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© Autopolyploide Pflanzen entstehen durch Vervielfachung eines Chromo-
somensatzes. Die hdufigste Form der Autopolyploidie ist die Autotetraploidie,
bei der der Chromosomensatz vierfach vorliegt. In der Gattung Hordeum
konnte erstmals voN BerG (1936) an natiirlichem H. bulbosum Material un-
bekannter Herkunft Autotetraploidie (2n = 4x'= 28) nachweisen. Bei H. vul-
gare stellte PETO (1936) mit Hilfe der Hitzeschockbehandlung autotetraploide

Pllanzen her.

Mit der Entdeckung der Colchicinwirkung auf die Zellteilung (BLAKESLEE
1937, E1est1 1938) wurde die Herstellung Autopolyploider erheblich verein-
facht. In der Folgezeit ist auch iiber zahlreiche neue tetraploide Gerstenformen
berichtet worden. In jedem Fall kommt es in solchen Pflanzen zu Uni- und
Multivalentbildung (CrEeN et al. 1945). Die mittlere Quadrivalentfrequenz je
Zelle variiert in der Regel zwischen 3 und 4 (CaupERON und CAUDERON 1956,
TsucHrva 1957, Davies 1958, MorrIsoN und RayuaTHY 19602, GOTTSCHALK
1976). Die Hiufigkeiten von Uni- und Trivalenten sind im allgemeinen
niedrig, d. h. << 1,0. Dennoch haben sie offenbar grofie Bedeutung fiir die
Unregelmafligkeit spaterer Meiosestadien und den Samenansatz (Myers und
Hir 1940). Die Bivalentfrequenz in Autotetraploiden ist der Quadrivalent-
héufigkeit umgekehrt proportional. Bivalente sind in bezug auf die Chromo-
somenverteilung grundsitzlich als die einzige absolut regelmifige Paarungs-
konfiguration anzusehen. )

Die strenge Bivalentpaarung in der Meiose (Bivalentisierung) und disome
Spaltungsraten sind die wesentlichsten Kriterien der Diploidisierung, d. h. der
Angleichung Polyploider an das Verhalten Diploider in (I) cytologischer,
(II) genetischer und (III) physiologischer Hinsicht. Ein Programm zur ,Di-
ploidisierung autotetraploider Gerste® (BENDER und Gaur 1966, FriepT 1978 2
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Auch in Tetraroggen (Secale cereale L.) werden in der Regel niedrigere
Chiasmafrequenzen gefunden. So beobachtete Hossain (1976) in einer frei-
blithenden Population im Mittel 25,04 Xta/PMZ, wihrend Hazarika und
Regs (1967) in vier ingeziichteten Linien 21,67 bis 24,75 Xta/PMZ fanden.

Chromosomenkonfigurationen

Die mittleren Hiufigkeiten der verschiedenen zahlenmifigen Chromo-

somenkonfigurationen (Valenztypen) sind in der Tabelle 1 zusammengestellt.

Die Gesamtmittelwerte von Ausgangsmaterial und Linien fiir Uni-, Bi- und
Quadrivalentfrequenzen unterscheiden sich statistisch signifikant. Dabei ist die
Univalentfrequenz in den Linien niedriger, die Bivalentfrequenz hi?her und die
Quadrivalentfrequenz-niedriger als in den Ausgangssorten. Die Bi- un/fi Qua-
drivalenthiufigkeiten (II, IV) liegen in dem vorliegenden Material in der-
selben Gréflenordnung wie die von verschiedenen anderen Autoren berichteten.
In der Regel sind in  Autotetraploiden etwa zwei Drittel (66,7 %) der Chro-
mosomen in Quadrivalenten gebunden. Diese Haufigkeit kann man unter der
‘Annahme zufilliger und obligatorischer Paarung zwischen den vier Homo-
logen eines-jeden Chromosoms erwarten (Jor~N und HENDERSON 1962, Abb. 1).

Im vorliegenden Fall weichen die Hiufigkeiten zweier Sorten und zweier |

Linien sowie Sorten und Linienmittelwerte signifikant davon ab (T4b.1). Die
Sorten bilden mehr, die Linien weniger Quadrivalente als erwartet. - '
Die mittleren Hiufigkeiten fiir Univalente (I) und Trivalente (III) sn}d
im vorliegenden Material sehr niedrig und stimmen damit relativ gut iiberein
mit den Befunden anderer Autoren bei autotetraploidem Hordeum vulgare mit
»normaler Chiasmafrequenz (RoMmeL 1955, MoRRrisON und RAJHATHY
1960b). - Erheblich hohere Univalentzahlen wurden zuweilen von anderen
autotetraploiden Gramineen berichtet. So fanden Myers und Hur (1940) in
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Abb./Fig:1 Chromosomenassoziationen im Pachytin von Autotetraploiden bei freier Paa-
rung der Chromosomenarme nach JorN und HeNDERsON (1962) aus SIMONS‘EN (1973)_. Unter
der Voraussetzung der Chiasmabildung in allen ‘Armen fijhren die Assoziationen 1. bis 3. zu
Bivalenten, 4. bis 9. zu Quadrivalenten. — Chromosome associations in pachytene of auto-
tetraploids with free pairing of all chromosome arms according to Jomn e}nd HENDERSON
/(1962) from SiMONSEN (1973). Under the assumption of chiasma formation in all arms, the
"/ associations 1 to 3 result in bivalents, 4 to 9 in quadrivalents :

ihrer Untersuchung der natiirlichen autotetraploiden Griser Dactylis glome-
rata, Arrhenatherum elatins und Agropyron cristatum in Einzelpflanzen Uni-
valenthdufigkeiten bis zu 32%. Die Autoren konnten nachweisen, dafl die
Unregelmifliigkeiten spiterer Meiosestadien (Tetradenmikronuklei) fast voll-
stindig auf Univalente zuriickgingen.

Eine zhnlich grofle Bedeutung kommt den Univalenthiufigkeiten in dem
vorliegenden Material nicht zu. Die hier beobachteten niedrigen Uni- und Tri-
valentfrequenzen bestitigen im iibrigen auch die Annahme, daff die hshere

Bivalentrate in den Linien nicht durch reduzierte Chiasmafrequenz-veruzrsache

sein kann. Bei vorzeitigem ,Zerfall“ von Viererbindungen infolge ungeniigen-
der Chiasmabildung miifiten mehr ,II+II% und erheblich mehr SITIII auf-
treten (DURRANT 1960) als tatsichlich beobachtet werden. Die Erhthung der
Bivalentfrequenz in den Linien gegeniiber den Ausgangssorten kommt offenbar
ausschliefllich durch eine Zunahme der Ringbivalente zustande (Tab.1). Auch
dieser Befund bestitigt die vorher geiuBerte Annahme, daf die Erhdhung der
Eivalentenh'ziufigkeit nicht durch reduzierte Chiasmafrequenz verursacht sein
ann.

Mit der Reduktion von Uni- und Trivalentfrequenz in den Linien gegen-
tiber dem Ausgangsmaterial geht eine Erhdhung des »Disjunction Index® ein-
her (relativer Anteil von PMZ ohne Uni- und Trivalente; Hazarixa und REEs
1967). Alle Werte liegen um 90% oder dariiber (siche Tab. 1). In den von
Hazarika und ReEs (1967) untersuchten 4x-Roggen-Inzucht-Linien wurden,
keine Werte des ,,Disjunction Index® iiber 60 % gefunden.

Neben der Untersuchung der verschiedenen Valenztypen ist auch die
Betrachtung der unterschiedlichen von DarLNGTON (1929, 1931) beschriebenen
méglichen Chromosomenkonfigurationen in einem Tetraploiden mit terminalen
Chiasmata aufschlufireich. Im eigenen Material sind Ringbivalente und Qua-
drivalentringe die dominierenden Konfigurationen. Danach treten nur noch

‘Quadrivalentketten und Stabbivalente in nennenswerten Hiufigkeiten auf.

Quadrivalente sind vorwiegend als Ketten und Ringe gepaart (89 %; siche
Tab. 3). Bei der Untersuchung des Verhaltens von Quadrivalenten im weiteren
Verlauf der Meiose miissen beide Typen demnach besonders beriicksichtigt
werden.

Vergleichbare Detailuntersuchungen der Chromosomenkonfigurationen
liegen fiir autotetraploide Gerste nicht vor, dafiir aber von einigen anderen
induzierten autotetraploiden Grisern. In Lolium perenne fand SIMONSEN
(1973) 95 % und MxERrs (1945) 91 % der Quadrivalente als Ringkonfiguratio-
nen und Ketten. In Festuca pratensis zihlte Stvonsen (1975) 97 % Ringe und
Ketten.

Natiirliche Autotetraploide weichen in ihrem cytologischen Verhalten oft
etheblich von dem induzierter ab, wie in der Einleitung bereits dargestellt
wurde. In diesem Zusammenhang sind die eindrucksvollen Ergebnisse von
BerG’s (1936) bei Hordeum bulbosum von besonderem Interesse. Bei einer
mittleren Quadrivalentfrequenz von 4,58 fand er 85% geschlossene Ringe,
insgesamt einen hohen Grad an Regelmifligkeit beziiglich der Quadrivalent-
bildung. Daraus kann geschlossen werden, dafl die natiirliche Selektion Typen
mit dominierender Ringbildung bevorzugt. Ein gewisser Trend in dieser Rich-
tung deutet sich auch in dem hier untersuchten Gerstenmaterial an.
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Tab.2 Binomialverteilung der Quadrivalentzahlen je PMZ in"Ausgangsform und Linien. —
Binomial distribution of the number of quadrivalents per PMC in original autotetraploids
and selected lines . . .

D .
5 Anzahl Quadrivalente je PMZ
Ausgangsform, Anzahl | 273 | .e
Linie PMZ |55 5
4x =8 ’ -
SEloft|z2)3 45 6|7 3
Haisa II E1)329,1 0664 01 2,3 13,1 42,6 852100,8 66,3 18,7 1,56 6,94 |
B2) 329 — — 13 41 99 8 65 22 158 .
D 8/55 E 461,0 0706 0,1 1,6 10,6 42,0101,7 147,2117,5 40,3 1,45 4,46
B 461 — 2 12 37 113 132 126 39 1,48
D 9/55 E 2310 0,691 0,1 0,9 63 242 550 72,8 543 17,4 1,49 7,98
B 231 — — 11 24 45 82 50 19 156
Weihenstephaner E “162,0 0,673 0,1 0,9 58 19,3 40,8 50,4 34,5 10,2 1,54 5,83
: B 162 — 2 3 24 36 55 30 12 1,59
5304/73 E 3720 0,636 03 3,9 20,3 58,6102,8107,8 627 15,6 1,62 5,62
B 372 1 3 27 5 98 102 66 19 1,80
5305/73 E 2740 0,653 02 2,1 12,6 38,4 72,9 82,3 5136 13,9 1,59 3,57
- B 274 — 1 9 43 72 90 46 13 - 143
5306/73 E 241,0 0,659 0,1 1,6 10,1 32,9 63,2 733 47,0 12,9 1,57 6,80
B 241 — — 8 .29 75 74 47 8 127
5307/73 E 990 0681 00 05 3,1 11,4 243 31,0 22,0. 6,7 1,52 7,83
B 99 — 1 2 17 22 25 21 11 187 .

