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1. EINLEITUNG

1.1. Polyploidie: Beispiele und Definitionen

Def Begriff Polyploidie bezeichnet die Eigenschaft multipler Chromo-

somensdtze und die daraus resultierenden morphologischen, zytologischen,

->1~genetischenﬂund—physioiagisﬁhen—@hdfekterisiiké«~de~ﬂech der-Anzahl

 der vorllegenden Chromosomensatze spricht man von Tri-, Tetra-, Penta-,

" Hexaploiden, USW.

" Von zUchterischer Bedeutung ist die Polyploidie vor allem wegen der
hdufig beobachteten VergroBerung der pflanzlichen Organe. Dieser soge-
nannte gigas-Effekt beruht auf der VergrdBerung des Zellvolumens im

'Vergleich zur diploiden Ausgangsform.

Die Entdeckung der ColchiziSVirkung auf die Zellteilung (DUSTIN 1934;
BLAKESLEE 1937; EIGSTI 1938) ersffnete die Moglichkeit, polyploide
Pflanzen in groBer Zahl auf einfache Weise herzustellen. Die danach
einsetzenden umfangreichen Untersuchungen fuhrten zu verfeinerten Metho-
- den der effizienten Polyploidisierung und Polyploidierchtung.4$o WUT=
:den bereits in den 20er Jahren Amphidiploide (Allopolyp101de) herge-
stellt. Das klassische Beispiel ist Raphanobr0551co (2n=4x=36), eine
neue Art, die KARPECHENKO (1928) durch Verdopplung des Bastardes agha--
nus sativus (2n=2x=18) x Brassica oleracea (2n=2x=18) herstellte. Ein

weiteres Beispiel erfolgreicher Anwendung von Bastardierung und Polyploi-
disierung ist Triticale, der okto- oder hexaploide Bastaord von Weizen

und Roggen (RIMPAU 1891; O'MARA 1948). 1In diesem Fall aber, wie in zahl-
‘reichen anderen Beispielen, konnten Stabilitdt, Fertilitdt und Kornqua-
litdt der neuen Polyploiden noch nicht voll befriedigen (ZILLINSKY 1974 ;
GUSTAFSON 1976). Aus diesem Grunde war es bisher vielfach aus wirtschaft-
lichen GrUnden nicht sinnvoll, solche induzierten Polyp101den -pflanzenbau=-
lich zu nutzen. '

Diese Feststellung mag zundchst Uberraschen,da man heute weif3, daB eine
groBe Anzahl von Kulturpflanzen oder viele ihrer nahen Verwandten Poly-
ploide sind. Allein in der Gattung Hordeum sind Uber die Hdlfte der be-.
kannten Arten polyploid, etwa ein Drittel tetraploid (RAJHATHY et al.

- 1963), davon ist jedoch keine eine Kulturform. .

Insgesamt gesehen kann etwa ein Drittel aller Pflanzenarten als polyploid
bezeichnet werden (STEBBINS 1971). Unter den Grdsern ist der Anteil aber
51cher hther und durfte etwa zwei Drittel bis drei Vlertel ausmochen
(STEBBINS 1956; GOULD 1968; DAVIDSE und POHL 1974).
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Um den scheinbaren Widerspruch zwischen hdufigem Auftreten natirlicher
Polyploider und den Schwierigkeiten bei der Nutzung induzierter zu er-

kldren, ist es zundchst erforderlich, sich einen Uberblick Uber die ver-

schiedenen Erscheinungsformen der Polyploidie zu verschaffen und wichtige

Termini zu definieren.

7 Die grofe bruppe der Polypldidéh*ist‘nﬁmlich—in—sich¥nicht»homogen. Be-

ziglich ihrer unterschiedlichen Entstehung und der daraus resultierenden
Verhaltensweisen muB man zwei extreme Formen.unterscheiden, wie KIHARA
und ONO bereits 1927 deflnlerten. Danach versteht man unter Autopoly-
ploidie (Autoploidie) die Verdopplung oder Vervielfachung des Chromoso-
mensatzes, unter Allopolyploidie (Alloploidie, Amphidiploidie) dagegen

" eine Genomvermehrung, die durch Bastardierung, d.h. die Vereinigung ver-

schiedener Chromosomensatze,“und ihrer Verv1elfcchung erfolgt., Dieser
letztgenannte Schritt kann entweder im Bastard selbst oder bereits in
den elterlichen Formen stattfinden. In beiden Fdllen scheint die Bildung
unreduzierter Gameten und deren Befruchtung die Hquptursache der Poly-
ploidisierung zu sein (HARLAN und DEWET 1976).

= Heute weiS man, daB es zwischen den belden extremen PolyplOLdletypen
- Ubergongsformen gibt. STEBBINS (1971) unterscheidet zw1schen primdren

7‘»und sekunddren; Polyploiden und definiert:

A, Primdre Polyploide

(1) Nicht-Bastard Polyploide (strikte Autoploide);
(2) Bastarde von Okotypen gleicher Arten;
(3) Polyploide Artbastardes

a) Ausgangssorten nur wenig unterschieden,
b) Ausgangsarten durch Chromosomenmutationen unterschieden
(segmentelle Alloploide),

c) Ausgangsarten stark verschieden_(strikte Alloploide);

" B. Sekundire Polyploide entstehen aus primédren unter der Einwirkung von

 Mutation und Rekombination, Chromosomensegregation, Introgression,

sekundérer Bastardierung und sekunddrer Verdopplung.STEBBINS (1971)

betont aber, daB auch diese differenzierten Typen nicht als deutlich
voneinander abgegrenzt zu sehen sind. Sie sind vielmehr Teile eines
- Systems mit flieBenden Ubergdngen, des sogenannten "Polyp101den Kom=~
»plexes" (BABCOCK und STEBBINS 1938)




,Der Alloploidie kommt nach zahlreichen einschligigen Befunden die welt-
- aus groBere Bedeutung im Pflanzenreich zu und natiUrliche Autop101de
"kommen relativ selten vor (HANELT 1966, HARLAN und DEWET 1976; SKIEBE

1975 a,b). Die geringe Verbreitung von Autoploiden laBt sich recht gut

. 'aus ihrer Entstehungsweise und dem daraus resultierenden zytogeneti-

__schen Verhalten erklédren. Ganz anders als bei Alloploiden ndmlich ~ die

aufgrund der Verschledenartlgkelt der elterlichen Chromosomen regel-
mdBige Meiose, disome Spaltungsraten und volle Fertilitit aufweisen -

sind die multlplen Chromosomen-eines Satzes in Autoploiden homolog,

~ Sie paaren deshalb in der Meiose hdufig in Multivalenten. Diese werden

infolge unkorrekter‘Oriehtierung vielfach numerisch unregelmidBig auf
die Tochterkerne verteilt, so daB chromosomal unbalanzierte Gameten

entstehen. Kommen diese zur Befruchtung, so bilden sich aneuploide

o Embryonen, die - je nach dem Grad der Aneuploidie = friih abortieren

(Sterilitdt) oder unterentwickelte Samen (Schmachtkdrner) ausbilden.

J'Daraus aufwachsende Pflanzen sind letal oder subvital und vielfach hoch-

gradig steril., Do selbst euploide Pflanzen partiell steril sind, wird

 die Leistungsfdhigkeit einer solchen autoploiden Form insgesamt mehr

oder weniger stark reduziert,

Aus den dargestellten Grinden wird fur die Zichtung leistungsfdhiger
Kulturpflanzen im allgeméinen die Herstellung neuer Alloploider auf dem
Wege der Art- und Gattungsbastardierung als aussichtsreicher bewertet.
In diesem Zusammenhang wird neuverdings die 'somatische Hybridisierung?®

~von Protoplasten als besonders vielversprechend angesehen (MELCHERS

1977). Die Nutzung autoploider Formen, die noch in den 50er und é0er
Jahren so stark propagiert worden war (ELLERSTROM und SJODIN 1963;

GAUL 1958, 1963; MUNTZING 1970) ist in den Hintergrund getreten.

Schon vor mehr als 30 Johren wurden autotetraploide Gersten hergestellt

" und zichterisch bearbeitet. Als Grundlage einer zichterischen Nutzung

wurde vor allem das hohe Tausendkorngewicht (TKG), die gute Standfestig-
keit -beides verursacht durch den gigas-Effekt- und schlieBlich der er-
hohte Proteingehalt, der den. Gehalt vergleichbarer diploider um etwa

30 % Uberschreitet (GAUL et al. 1970) angesehen. :
" Zur Uberwindung der hohen Sterilitit autotetraploider Gerste hat GAUL
Mitte der 50er Jahre mit den ersten Arbeiten zur "Diploidisierung auto-

tetraploider Gerste" begonnen. Dabei sollte nicht nur eine Methode zum
strukturellen Umbau der vier homologen. Genome mit dem Ziel der 'Bivalen-
tisierung der Meiose' entwickelt werden, sondern es wurden auch neue Er-

- kenntnisse Uber die Evolutlon natUrlicher Polyploider erhofft (BENDER

und ~GAUL 1966).




‘2. LITERATURUBERBLICK

2.1. Untersuchungen an autotetraploiden Pflanzen

2.1.1. Zytologisches Verhalten

Erste Berichte Uber autotetraploide Pflanzen datieren _vom Beglnn unse-
‘res Jahrhunderts (LUTZ 1907). o

In der Gattung Hordeum konnte erstmqls VON BERG (1936) an natirlichem
" H. bulbosum Material® x) von TSCHERMAK und von KUCKUCK (1934) Autotetra-
ploidie nachweisen. Er beobachtete im Mittel 4,6 Quadrivalente (IV) in
‘der Metaphase I der Meiose, wobei in den einzelnen Zellen von O bis 7
IV vorkamen (s. Tab. 1). Etwa 2/3 der Chromosomen bildeten also Quadri-
valente, 84,5 % davon wiederum Ringe. Chiasmata (Xta) waren Uberwiegend
- terminalisiert, Anaphase I-Segregation und spétere Meiose-Stadien vdllig

. normql.

Diese Ergebnisse wurden spdter von LEIN (1948). bestatlgt (s. Tab. 1, S.69).
Er fand auBerdem hohe Pollenfertilitdt und bei freier Bliute etwa gleichen
‘Ansatz bei diploidem (41 %) und tetraploidem (47 %) H. bulbosum. Regel-
; mdBige Sporogenese wurde nach LEIN durch genetische Regulierung der .

Chiasma-Terminalisierung gewdhrleistet.,

Ganz anders liégen die Verhdltnisse bei kinstlich hergestellten autotetra-
ploiden H. vulgare (2n=4x=28). PETO (1936) fand in hitzeinduzierten Auto~
" tetraploiden 1 - 7, im Mittel 3,6 IV/PMZ (Tab. 1). Die Chiasma-Frequenz
war in Tetraploiden weniger als doppelt so hoch als in Diploiden. Die
niedrige Trivalent(III)-Frequenz erkldrte PETO damit, daB in Trivalenten
keine 'Sdttigung der Paarungsneigung' entlang des ganzen Chromosomes ge~
‘geben ist, und somit noch Abschnitte fur die Paarung eines vierten Chro-
- mosoms frei sind. Eine einfache, aber einleuchtende Erkldrung dieser Tat-
sache, auf die spdter noch eingegangenen wird.

Mit der Einfuhrung des Colchizins (BLAKESLEE 1937; EIGSTI 1938) wurde
‘die Herstellung Autopolyploider erheblich vereinfacht. In der Folgezeit
ist Uber zohlrelche neve tetraploide Gersten berichtet worden. In jedem —
~Fall kommt es in solchen Pflanzen zu Uni- und Multivalentbildung (CHEN
et al. 1945). Die mittlere Quadrivalentfrequenz (IV) pro Zelle variiert
~ meistens zwischen 3 und 4. So fanden MORRISON und’ RAJHATHY (1960 a) 3,9 Iv

x)unb‘ekcmn‘ce:: Herkunft




~ CAUDERON und CAUDERON (1956) 3,8, TSUCHIYA (1957) 3,0, DAVIES (1958) .
3,1 IV im Mittel pro PMZ. Dabei wurden 1 - 7 Quadrivalente pro Zelle
beobachtet (MORRISON und RAJHATHY 1960 b; ONO 1952; TSUCHIYA 1957)

(s. Tab., 1).

Frihere Resultate von FREISLEBEN (1942) und von ROSENDAHL (1944) bei

hitzeinduzierten tetraploiden Gersten weichen deutlich von den vorge-
nannten ab. FREISLEBEN fand in 15 Pflanzen mit.dhnlicher*VerteilUng'nur '
durchschnittlich 1,7 IV/PMZ, in einer anderen Pflanze aber 3,1 IV. Von

315 untersuchten PMZ zeigten immerhin 24 (7,7 %) ausschlieBliche Bivalent-
paarung. ROSENDAHL setzte die Untersuchungen an diesem Material fort und
fand auch in F1 und F2 von 18 Kreuzungsncchkommenséhaften_keine stdrkere
'Tendenz zur Multivalentbildung (Mittel 2,1 IV). Dabei war die mittlere

’ Chiasma-Frequenz mit 22,3/PMZ extrem niedrig. Ebenso geringe Quadriva-

- lent-Hdufigkeiten fand ROMMEL (1955): 1,5 IV im Mittel von 33 Zellen

einer autoploiden Nachkommenschaft der Sorte 'Wong' und 2,1 IV im Mittel

 von 25 Zellen eines tetraploiden Zuchtstammes, 293 PMZ in Cy aus diploi~-
den Kreuzungen hatten im Durchschnitt 1,7 IV. Untersucht wurden nur
"einwandfrei zu anoly31erende Zellen" ; 6,5 % der PMZ zeigten ausschlieB-

- liche Bivalentenpaarung.

' CAUDERON und CAUDERON (1956) sowie DAVIES (1958) verglichen das meioti-

sche Verhalten von natuUrlichem 4x H. bulbosum und kinstlichem 4x H. vulgare.

Die Autoren fanden mehr IV in H. bulbosum als in vulgare (Tab. 1).

- DAVIES beobachtete in der naturlichen Form keine Trivalente. Wie VON BERG
(1936) fand auch er eine hthere Chiasma-Frequenz in der natirlichen Form.
- CAUDERON dagegen stellte in 4x H. bulbosum weniger Chiasmata als in
4x'H. vulgare und in diploider Kulturgerste fest. Die Pollenfertilitﬁt

" war in tetraploidem bulbosum sogar hodher als in diploider Suatgerste
(DAVIES 1958).

~ Ahnliche Huufigkeiten verschiedener Chromosomenkonfigurationen wie bei

*. Gerste wurden von anderen autotetraploiden Grasarten (2n=4x=28) berich-

tet (Tab. 1). Die Quadrivalentfrequenzen liegen in der Regel zwischen 3
und 4, TIMMIS und REES (1971) fanden 4,1 IV in Secale cereale, dem Kul-
turroggen. MORRISON und RAJHATHY (1960 b) untersuchten die Quadrlvulent-
hdufigkeiten in sehr verschiedenen Grasarten und fanden durchschnitt- '
lich 4,3 IV/PMZ, wobei keine Art signifikant von diesem Mittelwert ab-
wich (Tab. 1). Auch die natirlichen Arten Arrhenatherum elativs und H.

_ ‘bulbosum zeigten damit keinen Trend zur Blvalentpqurung. Dagegen fand

CHIN (1943) nur 1,1 Quadrivalente in S. cereale, das inversionsheterozy-
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got war. OTLOWSKA (1971) berichtete Uber extrem niedrige (0,7) Quadri-
valentfrequenzen in Roggen. Zuweilen wurden auch von anderen autotetra-
ploiden Arten niedrigefe Quadrivcleht—Frequenzen mitgeteilt. So stell-
ten GUPTA und KOAK  (1976) in induzierten autotetraploiden Zinnla
‘elegans (2n=4x=48), einer tropischen Zierpflanze, nur 0,5 Quadrivalente

fest. Die Chiésma-Frequenz war dabei sehr niedrig und von 22,5 Bivalen~

ten (II) waren 20,7 stabformig. Als Ursache dafir wurde die geringe

Chromosomenldnge angesehen. MORRISON und RAJHATHY (1960a) fanden aller-

dings keinen Zusammenhang zwischen Chromosomenltnge und Quqdrivqlent-_

hdufigkeit. | |

In 10 verschiedenen Arten mit z.T. extrem kurzen Chromosomen bildeten

etwa zwei Drittel der Chromosomen Quadrivalente, in FlochS'(Eiﬂgﬂ SSP.,
2n=4x=60) und Mais (Zgg_mgxi, 2n=4x=40), beide mit sehr kurzen Chromo~

. somen, sogar Uber 70 %.

Die zahlreichen Untersuchungen an verschiedenen anderen autotetraploiden

Arten brachten sehr dhnliche Resultate. Nur in wenigen Fidllen waren weni-

ger als die Hdlfte der Chromosomen in Quadrivalenten gebunden. Die Ur-

sachen dieser Fdlle sind entweder zu niedrige Chiasmafrequenzen (z.B. in

Theobroma cocao; 2n=4x=40; MARTINSON 1975) oder die Kontrolle der Chro-

mosohenpcorung in Richtung auf bevoriugte Bivalentbildung wie sie offen=-

v bar v.a. in der weitgehend autoploiden Luzerne (Medicago sativa, 2n=4x=32;
. ARMSTRONG 1971) und in Lotus corniculatus (2n=4x=24; DAWSON 1941) wirk-

sam ist.

Neben Quadrivalenten kommen in Tetraploiden Bivalente vor (Tabelle 1).
~ Die Bivalentfrequenz ist der Quadrivalenthdufigkeit umgekehrt proportio-
nal. Bivalente sind in bezug auf die Chromosomenverteilung grundsitzlich

als die einzige absolut regelmdBige Paarungskonfiguration anzusehen.
Die Haufigkeiten von Uni- und Trivalenten sind im allgem?ihgn niédrig,
d.h. < 1,0, Dennoch haben sie offenbar groBe Bedeutung fiur die Unregel-

mdBigkeit spdterer Meiosestadien und den Samenansatz. DiesbezUglich liegt

~ eine umfangreiche Untersuchung von MYERS und HILL (1940) an den auto-
 tetraploiden Grasarten (2n=4x=28) Dactylis glomerata, Arrhenaterum elatius

und Agropyron cristatum vor,

‘Die hier erwdhnten Ergebnisse stellen eine exemplariéche'Auswahl aus

. der wesentlich umfangreicheren Literatur Uber das zytologische Verhalten
.autotetraploider Pflanzen dar. Zahlreiche weitere Hinweise enthdlt die
-'umfassénde Literatursammlung von GOTTSCHALK (1976).

. !
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2.1.2. Aneuploidie, Fertilitdt und Vitalitdt

Die UnrégelMdBigkeiten der Chromosomenpaarung in Autotetraploiden sind
die Ursache fur die Entstehung aneuploider Gameten (Gonen). Falls die-
se zur Befruchtung gelangen, fUhren sie zur Bildung von aneuploiden

Zygoten. Setzt man voraus, daB diese eine geringere Chance der normalen

Entwicklung haben, so ergibt sich daraus ein mehr oder weniger groBer
EinfluB auf die-Fertilitdt (Samenproduktion) und damit auf den Korner-
trag von Getreidepfldnzen. Dieser Zusammenhang wird allerdings in Ab-

hdngigkeit von Genotyp und Umweltfaktoren weiter modifiziert.

Die AuBenfaktoren bestimmen letztlich, ob aneuploide Embryonen frih ab-
sterben oder sich zum Korn ausbilden. Daher ist bei htherer Fertilitdt
normalerweise auch eine hohere Aneuploidenrate in Nachkommenschaften
autotetraploider Pflanzen zu erwarten. Umgekehrt sollten bei niedriger
Fertilitdt weniger Pflanzen einer Nachkommenschaft aneuploid sein,

Den wechselseitigen Zusammenhang zwischen Aneupioidie und Fertilitdt

-verdeutlichen die Untersuchungen von MOORE §T963> an Tetraroggen. Die

Sorte "Fourex" zeigte in Davis, Kalifornien und Svalsf, Schweden, glei-

ches meiotisches Verhalten und &hnliche Fertilitdt bei euploiden Pflan-

~zen. Aneuploide aber waren in Davis wesentlich vitaler und fertiler als

in Svalsf. Gunstigere Umweltbedingungen erlauben also eine hohere Uber-

- lebensrate aneuploider Zygoten.

Auch die Ergebnisse von ROMMEL (1961) an Tetragerste bestdtigen einen
solchen Zusammenhang. Der Samenansatz variierte erheblich zwischen zwei

Generationen und die Nachkommenschaft der fertileren Generation enthielt

wesentlich mehr Aneuploide. DaB neben klimatischen beispielsweise auch

Erndhrungsfaktoren eine Rolle spielen, zeigten ELLERSTROM und SJODIN

-(1963) in einem Versuch mit zus@tzlicher Stickstoff=Diungung. Die dadurch

verursachte signifikante Erhshung des Samenansatzes war offenbar bedingt

durch eine hthere Uberlebensrate aneuploider Embryonen.

SchlieBlich hdngt die Vitalitdt selbst auch vom Genotyp der betreffenden
Tetraploiden ab., MUNTZING (1954) verglich "reine" Tetraroggenlinien mit

- ihren Bastarden. Deren F1 zeigte einen deutlichen Heterosiseffekt bei

gleichzeitig signifikant erhthter Fertilitdt. Auch ELLERSTROM und HAGBERG
(1967) fanden deutliche Heterosis in Triplex (AAAc) und Duplex-Heterozy-

- -goten (AAaa) in Verbindung mit hoherem Samenansatz.
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- In Tetragerste beobachtete ISING (1967) den gleichen Zusammenhang;

F]-Pflcnzen mit ausgepridgter Heterosis zeigten htheren Samenansatz
als solche mit geringerem oder keinem Hybrid-Effekt.

Eine,Ausleée allein auf Fertilitdt kann daher durchaus zu uneernschten

Ergebnissen fuhren, insbesondere wenn sie mit weitgehend heterozygotem

Material an nur einem Ort durchgefihrt wird. Vitale Pflanzen mit htherem
Samenansatz konnen-dann in ihren Nachkommenschaften mehr Aneuploide und
infolgedessen geringefen Kornertrag aufweisen. Die Selektion fertiler
Pflanzen muB also auf jeden Fall Uber mehrere Generationen durchgefihrt
werden, wobei die Leistung der Pflanzen-Nachkommenschaften (PNK) beson-
ders zu beachten ist. Dafir erscheint das Pedigree-Verfahren besonders

geeignet zu sein.




2, LITERATURUBERBLICK

2.1. Untersuchungen an autotetraploiden Pflanzen

2.1.1., Zytologisches'Verhglten

bErste Berichte Uber cutotetrap101de Pflanzen datieren vom Beglnn unse-
res . Jchrhunderts (LUTZ 1907).

In der Gattunngordeum konnte erstmals VON BERG (1936) an natirlichem

" H. bulbosum Material®/ von TSCHERMAK und von KUCKUCK (1934) Autotetra-
ploidie nachweisen. Er beobachtete im Mittel 4,6 Quadrivalente (IV) in
der Metaphase I der Meiose, wobei in den einzelnen Zellen von O bis 7
IV vorkamen (s. Tab. 1). Etwa 2/3 der Chromosomen bildeten also Quadri-
valente, 84,5 % davon wiederum Ringe. Chiasmata (Xta) waren uberw1egend
- terminalisiert, Anophcse I-Segregation und spitere Meiose-Stadien volllg
normal

Diese Ergebnisse wurden spdter von LEIN (1948) bestdtigt (s. Tab. 1, S. 69).
- Er fand auBerdem hohe Pollenfertilitdt und bei freier BlUte etwa gleichen
’Ansctz bei diploidem (41 %) und tetraploidem (47 %) H. bulbosum. Regel-

- mcﬁlge Sporogenese wurde nach LEIN durch genetische Regullerung der

Chlasma-Termlnallslerung gewdhrleistet,

Ganz anders llegen die Verhdltnisse bei kinstlich hergestellten avtotetra-
ploiden H. vulgare (2n=4x=28). PETO (1936) fand in hitzeinduzierten Auto-
tetraploiden 1 - 7, im Mittel 3,6 IV/PMZ (Tab. 1). Die Chiasma~Frequenz

" war in Tetraploiden weniger als doppelt so hoch als in Diploiden., Die

niedrige Trivalent(III)- Frequenz erklirte PETO damit, daB in Trivalenten
keine 'Sdttigung der Paarungsneigung' entlang des ganzen Chromosomes ge-

". ‘geben ist, und somit noch Abschnitte fur die Paarung eines vierten Chro-

mosoms frei sind. Eine einfache, aber einleuchtende Erklarung dieser Tat-
sache, auf die spdter noch eingegangenen wird,

- Mit der EinfUhruhg des Colchizins (BLAKESLEE 1937; EIGSTI 1938) wurde

die Herstellung Autopolyploider erheblich vereinfacht. In der Folgezeit
ist Uber zchlrelche neve tetraploide Gersten berichtet worden. In jedem
- Fall kommt es in solchen Pflanzen zu Uni- und Mult1v01entblldung (CHEN

© ‘et al. 1945), Die mittlere Quadrivalentfrequenz (IV) pro Zelle variiert

 meistens zwischen 3 und 4. So fanden MORRISON und RAJHATHY (1960 a) 3,9 1Iv

x)unbekonn‘ter Herkunft




~ bulbosum zeigten’ﬂamit keinen Trend zur Bivalentpaarung. Dagegen fand
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CAUDERON und CAUDERON (1956) 3,8, TSUCHIYA (1957) 3,0, DAVIES (1958) .
3,1 IV im Mittel pro PMZ, Dabei wurden 1 - 7(hhdrivalentepro Zelle
beobachtet (MORRISON und RAJHATHY 1960 b; ONO 1952; TSUCHIYA 1957)

(s. Tab. 1) '

Fruhere Resultate von FREISLEBEN (1942) und von ROSENDAHL (1944) bei
‘hltzelndu21erten tetraploiden Gersten weichen deutlich von den vorge-
nannten ab. FREISLEBEN-fand in.15 Pflanzen mit @hnlicher Verteilung nur
durchschnittlich 1,7 1V/PMZ, in einer anderen Pflanze aber 3,1 IV. Von

315 untersuchten PMZ zeigten immerhin 24 (7,7 %) ausschlieBliche Bivalent-
paarung. ROSENDAHL setzte die Untersuchungen an diesem Material fort und

fand auch in F1 und F2 von 18 Kreuzungsnachkommenschaften keine stidrkere

Tendenz zur Multlvolentblldung (Mittel 2,1 1IV). Dabei war die mittlere

Chlosma—Frequenz mit 22, 3/PMZ extrem niedrig. Ebenso geringe Quadriva-

- lent-Hdufigkeiten fand ROMMEL (1955): 1,5 IV im Mittel von 33 Zellen

~ einer autoploiden Nachkommenschaft der Sorte *Wong' und 2,1 IV im Mittel

von 25 Zellen eines tetraploiden Zuchtstammes, 293 PMZ in C]’aus diploi-
den Kreuzungen hatten im Durchschnitt 1,7 IV. Untersucht wurden nur
"einwandfrei zu analysierende Zellen" ; 6,5 % der PMZ zeigten ausschlieB-

llche Blvalentenpaorung.

