soméw w dostgpnych nullisomikach A. sativa.
Autorzy stwierdzili, ze biwalentna koniugacja
chromosoméw u heksaploidalnego owsa kon-
trolowana jest przez wiele genéw. Gauthier i
McGinnis [10] zwrdécili uwage na genetyczna
kontrole koniugacji u owsa. U nullihaploidalnej
ro§liny koniugowato 36% chromosomoéw, nato-
miast u euhaploida obserwowano wyraZzny
wzrost poziomu koniugacji. Nizsza koniugacja
chromosoméw u haploidéw heksaploidalnego
owsa, w poréwnaniu z pszenica, wskazuje na
silniejsza kontrol¢ biwalentnej koniugacji u
A. sativa.

Innych dowodéw genetycznej kontroli ko-
niugacji dostarczyly badania Rajhathy’ego i
Thomasa [56] oraz Thomasa i Al-Ansari [66],
ktére wykazaty, ze genotyp CwS7 diploidalnego
gatunku A. longiglumis sprzyja koniugacji ho-
meologicznej w mieszaricach z A. sativa. Ten
szczegdlny genotyp jest supresorem genéw kon-
trolujacych biwalentna koniugacj¢ w heksaploi-
dach.

U pszenicy gen kontrolujacy biwalentng ko-
niugacj¢ (Ph) znajduje si¢ na dlugim ramieniu
chromosomu 5B [59]. Brak chromosomu 5B po-
woduje powstawanie multiwalentéw poprzez 13-
czenie homeologéw. Rogalska [62] podaje, ze u
A. sativa mechanizm kontroli koniugacji homo-
logicznej jest podobny jak u pszenicy, z tym, ze
oprécz genu gtéwnego dziataja w nim réwniez
inne geny wspomagajace. Dotychczas nie ziden-
tyfikowano chromosoméw uprawnego owsa, na
ktorych ewentualnie znajdowalby si¢ okreslony
gen lub geny regulujace biwalentng koniugacje i
odpowiadajace genowi Ph pszenicy [37].

Z uwagi na strukture genetyczna heksaploi-
dalny owies toleruje dodanie lub utrate pojedyn-

czych chromosoméw [57]. Po raz pierwszy an-
euploidy u A. sativa zidentyfikowal Huskins w
1927 roku. Costa-Rodriques [6] uzyskatl 20 ro-
§lin monosomicznych, traktujac mutagenami fi-
zycznymi i chemicznymi ziarniaki uprawnego
owsa. Riley i Kimber [60] wykazali, ze aneu-
ploidy pojawiaja si¢ u owsa spontanicznie, acz-
kolwiek rzadko. Zidentyfikowali oni w odmia-
nie Sun II 7 naturalnych monosomikéw. McGin-
nis [44], badajac cv. Garrsy oznaczyl cytologi-
cznie 2 nullisomiki, 17 monosomikéw dla 8 réz-
nych chromosoméw oraz 5 trisomikéw.

Nishiyjama i in. [48] oraz Morikawa [46]
podjeli probe uzyskania pelnej serii linii mono-
somicznych u odmiany Kanota (A. byzantina).
Stosujac barwienie réznicowe, Linares i in. [42]
zidentyfikowali chromosomy brakujace w po-
szczegOlnych 21 liniach. Jellen i in. [22], wyko-
rzystujac barwienie zmodyfikowana metoda
Giemsy i markery molekularne RFLP, stwier-
dzili, ze seria monosomikéw Kanota nie jest
kompletna i obejmuje jedynie 12 z mozliwych
21 linii. Okazato sie réwniez, ze seria zawiera
duplikaty, a w przypadku niektérych linii mono-
somicznych brakujace chromosomy byly w rze-
czywistodci inne niZz opisane przez Morikawe
[46] oraz Linaresa i in. [42]. Jellen i in. [22] zi-
dentyfikowali 3 monosomiki dla chromosoméw
genomu C (1C, 2C i 5C) oraz 9 dla genoméw A
iD(8,11,13,14,15,16,17,181i19). Obecnie w
odmianie Kanota brakuje wiec monosomikéw
dla 9 chromosoméw [21].