1) Erwartete Binomialverteilung, n(p+p)k. — Expected binomial distribution.
2) Beobachtete Verteilung. — Observed distribution. )

_3) Fiir-die erwartete Verteilung errechnet nach k-p-q (k =7, q = t —p); nur bei
5307/73 ist der Varianzquotient mit 1,23 gréfer als 10/9 (Sacms 1974), der y2-Test zeigt in
keinem Fall eine signifikante Abweichung der beobachteten von der erwarteten Verteilung an.
— z2-testin no case significant. | '

Quadrivalentverteilung

Das Ziel in dem Diploidisierungsprogramm war, mit Hilfe von Réntgen-
bestrahlung und Bastardierung die vier Chromosomen je eines Satzes struk-
turell so zu veridndern, dafl vorzugsweise Bivalentenpaarung erméglicht wird.
Setzt man voraus, dafl eine Strukturdifferenzierung aufgrund der Behandlung
tatsichlich stattgefunden hat, so ist diese doch héchstwahrscheinlich nicht in
allen Vierergruppen etwa in gleicher Weise und Wirksamkeit vorhanden.
Folglich sollten zwischen den Vierergruppen Unterschiede beziiglich der Hiu-
figkeit gebildeter Quadrivalente bestehen. S

Eine direkte Untersuchung solcher Abweichungen bei dem untersuchten
Objekt ist schwierig, wenn nicht sogar mit den hier verwendeten Methoden
unmoéglich, da die Chromosomen von Hordeum vulgare alle etwa gleich lang
sind und das Centromer in medianer bis submedianer Position tragen. ‘Aus

 +diesem Grunde wurde der Versuch einer indirekten, statistischen Losung der
/ Frage unternommen. Die Methode stiitzt sich auf die Annahme, dafl bei glei-

i,

|
|

cher Wahrscheinlichkeit der Quadrivalentbildung fiir alle sieben Chromosomen-
sdtze und fiir alle Zellen einer Bliite (Pflanze) die Zahl der PMZ mit 0, 1, 2,
- - . 7 IV einer binomischen, d.h. zufilligen Verteilung folgen miifite. FaLL
(1955) hatte die Methode erstmals angewandt.

In der Tabelle 2 sind die Ergebnisse der Analyse zusammengefafit. Die
beobachteten Hiufigkeiten weichen in allen Fillen nur geringfiigic von den
erwarteten Verteilungen ab; sowohl F- als auch Chiquadrattests zeigen in kei-
nem Fall eine gesicherte Abweichung an. Ebenso brachten die fiir alle Einzel-

——pflanzenverteilungen durchgefithrtenTests-keine-signifikanten Abweichungen:

Es kann daher als erwiesen gelten, daf in dem untersuchten selektierten Mate-
rial in keiner der Vierergruppen solche Strukturverinderungen oder Muta-
tionen induziert und selektiert wurden, die das Paarungsverhalten der betref-
fenden homologen Vierergruppe entscheidend beeinflufit hétten.

Dieses Exgebnis steht in guter Ubereinstimmung mit den von McCoLLum
(1958) bei Dactylis-Subspezies und ihren Bastarden, von MeHRA et al. (1971)
bei Setcreasea-Arten, von SMONSEN (1973, 1975) bei Lolium- und Festuca-
Autotetraploiden und von Morrison und RajuaTHY (19604a) bei verschie-
denen anderen autotetraploiden Arten gefundenen Resultaten.

Chrdmosomenpaarung und Diploidisierung

Die Chromosomenpaarung wird grundsitzlich von drei verschiedenen
Komponenten beeinflufit: (I) der strukturellen Ahnlichkeit der Chromosomen
(Homologie), (II) genetischen Faktoren (Paarungs- bzw. Suppressorgenen),
(IIT) den zelluliren Nebenbedingungen in der Meiose (REEs und NAYLOR

' 1960). Unter (I) kann die von Enprizzr (1962) und Mursar und Exprizzz

(1976) bei Gossypium festgestellte Regulation der Chromosomenpaarung auf-
grund der unterschiedlichen Kontraktion der Genome A und D eingeordnet
werden. Eine genische Kontrolle der Chromosomenpaarung (II) wurde. u. a.
in Triticum (Oxamoro 1957), Avena (RajHaTay und TrHOMAS 1972) und.
Festuca (JauHAr 1977) nachgewiesen. Auf die Wirksamkeit weiterer zellulirer
Faktoren (III), die auch von Aufenbedingungen mitbeeinflufit werden, haben
u.a. BeENNETT und REgs (1970), Fepax (1973), ErLiorr (1955, 1958) sowie
SyYBENGA (1973) hingewiesen.

- Verdnderungen der Homologie (I) miifiten bereits bei der Einleitung der
Chromosomenpaarung wirksam werden. Beginnt diese an einer Stelle (»site®),
so werden ausschlieflich Bivalente gebildet. Mit zunehmender Zahl der Initial--

stellen entstehen mehr Quadrivalente (Sysenca 1975b). Svep (1966) postu-
lierte nur zwei Punkte der Paarungsinitiierung an den Telomeren. Diese Ein-
schrinkung |48t Bivalente und Quadrivalente im Verhiltnis von 1:1 erwarten,.
so dafl etwa zwei Drittel (67 %) der Chromosomen als Quadrivalente und ein
Drittel als Bivalente gepaart sein miifiten. Das ist beim Tetraroggen in der
Regel der Fall (Sysenca 1972). Beim Roggen (S. cereale) wurde auch fest-
gestellt, dafl die heterochromatischen Telomere bereits in der primeiotischen’
Interphase (Bowman und RAJHATHY 1977) bzw. in der frithen meiotischen
Prophase (Tromas und KALTSIKES 1976) nahe beieinander liegen. Die eigent-
liche Paarung (Synapsis), die im Zygotin vollendet ist, wird also schon wesent-
lich frither determiniert (siehe auch ,somatische Assoziation®, FELDMAN et al.



1966, Fepax und Hereason 1970, Avivi und Feroman 1973, SmgH et al.
1976). Geht man davon aus, daf} auch in der Gerste die Chromosomenpaarung
an den Telomeren beginnt (Kasza und BurnuHAM 1965), so sollten auch in
Gerstenautotetraploiden etwa zwei Drittel der Chromosomen in Quadrivalen-
ten gepaart sein. : .

Seit der Entdeckung des ,Paarungsmechanismus® (II) auf dem langen Arm
von Chromosom 5B des Saatweizens (7. aestivum) durch Oxamorto (1957)
weifl man, dafl.die Chromosomenpaarung vielfach einer genischen Kontrolle

Tab.2) und damit keine Hinweise auf priferentielle Bivalentpaarung einzel-
ner Chromosomen geben..

Die .erl.liihte Bivalentfrequenz der untersuchten Linien ist daher héchst-
wahrscheinlich nicht durch gelenkte Primirpaarung, sondern durch Besonder-
heiten der. Chiasmabildung verursacht. Jones (1967) stellte fest, daff die
Ch_lasmakontrolle in Roggen entweder tiber ihre Anzahl oder tiber ihre Lokali-
sation erfolgen kann. Zahlreiche Berichte bestitigen die Existenz von Chiasma-
lokalisation (siche HENDERSON 1969 b, SHAVER 1962, Levan 1940).

unterliegt. Bei diploidem Roggen konnte Rees (1955) nachweisen, dafl auch
die Chiasmabildung genisch kontrolliert ist. Dies trifft offenbar auch weit-
gehend fiir die rdumliche Verteilung (Lokalisation) der Chiasmata zu (JoNEs
1967). Damit der Erwartungswert von 67 % der Chromosomen in Quadri-
valenten realisiert werden kann, mufl in jedem gepaarten Chromosomenarm
mindestens ein Chiasma gebildet werden wie Jorn und HeNperson (1962)
betonten. Ein Beispiel fiir Bivalentisierung infolge niedriger Chiasmafrequenz
ist Zinnia elegans (Gurpra und Koak 1976). Man kann daher mit RiLey (1965)
annehmen, dafl mdglicherweise bereits eine geringfiigige Reduktion der
Chiasmafrequenz geniigt, um die Paarung auf Bivalente zu beschrinken.

Aus den skizzierten Mechanismen der Chromosomenpaarung ergeben sich
vier Moglichkeiten fiir eine Bivalentisierung: | i
1. durch Verwendung von Formen mit abweichender Chromosomenstruktur
(DNA-Gehalt),
2. mit Hilfe von Paarungsgenen (Suppressoren),
3. durch eine Reduktion der Chiasmafrequenz und
4. mit Hilfe genetisch regulierter Chiasmalokalisation.

~ Die eigenen Ergebnisse der autotetraploiden Ausgangsformen zeigen gute
Ubereinstimmung mit der Annahme zufilliger Paarung zwischen den je vier
homologen Chromosomen bei Initiierung der Paarung an den Telomeren. Etwa
67 % der Chromosomen sind in Quadrivalenten gebunden. Demnach haben
hier Sekundirfaktoren wie Vorzugspaarung, Chiasmafrequenz und Lokalisa-
tion keinen erfaflbaren Einfluf} auf die Chremosomenpaarung.

In einigen Arbeiten ist nachgewiesen worden, dafl vorzugsweise Bivalent-
paarung in polysomen bzw. polyploiden Organismen durch die Einfithrung
von Strukturunterschieden induziert werden kann. Danach haben sich Inver-
sionen als besonders niitzlich erwiesen (DoyLE 1963, 1969, GRELL 1961, SHAVER
1963, Tsucurya 1969). In der Abbildung 2 ist die Wirkung terminaler para-
centrischer Inversionen auf Chromosomenpaarung und Segregation in einem
Autotetraploiden schematisch dargestellt. Die Befunde des Differenzierungs-
effektes von Translokationen sind dagegen kontrovers geblieben. Manche
Autoren fanden Hinweise auf Vorzugspaarung in tetraploiden Duplex-
heterozygoten (Erct und SysenGa 1976, LiNNERT 1962, JONES 1962, REIMANN-
Pricirr und E1cHHORN-ROHDE 1970, SYBENGA 1973), andere dagegen konnten
Vorzugspaarung nicht mit Sicherheit nachweisen (WarTERs und GErsTEL 1948,
SYBENGA 1966). Bei priferentieller Paarung, die auf diese Weise induziert
‘wird, miifite die beobachtete von der zufilligen Verteilung der Quadrivalente
abweichen. Die eigenen Ergebnisse zeigen, dafy weder die Verteilungen der
Ausgangssorten noch die der Linien von der theoretischen abweichen (siehe

—In-den hier-untersuchten-Eintenund-audrinden Ausgangssorten waren
die Chlasmat.a in Diakinese/MI weitestgehend terminal, wie es auch bei diploi-
der Gerste die Regel ist. Die Frage, ob diese ,terminalen® ,Chiasmata® tat-
sichlich einzelne oder in Wirklichkeit mehrere durch Terminalisierung zusam-
mengeriickte Xta darstellen, kann nicht definitiv beantwortet werden. In Ana-