CAUDERON und CAUDERON (1956) sowie DAVIES (1958) verglichen das meioti-
sche Verhalten von natiurlichem 4x H. bulbosum und kinstlichem 4x H. vulgare.
Die Autoren fanden mehr IV in H. bulbosum als in vulgare (Tab. 1). ‘ o
- DAVIES beobachtete in der naturlichen Form keine Trivalente. Wie VON BERG
(1936) fand auch er eine hohere Chiasma-Frequenz in der natirlichen Form.
CAUDERON dagegen stellte in 4x H. bulbosum weniger Chiosmato’ols in

4x H. vulgare und in diploider Kulturgerste fest. Die Pollenfertilitdt

" war in tetraploidem bulbosum sogar hdher als in dlplOlder Saatgerste.

(DAVIES 1958).

Ahnliche Huufigkeiten verschiedener Chromosomenkonfiguratiohen wie bei

- Gerste wurden von anderen autotetraploiden Grasarten (2n=4x=28) berich-

tet (Tab. 1). Die Quadrivalentfrequenzen liegen in der Regel zwischen 3 ‘
und 4, TIMMIS und REES (1971) fanden 4,1 IV in Secale cereale, dem Kul- |
turroggen. MORRISON und RAJHATHY (1960 b) untersuchten die Quadrivalent-
hdufigkeiten in sehr verschiedenen Grasarten und fanden durchschnitt-
lich 4,3 IV/PMZ, wobei keine Art signifikant von diesem Mittelwert ab-
wich (Tab. 1). Auch die natirlichen Arten Arrhenatherum elatius und H.

" CHIN. (1943) nur 1,1 Quadrivalente in S. cereale, das .inversionsheterozy-
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got war. OTLOWSKA (1971) berichtete Uber extrem niedrige (0,7) Quadri-
valentfreqqenzen in Roggen. Zuweilen wurden auch von anderen autotetrag-
ploiden Arten niedrigefe Quadrivalent-Frequenzen mitgeteilt, So stell-
ten GUPTA und KOAK  (1976) in induzierten autotetraploiden Zinnia
“elegans (2n=4x=48), einer tropischen Zierpflanze, nur 0,5 Quadrivalente

_ fest. Qig_chigsma=Erequenz_wuz;dobei—sehr—ﬂiedrig~und von 22,5 Bivalen-
“ten (II) wareh‘20,7 stabformig. Als Ursache dafir wurde die geringe
ChromosomenLlénge angesehen. MORRISON und RAJHATHY (1960a) fanden aller-
dings keinen Zusammenhang zwischen Chromosomenlinge und Quadrivalent-
hdufigkeit. | |

In 10 verschiedenen Arten mit z.T. extrem kurzen Chromosomen bildeten
etwa zwei Drittel der Chromosomen Quadrivalente, in Flachs (Eiﬂiﬂ ssp,,
2n=4x=60) und Mais (Zea mays, 2n=4x=40), beide mit sehr kurzen Chromo-

- somen, sogar Uber 70 %.

Die zahlreichen Untersuchungen an verschiedenen anderen avtotetraploiden
Arten brachten sehr @hnliche Resultate. Nur in wenigen Fdllen waren weni-
ger als die Hdlfte der Chromosomen in Quadrivalenten gebunden. Die Ur-
sachen dieser Fdlle sind entweder zu niedrige Chiasmafrequenzen (z.B. in
Theobroma cocoo,'2n=4x=40; MARTINSON 1975) oder die Konfrdlle der Chro-
,mogomenpccrung in Richtung auf bevorzugte Bivalentbildung wie sie offen-—"

‘bar v.a. in der weitgehend autoploiden Luzerne (Medicago sativa, 2n=4x=32;
. ARMSTRONG 1971) und in Lotus corniculatus (2n=4x=24; DAWSON 1941) wirk-
sam ist,

Neben Quadrivalenten kommen in Tetraploiden Bivalente vor (Tabelle 1.
Die Bivalentfrequenz ist der Quadrivalenthdufigkeit umgekehrt proportio-
nal. Bivalente sind in bezug auf die Chromosomenve;teilqng grundsdtzlich
- als die einzige absolut regelmdBige Paarungskonfiguration anzusehen,

Die Hdafiékei{eﬁ voh:UEié'Qnd Trinl9gtan§ind im‘allgemgihgn niedrig,
d.h. < 1,0, Dennoch haben sie offenbar groBle Bedeutung fur die Unregel-
mdBigkeit spidterer Meiosestadien und den Samenansatz. Diesbeziglich liegt

eine umfangreiche Untersuchung von MYERS und HILL (1940) an den auto-
tetraploiden Grasarten (2n=4x=28) Dactylis glomerata, Arrhenaterum elatius

und Agropyron cristatum vor,

Die hier erwdhnten Ergebnisse stellen eine exemplarische Auswahl aus

.- autotetraploider Pflanzen dar. Zaohlreiche weitere Hinweise enthdlt die
 umfassende Literatursammlung von GOTTSCHALK (1976). '
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2.1.2. Aneuploidie, Fertilitdt und Vitalitdt

Die UnregélmdBigkeiten der Chromosomenpaarung in Autotetraploiden sind
die Ursache fUr die Entstehung aneuploider Gameten (Gonen). Falls die-
se zur Befruchtung gelangen, fihren sie zur Bildung von aneuploiden

Zygoten. Setzt man voraus, daB diese eine geringere Chance der normalen

Entw1cklung haben, so ergibt sich daraus ein mehr oder weniger groBer
EinfluB auf die-Fertilitdt (Samenproduktion) und damit auf den Korner-
.trag von Getreldepflanzen. Dieser Zusammenhang wird ullerdlngs in Ab-

hcnglgkelt von Genotyp und Umweltfaktoren weiter modifiziert.

" Die AuBenfaktoren bestimmen letztlich, ob aneuploide Embryonen fruh ab-
sterben oder sich zum Korn ausbilden. Daher ist bei hoherer Fertilitit

' normalerweise auch eine hohere Aneuploidenrate in Nachkommenschaften
autotetraploider Pflanzen zu erwarten. Umgekehrt sollten bei niedriger
Fertilitdt weniger Pflanzen einer Nachkommenschaft aneuploid sein.

Den wechselseitigen Zusammenhang zwischen Anéuploidie und Fertilitdt

verdeutlichen die Untersuchungen von MOORE (1963) an Tetraroggen. Die
“Sorte "Fourex zelgte in Davis, Kalifornien und Svalsf, Schweden, glei~ -
fchésumeiotisches Verhalten und thnliche Fertilitdt bei eup101den Pflan- -
| zen. Aneuploide aber waren in Davis wesentlich vitaler und fertiler als
©in Svclof Gunstigere Umweltbedingungen erlauben also eine hohere Uber~
’lebensrate aneup101der Zygoten,

Auch die Ergebnisse von ROMMEL (1961) an Tetragerste béstdtigen einen
solchen Zusammenhang. Der Samenansatz variierte erheblich zwischen zwei
Generationen und die Nachkommenschaft der fertileren Generation enthielt

- wesentlich mehr Aneuploide. DaB neben klimatischen beispielsweise auch
Erndhrungsfaktoren eine Rolle spielen, zeigten ELLERSTROM und SJODIN
(1963) in einem Versuch mit zusdtzlicher St1ckstoff—Dungung. Die dadurch
verursachte slgnlflkonte Erhshung des Samenansatzes war offenbar bedingt

_ durch eine hohere Uberlebensrate aneuploider Embryonen.

~ SchlieBlich hingt die Vitalitdt selbst auch vom Genotyp der betreffenden
Tetraploiden ab. MUNTZING (1954) verglich "reine" Tetraroggenlinien mit

- ihren Bastarden. Deren F] zeigte einen deutlichen Heterosiseffekt bei
gleichzeitig signifikant erhthter Fertilitdt. Auch ELLERSTROM und HAGBERG
(1967) fanden deutliche Heterosis in Triplex (AAAa) und Duplex-Heterozy-
"‘goten (AAaa) in Verbindung mit hoherem Samenansatz.



-2 -

-In Tetragerste beobachtete ISING (1967) den gleichen Zusammenhang;
F1-Pflcnzen mit ausgeprdgter Heterosis zeigten htheren Samenansatz |

als solche mit geringerem oder keinem Hybrid-Effekt.

Fine Auslese allein auf Fertilitdt kann daher durchaus zu unerwinschten

 Ergebnissen fihren, insbesondere wenn sie mit weitgehend heterozygotem

Material an nur einem Ort durchgefihrt wird. Vitale Pflanzen mit hdherem
Samenansatz kénnen-dann-in ihren Nachkommenscha%ten mehr Aneuploide und
infolgedessen geringéren Kornertrag aufweisen, Die Selektion fertiler
Pflanzen muB also auf jeden Fall Uber mehrere Generationen dufchgeFUhft
werden, wobei die Leistung der Pflanzen-Nachkommenschaften (PNK) beson-
ders zu beachten ist. Dafir erscheint das Pedigree-Verfahren besonders

geeignet zu sein.
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2.2. Chromosomenpaarung und Diploidisierung autotetraploider Individuen

2.1.1. Modelle der Chromosomenpaarung

Die Hdufigkeiteh der in der meiotischen Metaphase vorliegenden Chromoso-
menkonfigurationen werden im wesentlichen durch die eigentliche Chromo-

- somenpaarung—{Synepsis)—im—Zygotién—und durch—den—Chromatidaustausch
(Chiasma) im Pachytdn bestimmt (s. u.a. SYBENGA 1972) Auf der Basis
zufclllger Chromosomenpoorung und Chiasma- Blldung zwischen den je vier
homologen Chromosomen errechnete DURRANT (1960) die Hdufigkeiten der
verschiedenen Valenztypen. Er erwartete bei 3 Chiasmata (Xta) 60 % und

bei 4 Xta 75 % der Chromosomen in Quadrivalentkonfigurationen. Dabei wur-
den aber auch wesentlich mehr Uni- und Trivalente (bei 4 Xta 30 %) und
weniger Bivalente (bei 4 Xta 10 %) erwartet, als in Wirklichkeit beobach-
tet werden (s. Tab. 1). Die Annahme vollig zufdlliger Paarung oder/und
Chiasma-Verteilung ist demnach offenbar nicht zutreffend.

' SVED (1966) postulierte nur zwei Punkte der Paarungsinitiierung an den
Telomeren. Diese Einschrédnkung ldBt Bivalente UndiQuadrivolente im Ver-
hdltnis von 1 : 1 erwarten, so daB etwa 2/3 (67 %) der Chromosomen als

~ Quadrivalente und 1/3 als Bivalente gepaart sein muBten. Das ist beim
Tetraroggen in .der Regel der Fall (SYBENGA 1972), so qurSVED'S Postulat
dort offenbar zutrifft. Weitere Bestdtigung findet diese Annahme durch
‘zytologische Untersuchungen bei diploiden Arten. Beim Roggen (§3 cereale)
_insbesondere wurde nachgewiesen, daB die heterochromatischen Telomere
bereits in der‘prﬁmeiotischen Interphase (BOWMAN und RAJHATHY 1977) bzw.
in der frihen meiotischen Prophase (THOMAS und KALTSIKES 1976) -nahe bei-
einander liegen, d.h. in 'Chromozentren' vereinigt sind. Die eigentliche
Paarung (Synap31s) die im Zygotdn vollendet ist, wird also schon wesent-
lich friUher determiniert. In verschiedenen Arten, darunter Weizen (FELDMAN
et al. 1966) und Gerste (FEDAK und HELGASON 1970), wurde nachgewiesen, daB3
“selbst in somatischen Zellen homologe Chromosomen ndher beieinander lie-

- gen, als nicht-homologe (somatische Assoziation). Homologe Chromosomen
nehmen in der Interphase benachbarte Positionen an der Nuklearmembran °
ein (AVIVI und FELDMAN 1973; s.a. SINGH et al. 1976). Beim Roggen fanden
GODIN und STACK (1975) sichtbare Verbindungen zwischen heterochromatischen
Telomeren somatischer Chromosomen; auch dieser Befund belegt d1e Bedeutung
der Telomere fur die Chromosomenpaarung.

Seit der Entdeckung des "Paarungsmechanismus" auf dem langen Arm yon Chro~
 mosom 5B des Saatweizens (T. cestivum) durch OKAMOTO (1957) (s.a. SEARS
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und OKAMOTO 1958 und RILEY und CHAPMAN 1958) weiB man, daB die Chromo-
somenpocrung vielfach einer genischen Kontrolle unterliegt. Der Foktor
58 sowie weitere Gene verhindern die Paarung homoeologer und erlauvben
nur die Paarung homologer Chromosomen. Es wird gelegentlich angenommen,
daB die Chromosomenpaarung generell einer genischen Kontrolle unterliegt
(s. OKAMOTO und GAUL 1976). Andere Untersuchungen deuten jedoch an, daB
eine régelmaBlge Bivalentpaarung auch durch andere zytologische Besonder~

heiten verursacht -sein kann. Bei der allotetraploiden Baumwolle (G Gossy~
pium hirsutum, 2n=4x=52) werden ausschlieBlich Bivalente gebildet, weil

sich die A~ und D-Genome deutlich in der Chromosomenlinge unterscheiden
(MURSAL und ENDRIZZI 1976). Dabei splelt die Zunahme repetitiver DNA
(wiederholte DNA- Sequenzen), die moglicherweise selbst in die Regulation
der Chromosomenpaarung eingreift (STACK und CLARK 1973), eine Rolle.

Bei diploidem Roggen konnte REES (1955) nachweisen, daB auch die Chiasma-
bildung genisch kontrolliert ist. Dies trifft offenbar auch weitgehend fiur
die Chiasma-Lokalisation, d.h. fur die rdumliche Verteilung der Chiasmata
zu (JONES 1967). Damit der Erwartungswert von 67 % der Chromosomen in
Quadrivalenten realisiert werden kann, muB 1n jedem gepaarten Chromosomen-
arm mindestens ein.Chiasma gebildet werden, wie JOHN und HENDERSON (1962)
‘betonten. Sie fanden in tetrcp101den Schlstocerca-Arten gute Ubereinstim-

‘mung mit dem Modell (Abb. 1, S. 109). Niedrigere Chiasmafrequenzen fUhren
entsprechend zu weniger und hthere zu mehr Quadrivalenten. So werden in

4x Teosinte (2n=4x=40) im Pachyttn zwar Quadrivalente, spiter aber fast
ausschlieBlich Bivalente beobachtet (SYBENGA 1972), da Chiasmata nur quf
einer Seite des Partneraustausches (distal) lokalisiert sind. In autotetra-
ploidem Mais (2n=4x=40) dagegen werden mehrere Chiasmata pro Chromosom

und daher hdufig (komplexe) Quadrivalente gebildet (SHAVER 1962). Man kann
daher mit RILEY (1965) annehmen, daB mogllcherwelse bereits eine gering-
fugige Reduktion der Chiasmafrequenz genUgt, um die Paarung auf Bivalente

Zu beschranken.

Von der Chiasma-Zahl wird nicht nur dle Hdufigkeit verschledener Valenz-
typen, sondern auch -in Verbindung mit der ChlosmowLokallslerung- der
verschiedenen Quadrivalent- -Konfigurationen bestimmt. Bereits 193] hatte-
DARLINGTON aufgrund umfangreicher zytologischer Untersuchungen avtotetra-
ploider Arten aus verschiedenen Gattungen eine Systematik der Chromosomen-
Konfigurationen erstellt. Danach sind in Tetrcp101den 20 verschiedene Kon-
figurationen moglich (Abb. 9, s. S. 117). Davon sind 10 (Nr.11-20) Quadri-
valente. Deren Auftreten ist obhanglg von der Austausch- ~Frequenz zwischen
Chromosomen und von der Chiasma-Frequenz (Chromatld-Austausch) In Primula
sinensis (2n-4x—48) fand DARLINGTON die Typen 11, 17 und 18 am hdufigsten.

N
i
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2.2.2. Diploidisierung

Unter Diploidisierung versteht man die Anpassung Polyploider an das
Verhalten Diploider in (I) zytologischer, (II) genetischer und (111)
physiologischer Hinsicht. Wesentliche Kriterien dieser Anpassung sind

die strenge Bivalentenpaarung in der Meiose (Bivalentisierdng) und disome

Spaltungsraten. Der DiploidisierungsprozeB hat in der Evolution nicht
nur der Pflanzen (STEBBINS 1959) sondern auch, wie man heute weifl, der
Tiere eine groBe Rolle gespielt(OHNO 1970).

Aus den im vorhergehenden Abschnitt (2.2.1.) erwdhnten Mechanismen der

- Chromosomenpaarung ergeben sich vier Moglichkeiten einer Bivalentisie-
rung (I): (1) mit Hilfe von Paarungsgenen (Suppressoren), (2) durch Ver-
wendung von Arten mit abweichendem DNA-Gehalt, (3) durch eine Reduktion
der Chiasma-Frequenz und‘(4) mit Hilfe genetisch regulierter Chiasma-
Lokalisation. Die Wirksamkeit von Suppressoren (1) wurde in verschiedenen

segmentell-alloploiden Arten, z.B. Triticum aestivum, Avena sativa und

Festuca rubra (s. JAUHAR 1977) sowie in Gosszpidm (KIMBER 1961)'gefunden,

Aber auch in Uberwiegend autoploiden Arten sind solche Faktoren wirksam:
z.B. in Avena barbata (LADIZINSKY 1973), Phleum pratense (NORDENSKJOLD
1960) und in Brassica-Arten (HARBERD 1972). Die unterschiedliche Chromo-
somenlédnge bzw. deren abweichender Gehalt an repetitiver DNA (2) ist in
Gossypium hirsutum die Ursache der Bivalentisierung (MURSAL und ENDRIZZI
1976). SchlieBlich sind die Chiasma-Frequenz (3) bzw; Lokalisierung (4)

z.B. in Zea perennis (SHAVER 1962) und in Allium porrum (LEVAN 1940) maB-

gebend fUr die dort vorherrschende Bivalentpaarung.

Die genetische (II) und physiologische (III) Anpassung Polyploider wurde
-in naturlichen (segmentellen) Alloploiden durch langzéitige Selektion
- erreicht. Die zunidchst in Polyploiden mehrfach vorliegenden Gene werden
im Laufe der Evolution zunehmend veréndert, es findet eine genetische

Diploidisierung statt.
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vVerschiedene Alloploide unterscheiden sich im Grad ihrer Diploidisie~
rung. Der Brotweizen (I. agestivum) ist weniger weit diploidisiert als
der Saathafer (A,sqtivc), da nach mutagener Behandlung in Hafer mehr
sichtbare Mutationen ‘auftreten (s. SYBENGA 1972). Eine physiologische
Adaptation (I11) wurde nach v.WETTSTEIN. und STRAUB (1942) bei tetraploi-
den Linien von Bryum caespitosum erreicht. Bei diesem Moos stieg die Fer-

tilitdt kontinuierlich an, parallel dazu nahmen die Zellvolumina ab und
es entsfond eine stabile tetraploide Rasse. Ein dhnlicher Anpassungspro-
zeB hdtte moglicherweise bei polyploiden Getreidearten eine Verkleinerung
der Samen, d.h. den Verlust eines der wesentlichsten positiven Mérkmale-
Polyploider, zur Folge.

Die erwdhnten Beispiele lassen vermuten, daB eine Diploidisierung bei
Autopolyploiden am ehesten in, zytologischer Hinsicht zu erreichen ist.
GAUL (1958) hatte vermutet, daB die vorzugsweise Bivalentpaarung bei
Polyploiden durch ein balanziertes System folgender Faktoren gewdhrlei-
stet werden kdnne: strukturelle Differenzierung der Chromosomen, asynap-

tische Geneffekte und chromosomale Wechselwirkungen.

2.2.2;1.,$elektion in Autoploiden

Zundchst hatte man gehofft, solch ein stabiles System durch Selektion
auf Fertilitét oder meiotisches Verhalten in den Rohpolyploiden (Auto-
ploiden) herstellen zu konnen. Tatsdchlich wurden gewisse Fortschritte
erzielt. So stellte ONO (1952) nach sieben Generationen in zweizeiligen
Tetragerstensorten eine deutliche mittlere Fertilitdtserhthung fest.
Dabei gab es aber betrdchtliche Sortenunterschiede, mehrzeilige Gersten
zeigten keinen hoheren Ansatz. Auch REINBERGS und SHEBE SKI (1959; 1961)
erreichten in mehrzeiligen Gerstensorten nach mehrjdhriger Selektion
keine hdhere Fertilitat (REINBERGS 1963), ebenso wie SMITH (1959; 1960).
Da_die Sortenunterschiede reproduzierbar waren, vermuteten REINBERGS
~und SHEBESKI (1961) eine genische Kontrolle der Fertilitdt. |
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2.2.2.2. Bastardierung und Selektion

Erfolgreicher war die Selektion in der Regel, wenn sie an Bastardmaterial
durchgefuhrt wurde. Die Bastarde verschiedener Gerstensorten von ROMMEL
(1955) erreichten 69 %, von SMITH (1960) 75 %, und die von WEN-KWEI und
YII-RUI (1962) tber 90 % Samenansatz. Offenbar war die Fertilitdt umso
hoher, ]e mehr die Ausgangssorten dlfferlerten, was auf heterotische
Effekte schlleBen 1a8t- (MUNTZING 1956). Letztgenannter Autor hatte aber

fruher noch in F]O der Kreuzung von mehrzeiliger Winter- mit zweizeiliger

Sommergerste wesentlich "normalere" und vitalere Pflanzen gefunden, als
in den Rohtetraploiden. ‘

Uber die W1rkungen von Bastardierungen auch in Spateren Generationen lie-
gen umfangreiche Untersuchungen aus Kanada vor. Bastarde autotetraploider
Gerstensorten wurden selektie}t bis Fg und waren wesentlich fertiler als
die Eltern, wenn auch 70 % Samenansatz nicht erreicht wurden (REINBERGS
1953). Auch spitere Untersuchungen bestdtigten die Fertilitdtserhshung

durch Bastardierung (REINBERGS et al. 1970). Es be§tcnd zwar kein Zusammen-

hang zwischen MI-Merkmalen und der Fertilitﬁt wohl aber zwischen regel-
maBlger AI-Segregation und dem Samenansatz (r="40,86).

Dies und die Ergebnisse aus Spcltungscnolysen von zwel Mcrklerungsgenen

deuteten auf Vorzugssegregation der Chromosomen in diesem Material hin.

Auch KAO et ol.‘(1970) fanden regelmidBigeres Chromosomenverhalten in

Bastarden mit hoherer Fertilitdt als in den Ausgangssorten. Weitere Selek-

tion auf hohe bzw. niedrige Fertilitdt erhdhte bzw. verringerte zwar den
Anteil euploider Pflanzen, aber nicht den mittleren Samenansatz der Nach-
kommenschaft. Kurzlich berichteten SHEVTZOV und DAVIDENKO (1974) bei
Hordeum vulgare (2n=4x=23) Uber dhnliche Erfolge. Mit einer deutlichen

Erhshung des Samenansatzes von 52 auf 77 % in Bastarden gegenUber den. Aus-

gangssorten ging eine deutliche Reduktion der Quadrivalentfrequenz von
4,3 auf 3,4 einher. Analog nahm die Haufigkeit normaler AI-Zellen von 64

auf 81 % zu und Tetraden der Bastarde zeigten deutlich weniger Mikronuklei.