Druga seria aneuploidéw, réwniez niekom-
pletna, zostala otrzymana w odmianie Sun II
A. sativa. Prace nad uzyskaniem tej serii rozpo-
czeli Hacker i Riley [12]. Autorzy zidentyfi-
kowali naturalne aneuploidy: 40 monosomikoéw,
4 trisomiki i 3 ro§liny z chromosomami telocen-
trycznymi. Na podstawie analizy fenotypéw, a
w niektérych przypadkach kariotypow, autorzy
pogrupowali monosomiki i nullisomiki w 13
klas i oznaczyli cyframi rzymskimi od I do XIIL
W poréwnaniu z euploidami wigkszo$¢ nulliso-
mikéw réznita si¢ wyraznie pod wzgledem fe-
notypu i charakteryzowata si¢ nizsza plodno-
$cia.

Badania 18 linii aneuploidalnych odmiany
Sun II prowadzone przez Leggetta i Markhanda
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[35] oraz Kianiana i in. [25] wykazaty obecnosé
duplikatéw. Jellen i in. [21] zastosowali barwie-
nie réznicowe i stwierdzili, ze linie te sa mono-
somikami dla 10 chromosoméw. Wykorzystujac
t¢ samg metode autorzy przeanalizowali 28 linii
aneuploidalnych Sun II” uzyskanych w potom-
stwie haploidéw, otrzymanych przez Rinesa i
Dahleena [61] w wyniku krzyzowari owsa z ku-
kurydza. Wykazano obecnos$¢ osmiu linii mono-
somicznych dla kolejnych 8 chromosoméw.
Obecnie dla odmiany Sun II jest dostepnych 18
z mozliwych 21 monosomikéw.

Szczegdtowych informacji na temat organi-
zacji i ewolucji genoméw dostarczajg mapy
sprzezen konstruowane przy zastosowaniu mar-
kerow molekularnych, a szczegblnie RFLP i
AFLP [11]. Pierwsza mape genetyczna RFLP
diploidalnego owsa, stworzong z wykorzysta-
niem populacji mapujacej A. atlantica x A. hir-
tula przedstawili O’Donoughue i in. [50]. Mapa
ta miata wielko$¢ 614 cM, obejmowata 192 loci
potaczonych w 7 grup gtéwnych. Jedna z intere-
sujacych cech jakie ujawnifa ta mapa byla obe-
cnos¢ duplikacji segmentéw chromosomowych.
Autorzy nie potrafili wyjasnic¢ ewolucyjnego po-
chodzenia tych duplikacji. O’Donoughue i in.
[50] zaproponowali wykorzystanie mapy diploi-
dow do selekcji markeréw w Konstruowaniu
mapy heksaploidéw. Kolejna mapa sprzezen di-
ploidalnego owsa A. strigosa x A. wiesti liczaca
2416 cM, obejmujaca 208 loci przyporzad-
kowanych do 10 grup, zostata zaprezentowana
przez Rayapatii’ego i in. [S8]. Mape RFLP dil-
poidalnego owsa A. strigosa x A. wiesti przed-
stawili réwniez Kremer i in. [27]. Na mapie diu-
gosci 880 cM zidentyfikowali 181 loci tworza-
cych 9 grup sprzezen. Poréwnanie tej mapy z in-
nymi dostepnymi mapami owsa, réwniez heksa-
ploidéw, wskazato na niewielka ilo§¢ konserwa-
tywnych blokéw loci oraz mate podobienstwo

- grup sprzezefi. Wyniki tych badan potwierdzity
obecno$¢ strukturalnego zréznicowania chro-
mosomoOw owsa.