Homologe Chromosomen- Gameten

Vierergruppe Paarung
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Abb.[Fig.2 Schematische Darstellung der Wirkung struktureller Heterozygotie fiir zwei
paracentrische terminale Inversionen in einem fiir zwei Gene a und b duplex-heterozygoten
tetraplgxden Genotyp (AA2aBBbb). Im Normaltyp werden iiberwiegend Quadrivalentebund
theoretisch 67 9% heterozygote Gameten erwartet; wihrend in dem inversions-heterozygoten
Geno.typ ausschlieflich Bivalente und heterozygote Gameten gebilder werden. — Diaagram
showmg'- the effect of structural heterozygosity for two paracentric terminal inversions in-a
tetraploid genotype duplex heterozygote for two genes a and b (AA2aBBbb). In the original
type, predominant quadrivalent formation and 67 % heterozygote gametes are expected,
whereas in the inversion heterozygote genotype, exclusively bivalents and Theterozygote ga-
metes are formed : )



logie zu der allgemein weiten Verbreitung distaler Chiasmalokalisation (Hen-
DERSON 1969a) und dem Befund, daf auch die Chiasmata beim Roggen nor-
malerweise distal lokalisiert sind, darf aber angenommen werden, dafl es sich
auch bei der Gerste so verhilt. Die hohere Bivalentenhiufigkeit in den Linien
gegeniiber den Ausgangsformen ist daher mit einer strengeren terminalen
Lokalisation. der Chiasmata erklirbar. ’

Tab.3 Prozentuale Hiufigkeiten verschiedener Quadrivalent-Orientierungen in unbehandel-
ten autotetraploiden Ausgangsformen und selektierten Linien nach mutagener Behandlung

und Kreuzung (2n = 4x = 28). — Frequencies in percent of different quadrivalent orienta-

tions in untreated autotetraploid original forms and selected lines after- mutagenic treatment
and hybridization (2n = 4x = 28)

Quadrivalent-Orientierungen’

) konver- e o

Ausgf;;giseform, : \ n parallel gent?) hpear—mdﬁferent
4x zahl )
PMZ|1 t| N [P | ne N O 1S P

Ll /N Ll (v w | IN PN vt S v
Haisa II 355 4,8 02 365 1,3 44 16,7 31,7 0,2 .3,7 04 —
D 8/55 492 6,1 04 364 18 49 13,1 313 06 49 04 02
D 9/55 247 60 0,9 367 1,7 4,5 154 31,1 0,2,. 34 02 —
Weihenstephaner 179 79 04 386 1,7 3,4 124 318 04 32 02 —
Mirtel 1273 57 04 366 17 44 146 31,6 04 40 04 0,1
5304/73 398 52 09 301 1,1 46 157 371 18 32 02 —
5305 288 42 07 31,1 1,8 44 125 399 05 46 02 02
5306 252 3,4 02 335 ‘1,8 4,6 13,1 386 05 3,7 04 02
5307 100 2,8 06 260 34 66 114 425 02 - 63 02 —
Mittel 1038 42 06 308 1,8 47 13,6 391 09 40 .02 02

A -
€) Enthilt auch lineare ,v' und wenige deltaférmige Orientierungen \ s (siche Text).

a) Entspricht ,alternativ®. — Corresponding to “alternate.

Homogenitit — Homogeneity (BRANDT-SNEDECOR): y2 = 27,35%%%; 229: 0,001 = 4,78.

Quadrivalentorienticrung

Die Centromere der Chromosomen in Quadrivalenten autotetraploider
Organismen kénnen sich in der MI auf verschiedene Weise zu den Polen hin
orientieren. Dementsprechend beobachtet man vier verschiedene Quadrivalent-
koorientierungen: parallele, konvergente, lineare und indifferente (RIEGER et
al. 1976; siehe Tab. 3 und 4). Es wird zuweilen angenommen, dafl parallele
und konvergente Orientierung der Quadrivalente zu ihrer regelmifligen (2:2)
Aufteilung in der ersten Anaphase (AI) filhrt. Dagegen erwartet man von
linear orientierten Quadrivalenten, dafl zwei Chromosomen:'zu den verschie-
denen Polen wandern und zwei-Univalente (,laggards®) zuriicklassen. Indif-
ferent orientierte Quadrivalente schliefflich- kénnen entweder normal oder
- unregelmiflig verteilt werden oder/und zu ,laggards“ fithren (RieGer et al.
1976). Die genannten Autoren wie auch andere nehmen fiir Quadrivalent-

ringe ausschliefliche parallele oder konvergente Koorientierung an. Die eige-
nen Untersuchungen wurden unter Voraussetzung dieser Annahmen begonnen.

In Tabelle 3 sind die entsprechenden beobachteten Koorientierungstypen
einander gegeniibergestellt. Es war schon gezeigt worden, daf} der Grofiteil der
Quadrivalente in Ringform gebunden ist. Die Tabelle 3 macht nun deutlich,
dafl diese Ringquadrivalente etwa zur Hilfte konvergent orientiert sind. In
der genauen Hiufigkeit dieser Koorientierung weichen Ausgangsformen und
Linien aber deutlich voneinander ab.

Tab.4 Prozentuale Hiufigkeiten verschiedener Ringquadrivalentorientierungen in unbe-
handelten autotetraploiden Ausgangsformen und selektierten Linien. — Frequencies in per-

cent of different ringquadrivalent orientations in untreated original autotetraploids and
selected lines

Anzahl % Ringquadrivalente

Pflanzen | - PMZ - A k) A| N rM 2 Md)

vNo LU L |

4x-Ausgangsformen 8 439 45,0 35,7 19,0 0,3 -
4x-Linien 6 | 461 55,8 23,0 21,1 0,1
k) konvergent = alternativ (“alternate”); D linear (offene Ringe); D) parallel =

“adjacent” (offene Ringe); @ deltafsrmig (offene Ringe).

An dieser Stelle muf auf eine wesentliche Abweichung der Beobachtungen
von den oben gemachten Voraussetzungen hingewiesen werden. Es stellte sich
im Laufe der Untersuchungen heraus, dafl nicht alle ,,offenen® Ringe tatsich-
lich parallel koorientiert waren, sondern zu einem gréferen Teil auch linear
(Tab. 4, Abb.5d). Auflerdem wurden gelegentlich auch ,Delta“-Koorientie-

. rungen beobachtet, in denen drei Centromere zu einem und das vierte zum

entgegengesetzten Pol orientiert sind. Fiir spiter untersuchte Pflanzen wurden
die tatsichlichen Haufigkeiten aller vorkommenden Ringkoorientierungen
ermittelt und in Tabelle 4 zusammengestellt. Es ist evident, dal von den
beschriebenen Koorientierungen I und d normalerweise keine regelmifige Ver-
teilung der Chromosomen erwartet werden kann. Ein Grofiteil der vorher
unter ,parallel® zusammengefafiten IV-Ringe trigt also zu Unregelmifig-
keiten in der ‘Anaphasebewegung bei. Vergleicht man nur offene (parallele +
lineare) und konvergente Quadrivalente miteinander in bezug auf ihrén Bei-
trag zu regelmifiger Al-Verteilung, so ist es daher richtig, nur letztere als
regelmiflig anzusehen, dhnlich wie es auch bei entsprechenden Untersuchungen
Translokationsheterozygoter getan wird. Dort nimmt man an, daf Zidk-Zack
Ringe und Ketten zu normaler Verteilung (,alternate disjunction, McCrLiN-
TOCK 1945) fithren, die Segregation offener Ringe und Ketten verursacht die

" Bildung unbalancierter Gameten (,adjacent disjunction®, McCrLiNTOCK 1945).

Diesen ,alternate“~ und ,adjacent“-Typen Translokationsheterozygoter sind
konvergente und parallele Koorientierungen in tetrasomen Organismen-ana-
log” (SyBENGA 1972). In Austauschheterozygoten kann unter der Annahme
zufilliger Orientierung ein Verhiltnis von 1:1 beider Koorientierungstypen
zueinander angenommen werden (SyBEnca 1972, Rees und Jones 1977,
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.GARBER 1954, 1955, THOoMPsON 1956, EnDrizzr 1958, 1974, CocHrAN 1976).
Diese theoretische Erwartung, die sich aus Abbildung 3 ableiten liflt wird
durch davon abweichende Beobachtungen (DENNHOFER 1974, N&TH 1977)
nicht entkriftet, Vielmehr weisen solche Ergebnisse auf das Vorliegen gerich-
teter Orientierung hin (SyBENGa 1972). o

Die Erwartung von 50 % alternativ (konvergent): 50 % parallel wurde -

mit SysENGA (1975b) auch fiir Quadrivalente in tetraploiden Organismen an-
genommen und die eigenen Ergebnisse dagegen getestet. Es zeigte sich, dafl alle

Ausgangsformen gesichert mehr parallele IV-Ringe und alle Linien gesichert

mehr konvergente IV-Ringe als 50 % aufweisen. : .

Grundsitzlich anders verhilt es sich mit der Orientierung von Ketten. Sie
sind auch bei den Sorten — wahrscheinlich wegen ihrer grofleren Flexibilitdt —
vorwiegend konvergent orientiert. Allerdings zeigen auch hier die Linien einen
Trend zu noch deutlicherer konvergenter Orientierung. _

Dafl sich Ausgangssorten und Linien beziiglich der Orientierung von
Quadrivalenten grundsitzlich anders verhalten, bestitigt der Homogenitatstest
nach BRANDT-SNEDECOR (Tab. 5). Die Zusammenfassung der einzelnen Sor-
ten und der Linien ist zulissig, da sie sich beziiglich der hier untersuchten
Orientierung jeweils nicht unterscheiden. Die Quadrivalentorientierung der
Ausgangssorten ist daher zufilliger Art, d. h. sie entspricht c}em. 50%—Erwa¥—
tungswert. Bei den Linien dagegen erfolgt die Orientierung gerichtet, d.‘h. sie
weicht vom Zufallswert signifikant ab und unterliegt somit der genetischen
Kontrolle. )

Die Arten mit vorwiegend alternierender Orientierung weisen nach
BurnHAM (1956) einige Gemeinsamkeiten auf, wie z. B. etwa gleiche Chr'o—
mosomenlinge bei medianer oder submedianer Centromerposition und weit-

" Tab.5 Vergleich paralleler und konvergenter Orientierung von Quadrivalenten in unbehan-
delten autoterraploiden Ausgangsformen und selektierten’ Linien (2n = 4x = 28). — Com-
parison of parallel and convergent orientation of quadrivalents in untreated’ opgmal/auto-
tetraploids and selected lines (2n = 4x = 28)

4x Sorte, Linie ! Quadrivalente Total Homogenititl)
parallel \ konvergent .
Faisa II - 676 (461%) 789 (53.9%) 1465  z2=210
D 8/55 1026 - (48,9 %) 1074 (51,1%) 2100 225005 =78
D 9/55 - 459 (48,1 %) 495 (51,9 %) 954 - :
Weihenstephaner 375 (49,2 %) 387 (50,8 %) 762
NS . “
Sortensﬁmmg 2536 (48,0 %) 2745 (52,0 %) - 5281
5304/73 434 (39,3 %) 747 (607 %) = 1231  z% =340
5305/73 400 (39,1 %) 623 (60,9%) 1023 y%, q05 = 7,8
5306/73 398 (407%) 579 (59,3 %) 977
5307/73 139 (354 %) 254 (64,6 %) 393
.. Liniensumme Y1421 (39,2 %) 2203 (60,8 %) 3624
A T
1) Homogenititstest (Homogeneity) nach BRANDT-SNEDECOR _(S{.(:.Hs 1974); Sorten-
" summe vs. Liniensumme 32 = 67,57; 21,9001 = 10,83. — Mean of original forms vs. mean

of lines y2 = 67.57.

gehender Chiasmaterminalisierung. Dariiber hinaus bemerkte GARBER (1955),
dafl in Arten, in denen die Quadrivalente Translokationsheterozygoter keine
gerichtete Orientierung zeigen, auch die Quadrivalente Autotetraploider zu-
fallig orientiert sind. Diese Analogie ist naheliegend, wenn man beispielsweise
an die Berichte genetischer Kontrolle der Orientierung in Roggentransloka-
tionen denkt (LAWRENCE 1958, THOMPSON 1956).