Beziglich der Ertragsleistung autotetraploider Gerste sah MUNTZING (1956)

gute Moglichkeiten der zichterischen Verbesserung, nachdem es ibhm gelun-

- gen war, den Kornertrag von'KreuzungsnochkommenschaftenAzu{verdoppeln»und

auf 80 % im Vergleich zu diploiden Sorten anzuheben. Aufgrund der erziel-

ten Fortschritte glaubten WEN-KWEI und YII-RUI (1956), das Fertilitdtspro-
blem in tetraploider Cerste mit Bastardierungen bereits geldst zu haben.

Diese Annahme muB wie viele andere als verfritht bzw. zu optlmlstlsch be-
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zeichnet werden, nachdem der endgiltige Durchbruch auf diese Weise zu-
mindest bei Tetragerste bisher nicht erzielt werden konnte. So hatte
z.B. ROMMEL (1964) festgestellt, daB Kombination und Selektion offen-
bar nicht zur Stcbilisierung ausreichen,-hachdem sie in der tetraploiden

Fq aus Kreuzungsdiploiden noch erhebliche Aneuploidie (42-66 %) gefun-

——den hatte. Sie—empfahl;—zusdtzlich Mutationen—einzusetzen. Dies wurde

~ in der Folgezeit verschiedentlich getan.

| 2.2.2.3. Mutationsausldsung undeelektion‘

" KAO et al. (1971) behandelten diploide F]-Populationen mit 8-Bromdesoxy-
uridin (BUdR) und verdoppelten den Chromosomensatz des Bastards mit Col-
- ~chizin., Im Vergleich zu Kontrollpflanzen zeigten die BUdR-behandelten
‘hsheren Samenansatz (88 vs 79 %), Uberwiegend regelmiBige (14:14) AI-
Chromosomenverteilung und einen geringeren Prozenfsatz rezessiver Pflan-
zen fur ein~Markierungsgen in F2. Da BUdR als Basenanalogon mit Adenin paa-
ren und damit Thymin ersetzen kann (FREESE 1963), fuhrten KAO et al. (1971)
die beobachtete regélmdBige Segregation infolge Vorzugspaarung auf kryp—

tische Strukturverdnderungen durch Genmutationen zurGck.

" In trisomer Gerste (2n+1=15) beobachtete TSUCHIYA (1969), daB das zusdtz-
“llch vorhandene Chromosom é mit Inversion und Deletion in keinem Fall

mit seinen normalen Homologen paarte. In entsprechenden tetrasomen Indl-
viduen (2n+2_16) bildeten die beiden zusdtzlichen umstrukturierten Chro-
mosomen in 90 % der Fdlle Bivalente und paarten nie mit ihren unverdnder-

ten Homologen.

WIEBE et al. (1974) berichteten Uber "eight—paired" Gersten-Linien mit
16 Chromosomen, die auf eine Translokation 5-7a zuriuckgingen. Das kurze
Extrachromosom (8) ist nach FINCH und KASHA (1976) entweder ein normales

oder ein transloziertes Chromosom 5 mit terminalen Defizienzen. Die Meiose

“ verlduft in den diploiden Formen vollig normal ( s. a. FEDAK 1976) und

in Haploiden wurde nur selten Chiasmabildung zwischen dem Extrachromosom
und Chromosom 5 beobachtet (FINCH und KASHA 1976). Die Ergebnisse unter-
streichen die Bedeutung der Telomere fir die Chromosomenpaarung und die

. Moglichkeit, durch die Verwendung geeigneter terminaler Defizienzen Vor~ =

'zugspaarung zu induzieren.

© GRELL (1961) fand Vorzugspaarung in triploider Droéthilo mit einem in-
vertierten Chromosom. Der Erwartungswe;t-der'PadrUhg eines Chromosoms mit
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seinen Homologen ist 67 %. Aufgrund der Nachkommenschaften errechnete .
GRELL die Hdufigkeit der Paarung bei einer Inversion (2 Bruche) auf

54 %, bei zwei Inversionen (4 BrUchen) auf 42 %, bei drei Inversionen
(6 Bruchen) auf 20 % und bei 13 Brichen schlieBlich hatte nur noch in

6 % der Eizellen das umstrukturierte Chromosom mit den Homologen paaren

_konnen. , ) B o . .

Ein Experiment zq;yﬂi}ekteniUnfersuchung der Wiikung struktureller

Heterozygotie auf die Vorzugspaarung stellte SHAVER (1963) an. Er kreuzte

Tetra-Mais (2n=4x=40), der homozygot fir die Inversion 3a und die gene-=
tischen Marker a; und 192 auf dem invertierten Segment war, mit natUr-
licher prennierender tetraploider Teosinte (2n=4x=40). Der Bastard wurde
mit dem homozygotrezessiven ‘4x Mais-Tester rickgekreuzt. Ebenso wurde
ein 4x Mais x Teosinte-Bastard ohne Inversion, eine duplex-heterozygote
 4x Maois-Inversionslinie und eine 4x Mais-Linie ruckgekreuzt. Die Spal-
tungsraten der beiden Marker wurden im Artbastard von 10,6:1 auf 31,2:1
und im autotetraploiden Mais von 5,7:1 auf 8,0:1 erweitert. Stabilisiew
rendes Element war die Strukturverdnderung, aber offenbar nur im Art-

bastard, da im 4x Mais Anaphasebriicken auftraten.

Mit dér gleichen Inversionslinie wies DOYLE (1963) Vorzugspaarung und
-segtegation in trisomen und tetraploiden Pflanzen nach. In letzteren

- spalteten Gameten normaler Pflanzen fiUr ein Gen g 3,82:1, in Inversions-
heterozygoten aber 8,26:1. In tetraploiden duplex-heterozygoten Pflanzen
fur eine Inversion traten deutlich wenigér AI-Bricken (13,9 %) auf als
in inversionsheterozygoten diploiden (38,2 %) und in simplex-heterozygo-
ten tetraploiden (33,7 %). Die Frequenz von Héterosynapsis wurde fur die
duplex-heterozygote Tetraploide mit 22,8 % statt der erwarteten 66,7 %
errechnet._ o

In der Abbildung 2 (S.110) wird versucht, die Wirkung von Inversions-
heterozygotie auf Chromosomenpaarung und Chromosomenverteilung schema-
tisch zu erldutern. In einem fur zwei Gene (a,b) duplex-heterozygoten
autotetraploiden Individuum, das auBerdem beispielsweise in beiden AB-
Chromosomen terminale, paracentrische Inversionen ha%, kann vorzugsweise
Bivalentpaarung herrschen. Folglich werden ausschlieBlich heterozygote
Gameten gebildet und der duplex-strukturheterozygote Genofyp reproduziert

sich immer wieder selbst.

Die Ergebhisse des Differenzierungseffektes von Tfanslokationen.sind
kontrovers. So fand JONES (1964) keinen Anhaltspunkt fur Vo:zugspcarung 
- in translokationsheterozygoten 4x Anthoxanthum odoratum.
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SKIRM (1942) induzierte Tetraploide aus translokations-heterozygoten
Tradescantia (2n_4x_24) Wdhrend funf von sechs Pflanzen autoploides

Verholten zeigten, wies eine nur 5, 6 % Quadrivalente auf und hatte nur
8,4 % Pollensterilitdt; offenbor ein Resultct von Vorzugspaarung aufgrund

der Duplex—Tronslokatlonsheterozygotle.

In Bastarden—von—4x—Secale—cereale und 4
PHILIPP und EICHHORN-ROHDE (1970) ouBerordentllch niedrige durchschnitt-
liche 'MultlvalentgroBen , die mit der Heterozygotle fur zwei Transloka-

tionen erkldrt wurden.

Auch SYBENGA (1973) untersuchte einen tetraploiden S. cereale x montanum-

Bastard, der zusdtzlich zu den beiden natiUrlichen noch eine weitere Trans-

lokation zwischen Chromosom V und VII aufwies. Es traten deutlich mehr
heterozygote Gameten (mit normalen und translozierten Chromosomen) auf als
erwartet, wdhrend in vergleichsweise untersuchten 4x S. cereale Duplex-

heterozygoten kein solcher Hinweis auf Vorzugspaarung erkennbar war.

ELCI und SYBENGA (1976) konnten in einem anderen tetraploiden S. cereale-
montanum Bastard mit einer Translokation zwischen Chromosom II und VI gra-
duelle Vorzugspaarung aufgrund reduzierter Multlvalentfrequenz nachweisen.
Dagegen hatte SYBENGA (1966a) zuncchst keine Anzeichen fuUr Vorzugspaarung
in translokationsheterozygotem Tetraroggen (g; cgreale) Qefunden; es tra-

ten mehr Quadri- als Bivalente auf.

Spdter dagegen beobachtete SYBENGA (1973) in allen drei Heterozygoten
einer 4x Roggentranslokation signifikant weniger Multivalente>1IV als
erwartet. SUN und REES (1967) wiederum selektierten Austauschheterozygote
von Roggen auf hohe und niedrige ‘Disjunction'-Frequénz. Dort war Selek-
tion erfolgreich, da Linien mit hdherer und niedrigerer ’Disjunction'

resultierten.

Einige Berichte Uber Mutageneinsatz zur 'Diploidisierung’ Autoploider in
~anderen Arten liegen vor.So konnten BHASKARAN und SWAMINATHAN (1960,1961)
zum Beispiel zeigen, daB Behandlung von Tetragerste mit schnellen Neutro-
nen die Multivalentrate reduzierte. Dabei blieb der Samenansatz aller-

dings unveridndert niedrig.

STEBBINS (1956) versuchte, die schon bestehende Diffefenzierung zwischen
Dactylis glomerata Biotypen durch Bestrahlung zu erweitern. Ein diploider

Biotyp aus Portugal wurde mit bestrahltem Pollen einer Form aus Israel
- bestdubt und der Chromosomensatz des Bostards verdoppelt Tatsachllch
zeigte dieses Material weniger Quadrivalente und hohere Multivalente so-
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wie verbesserte Fertilitdt im Vergleich zu nicht bestrahlten F]-Pflanzen,

beides Hinweise ouf Vorzugspaarung.

Das Experiment wurde dann von DEVINE (1967) mit mehreren Biotypen und
Subspezies durchgerhrt zelgte aber wenlger deutllche Hinweise auf

Vorzugspaarung.

2.2.2.4. Erfolgsaussichten

Aufgrund der kontroversen Ergebnisse verschiedener Autoren stellte

SYBENGA (1972) fest, daB eine Translokation in manchen Chromosomen-Geno-
typen von Roggen Vorzugspaarung induzieren kann, in anderen aber wirkungs~
los bleibt. Eine erfolgreicHe Diploidisierung bzw. Alloploidisiérung -
Autotetraploider scheint deshalb am ehesten durch die gleichzeitige Selek-
tion von (I) bestimmten geeigneten Strukturverdnderungen (vorzugsweise
Inversionen), von (II) Modifikationen im Zygomerenattraktionssystem sowie

‘von (III) neuen Genkombinationen méglich zu sein.”

Mit Hilfe eines umfongreicheanrogrémmes zur "Diploidisierung autotetra-
ploider Gerste" beabsichtigte GAUL, durch wiederholte Mutotibnsbehand—
luhg und multiple Bastardierung mﬁglichst vieler zufdllig ausgewdhlter
Pflanzen eine ausreichende genetische Variabilitdt fur die Auslese diploi-
disierter Tetragerste zu schaffen. Entsprechend mutierte bzw. rekombinierte
Genotypen mit erhshter Bivalentpaarung und groBerer physiologischer Stabi- -
litdt sollten durch die frihzeitig einsetzende Selektion hochfertiler

" Pflanzen und ihre WeiterfuUhrung nach dem Pedigree-Verfahren erfaB3t werden.
' vUber einen Teil der dabei érzielten_Ergebnisse wirdvnuchfolgend berichtet.




"22 =

3. MATERIAL UND METHODEN

3.1. Diploidisierungsprogramm und Ausgangsmaterial

Das Programm zur "Diploidisierung-autoteffuplbider Gerste" (GAUL 1963;
BENDER und- GAUL 1966) besteht im wesentlichen aus drei aufelnanderfol-
genden- Schrittens — o : ——_—

a) rekurrente Mutationsausldsung,
b) multiple konvergente Kreuzung, -
c) rekurrente Selektion (s. Abb.3, S.111)

Im Rahmen dieser Arbeit werden Durchfihrung und Auswirkung des Diploidi-
sierungsprogrammes an einer Nachkommenschaft der Kreuzung Nr. 42 im De-
tail béschrieben.‘Diese Familie wurde schon relativ frih selektiert
(1963) (s. Abb. 4, S.112) und geht auf funf verschiedene Sorten zurlck;
sie hat sich in den Vorjahren als besonders fertil und vital erwiesen
und schien daher fur eine vergleichende Untersuchung mit ihren unbehandel<=-
ten und nicht selektierten Ausgangssorten geeignet. Als Ausgangsmaterial
dienten die zweizeiligen Sommergerstensorten "Haisa II" und "Weihenstepha-
ner Mehltauresistente C. P.', die zwelzelllgen Vogelsanger Sommergersten-
stamme,'D 8/55' und D 9/55" sowie die mehrzeilige Wintergerstensorte
'Breustedts Atlas' (s. Tab. 2). Nach Colchlzlnbehandlung dieser diploiden
‘Sorten und Stdmme hatte GAUL im Jahre 1954 daraus Autotetrcp101de ausge-
1’lesen, die auf die nachfolgend beschrlebene Weise weiter behandelt wurden._

3.2. Rekurrente Rintgenbestrahlung

Die autotetraploiden Sorten und Stdmme wurden nach dem Verfahren der re-
kurrenten Rontgenbestrahlung behandelt. Dieses besteht in der jdhrlich,
von Generation zu Generation, wiederkehrenden Samenbehandlung und dem
"nachfolgendén Anbau der behandelten, unselektierten Ramsche. Das Verfah-

ren zielt auf eine Akkumulation moglichst vieler Gen- und Chromosomenmu-
tationen in den behandelten Populationen ab. DaB wiederkehrende Bestrah--.
lung zu Mutationsakkumulation fuhrt, wurde aus der beobuchteten Zundhme
der Chlorophyllmutationsrate geschlossen(GAUL 1963). ‘ - o
Die verwendeten Einzeldosen‘betrugen 15 000 bis 25 000 R. Die Sorte 4x -
'Atlas'wurde viermal, 'D 9/55¢ sechsmal, fWéihensfephqner' funfs und sie-
~benmal, 'Haisa II' und 'D 8/55' sechs- und siebenmal bestrahlt. o
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3.3. Konvergente Kreuzung und rekurrente Selektion

Im Jahre 1961 wurden die vier- bis siebenmal bestrahlten Sorten erstmals

in verschiedenen Kombinationen miteinander gekreuzt.

Die Kreuzungen sollten nicht nur neue Rekombinationen ermdglichen, son-
—dern auch als 'Verstirkereffekt' (BENDER und—GAUL—1966)-fir die induzier-

ten Mutatlonen wirksam sein, d.h. der weiteren Akkumulatlon genischer

und struktureller Verdnderungen dienen.

Aus dlesem Grunde wurden zufﬁlllge Pflanzen der M1-Populutionen (in Bezug
auf die letzte Behandlung) in verschiedenen Kombinationen miteinander
gekreuzt, bzw. zufdllige Mutterpflanzen einer Population mit einem Pollen-

gemisch mogllchst vieler Pflanzen einer anderen Population bestdubt.

Das Schema der multlplen Konvergenzkreuzung ist in Abbildung 3 (S.111)

dorgestellt Davon wichen die wirklich durchgefihrten Teilprogramme aus
technischen Grinden hdufig ab. Die Abbildung 4 (S5.112) gibt einen Uber-
" blick Uber den Stammboum der Kreuzung Nr. 42,

~In der Regel wurde nur ein Teil der F1 -Pflanzen bzw. Ahren fur Kreuzungen
verwendet. Die frei abgeblihten Geschwister-Pflanzen bzw. Ahren wurden,
beglnnend in der F2-Generat10n, einer strengen Selektion nach dem Pedigree=-
Verfahren unterzogen. Dabei diente die Fertilitdt, gemessen als Prozent

- Samenansatz, als Hauptkriterium der Selektion. Besondere Beruck31chtlgung
fanden auBerdem noch Bestockung, Frihreife, Krankheitsresistenz (Mehltau,
vRost), Ahrenlénge und Kornqualitdt. Das hier beschriebene Material befand
sich 1974 in der F]]-Generdtion und wurde damit 9 Generationen lang aus-
gelesen. Es darf angenommen werden, daB die untersuchten Llnlen weltgehende
Homozygotle erreicht haben. ’ B

3.4. Fertilitdtsbestimmung und Ertragsermittlung

Die Fertilitdt, gemessen als Prozent Samenansatz, wurde von allen Ahren
aller Pflanzen ermittelt. Dabei wurden alle Bliten pro Ahre (ausschlieB-
~lich der verkUmmerter Spitzen- und Basalbliten) und alle Samen ausgezahlt
und aus den Einzeldhrenwerten die Elnzelpflonzenmlttelwerte errechnet.

Aus diesen wiederum wurden die Parzellen-, bzw. Sorten- und Linienmittel-
werte ermittelt. FUr’stotistische'Verrédhnuhgen wurden die Prozentwerte
wlnkeltransformlert, um die llnksschlefen Vertellungen (onnchernd) zu
normcllsleren. ' '
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Der Kornertrag wurde in LeistungspriUfungen randomisierter Anlage (Latei-
nisches Rechteck, Gitter) bei 10 m“ ParzellengrsBe ermittelt. Die Ertrags-
merkmale Bluten/Ahre, Kﬁrner/ﬂhre,'Prozent:Somenansatz, Bestandesdichte
und TKG wurden an zufdllig entnommenen: Stlchproben aus den Parzellen bzw.

aus dem Druschgut bestimmt.

3.5. Zy‘tol’o’gisﬁché“"Uﬁ‘fer“s“U'é‘hung'en

Ahren fur Melose—Untersuchungen wurden im Juni 1974 im Frellond in GrUn-
bach bei Erdlng/Obb. aus 'Seedmatic’ -gedrillten Mlkroparzellen (0,8 m2)

-von zufdllig ausgewdhlten Pflanzen entnommen und in Alkohol-Eisessig (3.1)

fixiert. Die fixierten Ahren wurden bis zur Untersuchung in 70 %igem
Alkohol bei etwa 5°C aufbewahrt.

Jeweils einen Tag vor ihrer mikroskopischen Untersuchung wurden ganze
Ahren in die alkoholisch-hydrochlorische Kcrminessigsﬁure-Fﬁrbelﬁsung

von SNOW (1963) gegeben. Alle drei Antheren einer Bliute wurden zusammen
in einen Tropfen "Rattensbury s Fluid", einem Gemisch von 45 71ger Essig=-
sdure und Glyzerin (10:1; TSUCHIYA 1971), gequetscht. Die Auszéhlungen

~ und Fotografien wurden an diesen Prdparaten vorgenommen. .

Wenn mdglich, wurden fuUr die Untersuchungen der einzelnen Stadien jeweils
mehrere BlUten einer Ahre verwendet, da die RegelmdBigkeit des Meioseab-
laufes zwischen verschiedenen BlUten einer Ahre ganz erheblich variieren

" kann (REES und NAYLOR 1960; KUNZEL 1963; HOSSAIN und MOORE 1975).

3.6, Statistische Methoden

‘Die statistischen Verrechnungen stUtzen sich im wesentlichén auf die von
~ SNEDECOR und COCHRAN (1973) und SACHS (1972; 1974) beschriebenen Methoden.

" Prozentwerte wurden grundsdtzlich vor der Verrechnung w1nkeltransform1ert
:‘(Arcus-slnus Transformatlon, SACHS 1974).
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4. ERGEBNISSE UND DISKUSSION

4,1 Fertilitidt, Vitalitdt und Kornertfqg

4.1.1, FfUhere-Fertilitﬁtsuntersuchungen

Die Nachkommenschaft der Kreuzung Nr, 42 hat sich in den Vorjahren als

besonders fertil erwiesen und ist deshalb fur diese Untersuchung ausge-
wihlt worden. Die Abbildung 5 (S.113) zeigt, daB der mittlere Samenansatz
der Nachkommenschaft Uber 10 Generatlonen_(F3 bis F12) ‘deutlich hsher war,
als der mittlere Ansatz der unbehandelten, unselektierten Ausgangssorten.
In dieser Abbildung kommen auch die erheblichen Jahresschwankungen der
Fertilitdt deutlich zum Ausdruck. Sie erkldren sich aus der starken Ab-
hdngigkeit der Fertilitdt autotetraploider Individuen von klimatischen
Faktoren bedingt durch ihre physiologische Instabilitdt (s. Abschnitt
2.1.2.). Der hohere Samenansatz der Kreuzung Nr. 42 war offenbar bereits
in ihrer F3 weitgehend fixiert, wie die Abbildung 5 verdeutlicht. Dagegen
‘berichteten FRIMMEL und GAUL (1969) von vergleichbarem Material Uber vier
Generationen einen zunehmenden Selektlonsgew1nn. In der F4 war der Ansatz
selektlerter Linien 8 % hoher als der der Ausgongssorten, in der F5-Genera-
tion 19 %, in der F6-Generatlon 23 % und in der Fy SChlleBllCh 28 %. Auch
die Abbildung 5 zeigt zunehmenden Selektionsgewinn an, wenn man die Fy '
bis F mit der C]2 bis C]5 vergleicht. Es wird aber deutlich, daB die
Differenz zwischen Kreuzung und Ausgangssorten in den Folgejohren wieder
kleiner wurde. Der hthere Selektionsgewinn beispielsweise der F7 wird
~durch den stérkeren Abfall der Ci5 in diesem Jahr vorgetduscht. Es ist
unwahrscheinlich, daB in dem vorliegenden Fall ein Heterosiseffekt fur
den hoheren Samenansatz der Kreuzung uusschluggebend war, da der Ansatz

in den Folgegenerationen keine kontinuierlich abfallende Tendenz zeigt.

4,1.2, Samenansatz der zytologisch untersuchten Generation

Im Jahre 1974 wurde der Samenansatz aller Pflanzen der Nachkommenschaft
von Kreuzung 42 in F1] und der unselektierten Ausgangssorten in C19 be-
stimmt. Die Mittelwerte des Somenansatzes von Linien (71,5 7) und Sorten
(57,7 %) wichen statistisch hochsignifikant voneinander ab (Tab 4, 5.73).
Die Ergebnisse der Jahre 1973 und 1975 zeigten Fe:tilitﬁtswerte‘etwa
gleicher Hohe, vor,dllem aber mit eth'gleicher (gesichéfter) Differenz

* zwischen Linien und Sorten (Tab. 3, S.72). Obwohl in allen drei Jahren
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die Sorten gesichert mehr BlUten pro Ahre aufwiesen als die Linien,
so war doch in allen Féllen die erzielte Kornzahl pro Ahre bei den
Linien signifikant hoher als bei den Sorten (Tab. 3, S.72 ).

Da die Verteilung der untersuchten Pflanzen beider Populationen auf

linksschief ist (s. Abb. 6, S.114), wurde eine weitere statistische

Fertilitdtsklassen nicht einer Normalvertellung entspricht, sondern

Analyse der Ergebnisse der F17 1974 durchgefuhrt; um die Resultate so

gut wie mdglich zu sichern. Dazu wurden die Somenansatzwerte aller
Einzelpflanzen in 10 Fertilitdtsklassen eingeteilt und die Hauflgkelten
Uber den einzelnen Klassen errechnet. Die grafische Darstellung der Er-
gebnisse offenbart deutliche Unterschiede der Klassenhdufigkeiten fur
Linien und Sorten (Abb. 61; Vergleichsweise sind in die Abbildung auch
die Haufigkeitsverteilungen auf der Basis von Parzellenmittelwerten ein-
getragen, die naturgemdB weniger streuen und deshalb eine deutlichere
Abgrenzung der Verteilungen ergeben. Die Ubereinstimmung bzw. Abweichung -
der Klassenhdufigkeiten von Linien und Sorten. kann mit Hilfe des Homogeni-
tdtstests nach BRANDT-SNEDECOR (SACHS 1974) gepruft werden, Dabei errech-
net sich ein Chiquadrat-Wert, der mit hoher statistischer Wahrscheinlich-
- keit d1e Verschiedenartigkeit der beiden Verteilungen anzelgt (Tab. 5
S, 74).

‘Die erzielten Fertilitdtsergebnisse -insbesondere auch der deutliche
Unterschied zwischen Ausgangsmaterial und selektierten Linien- zeigen
gute Uberelnstlmmung mit den Resultaten anderer Autoren. In selektier-
ten Kreuzungsnachkommenschaften fanden ONO (1952), REINBERGS (1963),
SHEVTZOV und DAVIDENKO. (1974) sowie FEDAK (1975) z.T. erheblich hsheren
Samenansatz. - als in den elterllchen autotetraploiden Gerstensorten bzw.
Stdmmen.