O’Donoughue i in. [49] skonstruowali pier-
wsza mape RFLP heksaploidalnego owsa A. by-
zantina cv. Kanota x A. sativa cv. Ogle. Zestaw
sond, ktdre postuzyly do stworzenia zarysu ma-
py heksaploidéw ustalono na podstawie mapy

diploidéw A. atlantica x A. hirtula. Podobnie
jak mapa diploidéw, réwniez mapa heksaploi-
déw wskazywala na obecno$é duplikacji. Mapa
miata 1482 cM, a 532 loci tworzyto 38 grup
sprzgzefi, o 17 wigcej niz oczekiwano na podsta-
wie haploidalnej liczby chromosoméw. Przypo-
rzadkowanie grup sprzezen do poszczegdlnych
chromosoméw poprzez analize aneuploidéw
powinno zredukowa¢ ich liczbe do 21. Kianian i
in. [25], wykorzystujac dostgpne nullisomiki,
przypisali 8 grup sprzezei do 5 chromosomoéw,
a analiza ditelosomikéw pozwolita na lokaliza-
cje 3 z tych grup na okre§lonych ramionach
chromosomowych. Po dofaczeniu do mapy
RFLP Kanota’ x Ogle’ marker6w AFLP, roz-
miar mapy zwigkszono do 2351 cM, a liczbe
grup sprzezen z 38 zredukowano do 32 [11]. Fox
iin. [9] przypisali 22 grupy sprzezefi do 16 chro-
mosomow. Okazalo sig, ze siedem grup uzna-
nych za niezalezne potozonych byto na tych sa-
mych chromosomach, za$ pieé grup sprzezefi
bylo objetych translokacjami.

Analiza poréwnawcza mapy diploidalnego
owsa z mapa heksaploida wykazala wyzsze niz
przypuszczano zroznicowanie strukturalne ge-
nomu A diploidéw i genoméw heksaploidéw
[49]. Poréwnanie heksaploidéw wykorzysta-
nych do konstruowania map, przeprowadzone
przez Jina i in. [23] oraz Groha i in. [11] po-
twierdzito wcze$niejsze obserwacje zréznico-
wania odmian uprawnego owsa pod wzgledem
translokacji.

Po raz pierwszy na obecnos$¢ translokacji
réznicujacych odmiany owsa zwrécili uwage
Ladizinsky i Zohary [31] oraz Rajhathy i Tho-
mas [57]. Singh i Kolb [64] na podstawie anali-
zy koniugacji chromosomdéw u mieszaicéw we-
wnatrzgatunkowych A. sativa stwierdzili, ze
krzyzowane odmiany rdznity sie od siebie pod
wzgledem translokacji. Jellen i in. [22] wyko-
rzystujac barwienie réznicowe zidentyfikowali
translokacje u monosomikéw cv. Kanota. Jellen
iin. [19] w oparciu o wyniki genomowej hybry-
dyzacji in situ stwierdzili, ze co najmniej 7 chro-
mosomoéw cv. Ogle jest wlaczonych w translo-
kacje migdzygenomowe. Chen i Armstrong {4]
zastosowali ta sama metode i wykazali, ze 9
chromosoméw cv. Sun II byto objetych translo-
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kacjami. Za pomoca metody RFLP obecnosdé
translokacji potwierdzili Rooney i in. [63]. Leg-
gett i Markhand [36] zidentyfikowali 3 chromo-
somy genomu C oraz 6 chromosoméw geno-
méw A/D posiadajacych translokowane frag-
menty. Duze podobienstwo genoméw A i D nie
umozliwia, nawet przy wykorzystaniu obecnych
technik molekularnych, doktadnej identyfikacji
translokowanych chromosoméw. Stosowane
metody pozwalaja na zlokalizowanie chromaty-
ny genomu C na chromosomach genoméw A i
D, natomiast nie jest mozliwe precyzyjne okre-
Slenie pochodzenia translokacji obejmujacych
chromosomy genomu C. Leggett i Markhand
[36] sugeruja, ze istnieja réwniez translokacje
pomigdzy chromosomami genoméw A i D. O’-
Donoughue [49] na podstawie analizy rezulta-
téw badan uzyskanych m.in. przez Chena i Arm-
stronga [4], Jellena i in. [19] oraz Leggetta i in.
[38] stwierdza, ze zmiany strukturalne chromo-
soméw byly gtéwnym czynnikiem ewolucji w
rodzaju Avena.

Z uwagi na duzy udziat rearanzacji chromo-
somowych, takich jak translokacje, inwersje czy
duplikacje, w ewolucji heksaploidalnego owsa,
Kianian i in. [25] zaproponowali opisywanie or-
ganizacji genomowej heksaploidéw jako seg-
mentalnej homeologii, a nie homeologii catych
chromosoméw.
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