Die Gerste (Hordeum vulgare L.) weist interessanterweise sowohl die von
Burnmam (1956) erwshnten cytologischen Charakteristika als auch iiber-

1941, GeLv 1956, ExBERG 1969, N6TH 1977), so dafl in den Quadrivalenten
der hier untersuchten Tetraploiden alternierende Koorientierung erwartet
werden konnte. In den selektierten Linien ist das der Fall, aber nicht in den
Ausgangsformen. Dies ist ein Hinweis darauf, daf} die , Fihigkeit® zur gerich-
teten Orientierung in.dem Ausgangsmaterial in diesem Ausmafl nicht vor-
handen ist, sondern erst durch die zur ,Diploidisierung® vorgenommenen
Behandlungen induziert wurde. Die Ergebnisse der Tabelle 4 machen deutlich,
dafl mit der Zunahme konvergenter Orientierungen in den Linien im wesent-
lichen eine Abnahme linearer Orientierungen einhergeht. Diese werden iibli-
cherweise bei IV-Ringen nicht erwartet (RIEGER et al. 1976). Sie geben aber
mit Sicherheit zu ungleichmifiger Disjunktion bzw. zu ,lagging® einzelner .
Chromosomen in der Anaphase I Anlafl. Auch CarrorL (1966) hatte solche
»nondisjunctional Ring-IV als Ursache fiir die Unregelmifigkeiten der
Anaphaseverteilung in autotetraploidem Anthoxanthum ovatum angesehen.
Tyo und HaceserG (1951) boebachteten diesen Ringtyp in rontgeninduzierten
Gerstentranslokationen. ' .
Es stellt sich die Frage nach der Art und Wirkungsweise einer gene-
tischen Regulation der Chromosomenorientierung. Offenbar verdient hierbei
das Phidnomen der Centromerenumorientierung (CLELAND 1929) besondere
Beachtung. RonLoFF (1970) konnte in seiner Untersuchung der Orientierung
rontgeninduzierter Quadrivalente der Miicke Pales. ferruginea nachweisen, daf
Quadrivalente im Laufe der frilhen Metaphase hiufige Umorientierungen
erfahren kdnnen. Nachdem die erste Orientierung den Centromere offenbar
zufillig zu einem Pol hin erfolgt, fiihren nachfolgende Umorientierungen zur
Zunahme alternierenden Orientierungen. Dadurch werden auch die Disjunk-
tionsfrequenzen erhSht und in der Anaphase regelmiflige Chromosomen--

-komplemente verteilt (RosLoFr 1970). Der Autor vermutete, daff Zhnliche

Regulationsprozesse auch in den anderen berichteten Fillen mit erhdhter Dis-
junktionsfrequenz wirksam seien. Offenbar ist in der alternierenden Koorien-
tierung ein Hochstmafl an Stabilitit realisiert, wobei allem Anschein nach die
auf ein Centromer ausgelibte Zugspannung seine Stabilitit wesentlich beein-
fluft (RoHLOFF 1970); diese ist bei alternativen Quadrivalenten am gréfiten
(siehe Abb. 3). Daneben spielen sicher aber auch chromosomen- und artspezi-
fischeFaktoren eine Rolle. )

Allem Anschein nach bringt Selektion auf Fertilitit in Autotetraploiden
generell eine Zunahme alternierend orientierter Quadrivalenter mit sich
(SyBENGA 1975a). Die eigenen Ergebnisse bestitigen dies in Tabelle 3 bis 5.
Hier ist offenbar ein Prozef nachvollzogen worden, der in manchen natiir-
lichen Autotetraploiden einen Adaptationszustand minimaler Aneuploiden-

21%*

wiegend alternierende Orientierung in Translokationsheterozygoten auf-(Smams—



‘frequenz bei maximaler Fertilitit trotz hoher Quadrivalentbildung erreicht
hat, wie er von Baum und RajuaTtHY (1976) fiir die perennierende, fremd-
befruchtende Wildart Avena macrostachya beschrieben wurde. Damit stellt die
Gattung Avena ein schones Beispiel dar, wie durch die Wirksamkeit ganz ver-
schiedener Mechanismen letztlich eine Anpassung an den polyploiden Zustand
erreicht werden kann. Wihrend in den weitgehend autotetraploiden Tetra-
ploiden A. barbata (AAAA) und A. abyssinica (AABB) die Bivalentpaarung

genisch kontrolliert ist (Sapasivarax und RayHaTHY 1968, LaDIZINSKY 1973),

kommt A. macrostachya ohne ein solches Kontrollsystem aus (Baum und

dargustellen, wie eine Zunahme alternativer Orientierung beispielsweise durch
Verinderungen in der Chiasmalokalisation erklirt werden kann und wie sich
eine modifizierte Orientierung auf die Chromosomenverteilung in Al auswirke.

PROPHASE METAPHASE 1 ANAPHASE I
Paarung Konfiguration Koorientierung Verteilung

1:3

RarsaTY 1976). Die Ergebnisse voN BERG’s (1936) weisen auf einen #hn-
lichen AdaptationsprozeR in natiirlichem autotetraploidem Hordenm bul-
bosum hin. Dort sind die Chiasmata weitgehend terminalisiert und 86 % der
Quadrivalente konvergent orientiert, und die Art ist fertil. Uberwiegend alter-
nierende Orientierung zeigen auch die natiirlichen Autotetraploiden Arrbena-
therum elatins (Myers und Hir 1940), Agropyron cristatum (MyErs und
Hir 1940), Agrostis canina ssp. montana (JonNes 1956) und Dactylis glo-
merata (MUNTZING 1933, Jongs 1962). Schliefilich ist auch in den autotetra-
ploiden Rassen von Epilobium angustifolium (2n = 4x = 72), einer der am
weitesten verbreiteten Arten der ndrdlichen Hemisphire, gerichtete Orien-
. tierung vorherrschend (MosqQuin 1967). “

Bei tetraploider Gerste (Hordeum vulgare) wurde die Koorientierung von
Quadrivalenten bisher nicht genauer untersucht. Die Ergebnisse von REINBERGS
et al. (1970).und von Fepax (1975) bei autotetraploiden ‘Gerstensorten und
ithren Bastarden weisen jedoch auf die Wirksamkeit gerichteter Chromosomen-
orientierung hin. REmBERGs und Mitarbeiter fanden in der Fr-Aufspaltung fiir
zwei unabhingige Gene deutliche Abweichungen von der erwarteten tetra-
somen Spaltung. Die Al-Verteilung und die Fertilitit waren in den Bastarden
deutlich regelmifiger als in den Sorten. FEpAk machte die Beobachtung, daff
die hiufig vorkommenden Quadrivalente in Linien hoherer Fertilitdt hiu-
figer Zick-Zack-Form zeigtery. In der Abbildung 4 wurde versucht, schematisch

{
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" Abb./Fig. 3 Ableitung der relativen Hiufigkeiten von ,adjacent® (parallel) und ,alternate”
(konvergent) koorientierten Quadrivalenten in Translokationen und Tetraploiden bei ,zu-
filliger® Centromerorientierung. Die Centromere 1 und 12 sowie 2 und 21 sind jeweils homo-
log: Koorientierung betrifft immer zwei benachbarte Centromere; so kann Centromer 1 mit
12 (A, B) oder mit 24-(C, D) koorientieren. In beiden Fillen haben die beiden anderen
Centromere zwei unabhingige Orientierungsmdglichkeiten, was insgesamt in einem Verhiltnis
von. ,adjacent® : ,alternate® wie 1 :1 resultiert (nach SysBENGa 1972). — Deducation of rela-
tive frequencies of “adjacent” (parallelj and “alternate” (convergent) quadrivalent orienta-
tions in translocations and tetraploids, with “random™ centromere orientation. Centromeres
1. and 12 are homologous, as are 2 and 21, Co-orientation always involves two adjacent
centromeres; therefore, centromere 1 may co-orientate with 12 (A, B) ds well as with 21 (C,

.. ‘D). In both cases, the other two centromeres have two possibilities of orientation. Therefore,
/ the overall relation of “adjacent” to “alternate” is 1 to.1 (after SypENGA.1972) .

1:2+1
1:1+2
2:2
e
\/""1 3
2:2
(?
—_—2:2

Abb./Fig.4 Schematische Interpretation der Chromosomenpaarung, Chromosomenorientie-
rung und Chromosomenverteilung in Quadrivalenten verschiedener Chromosomengenotypen
(A, B) tetraploider Gerste. Quadrivalente des Typs B besitzen durch die terminale Chiasma-
Lt.)kalisa.tiog eine grofere Flexibilitit. Dadurch kénnen die Ringe in der frithen Metaphase
leichter in ihrer Orientierung korrigiert werden; um schlieRlich bevorzugt die stabile ,alter-
native® _Posmon einzunehmen. — Schematic interpretation of chromosome pairing, dromo-
some orientation and chromosome distribution in quadrivalents of different chromosome geno-
types (A, B) in tetraploid barley. Type B quadrivalents are more flexible because of terminal
chiasma localization. Therefore, orientation of rings can be corrected easier in early meta-
phase I, so that they predominantly form stable “alternate” orientations :
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Chromosomensegregation

Die untersuchten Ausgangsformen hatten im Mittel 42 % normale erste
Anaphasen, die Linien dagegen 64 %. Die varianzanalytische Untersuchung
ergab, daf} dieser deutliche Unterschied statistisch hoch signifikant ist (Tab. 1 ).
In den Linien sind insbesondere Zellen mit stark abweichender und unvoll-
stindiger Verteilung deutlich reduziert. Der Unterschied in der Regelmifig-
keit der Al-Segregation zwischen Linien und Ausgangssorten kann somit als

konstanter (genetischer) Art angesehen werden (Abb. 5 e bis g).

Die Unregelméfligkeiten in der Anaphase I autotetraploider Pflanzen
werden im wesentlichen auf drei Ursachen zuriickgefithrt (Myers 1945,
SyBENGA 1972):

1. ungleichmiflige Separation von Quadrivalenten, die zu Abweichuingen
von der normalen Al-Segregation fiihrt, » -

2. unvollstindige Separation Quadrivalenter, die zu ,laggards® in AT fithrt
und , . -

3. das Vorkommen von Uni- und Trivalenten in MI.



Alle drei Griinde kommen auch fiir die in unserem Material beobachteten
UnregelmiaRigkeiten in Frage, wobei offenbar die teilweise Ver]:{.esserung bzw.
Beseitigung dieser Ursachen etwa in gleichem Mafle an dgr grofleren Regel-

mifigkeit des Meioseablaufs in den Linien beigetragen hat. Dies dokumen-
tieren sowohl die gréfleren Hiufigkeiten von Bivalenten und konvergenten
Quadrivalenten als auch die reduzierten Uni- und Trivalentfrequenzen der
Linien.