4.1.3. Selektion und Samenansatz

Bedingt durch die Konzeption des Diploidisierungsprogrammes waren die
Linien aus mutagener Behandlung und Kreuzung nach dem Pedlgree-Verfah—
 ren selektiert worden, nicht aber die Ausgangssortew, die als Ramsche |
lediglich von Jahr zu Jahr vermehrt worden waren. Es erhob sich deshalb
die Frage, wie diese Sorten auf Selektlon reagieren wirden, d.h. ob der
dargestellte Fertilitdtsgewinn nicht auch durch Selektlon auf hohen Samen-

cnsatz in den Ausgangssorten alleln mogllch gewesen ware. Deshalb wurden
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hochfertile und weniger fertile Pflanzen aus den Sorten und Linien aqus-
gewthlt und ihre Nachkommenschaften im Winter 1975/76 im Gewdchshaus in
GrUnbach gepruft. Der Samenansatz aller Pflanzen wurde bestimmt. In der
Abbildﬁng 7 (S.115) sind die Haufigkeitsvertéiluhgen erstellt. Deren Ver-

lauf deutet eLnen Unterschled der Vertellungen von Sorten und Llnlen ing=-

halb von Sorten und Linien (Abb 7). Die Homogenltatstests nach BRANDT-
SNEDECOR bestdtigen diesen Elndruck Die Chlquadrut—Werte fur die Ver-
gleiche positiv und negativ selektierter Sorten und Llnlen zeigen keine
gesicherten Abweichungen zwischen diesen Verteilungen an. Dagegen weist
der hochsignifikante Chiquadrat-Wert fir den Vergleich von Sorten und
Linien insgesdmt eine deutliche Abweichung nach (Tab. 6, S. 75). Diesen
Ergebnissen entsprechen die der Varianzanalyse und der Mittelwertver-
gleiche, die in Tabelle 7 (S. 76) zusammengestellt sind und volle Uber-
‘einstimmung mit der Analyse der Hdufigkeitsverteilungen zeigen. Damit
wurde die Erwartung bestdtigt, daB Selektion auf hohen Samenansatz allein
~nicht ausreicht, um die Fertilitdt outotetropldider unbehandelter Gersten-
“sorten nachhaltig zu verbessern. Die Abbildung 5 (S.113) zeigt, daB der

' mittlere Samenansatz dieser Sorten Uber einen Zeitraum von 12 Jghren keine
wesentllche Verdnderung erfahren hat, Die auftretenden Jahresschqukungen

sind allein: ‘aus den jdhrlich variierenden Anbaubedingungen (Boden, Witte-

"~ rung) erkldrbar. Diese relative Konstanz des Samenansatzes ist bemerkens—

wert, 1nsbesondere weil in verschiedenen Jahren (1964, 1974) positive
Fertilitdtsauslesen durchgefihrt worden waren, die aber ohne positive

- Wirkung auf den Ansatz der Nachkommenschaften blieben. Allerdings ist

~durch reine Auslese in Rohtetraploiden allein auch keine Fertilitdtsver-

besserung zu erwarten, da die intra-varietale Variabilitﬁf,solcher Auto~-
tetraploider wegen ihrer weitgehenden Homozygotie sicherlich sehr bégrenzt
ist. Auf diese Weise ist auch die erfolglose erneute Auslese in den fer-
tileren Linien zu erkldren. Da sie sich bereits in der F12-Generat10n be~
fanden, dUrften auch sie weitgehende Homozygotie fUr die genetischen Fak-

 toren des Samenansatzes erreicht haben. Diese Feststellung wird bestdtigt

 durch die teilweise schon erwdhnten Ergebnisse anderer Autoren, deren
vAuslese auf Fertilitdt in autotetraploiden Sorten erfolglos blieb (SMITH
1960; REINBERGS und SHEBESKI 1959), Daruber hinaus ergoben die Untersuchun-
gen von HELGASON und ROMMEL (1963) sowie von METTIN und TSCHAWDAROFF
(1966), daB auch die direktere Selektion gegen Aneuploide letztlich ohne
Wirkung auf den Samenansatz blieb. Die Autoreh_fcndén, da3 kleine Korner
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(Schmachtkorner) hdufiger aheuploid waren, als groBe vollausgebildete
Samen. Eine Auslese gegen kleine Kdrner kommt also einer Selektion gegen
Aneuploide gleich. Eine solche Auslese wurde unterschwellig auch bei unse-
ren Ausgchgssorten'ongewandt, da sie jeweils als Ramsche gedrillt, ge- ‘

droschen und gesiebt wurden. Der Vergleich von langjdhrig vermehrtem Ma-

_terial der Ausgangssorte 'D 9/55' in an mit neuhergestellten Autotetra-
p101den in C] zelgt daf3 das dltere Materlql im Laufe der Generotlonen
“keine Fertilitdtsverbesserung erfahren hat (Tab. 8, S. 77)

Die erkungslos1gke1t reiner Fertllltctsauslesen in Autoploiden bekrcftlgt.
die Effektivitdt der hier angewandten "Diploidisierungsmethode" fiur die
Verbesserung des Samenansatzes. Dabei bleibt allerdings offen, ob die Be=-
strahlung oder die Kreuzung oder beides zusammen dafir ausschlaggebend
wafen. Spdter vorgenommene Kreuzungen zeigen, daB es deutliche Fertili-
tdtsunterschiede zwischen Kreuzungen unbehandelter autotetraploider Sorten
‘gibt (Tab. 9, S. 78). Auch die besten Nachkommenschaften aus diesen Kreu-
zungen erreichten aber in den Folgegeneratlonen den Samenansatz der Kreu-

.. zung Nr. 42 nicht.

 4,1.4. Fertilitdt und Vitalitdt

Bei ihrer Untersuchung des Zusammenhanges zwischen dem Samencnsdtz, der
Meioée-RegelmdBigkeit und der Vitalitdt als Folge von Selektion gingen'
HOSSAIN und MOORE (1975) davon aus, daB der Samenansatz bei autotetra-
ploidem Roggen sowohl durch zytologische Faktoren als auch "sogenannte
physiologische Faktoren" determiniert wird. Als ZielgrdBe fur die physio-
logischen Faktoren betrachteten die Autoren die Vitalitdt der Einzel-
pflanzen, die sie an Hand der Merkmale Pflanzenhohe, Bestockung, Ahrchen
pro Ahre und Ahrenlédnge zu erfassen-versuchten. Die Ergebnisse zeigen,

. daB hohere Fertilitdt nicht unbedingt mit Vitalitdt verbunden ist. Die
f_Korrelotionen zwischen den genannten Merkmalen und dem Samenansatz sind
‘insgesamt schwach, nach positiver Selektion aber doch stérker ausgepridgt,
als nach negativer und ohne Selektion. Die Autoren schlieBen daraus, daf3
- die Selektion auf hohen Samenansatz offenbar zugleich eine Selektion phy=-
s1ologlscher Faktoren bedingt und damit die so verursachte Variabilitdt
des Samenansatzes reduziert hat. Infolgedessen haben die zytologlschen
‘Faktoren (Meiose-RegelmiBigkeit) einen gréBeren EinfluB auf den Samenan-
satz. Es muB aber darauf hingewiesen werden,'doB der Samenansatz in der
positiv selektierten Population etwas niedriger war als in der .unselektier-
ten. '
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In der vorliegenden Arbeit wurde versucht, die Vitalitdt mit den Merk.
malen "Ahren/Pflanze" (Bestockung) und "Bluten/Ahre" zu erfassen. Fur
beide Merkmale sind U.a. monogen-rezessive Erbgidnge nachgewiesen worden
(NILAN 1964; FREISLEBEN und METZGER 1942). Die Blutenzahl (Splndelstu—
fenzahl) ist offenbar mit der Zeiligkeit gekoppelt; nach TAVéAR (1938;
zit. in Hb.f.Pflanzenzichtg. Bd. II, S. 301) wird das ‘Merkmal nur wenig
'"moﬂiflzlert Die Bestockung ist noch von zahlreichen weiteren Genen kom-

plex beeinfluBt (NILAN-1964), so daB Vcrlatlonsursochen schwieriger defi-
nierbar sind. Sicher aber wird das Merkmal erheblich von AuBenfoktoren

modifiziert.,

In der Tabelle 10 (S. 79) sind dié Korrelationsergebnisse der zytologisch
untersuchten Cenerationen gegenibergestellt, wobei einmal nur die zyto-
logisch untersuchten Pflanzen, zum anderen aber alle angebauten und aus-
gezdhlten Pflanzen in die Berechnung einbezogen wurden. Die so errechne-
“ten Korrelationskoeffizienten zeigen deutliche Abweichungen voneinander.
Auf der Basis der zytologisch definierten Pflanzen deuten sich schwach

| negative Zusammenhdnge zwischen den ongenommeneﬁ'Vltalltotsmerkmalen
Ahren pro Pflanze und BlUten pro Ahre an. Bei Betrachtung der gesamten
Populatlon ergeben ‘'sich aber p051t1ve -wenn auch schwache- Korrelations=-

' _koefflzlenten, die einen etwas engeren Zusammenhang bei den Linien an-
© deuten.

~Auch fir den Zusammenhang Vltalltat/Fertllltat weisen die zytologlsch
untersuchten Pflanzen widersprichliche Ergebnisse aus. Die Anzahl Ahren
pro Pflanze ist bei den Sorten schwach negativ korreliert mit der Ferti-
- litdt wchrend die Linien eine deutliche negative Korrelation zwischen =
BlUten pro Ahre und der Fertilitdt anzelgen. Unter Beruck31chtlgung aller
Pflanzen ergeben sich aber auch in diesen beiden Fdllen positive, wenn

auch nur schwache Korrelationskoeffizienten. Aus diesen Ergebnissen erge- .
. ben sich Ansdtze fur die Erkldrung der schwach ausgepridgten Korrelationen

zwischen meiotischen Merkmalen und der Fertilitdt, die spdter behandelt
werden. Offenbar ist die ausgewdhlte Stichprobe zu klein bzw. entspricht

der Gesamtpopulation nicht genigend, um die tatsdichlich wirksamen Zusam-

‘menhénge zuverldssig reprdsentieren zu kdnnen. Aus diesem Grunde wird
auch auf eine Darstellung der Korrelationen zwischen den zytologlschen

. ~und Vltolltats-Merkmclen verzichtet. Die geschilderten Resultate bestd-

tigen zwar, daB gesicherte positive Korrelotlonen sowohl zwischen den
~ Vitalitdtsdaten einerseits als auch zw1schen ihnen und der Fertilitat

andererseits existieren., Diese sind insgesamt -wegen vielfdltiger modlfl-

katlver EinflUsse- nur schwach ausgeprigt, deuten aber doch etwas engere
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Beziehungen zwischen Vitolitdt'und~Fértilitﬁt bei den Sorten.an. Be-
trachtet man diesbeziiglich eine groBere Anzahl vergleichbarer adutotetra-
ploider und diplbider Sorten des Tetra-Weltsortimentes, so wird deutlich,
daB die Variation der Fertilitdt (Prozent Samenansatz) weitgehend unab-
héngig von der der Vitalitét (Ahren pro Pflanze) ist (Abb. 8, S.116).

Die Ergebnissemdes_thxe§~12Z5/Z6_ygrdeujlighen_dgxuberhinqgs, daB der’
EinfluB von "Ahren" und "Bluten" durchaus nicht gleichsinnig bzw._gleich
stark (Tab. 11, 'S.797) dusgepridgt ist. Die Korrelationen zwischen beiden
Merkmalen und zwischen "Ahren" und Samenansatz sind nach negativer Selek-
tion stdrker ausgeprdgt, als nach positiver. Insgesamt engere Korrela-
tionen zeigen die Merkmale "BlUten pro Ahre" und Samenansatz insbesondere
nach positiver Selektion bei den Linien. Es wurde schon darauf hingewie- |
sen (S. 29), daB die Bestockung in erheblichem MaBe umweltvariabel sein
kann. Nimmt die Ahrenzahl pro Pflanze zu, so kann in einem Teil der Ahren
-insbesondere in den Nachschossern- Ndhrstoffmangel auftreten. Diese Ahren
weisen erhthte partielle Sterilitdt auf und reduzieren so den Samenansatz -
der betreffenden Pflanze insgesamt. Der grundsdtzlich positive Zusammenhang

zwischen Bestockung und Fertilitdt in einer tetraploiden Population wird

- so qbgeschwﬁcht. Die Annahme solcher AuBeneinfliUsse erkldrt die schw&cherqn

Korrelationen zwischen Ahren pro Pflanze und dem Samenansatz nach positi=-

ver Selektion,

Betrachtet man die Ergebnisse der Jahre 1974 und 1976 zusammen beziglich
der Beziehungen zwischen Vitalitdts- und Fertilitdtsdaten, so ist kein
deutlicher Unterschied zwischen Sorten und Linien erkennbar, beide rea-
gieren demnach thnlich auf Verdnderungen der Vitalitdt. Geht man danach
davon aus, daB die hthere Fertilitdt der Linien weitgehend auf deren
regelmdBigerem Meioseverlauf beruht, so ist anzunehmen, daB physiologi-
sche Faktoren die weitere Verbesserung insbesondere so wesentlicher Merk-
male wie der Bestockung und damit letztlich auch des Kornertrages tetra-

- ploider Gersten limitieren.

‘4.1.5. Ertragsleistung autotetraploider Gerste

Als_Koﬁsequenz der zuvor dargestellten Reduktion von Vitalitdt und Fer-
tilitdt dutotetraploider Gerste -ebenso wie anderer Autopolyploider-

ist deren Samenertrag in der Regel mehr oder weniger deutlich gegeniUber

" Diploiden verrihgért. So berichtete MUNTZING (1948)>von 10 Tetragersten-

stdmmen nur 21 bis 40 % des Kornertrages vergleichboreriSorten (= 100 %).
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Etwas hthere Relativertrdge von ca. 50 % erzielten Stdmme aus dem Hohen-
thurmer - Tetragerstenmaterial (METTIN und TSCHAWDAROFF 1966). FRIMMEL
und GAUL (1969) schlieBlich selektierten mit Hilfe des hier dargeéfell-
ten Diploidisierungsprogrcmmes tetraploide Gerstenstidmme mit mehr als

60 % Kornertrag im Vergleich zu der damaligen diploiden Standardsorte

"Union". Die auch hier verwendeten vier ~Ausgangssorten "Haisa II",

"D 8/55", "D 9/5§Tﬁyqd”"Weihenstephoner" erzielten im Mittel etwa 50 %
des Ertrages von "Union". Die eigenen Ergebnisse stellen gegenlber den
letztgenannten einen weiteren Fortschritt dar. Die Tabelle 12 (5.80 )
zeigt, daB der Kornertrag aller in der Prifung enthaltenen Stdmme hoher
ist, als der Ertrag der besten Kontrollsorte "Haisa II"; entsprechend
sind alle Stdmme deutlich ertragreicher als die schlechteren Kontroll=-
sorten. Die hochste Stelgerung in diesem Versuch erreicht Stamm-Nr. 6609/75
mit 30 % gegenUber dem Standardmittel. In anderen LelstungsprUFungen

auch verschiedener Jahre lagen die Spitzenertrdge noch leicht dariber,

so daB die erzielte Ertragsverbesserung als genetisch stabil angesehen
warden kann. Der Relativwert 130 % gegenlber dén"hutotetraploiden Kon-
trollsorten entspricht einem Relativertrag von 67 % im Vefgleich zu der
hier mitgepriften derzeitigen-Standordsorte "Villa",. Bertcksichtigt man,
daB "Villa" ein gegenilber "Union" erhthtes Ertragspotential hat, so mu83 .
die erzielte Erhohung der Relativertrige gegeniber den Ergebnissen von
FRIMMEL und GAUL (1969) an verwandtem Material aus dem gleichen Diploidi~-
’31erungsprogrcmm sicherlich noch hdher eingeschidtzt werden, als aus den
dargestellten Zahlen hervorgeht.

4.1.6. Ertragszusammensetzung

Aus der Tabelle 12 (S. 80) ist ersichtlich, daB die aufgefihrten tetra-
‘ploiden Zuchtstdmme fUr alle funf untersuchten Ertragsmerkmale in vie-
len Fallenkh6herevWerte erzielten, als die Ausgangssorten bzw, das Aus-
 'gcngssortenmittel. Besonders auffallend sind diese Erhshungen bei den

" beiden Komponenten Kornzahl pro Ahre (K/A) und Bestandesdichte (BD).
Beide Merkmale sind auch maBgeblich an der Eftragssteigerung beteiligt,
wie die Korrelationsanalyse offenbart (Tab. 13 a, S. 81). Dabei erweist
sich die Kornzahl pro Ahre neben dem Samenansatz als am engsten mit dem
Kornertrag korreliert (r= +0,49% bzw. r= +0, 53**) Aber auch die anderen
Komponenten Uben einen deutlichen positiven EinfluB auf den Ertrag aus.
Die in der Tabelle 13 a angegebenen BestimmtheitsmaBe vermitteln auf an-
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schauliche Weise den Anteil der durch die einzelnen Komponenten erziel- -

ten Ertragsverbesserung; dabei tritt besonders die Kornzahl pro Ahre

hervor, Betrachtet man allerdings die Ergebnisse der Multiplen Regres-
sionsanalyse (Tab 13 b, S. 82) so wird klar, daB nur der partielle
Regressionskoeffizient fUr die Regression Kornertrag/Bestandesdlchte

stotlstlsch~ges1chert—tst*—d1eses Ergebnis dokumentiert die entscheidende
Bedeutung, die der Erhohung der Bestandesdichte fur weltere Ertragsver-

besserungen zukommt

Insgesamt konnen etwa 63 % der Varlabllltat des Kornertrages aus den fUnf
Ertrcgskomponenten dieses Beispiels erkldrt werden (BM% = 62, 59 ; Tab. 13 b)
Dies entsprlcht einem multiplen Korrelatlonskoefflzlenten von 1y = 0,79.

Die multiple Regression des Kornertrages auf die fUnf untersuchten Merk-
male ist hochsignifikant (Tab. 13 b).

: Bei Getreidearten, deren hauptsdchlich genutzte Organe die Karyopsen -
51nd, wirken sich Stdrungen in der Somenblldung naturgemdB besonders
hinderlich auf die Kornertragsbildung aus. Dies muB nicht unbedlngt quch
- auf den Gescmtrohmosseertrag zutreffen, wie die Ergebnisse von SIMONSEN
_(1973) u.a, bei autotetrap101dem Deutschem Weidelgras (Lollum Eerenne)

- zeigen. Dort erzielten die diploiden Klone nur 89 % des Grinmasseertra-
ges eutetraploider Klone (2n=28), Allerdings betrug der Anteil 28-chromo-
-somiger Klone an der Gesamtpopulation nur 52 % und der GrUnmasseertrag
aneuploider Klone war deutlich gegeniber dem euploider reduziert (ca.65 %)«
Diese Ergebnisse kénnen allerdings nicht fiur alle Futtergrdser generali-
siert werden. So zeigen etwa eutetraploide (2n=28) Klone des Wiesenschwin-
gels (Festuca pratensis) keinen hoheren Ertrag (100 %) als diploide
~(2n=14) Klone (107 %). Dafir aber ist der Anteil Eutetrap101der an der
:.Gesamtpopulatlon mit 73 % deutlich hoher als bei L. perenne, und der

~Trockensubstanzertrag der Aneuploiden (2x=26-31) ist weniger stark redu-
ziert (ca. 70 - 80 %) als bei Weidelgras (SIMONSEN 1975).

- Auch der Bestandesdichte (bezogen auf reproduktive Organe) kommt bei Ge-

 treidearten griBere Bedeutung zu als bei Futtergrdsern, Die prlmare Ur-

" sache der reduzierten Bestandesdichte Tetraploider ist ihre gegeniber

| Diplciden geringere Bestockung (s. Abb. 8, S.116). Deren Hintergrund

- versucht man vielfach mit "physiologischen Faktoren" zu erklaren, Uber

~die allerdings keine. greifbaren Erkenntnisse vorliegen. Verschiedene

.+ theoretische Erkldrungen fUr die reduzierte Bestockung Polyploider auf-

- grund lhres phy51ologlschen Verhaltens sind mogllch Die Fruge der Be-
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stéckung bzw. Verzweigung bei Pflanzen steht in engem Zusammenhang mit

der 'apikalen Dominanz', dem Dominieren des Haupttriebs. Dabei kommt dem
Hormonhaushalt der Pflanze eine grdBe Bedeutung zu. Offenbar fuhren hshere
Auxin-'bzw. Gibberilin-Gehalte in Haupthalmen zu deren Dominanz. Ahderer—
seits ist auch denkbar, daB der Auxingehalt der Nebentriebe einfach fur
ihre Entwicklung suboptimal ist (WAREING und PHILLIPS 1971) Nun ist be-
kannt, daB Polyploide im Vergleich zu ihren diploiden Ausgangsformen hdu-

fig aufgrund ihres groBeren Zellvolumens einen erhdhten Wassergehalt
(STEBBINS 1950) und damit eine Verdinnung der Zellinhaltsstoffe aufweisen,
- Die Untersuchungen von AVERY und POTTORF (1945) zeigten, daB fetruploider
. Kopfkohl nur ein Drittel bis die Hdlfte des Auxingehaltes der Diploiden
in der Trockensubstanz aufweist. Bei Sommergerste fand HRADILIK (1973),
daB ein hoher endogener Glbberllln Gehalt der Koleoptile aplkale Dominanz
auslost. Eine gewisse Bestatlgung dafUr ist der Befund von WUNSCHE (1973),
:,daB das "Antihormon" CCC bei Sommergerste und Sommerwsizen die Bestockung
erhthen kann.

Setzt man vorous, daBB der geringere Hormongehalt bei Polyploiden die Regel

§ lst, so darf aus' den dargestellten Zusammenhangen geschlossen werden, daB

die Seitentriebe -die zundchst ongelegt werden- wegen Hormonmangel in ih-

rer Entw1cklung unterdrickt werden. Diese Uberlegung wird durch den Habi-

" tus tetraploider Gerstenpflanzen (ein bis zwei Haupthalme und z.T. viele

h*enlose Nebenhalme) unterstutzt. Sicherlich spielen in diesem Zusammen-

L Bang avuch Erndhrungsfoktoren eine wichtige Rolle. Bei diploider Gerste.

_ hat die Stickstoff- und Phosphat-Dingung erheblichen EinfluB auf die Be-
stockung (NITTLER und JENSEN 1974). Dies trifft umso mehr fur dle wurzel-

 » schwachen Tetraploiden zu.
.. Aus den Zusammenhiéngen ergibt sich, daB die Selektion vonvphysiologisch
- besser angepaBten Tetraploiden mdglicherweise mit der Reduktion des Zell-

~ ‘'volumens und daomit dem Verlust des gigas-Effektes einherginge.
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4.2, Meiose-Daten

4.2.1, Chromosomenpaarung

4.2.1.1. Chiasmafrequenz

Die Chlasmcfrequenz wurde an Pollenmutterzellen (PMZ) in der Diakinese

bzw. Metophcse I ermittelt als Mindestanzahl, die fUr die Aufrechterhal-

tung der verschiedenen _beobachteten Chromosomenkonfigurationen erforder-
lich ist. Die mittleren Chiasmafrequenzen pro PMZ der Ausgangssorten
(26,23) und der Linien (26,15) sind etwO‘gleich hoch (Tab. 14, S. 83)
und statistisch nicht signifikant verschieden, wie die Varianzanalyse
zeigt (Tab. 15, S. 84). Die Streubreite reicht bei den Ausgangssorten
von 25,54 Chiasmata CXta) pro PMZ (0,91 pro Chromosom) bis 26,73 Xta/PMZ
(0,95/Chromosom) und bei den Linien von 24,33 Xta/PMZ (0,87 /Chromosom)

bis 26,98 Xta/PMZ (0,96/Chromosom). Damit zeigen die Linien groBerée Varia=- -
bilitdt zwischen Einzelpflanzen, als die Ausgangssorten (s. Tab. 16, S. 86).

In beiden Gruppen ist die mittlere Chiasmafrequenz hther, als die von
anderen Autoren berichteten. So fanden PETO (1936) 26,08 Xta/PMZ, CAUDERON

~ und CAUDERON (1956) 26,00 Xta/PMZ (0,94/Chrofmosom), DAVIES (1958) 26,35

Xta/PMZ und ROSENDAHL (1944) fand gar nur 22,23 Xta/PMZ (0,78/Chromosom).

Im letz{gencnnten Fall ist sicherlich die geringe Chiasmabildung ein we=

sentlicher Grund fur die von der Autorin berichteten extrem niedrigen

_Quadrivalentfrequenzen (s. weiter unten).

Auch in Tetraroggen (Secale cereale L., 2n=4x=28) werden in der Regel

niedrigere Chiasma-Frequenzen gefunden. So beobachtete HOSSAIN (1976)
in einer freiblUhenden Population im Mittel 25,04 Xta/PMZ, wihrend

" HAZARIKA und REES (1967) in vier 1ngerchteten Linien von 21,67 bls
24,75 Xta/PMZ fanden.