Die Untersuchungen von SmvoNsen (1973, 1975) zeigten in Lolium
perenne einen geringeren Anteil konvergenter Quadrivalenter bei hochgradig
irreguldrer AI-Verteilung. In Festuca pratensis waren dagegen die Hiufig-
keiten konvergenter Quadrivalenter und regelmifliger AI-Zellen hoher. Im
Trend shnlich sind.die Resultate von McCorrum-(1958),-dafl natiirliche Dac-

Bl

Abb./Fig.5 Meiose autotetraploider Gerste (2n = 4x = 28). (a)—(d) Metaphase I, (¢)—(g)
Anaphase I, (h) Tetrade. (a) 611, 4IV; (b) 11, 41I, 1IIL, 41V; () \‘71V;v (d) 71V:
4 alternative, 2 parallele und 1 linearer Ring (Pfeil); _ (¢) 5 sich telle‘nde UmYaIFnte (laggards);
(f) 12 :1442 laggards; (g) 12:16; (h) Tetrade mit Mikronuklei. — Meiosis of autotetra-
ploid barley (2n = 4x = 28). (a)—(d) metaphase I, (6)—(g) anaphase I, (h) tetrad. (a) 6 1T,

4TV; (b) 1L, 411, 1111, 41V; (c) 7IV; (d) 7IV: 4 alternate, 2 parallel and 1 linear ring

. (arrowed); (e) 5 dividing univalents (laggards); (f) 12 :»14+_2 laggards; (g) 12f165 ()

‘tetrad with micronuclei

tylis-Tetraploide mehr Zick-Zack-Quadrivalente aufweisen als induzierte.
Offenbar ist diese hohe Regelmifigkeit des AI-Verhaltens ein Charakteristi-
kum natiirlicher Autotetraploider. In seiner Arbeit iiber Hordeum bulbosum
bemerkte von Bere (1936), daf die »Anaphasebewegung etwas ungleich-
miflig statefindet. Auch Baum und RaymaTry (1976) stellten in ihrer Studie
tiber Avena macrostachya fest, dafl ,a distribution of 14 : 14 chromosomes was
the rule at first anaphase®. Analog beobachtete CarroLL (1966) in Anthoxan-
thum ovatum (2n = 4x = 20), daR ,non-disjunctional® Ringquadrivalente
wesentlich zur ungleichmifigen Anaphaseseparation beitragen. Diese Zusam-
menhinge zwischen Quadrivalentorientierung und Segregation treffen auch
fiir das hier untersuchte Material zu. :

Tetradenbildung -

Tetradenuntersuchungen kénnen einen guten Uberblick {iber die Regel-

- mifligkeit des gesamten Meioseablaufes geben (Mintzing 1951) und sind

relativ einfach und schnell durchzufithren (Abb. 5 b).

Die Ergebnisse der Tetradenuntersuchungen an dem beschriebenen Mate-
ria] entsprechen den Resultaten der Al-Segregation. Die Tabelle 1 zeigt einen

‘deutlichen Unterschied zwischen Linien und Ausgangsformen, der statistisch

hoch signifikant ist. Die maximale Anzahl von Mikronuklei je Tetrade ist in
den meisten Pflanzen der Linien niedriger als in solchen der Ausgangssorten.
Dieser Unterschied schlagt sich nieder in der mittleren Haufigkeit von Mikro-
nuklei je Tetrade, die bei den Ausgangssorten fast doppelt so hoch ist wie bei
den Linien. Es sei darauf hingewiesen, daff besonders diese Tetradenergebnisse
sich auf grofle Zellzahlen stiitzen und damit sehr zuverlissig sind. Die Resul-
tate zeigen auch sehr gute Ubereinstimmung mit den von FriMmeL und Gaut
(1969) und Gaur. und FRIEDT (1976) berichteten. AuRergewdhnlich niedrige
Frequenzen von Tetraden mit Mikronuklei (0 bis 3 %) berichtete RoMMEL
(1955). Allerdings beobachtete sie hdufig lineare Tetraden (,Neurospora-'
tetraden), die auch im vorliegenden Material neben anderen Spindelunregel-
mifigkeiten (etwa 10 % der Tetraden) auftraten.

In‘Hordeum bulbosum ist dagegen offenbar die Tetradenbildung vollig
normal (voN BErG 1936). Auch in Avena macrostachya fanden Baum und
RajaatHY (1976), dafl ,tetrads with micronuclei were extremely rare®.

Weitgehend normale Tetradenbildung wurde auch von Tetraroggen be-
richter (Hossav und MooRre 1975, MinTtzinG 1951). In Arrbenatherum
elatius und Agropyron cristatum beobachteten MyErs und Hirr (1940) erheb-



liche Hiufigkeiten von Tetraden mit Mikronuklei, die allerdings weitgehend
auf die relativ zahlreichen Univalente in MI zuriickgefithrt werden konnten.

Merkmalskorrelationen

Zusammenhinge meiotischer Merkmale

Die Tabellen 6a und b geben Zusammenstellungen der Korrelations-
koeffizienten zwischen den verschiedenen meiotischen Merkmalen bei unbehan-

gen ‘Al-Zellen® korreliert ist. Der vergleichbare Korrelationskoeffizient der
Ausgangssorten deutet auf keinerlei Zusammenhang hin. Insgesamt gesehen
verdeutlichen beide Tabellen (64 und b) den offenbar doch entscheidenden
Einfluf der Chiasmafrequenz auch auf die Regelmifligkeit spiterer Meiose-
stadien. Daher wiirden diese Ergebnisse durchaus die Empfehlung rechtferti-
gen, Genotypen mit hoher Chiasmafrequenz zur Tetraploidisierung zu ver-
wenden und auch spiterhin zu selektieren, wenn dieses Verfahren nicht zu
aufwendig wire.

delten Ausgangsformen und selektierten Linien wieder. Es ist zunichst auf-
fallend, daf in den Ausgangsformen die Chiasmafrequenz mit keinem an-
deren Merkmal signifikant korreliert ist. Die Bivalentfrequenz zeigt einen
negativen, die Quadrivalentfrequenz einen positiven Zusammenhang mit der
Chiasmafrequenz/Pflanze/PMZ. Alle MI-Daten der Linien zeigen engere Be-
ziehungen zur Chiasmafrequenz, wobei auch hier die Bivalenthiufigkeit nega-
tiv und die Quadrivalentfrequenz positiv mit ihr korreliert ist. Auch bei den
Linien sind die Korrelationen der Chiasmafrequenz mit spiteren Meiose-
stadien schwicher. Die groflere Bivalenthiufigkeit der Linien ist nicht durch
UnregelmifRigkeiten der Chiasmabildung verursacht. Die entsprechenden Kor-
relationen der Chiasmazellvarianz mit den Hiufigkeiten der MI-Konfigura-
tionen zeigen keine wesentlichen Unterschiede zwischen Ausgangsmaterial und
Linien (Tab. 7).

~ Beziiglich der Zusammenhiinge zwischen MI- und spiteren Meiosedaten
ist besonders auf das Merkmal ,,Chromosomen in IT und IV hinzuweisen. In
beiden Populationen sind die Korrelationen dieses Merkmals mit ,regelmafi-
gen Al-Zellen“ bzw. ,regelmifligen Tetraden relativ hoch und bei den Aus-
gangssorten signifikant. Auf der Suche nach den Ursachen der beobadhteten
Regelmifigkeit spiterer Meiosestadien der Linien stéf8t man auf das Merkmal
»Chromosomen in II und konvergenten IV<, das signifikant mit ,regelmiRi-

/
/

Tab. 6a Korrelationskoeffizienten verschiedener meiotischer
S { Coefficients of corrélation between different meiotic
Merkmale : L- 1I- I1- G
: Frequenz | Frequenz | Frequenz | Frequenz
Chiasma-Frequenz —0,07 —0,13 - —0,39 0,16
I-Freqﬁegz . —0,12 - 0,50% —0,02
II-Freqﬁenz =002 —0,99%%
III-Frequen\z\.\ ) —0,11
IV-Frequenz “-_ :
Chromosomen in I+ 111
Chromosomen in II+IV- »
Chromosomen in IT+1IV konvergent
Disjunction-Index . ) )
\ Regelmifige Al-Zellen
Regelmiflige Tetraden

o * signifikant bei p < 0,05; ** signifikant bei p <0,01; *** signifikant bei p < 0,001

Zusammenhinge zwischen Meiosedaten und der Fertilitit

Die Meioseergebnisse wurden von jeweils einzelnen Ahren zufillig ent-
nommener Einzelpflanzen gewonnen. An den verbliebenen Ahren dieser Pflan-
zen wurden die Fertilititsbestimmungen vorgenommen. Es ist ‘bekannt, daf}
zwischen den Ahren einer autotetraploiden Pflanze und selbst zwischen Bliiten
einer Ahre erhebliche entwicklungs- und/oder umweltbedingte Differenzen in
der Regelmifigkeit des Meioseablaufs und in der Fertilitit auftreten kdnnen
(Rees und NavLor 1960, Kiinzer 1963, HossaIN 1976). Daher sind keine
engen Korrelationen zwischen so gewonnenen meiotischen Daten und- dem
Samenansatz sowie anderen morpho-physiologischen Merkmalen zu erwarten.

In Abbildung 6 sind die Streudiagramme fiir den Zusammenhang regel-
mifiger Al-Zellen und regelmifiger Tetraden mit dem Samenansatz dar-
gestellt. Die Regressionsgeraden zeigen nur geringe Steigung und verlaufen
annzhernd parallel. Dieses bedeutet, daf die Abhingigkeit des Samenansatzes
von der Regelmifigkeit des Meioseablaufes bei Sorten und Linien etwa, gleich
stark ausgeprigt ist. Allerdings sind sowoh] die Meioseregelmifigkeit als auch
der Samenansatz bei den Linien erheblich gegeniiber den Ausgangsformen ver-
bessert. : ;

Die Untersuchungen anderer Autoren bei verschiedenen Spezies ergaben

" in der Regel ebenfalls nur schwache Korrelationen zwischen Meioseablauf und

Daten in unbehandelten Ausgangsformen (2n = 4x = 28) Tab. 6a

features in untreated original autotetraploids (2n = 4x = 28)
Chromo- | Chromo- gﬁg?ﬁ; Dis- Regel- Regel- Mikro-
somenin | somenin I+1v junction- | miflige miflige nuklei je
I+111 II+I1v konvergent Index A‘I“—Zellen Tetraéen Tetrade
—0.22 0,21 —0,16 0,13 0,16 0,20 - -0,08
0,77%%%  —Q,77%%% 0,04 —0,85%®% 0,18 —0,39 .- 0,44
—0,07 0,08 0,66%* 0,04 0,20 —0,19 0,10
0,94%%% 0,928  —0,08 —0,80%%% . —0,30 —0,38 0,20 -
——0/,06 0,05 —0,64%* 0,08 —0,16 0,26 —0,14
—0,99%%% 0,05 #—0,29 —0,44 0,30
0,11 0,32 0,50% —0,37
0,07 —0,03 0,02 —0,04
0,20 0,53* —0,44
. 0,26 —0,34
—0,99%¢




Tab. 6b Korrelationskoeffizienten verschiedener meiotischer
Coefficients of correlation between different meiotic

Daten in selektierten tetraploiden Linien (2n = 4x = 28) Tab. 6b
features in selected tetraploid lines (2n = 4x = 28)
" | Chromo- . .
Chromo- | Chromo- somen in Dis- Regel- Regel- Mikro-
somenin | somenin II+71v | Junction- | mifige mifige nuklei je
I-+1I11 II+1Iv konvergent Index Al-Zellen | Tetraden Tetrade

Merkmale I- II- I1I- Iv-

: : Frequenz | Frequenz | Frequenz | Frequenz
Chiasma-Frequenz —0,67%% 0, 75%%% 0,75%%: 0,79
I-Frequenz —0,41 0,86%%%  —0,48
II-Frequenz ‘ 0,59% = 0,99 FF
III-Frequenz : ‘ —0,65%%

IV-Frequenz

Chromosomen in I--II1
Chromosomen in II+1V
Chromosomen in II+1V konvergent
Disjunction-Index
Regelmifige Al-Zellen
Regelmifige Tetraden

)

* signifikant bei p << 0,05; ** signifikant bei p <0,01; *** signifikant bei p < 0,001.