Im vorliegenden Material variiert die Chiasma-Anzahl pro PMZ bei den Aus-

_' gangssorten von 21 bis 31, bei den Linien von 20 bis 30. Dieser Befund
- deutet eine geringfigige Abnahme der Chiasma-Hdufigkeit in den Linien

zwcr an, ist aber zufdlliger Art, wie die Varianzanalyse zeigt (Tab. 15).
HOSSAIN und MOORE (1975) fanden bei Tetraroggen eine griBere Streubreite

- der Chiasmazahl pro PMZ von 16 bis 27. Daraus lassen sich die bei diesem
" Material festgestellten htheren Uni-, Bi- und Trivalent-Frequenzen erkld-

"_ren (s. weiter unten).
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4.2.1.2. Chromosomenkonfigurationen

Die mittleren Hdufigkeiten der verschiedenen zohlehmaﬁigen Chromosomen-
konfigurationen (Valenztypen) pro Einzelpflanze sind in den Tabellen 16 a
und b zusammengestellt. Die Gesamtmittelwerte von Sorten und Linien fUr

 Uni-, Bi- und Quadrivalent-Frequenzen unterscheiden sich statistisch sig-

nifikant (Tab. 14 und 15). Dobei‘ist die Univalentfrequenz in den Linien
niedriger, die Bivalentfrequenz hdher und die Quadrivalentfrequenz nied-
riger als in den Ausgangssorten (s, Tab. 14). Die Bi- und Quadrivalent-

hdufigkeiten liegen in dem vorliegenden Material in derselben GroBenord-

J
nung wie die von verschiedenen anderen Autoren berichteten (s. Tab. 1,S. 69).

TSUCHIYA (1953) fand 4,1 Quadrivalente (IV) im Mittel von 223 PMZ,
SHEVTZOV und DAVIDENKO (1974) beobachteten 4,3-IV in Ausgangssorten und
3,4 IV in Bastarden und FEDAK (1975) zdhlte 4,5 bis 5,2 IV in autotetra-
ploiden Sorten und Bastarden. In allen diesen Fdllen sind anndhernd 2/3
der Chromosomen in Quadrivalenten gebunden. Diese Hdufigkeit (66,7 %)

. 'kann man unter der Annahme zufidlliger und obliéatorischer Paarung zwi-

" schen den vier Homologen eines jeden Chromosoms erwarten (SVED 1966). Un-
ter dieserkAnnahme’wdren neun verschiedene Typen der Chromosomenassozia-
tion (Abb. 1, 5.109) denkbar, wobei die daraus resultierenden Bivclent—"
- und Quadrivalentzahlen gleich widren, d.h. 33,3 % der Chromosomen Bivalente
~ und 66,7 % Quadrivalente bilden wirden (JOHN und HENDERSON 1962).

Obwohl die éigenen Befunde in der Ndhe der Erwartungswerte liegen, weichen
die Hdufigkeiten zweier Sorten und zweier Linien signifikdnt davon ab
(Tab. 17, S. 88). Auch Sorten~ und Linienmittelwefﬁe zeigen gesicherte
Abweichungen in der Richtung, daB die Sorten mehr Quadrivalente (68,5 %)
und die Linien mehr Bivalente (35,1 %) bilden, als erwartet.

Trotz dieser statistisch signifikanten Abweichungen kann allerdings

nicht angenommen werden, daB diese relotlv geringen Unterschiede allein

.- sich erheblich auf die RegelmidBigkeit spoterer Meiosestadien und der

Fertilitdt ouswirken,

Die von manchen Autoren berichteten geringeren Quadrivalentfrequenzeh

'sind offenbar in der Regel durch niedrigere Chiasma-Hdufigkeiten bedingt

-~ (ROSENDAHL 1944).

Die mittleren Hauflgkelten bei Sorten und Linien .fUr Univalente (0,13 vs -

0,08) und Trivalente (0,08 vs 0,06) sind im vorliegenden Materlal sehr x

niedrig und stimmen damit relativ gut Uberein mit den Befunden anderer




Autoren bei autotetraploidem Hordeum vulgare (2n=4x=28) mit "normaler"
Chiasma-Frequenz (ROMMEL 1955: MORRISON und RAJHATHY 1960 b).

Erheblich hohere Unlvalent Zahlen (I) wurden zuwellen von anderen auto-
tetraploiden Grcmlneen berichtet. So fanden MYERS und HILL (1940) in
ihrer Untersuchung der natUrlichen autotetraploiden Grdser Dactylis
g}omerota;-Arrhenuthervm-eiutivs~vnd—Agropyron—cristatvm‘(aiie'2n_4x_28)

in Elnzelpflanzen Unlvalenthouflgkelten bis zu 32 %. Die Autoren konnten
nachweisen, daB die UnregelmdBigkeiten spaterer Meiosestadien (Tetraden-
mikronuklei) fast vollstdndig auf Univalente zurickgingen,

Eine dhnlich groBe Bedeutung kommt den Univulent-Haufigkeiteh in dem vor~
liegenden Material -und wahrscheinlich in autotetraploider Gerste generell- -
nicht zu. Dennoch ist ihr negativer EinfluB auf die Gametenbildung mit

zu bertucksichtigen. v h

Die hier beobachteten niedrigen I- und III-Frequenzen bestdtigen im Ubri-
gen auch die Annahme (s.oben), daB die hohere Bivalentrate in den Linien
,ﬁicht durch reduzierten Chromatidaustausch (Chiqsmg-Frequenz) verursacht
sein kann. Bei vorzeitigem "Zerfall" von (potentiellen) Viererbindungen
infolge ungenigender Xto-Bildung mUﬁten mehr (II+II) und erheblich mehr
(ITIII) auftreten (DURRANT 1960) als tatsdchlich beobachtet werden.

Mit der Reduktion von I- und III-Frequenz in den Linieﬁ gegeniber den
Ausgangssorten geht eine Erhshung des "Disjunction Index" einher (92,7
vs 90,2), des relativen Anteils von PMZ ohne Uni- und Trivalente

- (HAZARIKA und REES 1967). Auch diese Relativwerte bestdtigen die in die-
sem Material offenbar geringe Bedeutung von Uni~ und Trivalenten fUr die
Gcmetenblldung, da die Werte fast aller untersuchten Pflanzen um 90 7
oder darUber betragen (s. Tab. 16, S.86 ). In den von HAZARIKA und REES
(1957) untersuchten 4x-Roggen Inzucht-Linien wurden keine Werte des
"Disjunction Index" Uber 60 gefunden.

_ Neben der Untersuchung der verschiedenen Valenztypen ist auch die detail-
~ lierte Betrachtung der unterschiedlichen von DARLINGTON (1929) beschrie-

-~ benen moglichen Chromosomenkonfigurationen in einem Tetraploiden mit

terminalen Chiasmata aufschluBreich. Danach sind 20 Konfigurationen msglich
(Abb. 9, S.117), von denen 10 Quadrivalente sind. Das ‘Auftreten dieser
verschiedenen Typen ist abhtingig von (a) dem Partneraustausch zwischen
- Chromosomen im Zygotdn und (b) dem Partneraustausch zwischen Chromatiden
(Xta) (DARLINGTON 1929). Jede Konfiguration erfordert die in der Abbil-
; ~dung 9 jeweils dngégebene Minimumanzahl von Chiasmata zu ihrer Aufrecht-
_erhaltung. '
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Die im eigenen Material feéstgestellten Hdufigkeiten verschiedener Chro-
mosomenkonfigurationen sind in Tabelle 18 (S. 89) zusammengestellt.

Auf den . ersten Blick fdllt auf, daB Ringbivalente und Quodrivaientringe
(DARLINGTON's ‘Nr. 17) sowohl in den Sorten als auch in den Linien die
dominierenden . Konflguratlonen sind. Danach treten nur noch Quadrlvolent-
ketten- (Nr——11}—Und—Stabevolente—in—ﬂennenswerten*HauflgkeIten auf.

Es ist aufschluBreich;- festzustellen, daB die Erhshung der Blvolentfrequenz
in den Linien gegenUbér den Ausgangssorten offenbar ausschlieBlich durch
eine Zunahme der Ringbivalente zustande kommt; die Ausgangssorten zeigén

im Mittel 3,59 Ringbivalente, die Linien 4,15/PMZ. Auch dieser Befund
bestdtigt die vorher geduBerte Annahme, daB die Erhshung der Bivalenten-

hdufigkeit nicht durch reduzierte Chiasma-Frequenz verursacht sein kann.

- Die Konfigurationen Nr. 18 und 19 nach DARLINGTON (1929) wurden in dem
‘vorliegenden Material Uberhaupt nicht beobachtet, die‘Nr. 15 sehr selten
festgestellt. Quadrivalente sind vorwiegend als Ketten und Ringe gepaart
(89 %). Bei der Untersuchung des Verhaltens von Quadrlvalenten im weite-
ren Verlauf der Meiose mUssen beide Typen demnach besonders berUcksich-

. tigt werden.

k Ve}gleichbare Detailuntersuchungen‘der Chromosomenkonfigurationen liegen
- fur outotefraploide Gerste nicht vor, dafir aBer’von éinigen anderen in-
- duzierten autotetraploiden Gridsern. So fand SIMONSEN (1973) in Lolium
-Eerenne'(2n=4x=28) 58 % der Quadrivalente als Ringkonfigurationen und
- 36 % als Ketten, zusammen also 95 % aller Quadrivalente. In der glei-
_chen Crasart beobccht;te MYERS (1945) 91 % Ringe und Ketten. In Festuca
érctensis (2n=4x=28) zihlte SIMONSEN (1975) 69 % Ringe und 28 % Ketten,
also etwa 97 % der IV, Diesem letztgenannten Befund kommen die eigenen
Ergebnisse am ndchsten; etwa 90 % der IV sind hier Ketten und Ringe
(Tab. 19, S. 90). Allerdings ist festzustellen, daB die Hdufigkeiten
ff.komplexer Konfigurationen mit 5 Chiasmata (Nr..20) wesentlich hoher ist
fﬁ‘qus in den genannten Grasarten (s. Tab. 19).
"ﬂ: NotUrlicEe Autotetraploide weichen in ihrem zytologischen Verhalten oft
 érheblich von dem induzierter ab, wie in der Einleitung bereits darge- -
)} stellt wurde. In diesem Zusammenhang sind die eindrucksvollen Ergebnisse
~ _VON BERG's (1936) bei Hordeum bulbosum (2n=4x=28) von besonderem Interesse.
Bei einer mittleren IV-Frequenz von 4,58 (66 %) fand er 85 % geschlossene

~ Ringe und nur‘]3 % Ketten, insgesamt einen hohen Grgdfan "RegelmiBigkeit"
- beziglich der Quadrivalentbildung. Daraus kann geschlossen werden, daB die
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natUrliche Selektion Typen mit dominierender Ringbildung bevorzugf. Ein
gewisser Trend in dieser Richtung deutet sich auch in dem hier untersuch-"

ten Gerstenmaterial an (Tab. 19).

4,2,1.3. Quadrivalentverteilung

Im vorHergehenden Abschnitt konnte gezeigt werden, daB3 in den untersuch-
ten Linien im Vergleich zu ihren Ausgangssorten eine gewisse Regularisie-
rung der Chromosomenpaarung festzustellen ist: Bivalentfrequenzen und .
Hgufigkeiten ringformiger Quadrivalente sind erhdht. Das erkldrte Ziel

in dem eingangs beschriebenen Diploidisierungsprogramm war es, mit Hilfe
von Rﬁntgenbestrohlung und Bastardisierung die vier Chromosomen je eines
. Satzes strukturell so zu verdndern, daB Quadrivalentbildung verhindert
und vorzugsweise Bivalentenpaarung ermdglicht wird. Die Arbeitshypothese

ist, daB eine solche Strukturdifferenzierung aufgrund der Behandlung tat-

' 'sdchlich stuttgefunden hat. Andererseits darf man voraussetzen, daB3 solche

induzierten Verdnderungen hdchstwahrscheinlich nicht in allen Vierergrup-
pen etwa in gleicher Weise und Wirksamkeit vorhanden sein wiurden. Folg-
~lich sollten zwischen den Vlerergruppen Unterschiede bezbgllch der Hdu-

figkeit gebildeter Quadrivalente bestehen.

Eine direkte Untersuchung solcher Abweichungen bei dem_untersuéhten Ob-
jekt ist schwierig, wenn nicht sogar mit den hier verwendeten Methoden

unmbglich, da die Chromosomen von Hordeum vulgare alle etwa gleich lang

sind und das Zentromer in medianer bis submedianer Position haben.

"Aus diesem Grunde wurde der Versuch einer indirekten, statistischen Lo-
sung der Frage unternommen. Die Methode stUtzt sich auf die folgende An-

" nahme,

Bei gleicher Waohrscheinlichkeit der Quadrivalentbildung fUr alle .sieben
 Chromosomensdtze und fUr alle Zellen einer BlUte (Pflanze) mUBte die
. Zahl der PMZ mit 0,1,2,.......7 IV einer binomischen, d.h. zufdlligen,

>L_ Verteilung folgen.

HALL (1955) hatte die Methode erstmals angewandt und an Literaturdaten

. gefunden, daB das Paarungsverhalten von Bastarden nahe verwandter Arten

fur alle verschiedenen Chromosomensitze gleich ist, das von entfernter
verwandten Arten aber nicht. ‘
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In der Tabelle 20 (S. 91) sind die" Ergebnlsse der Analyse fUr die Sorten-

und Liniensummen zuscmmengecht Es 1st augenfdllig, daB die beobachte-
ten Hdufigkeiten in allen Fdllen nur geringfUgig von den theoretischen
(aufgrund der mittleren IV-Frequenzen erwarteten) Verteilungen abwei-
chen. Sowohl F- als auch Chiquadrat-Test zeigen auch in keinem Fall

eine gesicherte Abweichung der beobachteten von der erwarteten Vertei-

‘lung an. Ebenso brachten die fur alle Elnzelpflcnzenvertellungen durch-
geflhrten Tests keine signifikanten Abweichungen.

Es kann daher als erwiesen gelten, daB in dem untersuchten selektierten
Material in keiner der Vierergruppen solche Strukturveranderungen oder
Mutationen induziert und selektiert wurden, die das Paarungsverhalten

: der betreffenden homologen Vierergruppe entscheidend beeinfluBt hdtten,
etwa in die Richtung auf vorzugsweise BivolentenBildung.

Dieses Ergebnis steht in guter Ubereinstimmung mit den von McCOLLUM
(1958) bei Dactylis-Subspezies und ihren Bastarden, von MEHRA et al.
(1971) bei Setcreasea-Arten, von SIMONSEN (1973; 1975) bei Lolium- und
Festuca~Autotetraploiden und von MORRISON und RAJHATHY (1960 a) bei ver-

schiedenen anderen outotetraploideanrten gefundenen Resultoten.

SIMONSEN s (1975) Untersuchungen in Festuca schlossen auch zwei Klone
mlt eln, d1e heterozygot fur paracentrlsche Inversionen waren; auch

- diese zelgten keine gesicherte Abweichung von der Binominalverteilung.

- Dieser Befund ist sicherlich von Bedeutung fUr die Bewertung von Chromo-
| somenmutationen im Hinblick auf die angestrebte "Diploidisierung" einer-

-seits und fur die Wirksamkeit der angewandten Methode andererseits.

4.2.1.4. EinfluBgrdBen der Chromosomenpaarung

' Die Chromosomenp&crung wird grundsdtzlich von drei verschiedenen Kompo-
- nenten beeinfluBt: (I) der Chromosomenhomologie, d.h. der strukturellen
> .Ahnlichkeit‘von Chromosomen; (II) genetischen Faktoren, d.h. Paarungs-

| bzw; Suppressor~Genen; (III) den zelluldren Nebenbedingungen (cellulor

environment) in der Meiose (REES und NAYLOR 1960).

Unter (I) kann die von ENDRIZZI (1962) und MURSAL und ENDRIZZI (1976)
_ bei Gossypium festgestellte Regulation der Chromosomenpaarung aufgrund
~‘der unterschiedlichen Kontraktion der Genome A und D eingeordnet werden,
© wenn man einmal von dem moglichen EinfluB repetitivér'DNA (MURSAL und
h‘ENDRIZZI 1976) absieht (s. S. 14). Eine ‘genetische Kontrolle der Chromo-
'somenpaorung (II) wurde in Trltlcum, Avena, Festuca u.a. nachgewiesen

I .
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(s. S. 15). Auf die Wirksamkeit weiterer zelluldrer Faktoren (III),
die auch von AuBenbedingungen mitbeeinfluBt werden, haben u.a. BENNETT
und REES (1970), FEDAK (1973), ELLIOT (1955, 1958) sowie SYBENGA (1973)

hingewiesen.

Unterschiedliches Verhalten von Ausgangssorten und Linien in der eigenen

UnteéTsuchung war in erster tinie durch differenzierte-Homologien (Struk-
turveranderungen) zu erwarten, da Hauptfaktoren wie 5B in Hordeum nicht
bekannt sind und die untersuchten Pflanzen unter glelchen Umweltbedingun-
gen aufgezogen wurden. Verdnderungen der Homologie mUBten bereits sehr .

fruh bei der Einleitung der Chromosomenpaarung wirksam werden.

Bei der Pdcrungsinifierung sind gruhdsﬁtzlich drei vérschiedene Situatio-
nen denkbar (SYBENGA 1975 a):

(1) Die Paarung beginnt an einer Stelle ("Site"); dabei werden aus-
schlieBBlich Bivalente gebildet.

 (2) Die Paarung beginnt an zwei voneinander unabhangigen "Sites", etwa
an beiden Enden, den Telomeren; so werden Bi- und Quadrivalente in
gleicher Haufigkeit gebildet; mehr Bivalente treten auf, wenn d1e

,‘belden Ausgangspunkte der Paarung nicht unabhidngig sind.

~ (3) Die Paarung beginnt an mehr als zwei Stellen, so daB mehr Quadri-

valente gebildet werden als im vorherigen Fall.

Dennoch kann aus der Quadrivalentenzahl nicht unbedingt auf das wirksame
- Paarungssystem geschlossen werden. Folgende Faktoren kdnnen dle Hdufig-
keiten der Valenztypen modifizieren (SYBENGA 1975 a): ' ‘

(@) Vorzugspaarung reduziert die Quadrlvclentfrequenz, so daB im Ex-
tremfall (Alloploide) nur Bivalente geblldet werden (s. Abb. - 2, S. 110).

" (b) Geringe Chiasma-Frequenz bzw. Chiasma-Lokalisation verhindert die -
Aufrechterhaltung von Quadrivalenten und fUhrt zu erhdhten Bivalent-
zahlen (JONES 1967). |

(c) Intercktionen zwischen "Zygomeren" (Paarungseinheiten) kdnnen zur
Bildung von Paarungsblocks fuhren und damit die Bivalentrate er-
‘hohen. ' '

- (d) Reduzierte Flexibilitdt der Chromosomen kann ebenfalls trotz mehrerer
Initialpunkte der Primdrpaarung die Quqdrivalentbildung~limitieren

und so zu hdheren Bivalentzahlen fuhren.

}

!




Geht man davon aus, deB in der Gerste die Chromosomenpaarung an den
Telomeren beginnt (KASHA und BURNHAM 1965) so sollten - zundchst

ohne Berucksichtigung der Komplikationen (a) bis (d) - 2/3 der Chromo-
somen in Quadrivalenten gepaart sein. Die eigenen Ergebnisse der Aus-
gangssorten zeigen gute Ubereinstimmung mit diesem Erwartungswert

_(s. Tab. 17, S. 88). Sekunddrfaktoren wie Vorzugspaarung oder Chiasma-

Lokalisation hatten demnach in dem Ausgangsmaterial keinen ‘erfaBbaren
EinfluB auf die Chromosomenpaarung. DaB Vorzugspaarung in polysomen bzw.
polyploiden Organismen'durch die Einfuhrung von Strukturunterschieden
induziert werden kann, war schon in der Einieitung mit zahlreichen Bei~
 spielen belegt worden. Danach haben sich Inversionen als besonders nUtz-
lich erwiesen (DOYLE 1963, 1969; GRELL 1961; SHAVER 1963; TSUCHIYA 1969).
Kontrovers sind dagegen die Befunde des Differenzierungseffektes von

_ Trcnslokationen‘geblieben. Manche Autoren fanden Hinweise auf Vorzugs=-

. paarung in tetraploiden Duplex-Heterozygoten (ELQI und SYBENGA 1967;

- LINNERT 1962; JONES 1964; REIMANN-PHILIPP und EICHHORN-ROHDE 1970;

SYBENGA 1973), andere dagegen konnten Vorzugspaarung nicht (mit Sicher-
heit) nachweisen (WALTERS und GERSTEL 1948; SYBENGA 1966 a). Préferen-
tielle Poarung, die auf diese Weise 1ndu21ert ‘wird, bezieht sich zunidchst
. notUrllch nur auf bestlmmte, ndmlich die strukturverdnderten Chromosomen.
Sofern dlese Chromosomen in Tetrap101den nicht oder nur schwierig in

der Meiose aufgrund ihrer Morphologie identifiziert werden kdnnen, besteht
die Moglichkeit, das cbweichende Verhalten einzelner Chromosomen mit Hilfe .
der Quadrivalentverteilung statistisch zu erfassen. Bei‘Vorzugspaarung
mUBte die beobachtete Verteilung ndmlich von der binomischen (zufdlligen)
abweichen. Die eigenen Ergebnisse zeigen, daB3 weder die Verteilungen- der
Ausgangssorten noch die der Linien von der theoretischen abweichen (s. Tab.
20, S. 91) und damit keine Hinweise auf prédferentielle Bivalentpaarung
‘e1nzelner Chromosomen geben. Auch in anderen Spezies wurden gute Uberein-
stimmungen zwischen beobachteten und erwarteten Quadrivalentverteilungen

- gefunden, selbst wenn die Tetraploiden aus Bostordmotericl(McCOLLUM 1958)
6der aus Inversionsheterozygoten (SIMONSEN 1975) hergestellt worden waren.

" Die erhdhte Bivalentfrequenz unserer Linien ist hochstwahrscheinlich

also nicht durch gelenkte Primdrpoarung, sondern durch Besonderheiten

der Chiasmabildung verursacht. JONES (1967) stellte fest, daB die Chiasma-
 kontrolle in Roggen entweder Uber ihre Anzahl oder iber ihre Lokalisation
erfolgen kann. Zahlreiche Berichte bestdtigen die Existenz von Chiasma-
Lokalisation, die grundsdtzlich éroximﬁl, distal (terminal) oder intextitiell




sein kann, aber sicher so gut wie nie zufdllig erfolgt (HENDERSON 1969 b).
Auch die v1e121t1erte Chlasma-Termlnollslerung (DARLINGTON 1931) scheint

in vielen Fdllen tatsdchlich distale Lokalisation zu sein (HENDERSON

1969 a). Bei seinem Vergleich von perennierender Teosinte (Zea perennis,

2n=4x=40) und autotetraploidem Mais (Zec mays) stellte SHAVER (1962) fest
daB in Teosinte fast ausschlieBlich terminale Chlasmoto und einfache

Quodrlvolentketten und Ringe auftraten, in Mais aber auch interstitielle

Chiasmata und komplexe Quadrivalente. Vergleichsweise waren meiotische
Stabilitdt und RegelmaBigkeit in Teosinte hoch und in Mais gering. In

~autotetraploidem Allium porrum wird die weitgehende Bivalentbildung in

der Diakinese dagegen durch die ausschlieBlich proximale Chiasma-Lokali-
sation gewdhrleistet, obwohl im Pachytdn Quadrivalente hdufig beobachtet
wurden (LEVAN 1940)., Ein Beispiel fur Bivalentisierung infolge extrem
niedriger Chiasmafrequenz ist Zinnia elegans (GUPTA und KOAK 1976) A
'~~(s. S. 10). In dieser Art wird aber dadurch keine véllige RegelmdBigkeit

der Meiose erreicht, da die Anaphase-Segregation gestdrt ist.

In den hier untersuchten Linien und auch in den'Aﬁsgangssorten~waren
die Chiasmata in Digkinese/MI weitestgehend terminal, wie es auch bei

| diploider Gerste die Regel ist. Die Frage, ob diese terminalen "Chiasmata"

' tgtsﬁéhlich einzelne, oder in Wirklichkeit mehrere, durch Terminalisierung -
zuSammengerUckte Xta darstellen, kann nicht definitiv beantwortet werden.
In Anclogie zu der allgemein weiten Verbreitung distaler Chiasma-Lokali-~

; sation (HENDERSON 1969 @) und dem Befund, daB auch die Chiasmata beim Rog-
‘gen tatsdchlich normalerweise distal lokalisiert (und nicht terminali-
31ert) 51nd darf aber angenommen werden, daB es sich auch bei der Gerste
so verhdlt. So gesehen wirden sich unsere Sorten von den Linien unterschei-
den. Weitere Hinweise in dieser Frage enthalten die Korrelatlonen zwischen
Chiasmaklassen (PMZ bestimmter Chlasma-Frequenz) und den MI—Daten (Abb. 15,
"84S, 124) |
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4,2.2. Quadrivalentorientierung

¢

Die Zentromere der Chromosomen in Quadrivalenten autotetraploider Orga-
nismen kdnnen sich in der MI grundsdtzlich auf verschiedene Weise zu den
Polen hin orientieren. Dementsprechend beobachtet man vier verschiedene

,,v“n_Quodrlvalent-Kee%&en%terungen*—parolleie, konvergente, lineare und in-
differente (RIEGER et al. 1976; s. Tab. 21, S, 92 und Abb. 10, S.118).