Samenansatz (HossaiN und MooRre 1975a, Moore 1963,. WAaLTHER 1959,
SiMonNseN 1973, 1975). Die Untersuchungen BoOSEMARK’s (1967) bei auto-
tetraploiden Zuckerriiben (2n=4x=36) haben gezeigt, dafl nicht nur StSrun-
gen im Ablauf der Meiose selbst, sondern auch in post-meiotischen Pollen-
bildungsstadien zur Bildung unbalancierter Gameten und zu erheblicher Pol-
lensterilitit fiihren kdnnen. Solche aberranten Teilungen wurden auch in den
hier untersuchten Tetragersten beobachtet, allerdings nicht in dem von. Bosk-
MARK berichteten Ausmaf. - ,

Untersuchungen an Tetraroggen haben dagegen gezeigt, dafl die Sterilitdt
offenbar iiberwiegend diplontisch und weniger haplontisch bedingt ist. Nach
den Beobachtungen von Hixanson und ErLiersTROM (1950) sind hauptsich-
lich Stéringen der Befruchtung bzw. verhinderte Befruchtung sowie frithe
Embryoabortion fiir die geringere Fertilitit von Tetraroggen verantwortlich.
Die Befruchtung und Samenbildung werden demnach von einer Vielzahl inne-
rer (genetischer) und #uflerer Faktoren beeinflufit, so dafl die cytologischen
Faktoren in ihrer Wirkung weitgehend modifiziert werden konnen. Dies heifit
‘mit anderen Worten, dafl ein relativ hohes Maf} meiotischer Regelmdfigkeit
nicht zwangsliufig auch erfolgreiche Befruchtung und normale Samenbildung
bedingt. " Damit sind der oft propagierten Selektion auf cytologische Regel-
mifligkeit Grenzen gesetzt.

"

e ~ Ausblick

 Fiir weitere Fortschritte in Richtung auf eine Bivalentisierung der Meiose
ist die Induktion zusitzlicher struktureller und genischer Verinderungen fiir
eine effiziente Chromosomendifferenzierung erforderlich. Die Effektivitit des
angewandten Diploidisierungsverfahrens miifite dazu verbessert werden. An-
isatzpunkte dafiir liefert das von Dovie (in Vorbereitung) vorgeschlagene

0,78%%% 0,67+ 0,03 0,56 —0,33
—0,91%4% —0,90% 0,26 —0,12 —0,13
051  —0,07 0,12
0,48 —0,32 0,13
—0,53 0,11 —0,12
0,94%%% 0,41 —0,26 0,03
0,934t 037 0,30  —0,08
—0,69%% 0,65% 0,06 —0,25
—0,44 0,14 0,05
—0,17 0,10
—0,92%%

Programm zur ,Allotetraploidisierung von Mais“. DoyrE verwendet verschie-
dene Populationen mit méglichst vielen Markierungsgenen, behandelt sie iiber
mehrere Jahre mit Mutagenzien, zieht Inzuchtlinien daraus und kreuzt
I-Linien verschiedener Populationen miteinander. In Riidkkreuzungen mit dem
jeweils rezessiven Elter ist der Grad der erreichten Vorzugspaarung an den
Spaltungsraten der Markierungsgene ablesbar. Bei tetrasomer Chromosomen-
spaltung werden dominante und rezessive Pflanzen in einem Verhiltnis von
5:1 erwartet, d. h,, da im Fall von Vorzugspaarung weniger als 16,7 %
Rezessive auftreten miifiten. Linien mit dem niedrigsten Prozentsatz rezessiver
Nachkommen, d.h. der ausgeprigtesten Vorzugspaarung werden weiterver-
Wend/et. In einem solchen Programm kénnten auch gezielt Genotypen mit
Paarungssuppressoren wie sie von Avrvi (1976) in Triticum longissimum
(2n,= 4x = 28) nachgewiesen wurden, verwendet werden, sofern sie in der
natiirlichen Mannigfaltigkeit vorhanden sind. Bei Hordenm sind solche For-
men nicht bekannt, wohl aber zahlreiche induzierte Mutanten mit verinder-
tem meiotischen Verhalten (siehe Niwan 1964), deren Eignung aber erst iiber-

szb. 7 XKorrelationen zwischen der Chiasma-Zellvarianz!) und verschiedenen MI-Daten von
Einzelpflanzen (2n = 4x = 28). — Correlations between the variance of chiasma number
between cells and different MI-features of single plants (2n = 4x = 28) .

Merkmal Ausgangsformen " Linien
r r
" Chiasma-Frequenz . —0,264 —0,168
I-Frequenz +0,295 +0,499%
II-Frequenz +0,008 . 0,007
III-Frequenz +0,474%* L +0,477
IV-Frequenz —0,075 —0,037 .

* signifikant bei p < 0,05. o
1) Varianz der Chiasma-Anzahl zwischen PMZ einer Pflanze.



priift werden miifite. Bei fremdbefruchtenden Arten wie dem Roggen diirften
die Aussichten, solche Genotypen mit ,Paarungsgenen zu finden, giinstiger
sein.. -

Ein Verfahren der ,Allotetraploidisierung® mit praktisch-ziichterischer
Zielsetzung miifite nicht nur auf eine meiotische Regularisierung mit entspre-
chender Fertilititsverbesserung abzielen, sondern mindestens in gleichem Mafle
auch auf eine Steigerung der Vitalitit, d. h. in erster Linie der Bestockung.
Ein geeignetes Selektionsverfahren zur simultanen Erfassung beider wichtiger
Merkmalskomplexe (Vitalitit und Fertilitdt) miifite entwickelt werden. Dieses
sollte es ermdglichen, sowohl chromosomal ausbalancierte Genotypen (,,Allo-
tetraploide) auszulesen, als auch gleichzeitig neue Genkombinationen zu erfas-
sen, die eine Anpassung des physiologischen Verhaltens an den polyploiden
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Pro;e nt regelmdBige Tetraden

Abb./Fig.6 Zusammenhang zwischen regelmifliger Chromosomenverteilung in’ Al (a) und
regelmifliger Tetradenbildung (b) und-dem Samenansatz (alle Prozentwerte winkeltransfor-
miert) in Pflanzen unbehandelter Ausgangsformen (0) und selektierter Linien (-+). — Re-
lationship between regular chromosome distribution in AI (a) and regular tetrad formation
" (b) and the seed set (percent values arcus-sinus transformed) of plants from original auto-
tetraploids (0) and selected lines (+) ‘ '

Zustand ermdglichen. Das bisher angewandte Verfahren zur ,,Diploidisierung®
hat diesbeziiglich keinen entscheidenden Durchbruch gebracht. Dies kann auf
die zu frith einsetzende Selektion ,fertiler” Pflanzen und die dadurch bedingte
Ausschaltung chromosomaler Strukturverinderungen sowie auf die ungenii-
gende Selektionseffektivitit (Intensitdt) in bezug auf die Vitalititsmerkmale
zurlickgefithrt werden.

Zusammenfassung

Tetraploide Linien in Fy 1974 der Nachkommenschaft Nr. 42, die nach
mutagener Behandlung und Kreuzung selektiert worden waren und durch
hohe Fertilitit auffielen, wurden einer Meioseuntersuchung im Vergleich zu
ihren Ausgangssorten unterzogen.

1. a) DieLinien zeigten eine im Vergleich zu den Ausgangssorten insgesamt
deutlich erhthte Regelmifigkeit der Meiose; sie wiesen signifikant
mehr Bivalente in MI, mehr normale Al-Zellen und mehr Tetraden
ohne Mikronuklei auf. __—

b) Die Regelmifigkeit der Meiosestadien zeigte bei den Linien groflere

;  Abhingigkeit von der Chiasmafrequenz als bei den Ausgangssorten.

¢) Sowohl das Ausgangsmaterial als auch die selektierten Linien liefen

keine Unterschiede in der Quadrivalentbildung zwischen den sieben
homologen Vierergruppen erkennen.
d) Die Quadrivalente lagen bei den Linien zu 70% als Ringe und zu
19 % als Ketten vor, bei den Sorten zu 68 % als Ringe und zu 21 % -
als Ketten. o

e) Die Quadrivalentorientierung der Linien wich deutlich von der der
Ausgangssorten ab. Erstere zeigten 61 % alternative Quadrivalente,
letztere 52%. Quadrivalentringe waren bei den Linien zu 56 %
alternativ, bei den Sorten zu 45 %. Entsprechend bildeten bei den
Linien 23 % der IV lineare Ringe, bei den Sorten 36 %. Die lineare
*Quadrivalentorientierung trigt wesentlich zur unregelmifigen Segre-
gation in Al bei. —

2. Daher war die Chromosomenverteilung in den Linien mit 64 % normalen

Al-Zellen erheblich regelmifliger als in den Ausgangssorten mit 42 %.

3. Aufgrund ihrer ungestSrteren Verteilung zeigten die Linien wesentlich

" regelmifigere Tetradenbildung; 78 % der Tetraden waren ohne Mikro-
nuklei, 66 % bei den Ausgangsformen.



- 4. Die Korrelationen der Metaphase- mit spiteren Meicsedaten waren in der
Regel schwach ausgeprigt; signifikante Korrelationen mit ,regelmifliger
AI“ bzw, ,regelmifligen Tetraden® zeigten die Hiufigkeiten von ,,Chro-
mosomen in Bi- und alternativen Quadrivalenten®.

5.. Der Zusammenhang spiter Meiosemerkmale mit dem Samenansatz war
'schwach ausgeprigt. Die Linien zeigten aber eine mit der Verbesserung
des Samenansatzes parallele Erhdhung der Anaphase- und Tetradenregel-
mifigkeit.

6. Die verbesserte Regelmifigkeit der Reifeteilungen in der Kreuzung 42

23 %, and in the original stocks 36 % of the quadrivalents formed
linear rings. Linear quadrivalent orientation is considered to be one
of the main causes of irregular chromosome distributions in AL
2. Consequently, chromosome segregation in AI was much more regular in
the described lines (64 % regular cells) than in the original autotetra-
ploids (42 %).
3. For that reason, 78 % of the tetrads studied in the lines had no micro-
nuclei, but only 66 % of the tetrads in the autotetraploid forms had none.
4. The relationship between MI features and late meiotic stages was

laRt sich hauptsichlich auf eine genetische Kontrolle der Quadrivalent-
orientierung und weniger auf eine cytogenetische ,Diploidisierung® zu-
riickfihren. Die vollstindige cytologische Stabilisierung wurde jedoch
nicht erreicht. Auch die geringe Bestockungsfahigkeit tetraploider Gersten
ist unverindert erhalten geblieben. Es ist daher nicht gelungen, die pflan-
zenbauliche Konkurrenzfihigkeit der Tetragerste entscheidend zu wver-
bessern. Die Konsequenzen fiir weitere Arbeiten auf diesem Gebiet der
»Diploidisierung autotetraploider Getreide® werden besprochen.