Es wird zuweilen onQenommen, daB parallele und ‘konvergente Koorientie-

- rung der Quadrivalente zu ihrer regelmdBigen (2:2) Aufteilung ("distri-
bution’ ') in der ersten Anaphase (AI) fuhrt. Dagegen erwartet man von
linear koorientierten Quadrivalenten, daB zwei Chromosomen zu den ver-
schiedenen Polen wandern und zwei Univalente ("false univalents", "lag-
gards") zurUcklassen. Indifferent koorientierte Quadrivalente schlieBlich
kdnnen entweder normal (2:2) oder unregelmdBig (3:1) verteilt werden oder/
und zu "laggards" fUhren (RIEGER et al. 1976, s. Abb. 10). Die genannten
Autoren wie auch andere nehmen fur Quadrlvolent -Ringe ausschlieBliche
parallele oder konvergente Koorientierung an. Die elgenen Untersuchungen

wurden unter Vorcussetzung dieser Annohmen begonnen.

In chelle 21 s1nd die entsprechenden beobachteten Koorlentlerungstypen
~von Sorten und Linien einander gegenUbergestellt Es war oben schon ge-
zeigt worden, daB der GroBteil aller Quadrivalente in Ringform gebunden
ist., Die Tabelle 21 macht nun deutlich, daB diese Ringquadrivalente etwa
~zur Hdlfte konvergent koorientiert sind. In der genauen Hdufigkeit die~
ser Koorientierung weichen Sorten und Linien aber doch deutlich vonein-
oander ab. Wihrend die Ausgangssorten nur 31 ,6 % konvergente Rlnge dufwei-
‘sen, sind es bei den Linien 39,1 %. Analog weist die Tabelle 21 36,6 %
offene (parallele) Ringe fuUr die Sorten und 30,8 % fur die Linien aus. An -
dieser Stelle muB aber auf eine wesentliche Abweichung der Beobachtungen
von den oben gemachten Voraussetzungen hingewiesen werden. Es stellte
sich ndmlich im Laufe der Untersuchungen heraus, daB nicht alle "offenen"
Ringe tatsdchlich parallel koorientiert waren, sondern zu einem groBeren
Teil auch linear (Abb. 10, S. 118; Abb. 13, S.121). AuBerdem wurden ge-
legentlich auch "Delta"-Koorlentlerungen beobachtet, in denen drei Zentro-
mere zu einem und das vierte zum entgegengesetzten Pol orientiert sind.
FUr spdter untersuchte Pflanzen wurden die. tatsdchlichen Hduflgkelten

' oller vorkommenden Ring- -Koorientierungen ermittelt und in Tabelle 22 zu-
sammengestellt Es ist evident, daB von den beschriebenen Koofientierungen
1) und d)(Tob 22, S. 93) normalerweise keine regelmidBige Verteilung der
Chromosomen erwartet werden kann. Ein GroBteil der vorher unter "parallel"
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zusammengefaBten IV-Ringe trégt also zu UnregelmdBigkeiten in der Ana-

phasebewegung bei und zwar bei den Sorten mindestens 36 % und bei den

Linien mindestens 23 % (Summe 1) + d)). Vergleicht man nur offene (parallele+

llneare) und konvergente Quadrivalente miteinander in bezug auf ihren

Beltrog zu regelmoBlger AI-Vertellung, so ist es daher rlchtlg, nur kon-

den Untersuchungen Translokotlonsheterozygoter getan wird, FUr Quadriva-
lente in Austauschheterozygoten nimmt man némlich an, daB Zick-Zack-Ringe
und Ketten zu normaler Vertellung ("alternate disjunction”, McCLINTOCK
1945) fuhren. Dagegen verursacht die Segregation offener Ringe und Ket-

ten (0, U) die Bildung unbalanzierter Gameten ("adjacent disjunction®
McCLINTOCK 1945). Diesen "alternate" und "adjacent” Typen Translokations-

Heterozygoter sind konvergé%te und parallele Koorientierungen in tetra-

somen Organismen analog (SYBENGA 1972). In Austauschheterozygoten kann
unter der Annahme zufdlliger Orientierung ein Verhdltnis von 1:1 beider
Koorlentlerungstypen zueinander angenommen werden (SYBENGA 1972; REES

und JONES 1977; s.a. GARBER 1954, 1955; HILPERT 1957, THOMPSON 1956 ;
GELIN 1956; ENDRIZZI 1958, 1974; COCHRAN 1976). Diese theoretische Erwar~
tung, . die sich aus Abbildung 11 (5.118) leicht ableiten 1@B8t, wird durch
davon abweichende Beobachtungen (DENNHOFER 1974; NOTH 1977) nicht ent-
krdftet. Vielmehr weisen solche Ergebnisse auf das Vorliegen gerichteter
~ Orientierung hin (SYBENGA 1972).

 Die Erwartung von 50% alternativ (konvergent): 50 % porallel wurde mit

~ SYBENGA (1975 b) auch fur Quadrivalente in tetrapldiden Organismen ange-
nommen und die eigenen Ergebnisse dagegen getestet. Es zeigt sich, daB

- alle Sorten gesichert mehr parallele IV-Ringe und alle Linien ge51chert
mehr konvergente IV-Ringe als 50 % (Tab. 23, S. 94) aufweisen.

Dies 1dBt auf eine gerlchtete alternative Orlentlerung in den Linien
schlieBen,

' Grundsétzlich anders verhdlt es sich mit der Orientierung von Ketten.

Sie sind auch bei den Sorten -wahrscheinlich wegen ihrer groBeren Flexibi-
litdt- vorwiegend konvergent koorientiert (71,6 %). Allerdings zeigen
‘auch hler die Linien einen Trend zu noch deutlicherer konvergenter Orlen-
tierung (75 %). Die Abwelchungen von den 50 %-Erwartungswerten sind in
beiden Fdllen hoch signifikant (Tab. 23).

DaB sich Sorten und Linien bezUglich der Orientierghg"von Quadrivalenten

'g#undsﬁtzlich anders verhalten, bestdtigt der Homogenit&dtstest nach BRANDT-

J
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SNEDECOR (Tab. 24, S. 95). Auch wenn man Ketten und Ringe zusammenfaft
und damit die gesamten Hdufigkeiten konvergenter Orientierung ermittelt,
zeigt der Kontlngenztest gesicherte Abweichungen von Sorten und Linien
bezUglich paralleler und konvergenter Orlentlerung an (Tab. 26, S. 96).
Die Zusammenfassung der einzelnen Sorten und der Linien ist zuldssig,
da-sie sich—bézﬁgiith—dez*hiet*vntersuchten—ﬁrientiérung_iéweils’nicht
unterscheiden; die Homogenltdtstests fUr Sorten und Linien ergeben je-
weils nicht 51gn1f1kante Chlquadrat Werte (Tob 25, S. 96).

In Prozent ausgedriUckt sind bei den Sorten 51 %, bei den Linien aber 61 %
der Quadrivalentketten und -ringe konvergent koorientiert (Tab. 26).

Die Quadrivalentorientierung der Ausgangssorten ist daher zufdlliger Art,
d.h. sie entspricht dem 50 7-Erwortungswert Bei den Linien dagegen er-
folgt die Orientierung gerlchtet d.h. sie weicht vom Zufallswert signi-
fikant ab und unterliegt somit der genetischen Kontrolle.

Die recht umfangreiche Literatur Uber die Orientierung von Quadrivalenten
in Translokationsheterozygoten enthdlt widersprichliche Ergebnisse. In
vielen Fdllen wurden etwa so viele 'adjacent’ wie ‘alternate’ orientierte
Quadrivalente beobachtet und damit zufﬁllige; nicht gerichtete Orientie-

, rung/festgestellt (Callimantis antiliqrum, HUGHES-SCHRADER 1943; Sorxghum

purpureo-sericeum, GARBER 1955; Zea mays, BURNHAM 1956; Blatella germanicq,

- COCHRAN 1976). Andere Arten zeigen erhshte Hdufigkeiten von alternierenden
IV und damit gewisse Hinweise auf genetisch gesteuerté Orientierung; so
z.B. der Roggen (THOMPSON 1956; SYBENGA 1968) und die Gerste. in der letzt-
genannten Spezies fand SMITH (1941) in einer reziproken Translokation

60,7 % alternierende Ringe und 65,2 % Ketten, insgesamt 63,2 % altefnierende,

Quadrivalente. GELIN (1956) berichtete sogar 80,4 % Zick-Zack IV ('disjunc-
tional') in einer anderen Translokationslinie von 'Majd-Gerste. SchlieBlich
fand auch EKBERG (1969) Uberwiegend zick-zack orientierte IV (etwa 60-70%).
Im Falle vorwiegend alternierender Orientierung’ist die Fertilitdt in der
Regel hther als bei ungerichteter Orientierung (ca. 50 %). Bei der Gerste
fand NOTH (1977) in drei Translokationsheterozygoten sehr gute Uberein-
stimmung zwischen der aufgrund der Quadrivalentorientierung erwarteten
Fertilitdt und dem Kornansatz. Zwei andere Translokationsheferozygote |
zeigten hdheren bzw. niedrigeren Samenansatz. Ein genéreller Zusammenhang
besteht also nicht. Dominierende 'adjacent' Orientierung mit fast vélliger
" Sterilitdt wurde selten berichtet (HAGA 1943). Verschledene Autoren fan-
'den ]edoch unterschledllches Orlentlerungsverholten von Ketten und Ringen.
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GAIRDNER und DARLINGTON (1931) sowie SYBENGA (1968) beobachteten mehr
alternierende Ringe als Ketten. SMITH (1941) dagegen fand mehr alternie-
rende Ketten als Ringe und KHOSHOO und MUKHERJEE (1966) berichteten so-
gar, daB3 Ringe vorwiegend 'adjaéent', Ketten aber Uberwiegend 'alter-
nate' orientiert waren. Dieser Befund kdnnte etwa mitbder geringeren

Flexibilitdt von Ringen, die eine Umorientierung im Laufe der Metaphase

erschwert, erkldrt werden (SYBENGA 1975 b). LEWIS und JOHN (1963)khatten
vermutét, daB Ketten—generell hdufiger alternierend orientiert seien als

Ringe.

Die Arten mit vorwiegend alternierender Orientierung weisen nach BURNHAM
(1956) interessanterweise einige Gemeinsamkeiten auf, wie z.B. etwa glei-

che Chromosomenldnge bei medianer oder submedianer Zentromerposition und
weitgehender Chiasmaterminalisierung. DarUberhinaus bemerkte GARBER (1955)
~in seiner grundlegenden Arbeit, da8 in Arten, in denen die Quodrivdlente
Translokationsheterozygoter keine gerichtete Orientierung zeigen, auch

die Quadrivalente Autotetraploider zufdllig orientiert sind. Diese Analogie
_ist naheliegend, wenn man an die Berichte genefischer Kontrolle der OrientieJ
rung, beispielsweise in Roggentronslokationen, denkt (LAWRENCE 1958;

THOMPSON 1956). |

'=Alierdihgs wurde in einigen Fallen doch auch ein erhebliches MaB an intra-
spezifischer Variation gefunden. So berichtete ENDRIZZI (1958), daB von
12 Translokationen der amphidiploiden amerikanischen Baumwolle (Gossxgium
" hirsutum, 2n=4x=52) sechs keine gerichtete Orientierung zeigten, die ande--
ren aber einen signifikanten UberschuB alternierender Koorientierungen.

“vInduziertes oktoploides G.hirsutum bildete Zick-Zack~ und offene Quadri--

“valente in gleichen Hdufigkeiten, zeigte also keine gerichtete Orientie- E

rung. Kurzlich untersuchte COCHRAN (1976) die Orientierung zweier Trans-

‘lokationen in der KUchenschqbe Blatella germanicaQ Wihrend in der einen

das Verhdltnis von 'adjacent':'alternate' 1:1 betrug, wies die andere
ca. 70 % alternierende IV auf. Sicherlich verursachen Faktoren wie die
Lokalisation der Bruchstellen, die Liénge des translozierten Segments und

auch Besonderheiten der Chiasmalokalisation und Terminalisierung einen '

GroBteil der beobachteten Variabilitdt der Orientierung (BURNHAM 1962).°
FU: die Orientierung von Quadrivalenten Tetraploider im besonderen sind'
die beiden letztgenannten EinfluBgroBen sicher von»Bédeutung. Da die Ub=-
rigen.Foktoren in diesem Fall aber nicht relevant sind, sollte das Aus-

maf intraspezifischer Variation bei Autotetroploiﬂen<geringer'sein als

- bei Austauschheterozygoten. ‘ | -

Die Gerste (Hordeum vulgare L.) weist interessanterweise sowohl die von

BURNHAM (1956) erwdhnten zytologischen Charakteristika als auch Uberwie-




gend alternierende (gerlchtete) Orlentlerung in Translokationsheterozy-
goten auf (SMITH 1941; GELIN 1956; EKBERG 1969; NOTH 1977) so daB in den .
Quadrivalenten der hier untersuchten Tetraploiden alternierende Koorien-
tierung erwartet werden konnte. In den selektierten Linien ist das der

Fall, aber nicht in den unbehandelten, unselektierten Ausgangssorten.,

Diese zeigen auch untereinander keine ge51cherten Unterschiede (Tab. 25,
S.96 ). R v

Dies ist ein Hinweis ddrauf, daB die "Fdhigkeit™ zur gerichfeten Orien-
tierung in dem Ausgangsmaterial in diesem AusmaB nicht vorhanden ist
sondern erst durch die zur "D1p101dlslerung vorgenommenen Behandlungen
~induziert wurde. Die Ergebnisse der Tabelle 22 (S. 93) machen deutlich,
daB mit der Zunahme konvergenter Orientierungen in den Linien im wesent-
- lichen eine betrdchtliche Abnahme linearer Koorientierungen elnhergeht.
Diese werden Ublicherweise bei IV-Ringen nicht erwartet (RIEGER et al..

| 1976). Sie geben aber mit Sicherheit in vielen Fdllen AnlaB zuy ungleich=~
mdBiger Disjunktion bzw. zu "lagging" einzelner Chromosomen in der ersten
- Anaphase. So hatte auch CARROLL. (1966) solche ! nondls]unctlonal" Ring=IV
~ fur die UnregelmdBigkeiten der Anaphase-Vertellung in autotetraploidem
"Anthoxdnthum ovatum hauptsédchlich verantwortlich gemacht. TJIO und HAG-

BERG (1951) beobachteten diesen Ring-Typ in réntgeninduzierten Gersten—

- translokationen.

’ ‘D1e Resultate verschledener Autoren, wie auch die eigenen Ergebnisse,
belegen, daB eine genetlsche Regulation der Chromosomenorientierung in
- Quadrivalenten bei Translokationen und Tetraploiden wirksam ist, Dabei

" stellt sich natUrlich die Frage nach der Art und Wirkungsweise eines

.solchen Regulationsprozesses., Offenbar verdient hierbei das schon ver-

.. schiedentlich beobachtete Phtdnomen der Zentromeren-Umorientierung (CLELAND

1929, zit. in ROHLOFF 1970) besondere Beachtung. Dieses Phdnomen war -
v.a., auch von SYBENGA (1968) bei Roggentranslokationen und von BAUER et
al. (1961) bei Translokationen der Muckenart Tipula oleracea beschrie-

L ben worden. ROHLOFF (1970) konnte in seiner umfongrelchen Untersuchung
‘der Orlentlerung rontgeninduzierter Quadrivalente der Mucke Pales ferru-

-ginea nachweisen, daB Quadrivalente im Laufe der Prometaphase bis zur

- Metaphase hin hdufige Umorlentlerungen erfahren konnen. Nachdem die erste  ‘

- Orientierung der Zentromere offenbar zufdllig zu einem Pol hin erfolgt

";fuhren nochfolgende Umorlentlerungen zur Zunahme von olternlerenden Orien--
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tierungen. Dadurch werden auch die Disjunktionsfrequenzen erhsht und in
der Anaphase regelmdBige Chromosomenkomplemente verteilt (ROHLOFF 1970).
Der Autor konnte zeigen, daB dieser RegulationsprozeB nach stochastischen
GesetimaBigkeiten'oblauft und mit einer MARKOV~Kette beschrieben werden
kann. ROHLOFF vermutete, daB @hnliche Reguidtionsprozesse'ouch in den

anderen berichigign_Eﬁllenwmii_erhﬁhter‘Disiunktionsfrequenz wirksam sei-
en. Offenbar ist in der alternierenden Koorientierung ein HochstmaB an
Stabilitdt redlisiezt, wobei allem Anschein nach die auf ein Zentromer
ausgelbte Zugspannung seine Stabilitdt wesentlich beeinfluBt‘(ROHLOFF
1970); diese ist bei alternativen Quadrivalenten am groBten (s. Abb. 1,
S.118). Daneben spielen sicher aber auch chromosomen- und artspezifische

Faktoren eine Rolle.

Allem Anschein nach bringt Selektion auf Fertilitdt in Autotetraploiden

- generell eine Erhdhung alternierender Orientierung mit sich (SYBENGA 1975 a)

Daraus resultiert eine bessere Stabilitdt und geringere Wahrscheinlichkeit
der 3:1-Segregation, die mboglicherweise nicht durch die alternierende
Orientierung selbst, sondern vielmehr durch dieAentsprechend verringerte
Hdufigkeit linearer und indifferenter Orienfierung bedingt sind (SYBENGA
1975 a). Die eigeﬁen Ergebnisse bestﬁtigen dies in Tabelle 22 (s. 93).
 Unter BérUcksichtigung der obigen*Austhrungen lassen die eigenen Ergeb-

' nisse die Folgerung zu, daB die Selektion weitgehend fertiler Pflanzen

- Genotypen bevorzugt hat, deren Quadrivalente in verstdrktem MaBe zu alter-

nierender Koorientierung fihig waren. Dabei k&nnen verschiedene Faktoren -
wirksam gewesen sein: 1, Chiasmalokalisation, die eine gréBere Flexibili-
‘tdt der IV bedingt; 2. Zeitraum der Chiasmaterminalisierung; 3. Zeitdauer
 der Orientierung bzw. verfugbare Zeit zur Umorientierung; 4. genetische
Faktoren, die entweder unmittelbar oder aber Uber die Faktoren 1. -~ 3.

~wirksam werden konnen.

'Hier ist offenbar ein ProzeB nachvollzogen worden, der in manchen natUr-
lichen Autotetraploiden einen Adaptationszustand minimaler Aneuploiden-
frequenz bei maximaler Fertilitdt trotz hoher Quadrivalentbildung erreicht
hat (86 % alternativ) wie er von BAUM und RAJHATHY (1976) ktrzlich fur

die perennierende, fremdbefruchtende Wildart Avena macrostachya (2n=4x=28)

 beschrieben wurde. Damit stellt die Gattung Avena ein schones Beispiel dar,
wie durch die Wirksamkeit ganz verschiedener Mechdnismen létztlich eine
Anpassung an den polyploiden Zustand erreicht werden kann. Wdhrend in den
 weitgehend auvtoploiden Tetraploiden A.barbata (AAAA);und A. abxssiniéo
“(AABB) die Bivolehtpoorung genetisch kontrolliert ist (SADASIVAIAH und
- RAJHATHY 1968; LADIZINSKY 1973) kommt A. macrostachya ohne ein solches
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Kontrollsystem aus (BAUM und RAJHATHY 1976). Die Ergebnisse‘VON BERG's
(1936) weisen auf das Vorliegen eines dhnlichen Adaptationsprozesses in
natUrlichem autotetraploidem Hordeum bulbosum hin, Dort sind die Chias-

mota weitgehend terminalisiert und 86 % der Quadrivalente konvergent orien-

tiert. Die Art ist fertil. Auch andere natUrliche autotetraploide Grasar-

ten zeigen Uberwiegende alternierende Orientierung: Arrhenatherum elatius

- 74 % (MYERS und HILL 1940), Agropyron cristatum 85 % (MYERS und HILL 1940),

Agrostis canina sspsmontana 84 - 97 % (JONES 1956). In Dactylis glomerata
wurden 70 % (MUNTZING 1933) und 73 % (JONES 1962) der Quadrivalente in
alternativer Orientierung gefunden. Dagegen beobochtete'McCOLLUM (1958)

in seiner Untersuchung induzierter und natUrlicher autotetraploider Sub-

 _spezies in Dactylis lediglich in letzteren Hinweise cuf gerichtete Orlen-

tierung (63 % Zick-zack).

In Sorghum australiense und S.plumosum sind nach den Untersuchungen von
GARBER (1954) Zick-zack Quadrivalente dominierend.

SchlieBlich ist auch in den outotetroplbiden Rassen von Epilobium angusti-

- foliumv(2n=4x=72), einer der am weitesten verbreiteten Arten der nordli-
chen Hemisphire, eine dhnliche Anpassung durch gerichtete Orientierung
-,vorherrschend (MOSQUIN 1967). Der Autor berichtete 3 - 12 IV/PMZ die

' 'fost alle ringformig und alternierend orientiert waren.

Es ist bemerkenswert, daB die Arten mit dominierender alternativer Orien-

~tierung Uberwiegend Fremdbefruchter sind. Die gerichtete Orientierung
erkldrt die Feststellung von STEBBINS (1956 b), daB8 "echte" Autoploide in
Wildarten ' extens1vely or excusively outcrossed under natural conditions"”

sind.

Bei tetraploider Gerste (Hordeum vulgare) wurde die Koorientierung von

Quadrivalenten bisher nicht in dieser Form genauer untersucht. Die Ergeb-
nisse von REINBERGS et al. (1970) und von FEDAK (1975) von autotetraploi-

den Sorten und ihren Bastarden weisen jedoch auf die Wirksamkeit gerich-

teter Chromosomenorientierung hin. REINBERGS und Mitarbeiter fanden in

~ der F2-Aufspoltung fUr zwei unabhingige Gene deutliche Abweichungen von

der erwarteten tetrasomen Spaltung (35:1 bei. Chromosomen-, 21:1 bei

- Chromatiden-Spaltung). Es traoten signifikant weniger rezessive Pflanzen

auf, obwohl die Quadrivalentfrequenz der Bastarde so hoch war wie die

der Sorten (4,6 - 5,1). Die AI—Vefteilung und die Fertilitdt waren in

den Bastarden deutlich regelmiBiger als in den Sorten was in diesem Fall

- nur durch eine Form der gesteuerten Orientierung und Segregation der

Quadrivalente erkldrt werden kann. In dhnlichem Gerstenmaterial machte
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" FEDAK die Beobachtung, daB die hdufig vorkommenden Quadrivalente (4, 5~
5,2 1V/PMZ) in Linien hoherer Fertilitat hduflger Zick-zack-Form zelgten.
Die untersuchten Sorten und Linien zeigten eine relativ enge Korrelation
‘zwischen regelmiBiger AI und der Fertilitdt (r= +0,78%%),

In den beiden letztgenannten Beispielen wiesen bereits die- Ausgangssor-

ten deutliche Unterschiede in der AI und im Samenansatz auf, _nicht aber

in der Quadrlvalentfrequenz. Es kann daher angenommen werden, daB diese
Sorten in bezug auf ihre Chromosomenorlentlerung bereits eine Variabili-
tdt aufwiesen, die eine Basis fur die nachfolgende Auslese fertiler Geno-

typen darstellte. Die eigenen untersuchten Ausgangssorten unterschieden

:  sich allerdings nicht in ihrer Orientierung (Tab. 25, S. 96), so daB das

abweichende Verhalten der Linien als zumindest tellwelse mutageninduziert
angesehen werden kann.

In der Abbildung 12 wurde versucht, schematisch darzustellen, wie eine

~ Zunahme alternativer Orientierung beispielsweise durch Verdnderungen in

. der Chiasmalokalisation erkldrt werden kann und wie sich eine modifizierte

- Orientierung auf die Chromosomenverteilung in Al auswirkt (s.S. 119).

‘v‘4.2.3..Chromosomensegregotion

Die untersuchten Ausgangssorten hatten im Mittel 42 % normale erste Ana-
phasen, die Linien dagegen 66 % (Tab. 27, S. 979. Die varianzanalytische
Untersuchung zeigt, daB dieser deutliche Unterschied statistisch hoch
signifikant ist (Tab. 14,15, S, 83-). Ein Blick auf die Detailergebnisse
(Tab. 27 a, b) verdeutlicht, daB in den Linien insbesondere Zellen mit
stark abweichender Verteilung (16:12, 17:11) deutlich reduziert sind

und daB auBerdem in den meisten Linienpflanzen die Anzahl Zellen mit un-
vollstdndiger Verteilung ("laggards") gegeniber den Ausgangssorten ver-
ringert ist. Der Unterschied in der Regelmaﬁlgkelt der AI Segregation
_zwlschen Linien und Sorten ist gut ge51chert und kann somit als konstan-

ter (genetischer) Art angesehen werden.