Summary :

Investigations on Autotetraploid Barley with Special Reference to its Diploidization

II. Meiotic Features

Fertile tetraploid lines of progeny No. 42 in Fyp 1974, selected fiom cros-
ses of mutagenically treated autotetraploid varieties, have been studied cyto-
logically for their meiotic behaviour as compared to the original autotetra-
ploid barley stocks. :

1. a) Meiotic regularity of the selected lines was considerably improved in
comparison with that of the original autotetraploids; i.e., the former

. showed significantly more bivalents in MI, more regular cells in Al,

and more tetrads without micronuclei . :

b). There was a significant positive relationship between meiotic regu-

~ larity and’chiasma frequency in the selected lines, but not in the
.original autotetraploid stocks. ’ _ .

c) The original autotetraploids as well as the selected lines showed no
differences between the seven sets of homologous chromosomes in
their tendency to form quadrivalents; i.e., no preferential chromosome
pairing was detectable in the material studied. ‘

d) In the selected lines, 70 % of the quadrivalents formed rings and 19 %
formed-chains, while in the autotetraploids stocks, 68 % formed rings
and 21% chains. ’

€) Quadrivalent orientation proved to be different in selected lines and
in original material: In the selected lines 61 %, and in the original
autotetraploid barley 52% of the quadrivalents showed alternate
orientation. The occurrence of quadrivalent rings orientated alternately
in the selected lines amounted to 56 %, while in the original batley
material the percentage was 45 %. Similarly, in the selected lines

generally weak, but the number of chromosomes in bivalents and alter-
nately orientated quadrivalents was significantly and positively correlated
with regular Al-cells or regular tetrads, respectively.

5. The relationship between late meiotic features and seed setting was also

- weak. However, the lines showed a parallel improvement of seed set and
anaphase-tetrad regularity. :

6. It can be concluded that improvement of meiotic divisions in. progeny
No.42 is mainly due to genetic control of quadrivalent orientation rather
than to cytogenetic “diploidization”. However, the cytological behaviour
of the lines studied was not completely stabilized. Moreover, the limited
tillering ability of tetraploid barley remained unchanged. Consequently,
even the best tetraploid strains cannot compete with high-yielding diploid
varieties at the present time. The need for further research in the field of
“diploidization of autotetraploid cereals” is discussed.
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Durchsicht des Manuskriptes bin ich Herrn Prof. Dr.'H. Gaur zu Dank verpflichter. Fiir
ermutigende und kritische Worte sage ich Herrn Prof. Dr. H. Kuckuck herzlichen Dank. Nicht

zuletzt danke ich Frau Anna Huser und Herrn JoseF BRANDLMEIER fiir ihre Mithilfe.

|

Literaturverzeichnis

Avrvi, L., 1976: The effect of genes controlling different degrees of homoeologous pairing
on quadrivalent frequency in induced autotetraploid lines of Triticum' longissimum.
Canad. J. Genet. Cytol. 18, 357—364. ,

— —, and M. FELDMANN, 1973: Mechanism of non-random chromosome placement in com-~
mon wheat. Proc. 4th Wheat Genet. Symp., Columbia, Missouri, 627—633. -

Baum, B. R., and T. Rajuatry, 1976: A study of Avena macrostachya. Canad. J. Bot. 54,
2434—2439. ) )

BzNDER, K., und H. Gaut, 1966: Zur Frage der Diploidisierung autotetraploider Gerste. Z.

) Pflanzenziichtg. 56, 164—183.

Bennerr, M. D., and H. RzEs, 1970: Induced variation in chiasma frequency in rye in.
response to phosphate treatments. Genet. Res. 16, 325—331.

Berg, K. H. voN, 1936: Autotetraploidie bei Hordeum bulbosum L. Ziichter 8, 151—158.

Brakesieg, A. F., 1937: Dédoublement du nombre des chromosomes chez les plantes par
traitement-chimique. C. R. Acad. Sci. Paris 205, 476—479.

Bosemark, N. O., 1967: Post-meiotic nuclear fragmentation and pollen sterility in auto-

" tetraploid sugar beet. Hereditas 57, 217—238.
Bowman, J. G., and T. RamaTry, 1977: Fusion of chromocenters in premeiotic interphase
" of Secale cereale and its possible relationship to chromosome pairing. Canad. J. Genet.
Cytol. 19, 313—321. )



BURNHAM, C.y R., 1956: Chromosomal interchanges in plants. Bot. Rev. 22, 419—552.

CarroLL, C. P.,.1966: Autopolyploidy and the assortment of chromosomes. Chromosoma 18,
19—43. . .

CAUDERON, Y., et A. CAUDERON, 1956: Etude de I'hybride F, entre Hordeuwm bulbosum L. et
H.secalinum Schreb. Ann. Amél. Plantes 3, 307—317.

CHEN, S. L., S. M. CreN, and P. S. TaNe, 1945: Studies on colchicine-induced autotetraploid
barley. I. and II. Cytological and morphological observations. Amer. J. Bot. 32,
103—106. : .

CLELAND, R. E., 1929: Chromosome behaviour in the pollen mother cells of several strains
of Oenothera lamarckiana. Z. ind. Abst.- und Vererbungslehre 51, 126—145.

Cocuran, D. G., 1976: Disjunction types and their frequencies in two heterozygous reciprocal

Garszr, E. D., 1954: Cytotaxonomic studies in the genus Sorghum. TI1. The polyploid species
of the subgenera l?ara-Sorghum and Stiposorghum. Bot. Gaz. 115, 336—342. :

— — 1955: Cytogenetics of Sorghum. 1. The orientation of interchange complexes and
quadrivalents at metaphase I in . purpureo-sericenm. Bot. Gaz. 116, 369—372.

Gaut, é—I.,l andGW. FRIEDT, 1976: Progress in the diploidization of autotetraploid barley.

arley Genetics III: Proc. Third Intern. Barley Genet. Symp., Garching 1975

378—387. Thiemig, Minchen, ‘ ymp, Guding 1375

GeLy, O., 1956: The meiotic response to the mitotic disturbances in X-rayed barley. Agric.
Hort. Genet. 14, 107—126. :

GorrscHaLk, W., 1976: Die Bedeutung der Polyploidie fiir die Evolution’ der Pflanzen,

500.S. G. Fischer Verlag, Stuttgart:

translocations of Blatella germanica L. Chromosoma 59, 129—135.

DARLINGTON, C. D., 1929: Meiosis in polyploids. Part II: Aneuploid hyacinths. J. Genet. 21,
17—56. : . o

— —, 1931: Meiosis in diploid and tetraploid Primula sinensis. J. Genet. 24, 65—96.

Davies, D. R., 1958: Male parthenogenesis in barley. Heredity 12, 493—498.

DENNHOFER, L., 1974: Uber die durch chromosomale Aberration verursachte Sterilitdt. Theor.
Appl. Genet. 44, 311—323. - ,

Dovie, G. G., 1963: Preferential pairing in structural heterozygotes of Zea mays. Genetics
48, 1011—1027. .

— —, 1969: Preferential pairing in trisomics of Zea mays. Chromosomes Today 2, 12—20.

— —, 1978: The allotetraploidization of maize (in Vorbereitung).

DuRRANT, A., 1960: Expected frequencies of chromosome associations in tetraploids with
random chiasma formation. Genetics 45, 779—783. T

Erestr, O., 1938: A cytological study of colchicine effects in the induction of polyploidy in
plants. Proc. Nat. Acad. Sci. 24, 56—63. : i

ExBERG, I., 1969: Different types of sterility induced in barley by ionizing radiations and
chemical mutagens. Hereditas 63, 257—278.

Evrgr, S., and J. SYBENGA, 1976: Incomplete preferential pairing in a tetraploid Secale hybrid
carrying translocations: Multivalent configuration frequencies and marker segregation.
Genetica 46, 177—182. : L .

EriorT, C. G., 1955: The effect of temperature on chiasma frequency. Heredity 9, 385—398.

— —, 1958: Environmental effects on the distribution of chiasmata among nuclei and bi-
valents and correlation between bivalents. Heredity 12, 429—439. -

Exprrzzr, J. E., 1958: The orientation of interchange complexes and quadrivalents in Gossy-
pinm birsutum and En-Sorghum. Cytologia 23, 362—371. -

——, 1962: The diploid-like ccytological behaviour of tetraploid cotton. Evolution 16,
325—329. j ) e

— —, 1974: Alternate-1 and a“-;lternate-Z disjunctions in heterozygous reciprocal transloca-
tions. Genetics 77, 55—60. : S

FEDAK, G-, 1973: Increased chiasma frequency in désynaptic barley in response to phosphate
treatments. Canad. J. Genet. Cytol. 15, 647—649.. -

— —, 1975: Fertility and meiotic behaviour in tetraploid barley. Canad. J. Genet. Cytol.

’ 17, 121—123. ) . N

— —,’and S. B. HELGAsON, 1970: Somatic association of chromosomes in barley. Canad. J.
Gene\t. Cytol. 12, 496—500. . .

FELDMANN, M, T. MELLO-SAMPAYO, and E. R. SEARs,.1966: Somatic association in Triticum
aestivum>Proc. Nat. Acad. Sci. 56, 1192—1199. ‘

Frizpr, W., 1978a; Untersuchungen an autotetraploiden Gersten unter besonderer Beriick-
sichtigung der Diploidisierung. Diss. Fachber. Landw. und Gartenbau, TU Miinchen.

— —, 1978b: Untersuchingen an autotetraploiden Geisten unter besonderer Beriicksichtigung
der Diploidisierung. 1. Fertilitdt, Vitalitit und- Kornértrag.” Z. Pflanzenziichtg. 81,
118—139. o ) )

FriuMEL, G., und H. Gaut, 1969: Diploidisierung autotetraploider Gerste mit Hilfe muta-

' gener Behandlung. Ber. Arb.-Tagg. 1969 Arbeitsgem. Saatzuchtleiter, Gumpenstein,
243—267. ' ‘ o

~. ¢ GaLE, M. D., and H. REEs, 1970: Genes controlling chiasma frequency in Hordesm. Heredity

' 25, 393—410. S o ‘

GreLr, E. H.,, 1961: Variations in preferential segregation of chromosome two in triploid:
females of Drosophila melanogaster. Genetics 46, 1267—1271.

GUPTA,4 11’ 1K8; anld R. Koax, 1976: Induced autotetraploidy in Zinnia elegans Jacq. Cytologia

5 —191. ) . .
HAKANSS.ON’,. A., and S. ELLERSTROM, 1950: Seed development after reciprocal crosses between
. diploid and autotetraploid rye. Hereditas 36, 256—296.

ALL, B. M., 1955: Binomial analyses of chromosome behaviour in ks brid pl
Acad. Sci. 29, 121—126. ‘ yorié plans. Proc. Penn.

Hazarika, M. H., and H. Rezs, 1967: Genotypic control of chromosome behaviour in rye.
X. Chromosome pairing and fertility in autotetraploids. Heredity 22, 317—332.

HENDE;S?I;, SG.OA., 1969a: Chiasma localization and incomplete pairing. Chromosomes Today
=5 IOV, ‘

— — 1969b: Chromosome pairing, chiasmata and crossing over. In: LiMA-DE F

s g . In: -DE-FARIA, A. Dy
Handbook Mol. Cytol., 326—357. © ()

Hossamn, M. G,, 1976: The significance of chromosome association in an advanced population
of tetraploid rye. Canad. J. Genet. Cytol. 18, 601—609. -

——, and K Moorg, 1975a: Selection in tetraploid rye. I. Effects of selection on the
;‘illaucinsmps between seed-ser, meiotic regularity and plant vigour. Hereditas 81,

—152. :

-, an.d _— 197§b: Selection in tetraploid rye. II. Effects of selection on the relation-
ship between c}uasmafrequency and pairing configurations. Hereditas 81, 153—164. .

Jauvnar, P. P., 1977: Genetic regulation of diploid-like chromosore pairing in Avena. Theor.
Appl. Genet. 49, 287—295. . ‘ -

Jomn, B., and S. A. HenpErson, 1962: Asynapsis and polyploidy in Schistocerca paranensis.
A Chromosoma 13, 111—147.

_]'ONES,‘ ‘G. H., 1967: T%1e cqntrol of chiasma distribution in rye. Chromosoma 22, 69—90.

Jones, K., 1956: Spec1f:s d1ffe1tentiation in Agrostis. 11. The significance of chromosome pairing
in the tetraploid hybrids of A.canina subsp. montana Hartm., A.tensis Sibth. and
A.stolonifera L. J. Genet. 54, 377—393.

— —, 1962: Chrom.osomal‘ status, gene exchange and evolution in Dactylis. 2. The chromo-
;c;r;alzaér;alysm of diploid, tetraploid and hexaploid species and hybrids. Genetica 32,

KasHa, K. J., and C. R. Bt{R.NHAM, 1965: The locatioﬁ of interchange breakpoints in barley.
gI. Chromosome pairing and the intercross method. Canad. J." Genet. Cytol. 7.

20—632. ) ’

Kt'n\rzrzz:Z G., 1963: Piffere:nzier?es Bindungsverhalten der Meiose-Chromosomen innerhalb der
Ahre einer réntgeninduzierten Gerstenmutante mit reziproker Translokation in hetero-
zygotem Zustand. Kulturpflanze 11, 517—534.

Lapizinsky, G., 1973: Genetic control of bivalent pairing i 2 i id -

. pairing in the Avena strig 1
complex. Chromosoma 42, 105—110, § strigoss polyploid

Lawrence, C. W., 1958: Genotypic control of chromosome behaviour in rye. V1. Selection
for disjunction frequency. Heredity 12, 127—131.

Levan, A;, 1940; Meiosis of Allium porrum, a terraploid species with dhia localizati
Hereditas 26, 454—462. P P . e focharion.

LINNERT, G., 1962: Unter§uchunge_n an hemiploiden Nachkommen Autotetraploider. 1. Der
Verteilungsmodus einer reziproken Translokation und. die daraus folgende Erhshung
der Heterozygotenfrequenz in der Nachkommenschaft von Duplex-Heterozygoten. Z.
Vererbungslehre 93, 389—398. .

7 Dlncmammiilen DI 04 TT-L. s



McCrinrtock, B., 1945: Neurospora. 1. Preliminary observations of the chromosomes of
Neurospora crassa. Amer. J. Bot. 32, 671—678. E '
McCorrum, G. D., 1958: Comparative studies of chromosome pairing in natural and induced
tetraploid Dactylis. Chromosoma 9, 571—605.
Megra, K. L., P. R. SreenaTH, and S. A. Faruqr, 1971: Distribution of multivalents and
genotypic control of chromosome pairing in'Setcreasea species and hybrids. Cytologia
' 36, 309—320.
MooRE, K., 1963: The influence of climate on a -population of tetraploid spring rye. Hereditas
50, 269—305. : :
MorrisoN, J. W., and T. RaTuaTHY, 1960a: Frequency of quadrivalents in “autotetraploid
plants. Nature 187, 528—530. ‘

‘Sapasivaiam, R. S., and T. Rajuatmy, 1968: Genome relationships in tetraploid Awvena.
* Canad. J. Gen. Cytol. 10, 655—669.

SuavER, D. L., 1962: A study of meiosis in perennial teosinte, in tetraploid maize and in
their tetraploid hybrid. Caryologia 15, 43—57. : :

— — 1963: The effect of structural heterozygosity on the degree of preferential pairing in
allotetraploids of Zea. Genetics 48, 515—524.

SmvonseN, ©., 1973: Cyto-genetic investigations in diploid and autotetraploid populations
of Lolium perenne L. Hereditas 75, 157—188. : . i

— — 1975: Cytogenetic investigations in diploid and autotetraploid populations of Festuca
pratensis. Hereditas 79, 73—108. ’

SiveH, R. J., G. RoBRELEN, and M. OkamMoOTO, 1976: Somatic association ar_intexphasa.studiéd__—_—

— —, and — —, 1960b: Chromosome behaviour in autotetraploid cereals and grasses.
Chromosoma 11, 297—309. _ ) : .

Mosquiy, T., 1967: Evidence for autopolyploidy in Epilobinm angustifolium (Onagraceae).
Evolution 21, 713—719. :

MiNTZING, A., 1933: Quadrivalent formation and aneuploidy in Dactylis glomerata. Bot.
Not., 198—205. . ’

— —, 1951: Cyto-genetic properties and practical value of tetraploid rye. Hereditas 37,
17—84. .

Murssr, I. E. ], and J. E. Exprizzi, 1976: A reexamination of the diploid-like meiotic
behaviour of polyploid cotton. Theor. Appl. Genet. 47, 171—178.

Mryzrs, W. M., 1945: Meiosis in autotetraploid Lolium perenne in relation to chromosomal
behaviour in autotetraploids. Bot. Gaz. 106, 304—316. .

— —, and H. D. Hir, 1940: Studies of chromosomal association and behaviour and the
occurrence of aneuploidy in autotetraploid grass species; Orchard grass, Tall oat grass
and Crested wheatgrass. Bot. Gaz. 102, 236—255. )

NiLaN, R. A., 1964: The cytology and genetics of barley, 1951-~1962. Monogr. Suppl. No. 2,
278 S. Res. Stud., Washington State Univ.

NOTH, B.; 1977: Quadrivalentenorientierung und partielle Sterilitdt bei heterozygoten Trans-
lokationen der Gerste, Hordeum wulgare L. Dipl.-Arb., 63 S. Fachber. Landw. und
Gartenbau, TU Miinchen. ) : )

OxAMOTO, M., 1957: Asynaptic effect of chromosome V. Wheat Inf. Serv. 5, 6. -

PETo, F. H., 1936: Heat induced tetraploidy in barley. Canad. J. Res. 14 C, 445—447.

Rajuatay, T., and H. THoMAs, 1972: Genetic control of chromosome pairing in hexaploid
oats. Nature New Biol. (London) 239, 217—219.

Regs, H., 1955: Genotypic control of chromosome behaviour in rye. I. Inbred lines. Heredity
9, 93—116. ; o

— —,'and R. N. Jons, 1977: Chromosome genetics. Genetics — Principles and Perspectives:

" A series of texts, 151 S. Edward Arnold (Publ.) Ltd., London. '

— —, and B. Nayrog, 1960: Developmental variation in chromosome behaviour. Heredity
15,17—27. | '

REMANN-PrLrer, R., und H. ErcunorN-RompE, 1970: Uber die Beziehungen von Fertilitdt
und Modus der Chromosomenpaarung bei tetraploiden, fiir drei Chromosomen struk-
turheterozygoten Bastarden aus der Kreuzung Secale cereale X S.montanum. Theor.
Appl. Genet. 40, 99—105. .

RemBERGS, E., K. N. Kao, B. L. Harvey, and L. H. SuEseski, 1970: Meiotic behaviour and
preferential pairing in autotetraploid barley. Crop Sci. 10, 569—571.

Rizcer, R., AN MicHasiss, and M. M. Green, 1976: A Glossary of Genetics and Cyto-
genetics, 647 S. Springer-Verlag, Berlin, Heidelberg, New York.

Rirey, R., 1965: Cytogenetics and plant breeding. XI. Intern. Congr. Genet., The Hague,
1963.-Genetics Today 3, 681—688.

Rourosr, H., 1970: Die Spermatocytenteilungen der Tipuliden. IV.Mitt. Analyse der Orien-
tierung rdntgenstrahlen-induzierter Quadrivalente bei Pales ferruginea. Diss., 121 S.
Eberhard-Karls-Univ. Tiibingén. ’

RoMmmEL, M., 1955: Uber Herstellung, Auslese und Fertilitdt tetraploider Gersten. Diss., 49 S.
Justus-Liebig-Hochschule, Gieflen.

Rosenpamr, G., 1944: Cytologische Untersuchungen an tetraploiden Gersten. Kithn-Archiv

60, 238—252.

by giemsa banding technique. Chromosoma 56, 265—273.

Swrr, L., 1941: An inversion, a reciprocal translocation, trisomics and tetraploids in barley.
J- Agric. Res. (Washington D. C.) 63, 741—750. : .

Swow, R., 1963: Alcoholic hydrochloric acid-carmine as a stain for' chromosomes -in squash
preparations. Stain Techn. 38, 9—13.

Svep, J. A., 1966: Telomere attachmént of chromosomes. Some genctical and cytological
consequences. Genetics 53, 747—756.

SYBENGA, J., 1966: Reciprocsl translocations and preferential pairing in autotetraploid rye.
In: C. D. DaruiNeTON and K. R. LEwrs (Eds.), Chromosomes Today, Vol. 1, 66—70.

— —, 1972: General Cytogenetics, 359 S. North-Holland/American Elsevier, Amsterdam—
London—New York.

— —> 1973: The effect of reciprocal translocations on segregation and multivalent formation
in autotetraploids of rye, Secale cereale. Genetica 44, 270—282.

- — —, 1975a: The quantitative analysis of chromosome pairing and chiasma formation based

on the relative frequencies of MI configurations. VII. Autotetraploids. Chromosoma
50, 211—222.

—_— $7ib: Meiotic Configurations, 251 S. Springer-Verlag, Berlin—FHeidelberg—New

ork.

TroMas, J. B., and P. J. Kavrsies, 1976: A bouquet-like attachment plate for telomeres in
leptotene of rye revealed by heterochromatin staining. Heredity 36, 155—162. +

THOMPSON, J. B., 1956: Genotypic control of chromosome behaviour in rye. II. Disjunction
at meiosis in interchange heterozygotes. Heredity 10, 99—108. o

Tno, H., and A.-HaeserG, 1951: Cytological studies on sarne X-ray mutants of barley.
Anal. Estac. Exp. Aula Dei 2, 140—167.

Tsucrya, T, 1957: Fertility of autotetraploids and their hybrids in barley. II. Meiosis and

. fertility in tetraploid hybrids. Seiken Zih4 8, 27—32.

— > 1969: Status of studies of primary trisomics and other aneuploids in barley. Genetica
40, 216—232. ) )

——> 1971: An improved aceto-carmine squash method, with special references to the
modified Rattensbury’s method of making a preparation permanent. Barley Genet.
Newsletter 1, 71—73.

WALTERS., M. S., and D. U. GersTEL, 1948: A cytological investigation of a tetraploid Rboeo
dzscolor: Amer. J. Bot. 35, 141—150. ; ‘

WALTHER, F., 1959: Fertilititsuntersuchungen beim Roggen. Z. Pflanzenziichtg. 41, 1—32.

, | N
/ i

) Anschrift des Verfassers: Dr. W. Friepr, Abteilung fiir Pflanzengenetik der Gesellschaft
fiir Strahlen- und Umweltforschung mbH, D-8059 Griinbach (BR Deutschland)