 Die UnregelmdBigkeiten in der Anaphase I autotetraploider Pflanzen werden

im wesentlichen auf drei Ursachen zurUckgefuhrt (MYERS 1945; SYBENGA 1972):
‘ (1)_ungleichmﬁBige Separation von Quadrivalenten, die zu Abweichungen von

" der normalen (14:14) AI-Segregotioh fuhren, (2) unvollstédndige Separation
Quadrivaelenter, die zu "laggards“ in AI fuhrt und’(3) das Vorkommen von
Uni- und Trivalenten in MI, Alle drei Grinde kommen auch fur die in unserem

- Material beobochteten UnregelmdBigkeiten 1n Fruge, wobei offenbar die teil-
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weise Verbésserung bzw. Beseitigung aller dreier Ursachen etwa in glei- -
chem MaBe an der grdBeren RegelmdBigkeit des Meioseablaufs in den Linien
beteiligt war. Dies dokumentieren sowohl die groBeren Haufigkeiten von

Blvalenten und konvergenten Quadrivalenten als auch die redu21erten Uni-

und Trivalentfrequenzen der Linien.

Auf der Basis gleicher Erwartung regelmdBiger bzw. unregelmdBiger Chromo-
somenverteilung fUr alle sieben Chromosomensdtze schdtzten REINBERGS et
~al. (1970) die mdglichen Hdaufigkeiten von 14 14-Verteilung und eup101den
Gameten nach folgender Formel:

» 7
p+ (g + 1)
'gwobei p= Wahrscheinlichkeit gleicher (2:2) Chromosomenverteilung und .
- q + r = diejenigen ungleicher (1:1; 1:3 ; p+q + r = 1) sind. Die Potenz

~ 'sieben entspricht der Anzahl verschiedener Sttze. Daraus errechneten sich
- folgende Erwartungswerte (REINBERGS et al. 1970):

P~ Prozent AI- Prozent Gameten
Wert Zellen mit euploid  aneuploid
| 14:14 . ; 2x=1, 2x+1
! 0.50 21,0 0,8 5,5
0, 80 37,0 21,0 35,6
0,90 54,0 44,0 37,2
0,95 72,0 69,8 25,7

Die Tabelle zeigt, daB bei vollig zufdlliger Chromosomenverteilung.
(p =0,5) nur 21 % der Al-Zellen 14:14 segregieren wirden und nur 0,8 %
Gameten euploid wdren. Demnach deuten die eigenen Ergebnisse wie auch

die anderer Autoren ein erhebliches MaB an Yorzugssegregction'an. REIN-

- BERGS et al. (1970) berichteten 42 bis 62 % Zellen mit 14:14-Segregation.

in Ausgangssorten und 54 bis 70 % in Linien aus Kreuzungén dieser Sorten.
- Auch FEDAK (1975) stellte einen gewissen Trend zu regelmdBiger Segrega-
tion in Kreuzungen (57 bis 72 % 14:14) gegenuber den Ausgangssorten
(49 bis 64 %)fest. SchlieBlich beobachtete auch ROSENDAHL (1944) Haufig-
vkéiten“noimqler AI-Zellen von 40 bis 83 %, die mit denleigénen Ergebnissen
gut Ubereinstimmen, obwohl das Paarungsverhalten sehr unterschiedliche
 Resultate lieferte (s.oben). Die Schdtzung von REINBERGS et al. (1970)
erwartet bei 54 % normaler Verteilungb44 % euploide Gameten, Wire diese
Erwartung realistisch, dann mUBten in den Nachkommenschaften euploider
Pflanzen wesentlich mehr aneuploide auftreten, als tatsdchlich beobachtet




"werden. Verschiedene Autoren fanden ca. 40 bis 50 % Aneuploide (s. METTIN
~ und TSCHAWDAROFF 1966). Demnach kann die Formel von REINBERGS et al.
(1970) nicht in dieser allgemeinen Form ohne Einschrdnkung Geltung haben.

- Dieses bestdtigten die detaillierten Untersuchungen von SIMONSEN (1973;

1975) in Lolium perenne und Festuca pratensis (2n=4x=28). Seine Schitzung

der erwarteten zygotischen Chromosomenzahl stimmte nur unter folgenden

'Voroussetzungen gut mit der beobachteten Uberein; Gameten mit 14, 15 und
- 16 Chromosomen haben gleiche Lebensfdhigkeit, solche mit 12 und 13 Chro-
mosomen eine ouf die Hdlfte bzw. ein Viertel reduzierte, und oneup101de
Gameten werden nur durch einen Elter Ubertragen. SIMONSEN fand bei Lolium
(1973) 48 und 45 % normale AI-Zellen und 52 % euploide Nachkommen; in
Festuca (1975) beobachtete er 57 % normale AI und 74 % euploide Nachkom-

: men.

Der deutliche Unterschied in der RegelméBigkeit der Anaphase-Segregation

" zwischen beiden Arten erfordert einen Vergleich friUherer Meiose-Stadien.
In MI sind die Hdufigkeiten verschiedener Chromosomenkonfigurationen etwa
gleich; Lolium vs Festuca: I 0,49 vs 0,43;’ II 8,81 vs 8,25, III 0,16
vs 0,14, 1V 2,35 vs 2,64. Auffallend ist aber, daB der Anteil konver-
gent koorientierter Quadrivalente in Lolium perenne nur 19 % ausmochte,

in Festuca pratensis aber 47 %.

Nicht ganz so deutlich, aber doch im Trend recht @hnlich sind die Resul-
tate von McCOLLUM (1958). Auch hier hatte sich gezeigt (s.oben), da8
nattrliche Dactylis-Tetraploide mehr Zick-Zack Quadrivalente aufwiesen

- als induzierte. Auch wenn in diesem Fall sicherlich ein erheblicher Uni-
valenteinfluB auf die AI-Segregation mitspielte, so kann doch daraus
nicht allein die festgestellte deutlich verschiedene RegelmdBigkeit der
AI erkldrt werden: induzierte Tetraploide hatten im Mittel 47 % normale
AI-Zellen, natiUrliche Tetraploide dagegen 96 %. Offenbar ist diese hohe
RegelmdBigkeit des AI-Verhaltens ein Charakteristikum natUrlicher Auto-
tetraploider, In seiner Arbeit Uber Hordeum bulbosum bemerkte VON BERG
(1936), daB die "Anaphasebewegung etwas ungleichmdBig stattfindet". Auch
BAUM und RAJHATHY (1976) stellten in ihrer Studie Uber Avena macrostachya
fest, daB " a distribution of 14:14 chromosomes was the rule at first

anaphase". Erinnert man sich an das Metaphase-Verhalten der beiden letzt~
genannten Arten, so fdllt auf, daB auch hier bei hohen Quadrivalentfrequen-
zen auf eine weitgehend konvergente Chromosomenkoorientierung eine weit-
gehend normale AnQphose-Chromosomensegregation félgt.’Anolog beobachtete
CARROLL (1966) in Anthoxanthum ovatum (2n=4x=20), daB "non=disjunctional"
Ringquadrivalente wesentlich zur ungleichmﬁBigén Anaphase-Separation bei-
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tragen. Diese Zusammenhinge zwischen Quadrivalentorientierung und Segre~

gation treffen auch fUr das hier uhtersuchteAMoterial zu.

4, 2 4 Tetrodenblldung

Das Tetradenstadium schlieBt die Meiose ab. Deshalb stellen Unregelmdﬁlg-
keiten in Tetraden gewissermaBen die Summe aller meiotischen Stdrungen
dar. Tetradenuntersuchungen konnen also einen guten Uberblick Uber die

- RegelmdBigkeit des Meioseablaufes geben (MUNTZING 1951). Hinzu kommt, daB
solche Beobachtungen relativ einfach und schnell durchgefUhrt werden k&n-
nen. Andererseits ist ihr Informotlonswert natUrlich limitiert, weil Ano- !
malien und ihre Ursachen nicht néher beschrieben und erkldrt sondern nur
als "Mikronuklei" oder auch Spindelabnormalitdten festgehalten werden w
konnen (s.Abb. 13 h, S. 81).

Die Ergebnisse der Tetradenuntersuchungen an dém;beschriebenén Material
- entsprechen den Resultaten der AI- ~-Segregation. Die Tabellen 28 q,b(S. 99/1@0)‘
zeigen einen deutlichen Unterschied zwischen Linien (78 % normale Tetraden)

- und Ausgangssorten (66 % normal), der statistisch hoch 51gn1f1kant ist—
(Tab. 14, 15, s. 83). '

Die maximale Anzahl von Mikronuklei pro Tetrade ist in denbmeisfen Pflan~
'zen der Linien niedriger als in solchen der Ausgangssorten. Dieser Unter-
schied schlédgt sich nieder in der mittleren Houfigkeit von Mikronuklei
pro Tetrade die bei den Ausgangssorten (0,77) fast doppelt so hoch ist,
wie bei den Linien (0,40). Es sei darauf hingewiesen, dafl besonders diese
Tetradenergebnisse sich auf groBe Zellzahlen stUtzen und damit sicherlich
.sehr zuverldssig sind. Die Resultate zeigen auch sehr gute Uberelnstlmmung
mit den von FRIMMEL und GAUL (1969) berichteten. Sie hatten in der F6 L
Generation in Linien, die mit den hier untersuchten nahe verwandt sind,
77 % Tetraden ohne Mikronuklei gefunden; in den auch hier untersuchten
 '_Ausgongssorten beobachteten sie 62 % normale Tetraden. Zwei Pflanzen aus
negativer Selektion zeigten sogar nur 40 % regelmidBige Tetraden. In den
selben Ausgangssorten fanden GAUL und FRIEDT (1976) 56 % regelmidBige
Tetraden, in daraus selektierten Linien der F]0 1973 aber immerhin 79 %.
AuBergewohnllch niedrige Frequenzen von Tetraden mit Mikronuklei (O bis
3 %) berichtete ROMMEL (1955), Allerdings beobachtete sie hdufig lineare
‘Tetraden ("Neurospora-Tetraden"), die auch im vorliegenden Material neben
e anderen SpindelunregelmdBigkeiten hdufig (ca. 10 % der Tetraden) auftraten,




OKAMOTO fand, daB solche Tetradenanomalien auch in diploider Gerste in ge-
ringerer Hdaufigkeit vorkommen und brachte ihr Auftreten mit der genischen
Regulation der Chromosomenpaarung in Zusammenhang (OKAMOTO und GAUL 1976).
In Hordeum bulbosum ist dagegen offenbar die Tetradenbildung v6llig nor-
mal, wie VON BERG (1936) berichtete. Auch in natUrlichem Avena macrostachya
fanden-BAUM- und-RAJHATHY-(1976),—daB--" tetrads—with-micronuclei were extre-

mely rare”.

Weltgehend normole Tetradenblldung wurde auch von Tetraroggen berichtet.
So fanden HOSSAIN und MOORE (1975) in drei Populationen, die nicht bzw.
auf hohen und niedrigen Samenansatz (regelmdBige und unregelmdBige Meiose)
selektiert worden waren, folgende Hdufigkeiten regeimdBiger_Tetrcden:

86 % - 85 % - 82 %. Bereits MUNTZING (195}) hatte in seiner umfangreichen
Vergleichsuntersuchung dipIBiden und tetraploiden Roggens relativ hohe

" RegelmdBigkeit der Tetrddenbildpng gefunden. Pflanzen unbekannter exakter

- Chromosomenzahl von vier "Sorten" zeigten folgende Werte fUr "Mikronuklei

pro Tetrade" und "Prozent normale Tetraden": 0,63/68 % - 0,41/77 % - 0,54/.
73 % - 0,49/73 %. Funf euploide Pflanzen hatten im Mittel 0,32 Mikronuklei
pro Tetrade und 82 % normale Tetraden. -

"Dip‘Mikronukleizchlen streuten in def»Regel zwischen 1 und 4 und betrugen

. nur ganz selten bis 7; auch dies ein deutlicher Unterschied zu vielen

Ergebnissen von Tetragerste, insbesondere auch den eigenen (s.oben).
MUNTZING (1951) beurteilte Tetradenanomcllen, 1nsbesondere die Mlkronuklel-
anzahl, aufgrund seiner Untersuchungen als gutes MaB der melotlschen Un-~

regelmidBigkeiten.

| In Arrhenatherum elatius und Agropyron cristatum beobachteten MYERS und
"HILL (1940) erhebliche Hiufigkeiten von Tetraden mit Mik:dnuklei, die die
Autoren allerdings weitgehend auf die relativ hdufigen Univalente in MI

zurUckfuhren konnten.




| 4.2.5. Zuscmmehhange meiotischer Merkmale

4,2.5.1. Korrelationen

Die Tabellen 29 a und b (S.101) geben Zusommenstéllungen der Korrelations-
koeffizienten zwischen den verschiedenen meiotischen Daten fUr unbehan-

delte Ausgangssorten (TEBT”29;6?_Uhd selektierte Linien (Tdbt'29‘b).

Es ist zundchst auffallend, daB in den Ausgangssorten die Chiasma-Frequenz
mit keinem anderen Merkmal signifikant korreliert ist. Die Bivalentfre-
quenz zeigt einen negativen (r= -0,13),.die-Quadrivqlentfrequenz einen
positiven Zusammenhang (r= +0,16) mit der Chidsma-Frequenz/Pflanze/PMZ.
Alle MI-Daten der Linien zeigen engere Beziehungen zur Chiasma-Frequenz, ,
wobei auch hier die II-Haufigkeit negativ (r= 50,75***)und”die Quadrivalent-
Frequenz positiv (r= +0,79%¥*) mit ihr korreliert sind. Auch bei den ,
Linien sind die Korrelationen der Chiasmahdufigkeit mit spdteren Meiose-
Stadien schwdcher, erreichen aber fiUr "RegelmiBige Tetraden" anndhernd
signifikante GroBenordnung (r= +0,56).

Die Ergebnisse zelgen, daB II und IV bei Sorten ‘und.Linien hochgrad1g
negativ mltelnander korreliert sind. Auch I-und III zelgen bei Ausgangs-

- sorten (r= +0,51%) und Linien (r= +0,86***) eine relativ enge, aller-
dings positive Korrelation, was auf die Entstehungsweise von i und III als
"verhinderten” IV hinweist. Wie schon bei der Chiasma-Frequenz festge- |
stellt, sind die Korrelationen auch der anderen MI-Daten der Linien,

" fast alle relativ eng und statistisch signifikant, wthrend dies bei

~ den Ausgangssorten (abgesehen von Kausalzusammenhingen) nicht der Fall
ist. Dies deutet auf eine gewisse verbesserte RegelmdBigkeit der Chro-
mosomenpaarung bzw. des MI-Verhaltens in den Linien gegenUber den Aus-
gangssorten hin. Es ist auf jeden Fall sicher, daB die gfﬁBere Bivalent-
Hdufigkeit der Linien nicht durch UnregelmdBigkeiten der Chiasmabildung
verursacht ist. Die entsprechenden Korrelationen der Chiasma-Zellvarianz
mit den Hdufigkeiten der MI-Konfigurotibnen zeigen keine wesentlichen Un-
terschiede zwischen Sorten und Linien an. Allerdings deutet der etwas
hohere Korrelationskoeffizient fUr die Beziehung Chiasma-Zellvarianz/
Chiasma-Frequenz erneut auf eine grtBere UnregelmdBigkeit der Chiasma-
bildung bei den Sorten hin (Tab. 30, S.103). |
Bergiich der Zusammenhtnge zwischen MI- und spdteren Meiose-Daten ist

- besonders auf das Merkmal "Chromosomen in II und IV" hinzuweisen

(Tab. 29, S.101). In beiden Populationen sind die Korrelationen dieses
‘Merkmals mit "RegelmdBigen AI-Zellen" und "RegelmdBigen Tetraden" relativ
_hoch und bei den Ausgangssorten sogar signifikant (II+IV/Tetraden :
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r= +0,50%), Auf der Suche nach den Ursachen der beobachteten RegelmdBig-
keit spdter Meiosestadien der Linien st6Bt man auf das Merkmal "Chromo-
somen in II und konvergenten IV", das signifikant mit "RegelmdBigen AI-

- Zellen" korreliert ist (r= +0,65%). Der vergleichbare Korrelationskoeffi-
zient der Ausgangssorten deutet keinerlei Zusammenhang an (r= -0,03).
Insgesamt gesehen verdeutlichen beide Tabellen (29 a, b, S.101) den offen—

bar doch entscheidenden EinfluB der Chlasmafrequenz auch auf die Regel-
mdBlgkelt sptterer Meiosestadien. Daher wirden diese Ergebnisse durchaus
die Empfehlung rechtferfigen, Genotypen mit hoher ChiasmaéFrequenz zur. s
Tetraploidisierung zu verwenden und auch spdterhin zu selektieren, wenn

dieses Verfahren nicht zu aufwendig wire.

4.2.5.2. Regressionen auf Einzelpflanzenbasis
Die Regre551onsonolyse gibt AufschluB Uber den Anteil der durch die Chlasmu- |
Variation bedingten Streuung der meiotischen Daten. In den Abb. 14 a bis

14 1 (S5.122) sind diese Regressionen auf der Basis von Einzelpflanzenmit-
telwerten grafisch dargestellt. Ganz allgemein fdllt zundchst auf, daB ‘
de; EinfluB der Chiasma-Frequenz bei den Linien (sowohl in positiver als .
auch negativer Richtung) stdrker ausgeprdgt ist. Dies hatten schon die
Korrelationen angedeutet. Im einzelnen zeigt sich, daB die Univalent-
Hdufigkeit -~ mit zunehmender Chiasma-Frequenz bei den Linien sehr viel
stdrker abnimmt, als bei den Sorten. Dies hat sicherlich einen wesent-

lichen Anteil an der meiotischen Regularisierung der Linien. Andererseits
aber nimmt die Bivalent (II)-Frequenz gerade in den Linien mit zunehmender
Chiasmahdufigkeit rasch ab, wdhrend die Quadrivalent (IV)-Hdufigkeit ebenso
drastisch zunimmt. Strebt man nun hohe Chiasma-Zahlen an, so erreicht man
damit in den hier untersuchten Linien ebenso wie in den Ausgangssorten

keine Bivalentenerhthung, d.h. keine Diploidisierung der Meiose. Die An-

zahl der Chromosomen in Bi- und Qadrivalenten insgesamt (Abb 14 f) ist
‘ollerdlngs bei den Linien hoher Chiasma-Frequenz hiher als bei den Sorten;

- fur Chromosomen in I + III (Abb. 14 e) verhdlt es sich umgekehrt. Die

:Abb. 14 g macht deutlich, warum Quadrivalente in den Linien mehr meioti-

sche RegelmdBigkeit bedingen als in den Sorten; der Anteil konvefgent
koorientierter Quadrivalenter nimmt némlich mit zunehmender Chiasma-Zahl

bei den Linien im Gégensdtz zum Ausgangsmaterial zu. Etwa dhnlich verhal-
~ten sich die Hdufigkeiten kohvergentef und.porallelér‘Koorientierungen

(Abb. 14 h). Die Anzahl Chromosomen in Bi- und konvergenten‘Quadfivalenten




S _57 -

nimmt mit zunehmender Chiasma-Frequenz -bedingt durch die Abnahme der
Bivalenten- in den Linien deutlicher ab als in den Sorten (Abb. 14 i).
Andererseits ist der 'Disjunction Index' -wie aufgrund der Uni- und Tri-
valent-Frequenzen zu erwarten- in den Linien bei hdherer Chiasma-Hdaufig-

keit deutlich hdher als im Ausgangsmaterial.

Die Regressionsgeraden der untersuchten spdteren Meiose-Stadien auf die
Chiosmc-Hﬁufigkeit unterscheiden sich in ihrer Steigerung nur unwesent-
lich, dafir aber deutlicher in den Niveauunterschieden. FUr alle Chiasma-
_Wefte sind sowohl die Hﬁufigkeitén normaler AI-Zellen als auch regelmdBi-
ger Tetraden der Linien deutlich hoher als der Sorten (Abb. 14 k und 14 1).
Die Varianzanalysen der Regressionen bestdtigen, daB die Koeffizienten

fur die beiden letztgenannten Merkmale sich nicht signifikant von "null"
Qnterschéiden (Tab. 31, S.104). Dagegen sind die Regressionskoeffizienten
der MI-Daten der Linien alle signifikant, die der Sorten nicht. Die Homo-

. genitdtstests zeigen allerdings- keine gesicherten Unterschiede zwischen

den Regressionen beider Populationen an (Tab. 32, .S.105).

- 4.2.5.3. Regressidnén auf der Basis von Zellpopulationen (Chiasmaklassen)

Die Chiasmafrequenz in Hordeum ist genisch kontrolliert (GALE und REES
:'1970). Es handelt sich dabei um ein polygenes System mit additiven und
nichtadditiven Geneffekten; hohe Chiasmafrequenz ist dominant Uber nied-
rige, Der stirkste Effekt geht dabei von einem oder mehreren (gekoppel-
ten) Genen auf Chfomosom_2 aus (GALE und REES 1970).

‘Die vorhergehenden Untersuchungen haben gezeigt, daB die Chiasma-Frequenz
eines Genotyps (Pflanze) weitgehend die Art seiner Chromosomenpoarung;
~d.h. verschiedener Chromosomenkonfigurationen, bestimmt. Damit wurde auch
hier bestdtigt, daB es Unterschiede im Paarungsverhalten gibt, die nicht
von AuBenfaktoren, sondern vom Genotyp bestimmt werden. DarUberhinaus

- stellt sich die Frage, ob es auch erblich = bedingte Unterschiede im Paa-
rdngsverholten zwischen Linien und Sorten bei gleicher Chiosma-Ffequenz ,
gibt. Um dies festzustellen, wurden die mittleren ChromoSomehkonfiguratib-
nen von PMZ mit bestimmter Chiasma-Anzahl fur Linien und Ausgangssorten
ermittelt. Die Ergebnisse sind in Abb. 15, S.124(s.a. Tab. 30, S.103) dar~
gestellt. Die Abbildungen 15 a und c zeigen, daB die I- und III-Hdufig-
keiten mit der Chiasma-Frequenz pro PMZ rasch abnehmen. Dabei unterschei-~
den sich die jeweiligen Werte fUr beide Populationen nur wenig, diejenigen
.der Linien sind aber fur fast alle Chiasma-Hﬁufigkeiten niedriger.
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Die Bi~ und Quadrivalent-Frequenzen verhalten sich umgekehrt proportional:
zueinander. Wihrend Bivalente in PMZ hoherer Chiasma~-Frequenz seltener
auftreten, kommen Quadrivalente dort hdufiger vor und umgekehrt. Hierbei
sind die Unterschiede zwischen den Kurven fUr Bi- und Quadrivalente gros-
ser,vwenn auch inicht signifikant, d.h. fur fast alle Chiasma-Zahlen ist

die II-Hdufigkeit der Linien hoher, ihre IV-Frequenz aber niedriger als
die der Ausgangssorten. Dieser Unterschied kann in Anlehnung an die Er-
gebnisse von HAZARIKA und REES (1967) und HOSSAIN und MOORE (1975) bei
autotetrcploidém Secale cereale folgendermaBen erkldrt werden. Die geno-

typische Kontrolle der Chromosomenpoorung bei Autotetrap101den erfolgt

auf zweierlei Weise:
(1) durch Regulierung der Chiasma-Anzahl,

(2) durch Regulierung der Chiasma-Verteilung bzw. ihrer Lokalisierung
(HAZARIKA und REES 1967; JONES 1967).

Der letztgenannte Mechanismus kann dazu fuhren, daB bei gleichen Chiasma-
'Frequenzeﬁ verschiedener Genotypen dennoch verséhiedene Chromosomenkonfi-
| gurationen (z.B. 2 IT stattl iV) gebildet werden. Unterschiede zwischen
Genotypen in Bezug auf die Chiasma-Anzahl (1) wurden sich in voneinander
abweichenden Steigungen der Regressionsgeraden dokumentieren, wdhrend Un=-
terschiede in der Chiasma-Verteilung (2) lediglich das Niveau der jeweili-
gen Regressionsgeraden veridndern wirden. Diese Modellvorstellungen finden
ihre volle Bestdtigung in den zitierten Roggenuntersuchungen (HAZARIKA
und REES 1967), wo in allen Genotypen die Quadrivalent-Frequenz mit der
Chicsmc;Frequenz/PMZ etwa gleich stark zunimmt, aber signifikante Unter-
 schiede zwischen den Mittelwerten (Niveaus) auftreten. Die eigenen Ergeb-
nisse deuten dhnliche Zusammenhidnge an. Die Regressionen aller MI-Daten
auf die Chiasma-Frequenz sind statistisch gesichert (Tab. 33, S.106). Da-

bei unterscheiden sich allerdings die Steigungen (Regressionskoeffizienten)}

fUr Linien und sorten jeweils nicht, wie der Homogenitdtstest zeigt

(Tab. 34, $.107). FUr Bivalente und Quadrivalente deuten die Ergebnisse
(Abb. 15 b, d, S.124) leichte Unterschiede der Mittelwerte an (s.a. Tab. 35
S.107 fur die dazugehdrigen Korrelationen).

Zusommenfcssend konnen die Ergebnisse der Regres51onsanalysen folgender~
maBen 1nterpret1ert werden. Die Regressionen auf Zellpopulationsbasis ba-
sieren auf den mittléren Chromosomenkonflguratlonen aller PMZ mit be-
-stimmter Chiasma-Frequenz. Dabei werden abweichende Verhaltensweisen ein-
zelner Pflanzen (Genotypen) maskiert und bleiben ohne wesentlichen Einflu8
“ auf die GrtBe der Regression insgesamt. Die»RegressionSanlyse auf Einzel-
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‘pflanzenbasis dagegen offenboft~Eihzelpflanzenunterschiedé, Abweicher
beeinflussen die Hohe der Regression unmittelbar. Die Tabelle 16 (S. 86-)
| zeigt, daB die Chiasma-Variabilitdt zwischen Linienpflanzen groBer ist
(insbesondere nach unten) als bei Pflanzen der Sorten, gleichzeitig sind
bei den Linien die Korrelationen zwischen Chlasmata/Pflonze und MI-Daten
wesentlich enger als bei den Sorten(Tab.—29-b-und-29 a,-5101-).- Demnach

ist in den Linien durch eine geringfigige Reduktion der Chiasma~Frequenz
in Verbindung mit einer differenzierten und rengiéften (kontrollierten)
Chiasma-Lokalisierung -etwa in Richtung auf die verstdrkte Bildung termi-
naler Chiasmata~ offenbar eine generelle Erhthung der RegélmdBigkeit.des
Meioseablaufes erreicht worden. Diese ist erkennbar 'an erhthter Bivalent-
frequenz und Hdufigkeit konvergenter: Quodrlvalenter ,verbesserter AI- Segre—
gation und reduzierten Tetradenanomalien.

4,2.6. Zusammenhdnge zwischen Meiose-Daten und der Fertilitdt
‘.Dle Meiose-Ergebnisse wurden von jeweils einzelnen Ahren zufdlllg entnomme-

ner Einzelpflanzen gewonnen. An den verbliebenen Ahren dieser Pflanzen wur-

© den die Fertilitdtsbestimmungen vorgenommen. Es ist bekannt, daB zwischen

den verschiedenen Ahren einer auvtotetraploiden Pflanze und selbst zwischen

" BlUten einer Ahre (]c sogar zwischen Antheren einer Blute) erhebliche Diffe-.

renzen in der RegelmidBigkeit des Meioseablaufs und in der Fertilitdt auf-
treten konnen (REES und NAYLOR 1960; KUNZEL 1963; HOSSAIN 1976). Diese
Unterschiede konnen entw1cklungs- und/oder umweltbedingt sein. Daher sind
‘von vorneherein keine sehr engen Korrelationen zwischen so gewonnenen meio-
tischen Daten und dem Samenansatz sowie anderen morpho-physlologlschen
Merkmalen zu erwarten.

Die folgende Tabelle 36 (5.108) gibt eine Zusammenfassung der Korrelations~
koeffizienten der untersuchten Meiose-Merkmale mit dem prozentualen Samen-
 _ansotz.'Es fdllt zundchst auf, daB die Koeffizienten nicht sehr hoch sind,

~ was aus den obigen Uberlegungen erkldrlich ist. Hauptsdchlich die Korrela-
tionen der spiéteren Stadien AI und Tetraden mit dem Samenansatz erreichen
etwas hthere Werte und fast die GroBenordnung der statistischen Sicherheit.
Allerdings'zeigen die Korrelationskoeffizienten keinen nennenswerten Unter-
schied zwischen Linien und Sorten an. Das gleiche gilt auch fur die Regres-
sion des Samenansatzes auf regelmiBige AI-Zellen und normale Tetraden.

In Abbildung 16 (S.125) sind die entsprechenden Regressionsgeraden in die
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Streudiagramme hineingezeichnet. Die Geraden zeigen nur geringe Steigung
und verlaufen annidhernd parallel. '
Dies bedeutef, daB die Abhdngigkeit des Samenansatzes von der RegelmdBig-
keit des Meioseablaufes bei Sorten und Linien etwa gleich stark ausge-
prigt ist. Allerdings ist die Meiose-RegelmdBBigkeit bei den Linien er-

heblich groBer als bei den Sorten, wie die obigen Ergebnisse gezeigt

haben und aus Abbildung 16 ersichtlich ist. Die Streudiagramme dieser
“Abbildﬁng verdeutlichen, daB der Samenansatz der Linien gerade eben um
die verbesserte AI- und TetradenregelmdBigkeit erhtht ist und aufgrund
dieser Punktewolken wlrde man wesentlich engere Korrelationen und Regres-
'sionen erwarten, als tatsdchlich errechnet werden. Sicherlich spielen
hier die eingangs erwdhnten methodischen Probleme eine groBe Rolle, da
abweichende Ergebnisse nur einer Pflanze die Korrelation erheblich

' schwichen, d.h. maékieren, oder sogar umkehren konnen. So werden gute _

Ubereinstimmungen zwischen solchen Merkmalen auch in der Literatur hdufig

| 1nur bei sehr wenigen Einzelwerten gefunden und weisen damit sicherlich
ein hohes MaB an Zufdlligkeit auf, '

Beispielsweise beruhte auch FEDAK's '(1975) Befund, daB AI-SeQregution

! und‘Fertilifdt eng korreliert seien, auf nur acht Einzelweftén. Anderer-~
':séits fanden HOSSAIN und MOORE (1975) in ihrer umfangreichen Untersuchung
tetraploiden Roggens in einer unselektierten und einer negativ selektier-
ten Population nur niedrige, nicht signifikante Korrelationen zwischen
Chiasma-Frequenz, Disjunction Index und RegelmdBigen Tetraden einer-
seits und dem Samenansatz andererseits. Dagegen waren die Korrelationen
in einer positiv selektierten Population hoch ‘signifikant (etwa r= +0,4).
Beim Vergleich mit den eigenen Ergebnissen ist zu berUcksi;htigen, da3
Roggenpopulationen Gemische von Genotypen darstellen, die grdBere Selek-
tionsmdglichkeiten bieten als Selbstbefruchter-Populationen, deren zyto-
génetische\Voriabilitﬁt selbst nach einer Behandlung wie der angewendeten
- begrenzt ist. DarUber hinaus sind die Ergebnisse in der Literatur durch-
aus widersprUchlich. Sowohl WALTHER (1959) als auch MOORE (1963) konnten
'in Tetraroggenpopulationen keine’signifikanten Korrelationen zwischen
meiotischem Verhalten und dem Samenansatz nachweisen. ROSEWEIR und REES -
(1962) und HAZARIKA und REES (1967) dageben befanden fur Tgtrcroggen.mit
engen Korrelationen zwischen Chiosmo‘Frequenz und Chromosomenpaarung, daB
~der Samenansatz mit zunehmender Quadrivalentfrequenz erhsht werden kann.
Andererseits fuhrte XASTVEIT (1968) den hoheren Samenansatz mancher Linien
auf hdhere Bivalent- und niedrigere Quadrlvalentfrequenz zurUck. SIMONSEN

- (1973) fand in autotetraploidem Lolium perenne kelnen gesicherten Zusammen~
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hang zwischen AI-Daten und dem Samenansatz. In Festuca pratensis

(2n=4x=28) dagegen beobachtete er eine signifikante, wenn auch nicht
sehr enge Korrelation (r= +0,30%) zwischen der Hdufigkeit normaler AI-

Gruppeﬁ’und dem Samenansatz.

Die Untersuchungen BOSEMARK's (1967) haben gezeigt, daB nicht nur St&-

—————rungen_im Ablouf der Meiose selbst, sondern auchin post-meiotischen

Pollenbildungsstadien zur Bildung unbalanzierter Gameten und zu erheb-
‘licher Pollensterilitdt fuhren kdnnen. In autotetraploiden ZuckerrUben
(2n=4x=36) beobachtete der gleiche Autor hdufige Uberzdhlige Mikrosporen

im Tetradenstadium, die offenbar das Ergebnis amitotischer Teilungen'und

- Fragmentierungen aufgrund von Stdrungen der Phragmoplasten- und Zellwand-

bildung waren. Die Hdufigkeit der Aberrationen war dabei in ingerchtetem‘
Material groBer als in heterozygoteren Stdmmen.
Solche aberranten Teilungen wurden auch in den hier untersuchten Tetra-
gersten beobachtet, allerdings nicht in dem von BOSEMARK berichteten Aus-
maB. A

Es wurde schon wiederholt darauf hingewiesen und ist allgemein. okzeptiert
| daB3 autotetrop101de Individuen aufgrund der Bildung aneuploider oder/und :

unbalanzxerter Gameten mehr oder weniger steril sind. Untersuchungen an

Tetroroggen haben gezeigt, daB es sich dabei offenbar Uberw1egend um dlplon— ‘

tische und weniger um haplontische Sterilitdt handelt. Nach den Beobachtun-

" gen von HXKASON und ELLERSTROM (1950) sind hauptsdchlich Stdrungen der

- Befruchtung bzw. verhinderte Befruchtung sowie friuhe Embryoabortion fUr
die geringere Fertilitdt von Tetraroggen verantwortlich. Dementsprechend
~ lassen sich auch die in der eigenen und anderen Untersuchungen gefundenen
~ schwachen Zusammenhdnge zwischen den meiotischen Daten und der Fertilitdt
erkldren. Die Befruchtung und Samenbildung werden sicherlich von einer

~ Vielzahl innerer (genetischer) und duBerer Faktoren beeinfluBt, so daB
die zytologischen Faktoren in ihrer Wirkung weitgehend modifiziert wer-

" den konnen. Dies heiB8t mit anderen Worten, daB ein relativ hohes MaB
meiotischer RegelmdBigkeit nicht zwongsiaufig auch erfolgreiche Befruch-
. tung und normale Samenbildung bedingt. Damit sind der oft propagierten
Selektion auf zytologische RegelmdBigkeit Grenzen gesetzt.
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5, SCHLUSSFOLGERUNGEN UND AUSBLICK

Die Auswertung der umfangreichen Literatur Uber zahlreiche autopolyploide
Arten zeigt, daB deren zytologische Stabilisierung im Laufe der Generatio-
nen grundsdtzlich auf verschiedene Weise moglich ist: (1) durch eine Er-

. hshung der Bivalentrate und gleichzeitig Abnahme von Uni-, Tri- und Quadri-

“valenten, oder (2) durch eine Zunahme der Quadrivalentfrequenz bei gleich-
zeitiger Reduktion-veon Uni-, Bi--und Trivalenthdufigkeiten. Erhohte Biva-
lentbildung (1) wurde unter anderem beobachtet in Mais (GILLES und RAN-
DOLPH 1951), in einer Brassica-Art (SWAMINATHAN und SULBHA 1959), in
Pennisetum typhoides (GILL et al. 1969; JAUHAR 1970), in dem Deutschen
Weidelgras von DE ROO (1968), in tetraploidem Trcdescontla-Bastardmcterlai

- (SKIRM 1942) und in verschiedenen Tetraroggenpopulationen (HILPERT 1957 '

" PLARRE 1954; RASTVEIT 1968) Die hdheren Bivalentraten, die hdufig nach
positiver Selektion auf Samenansatz gefunden wurden, deuten eine beglnnende

Diploidisierung (Bivalentisierung) an, so wie es auch bei verschiedenen
natUrlichen Autoploiden der Fall ist (s. Abschnitt 2.2.2., S. 15).

AVIVI (1976) kommt zu dem SchluS, daB die Mechanismen der zytoiogischen
Diploidisierung in Alloploiden und Autoploideﬁ dieselben sind und auf der
rdumllchen Chromosomenverteilung in promelotlschen Zellen beruhen. Die
Autorln beobcchtete in Autotetraploiden eines "low-pairing" Genotyps von

~Triticum longissimum deutlich weniger Quadrivalente als erwartet.

In einigen Fdllen war nach positiver Selektion auf Fertilitdt eine Er-

. hdhung der Quadrivalentfrequenz (2) die Folge. So z.B. im Deutschen Wei-
-delgras von CROWLEY und REES (1968) und in verschiedenen Roggenpopulatio-
nen bzw. Ihzbchtlinien (MUNTZING 1951; ROSEWEIR und REES 1962; HAZARIKA
und REES 1967). Dieser zweite Weg der meiotischen Normalisierung setzt
die regelmdBige Verteilung der Quadrivalente voraus. Es konnte bei ver-
schiedenen natUrlichen Autotefroploiden nachgewiesen werden, daB auch die
natUrliche Selektion in dieser Richtung wirksam ist wie z,B. in Avena -
macrostachya (BAUM und RAJHATHY 1976), Epilobium angustifolium (MOSQUIN
1967), Briza media (MURRAY 1976), Dactylis spp. (McCOLLUM 1958). Auch

~ die eigenen Ergebnisse beweisen,daB8 dieser Weg bei autotetraploiden Ger-:

sten zUchterisch nachvollzogen werden kann.

‘Die zitierten Resultate zeigen allerdings, daB generalisierende Folgerun-
gen daraus nicht gezogen werden konnen, denn der AnpassungsprozeB an den
polyp101den Zustand kann selbst innerhalb der gleichen Art verschiedene
 Wege nehmen (s. Lollum perenne und Secale cereale). So schlieBen auch

~die eigenen Ergebnisse durchaus nicht aus, daB der Weg der echten "Diploi-




disierung (verbunden mit Bivalentpaarbng) in autotetraploider Gerste mdg-
lich ist. Dies geht vor allem aus der Tatsache hervor, daB die Variabi-
litdt der Bivalentpaarung in unseren Linien doch deutlich gegenlUber den

- Ausgangssorten erhdht ist. Wdhrend in letzteren maximal 5,30 Bivalente

pro Pflanze pro PMZ beobachtet wurden, waren es in den Linien maximal
6,83 Blvolente.

Ein welterer Fortschritt in Rlchtung cuf eine Blvalentlslerung der Meiose
setzt die Induktion- zusdtzlicher struktureller und genlscher Verdnderungen
fur eine effiziente Chromosomendifferenzierung voraus. Die Effektivitdt
des cngewandten Diploidisierungsverfahrens muBte dazu verbessert werden.
Ansatzpunkte dafUr liefert das von DOYLE (In Vorbereitung) vorgeschlagene
Programm zur "Allotetraploidisierung von Mais". DOYLE verwendet verschie~

- dene Populationen mit mdglichst vielen Markierungsgenen, behandelt sie Uber
mehrere Jahre mit Mutagenzien, zieht Inzucht-Linien daraus und kreuzt I-
‘Linien verschiedener Populationen miteinander. In Ruckkreuzungen mit dem
jeweils rezessiven Elter ist der Grad der erreichten Vorzugspaarung an

den Spaltungsraten der Markierungsgene ablesbar. Bei tetrasomer Chromoso-
menspaltung werden domlnonte und rezessive Pflcnzen in einem Verhtltnis
von 5:1 erwartet, d.h. daB im Fall von Vorzugspoarung wenlger als 16 7 %
’Re23551ve_auftreten mUBten. Linien mit dem hochsten Prozentsatz rezessiver
Nachkommen, d.h. der ausgeprigtesten Vorzugspaarung werdén.weiterverwendef@
In einem solchen Programm kdnnten auch gezielt Genotypen mit Paarungs- |
suppressoren (AVIVI 1976) verwendet werden, sofern sie in der naturlichen
Mannigfaltigkeit vorhanden sind. Bei Hordeum sind solche Formen nicht
bekannt, wohl aber zahlreiche induzierte Mutanten mit veréndertem meioti-
schem Verhalten (s. NILAN 1964), deren Eignung aber erst UberprUft werden
mUBte. Bei fremdbefruchtenden Arten wie dem Roggen duUrften die Aussichten,
solche Genotypen mit "Paarungsgenen" zu finden, gUnsfiger sein,

Die Normalisierungvdes meiotischen Verhaltens. schldgt sich nieder in einer
Erhshung der Fertilitdt, wenn auch fur das untersuchte Material gesicherte
Korrelationen wegen modifikativer AuBeneinflUsse nicht gefunden wurden.
Dabei kann allerdings eine Vitalitdtsverbesserung etwa gleichen AusmaBes
“nicht erwartet werden, wie die auf der Basis groBer Pflanzenzahlen ermittel-

ten positiven, aber schwachen Korrelotlonskoefflzlenten anzeigen (Tab 10
und 11, S. 79). '

Auch die Ergebnisse von LeistungsprUfungen machen deutlich, daB die bis-
her erzielten Ertragssteigerungen weitgehend durch hdheren Samehansatz
erreicht wurden (Tab. 12, 13, S. 80). Ein Verfahren der "Allotetraploidi-
sierung" mit praktisch-zichterischer Zielsetzung mUBte deshalb nicht nur

auf eine meiotische Regularisierung mit entsprééhender Fertilitdtsverbesse~
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rung abzielen, sondern mindestens in gleichem MaBe auch auf eine Steige-
rung der Vitalitdt, d.h. in erster Linie der Bestockung. Ein geeignetes
Selektionsverfahren zur simultanen Erfassung beider wichtiger Merkmals-
komplexe (Vitalitdt und Fertilitdt) muBte entwickelt werden. Dieses sollte
es ermdglichen, sowohl wirkungsvoll strukturverdnderte und chromosomal aus-

’*‘“*bdiOﬂZlerte‘Genotypén ("Allotetraploide™) auszulesen, als auch gleichzei-~
tig neve Genkomblngjigpen zu erfassen, die eine Anpassung des physiologi-
schen Verhaltens an den polyploiden Zustand ermdglichen. Das bisher ange-
wendete Verfahren zur "Diploidisierung" hat diesbezlglich keinen entschei-
denden Durchbruch gebracht. Dies. kann auf die zu fruh einsetzende Selek-
tion "fertiler" Pflanzen und die dadurch bedingte Auéscholtung chromoso-
maler Strukturverdnderungen, sowie auf die ungenigende Selekt10nseffekt1v1m

-~ tdt (Intensitdt) in Bezug auf die Vitalitdtsmerkmale zurUckgefUhrt werden.

Die hier untersuchten Linien entstanden bereits in einem frUhen Stadium
" des Diploidisierungsprogrammes und gehen auf nur funf Ausgangssorten zu=-
v;: rUck. Da diese aber bis zu siebenmal bestrahlt und in drei Zyklen ge-
.. kreuzt wurden (s. Abb. 4, S.112) konpten Rekombinationen stattfinden. Da-
. mit ist auch ein gewisses AusmaB an genetisch gesteuerter Quadrivalent-
3a>or1ent1erung und verbesserte Fertllltat bereits in der F (F in bezug
auf die erste Kreuzung) erkldrbar. Die Ergebnisse schlleBen doher einen
‘besseren Erfolg in einem spdteren Stadium und bei Verwendung méglichst
vieler verschiédener Genotypen nicht aus.
FUr die effiziente Selektion auf Fertilitét sowohl als auch auf Vitalitdt
durfte der Kornertrag pro Einzelpflanze als das Merkmal, das der erkung
aller EinfluBgroBen unterllegt, am besten geelgnet sein. ’

~T
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6. ZUSAMMENFASSUNG

(1) Autopolyp101de Formen, die sich in der Regel durch einen gigas-
Effekt cuszelchnen, zeigen aufgrund von Uni- und Multivalentbildung
in der Meiose gestdrte Gametenbildung, reduzierten Samenansatz und

geringeren Kornertrag-als—ihre ‘diploiden—Ausgangsfozrmen.

‘(2)vIn einem Programm zur "Diploidisierung autotetrupIOLder Gerste" wurde

' versucht, mit Hilfe von Mutatlonsauslosung und Bastardierung das _
zyto-genetische und physiologische Verhalten der Autoploiden dem der
Diploiden anzugleichen und damit regelmdBige Gamétenbildung und volle
Fertilitdt zu erreichen.

(3) Eine Nachkommenschaft (Nr. 42) aus der multiplen Kreuzung von fUnf
verschiedenen Tetragersten nach bis zu siebenmaliger Bestrahlung
erwies sich schon in F3 1965 als besonders fertil., Weitere Auslesen
in den Folgejahren brachten keine Verbesserung der Fertilitdt.

(4) q) Linien aus der NuchkommenSchaft zeigten in ihrer F9 ; F]O- und

]]- Generation signifikant hoheren absoluten und relativen Korn- .
ansatz als die Ausgangssorten.

b) Eine Hdufigkeitsanalyse des Samenansatzes der F]O 1975 ergab hoch-
signifikant mehr fertile Pflanzen C> 80 % Ansotz) in den Linien

als in den Sorten.

c) Eine positive und negative Fertilitdtsauslese in AusgangSsortén
und Linien zeigte in den Nachkommenschaften keine Wirkung auf

Mittelwerte und Hdufigkeitsverteilungen des Ansatzes.

" (5) Die Fertilitat (Samenansatz) zeigte einen ﬁur schwachen Zusaﬁmenhang'
mit Merkmalen der Vitalitdt (Bluten/Ahre, Ahren/Pflanze).

- (6) @) In Drill- -Leistungspriufungen Ubertrafen alle gepriuften Stamme den

mittleren Kornertrag der Ausgangssorten, errelchten aber nur maximal

67 % der diploiden Sorten "Villa".

'b) Die Erhshung des Kornertrages 18t sich in erster Llnle auf die
Verbesserung des Samenansatzes zurUckahren.

c) Weitere Ertragsstelgerungen erfordern eine wesentllch verbesserte
Bestockungsfdhlgkelt der Tetrop101den..

~t




(7)

a) In der Meiose zeigten die Linien der F10 1975 eine im Vergleich
zu den Ausgangssorten deutlich erhthte RegelmdBigkeit; sie wie-
sen signifikant mehr Bivalente in MI, mehr normale AIl-Zellen und

" mehr Tétraden ohne Mikronuklei auf.

b) Die RegelmﬁBigkéit der Meiose Stadien zeigte bei den Linien gros-

(8

S ®

(10)

()

sere Abhdngigkeit von —derChiasma- Frequenz als beiden Ausgangs-

sorten.

c) Sowohl ‘das Ausgangsmaterial als auch die selektierten Linien
lieBen keine Unterschiede in der Quadrivalentbildung zwischen

den sieben Chromosomen-Vierergruppen erkennen.

d) Die Quadrivalente lagen bei den Linien zu 70 % als Ringe und zu
19 % als Ketten vor; bei den Sorten 68 % Ringe und 21 % Ketten.

é) Die Quadrivalentorientierung der Linien wich deutlich von der
der Ausgangssorten ab. Erstere zeigten 61 % alternative Quadri-
valente, letztere 51 %. 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 /8

- . Die lineare Quodrivolentorientierung trdgt wesentlich 2u: unregel-

mdBigen Segregation in AI bei.

Daher war die Chromosomenverteilung in den Linien mit 64 % normalen
AI-Zellen erheblich regelmdBiger als in den Ausgangssorten (42 %).

Aufgrund ihrer ungestdrteren Verteilung zeigten die Linien wesent- .
lich regelmidBigere Tetradenbildung: 78 % der Tetraden waren ohne
Mlkronuklel, 66 % bei den Sorten.

Die Korrelationen der Metaphase- mit spdteren Meiose-Daten waren

in der Regel schwach ausgeprigt; signifikante Korrelationen mit
"regelmidBiger AI" bzw. "regelmdBigen Tetraden" zeigten die Hdufig-

keiten von "Chromosomen in Bi- und alternativen Quadrivalenten".

Der Zusammenhong spdter Meiose-Merkmale mit dem Samenansatz war Qe—
ring. Die Linien insgesamt zeigten aber eine mit der Verbesserung des
Samenansatzes parallele Erhshung der Anaphase- und Tetradenregel-

mdBigkeit.

p N B R
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 -(12) Die verbesserte RegelmiBigkeit der Reifeteilungen in der Kreuzung 42
14Bt sich hduptsdchlich auf eine genetische Kontrolle der Quadriva-
lentorientierung und weniger auf eine zytogenetische "Diploidisierung"
zurlckfUhren. Die vollstdndige zytologische Stabilisierung wurde je-
‘doch nicht erreicht. AQph die geringe Bestockungsfdhigkeit tetraploi-

der Gersten ist unverdndert erhalten gebliebens Es—ist-daher nicht ge-

lungen, die pflanzenbauliche Konkurrenzfﬁhigkeit der Tetragerste ent-
scheidend zu verbessern. Die Konsequenzen fuUr weitere Arbeiten auf

diesem Gebiet werden besprochen.
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7. TABELLEN

und _ABBILDUNGEN
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" Tabelle 1: Chromosomenkonfigurationen in Metaphase I der Meiose

einiger autotetraploider Gramineen (2n=4x=28)

 Art Anzahl "Anzahl
Autor | PMZ I romr v %IV

Hordeum bulbosum, Wildgerste

BERG 1936 248 0,08 4,7 0,08 4,6 65,7
CHIN 1941 : 2 21 4,2 60,0
LEIN 1948 2 ca.3-4
CAUDERON und CAUDERON 1956 50 0,2 5,6 0,1 4,1 58,6
DAVIES 1958 , 120 0,05 4,7 - 4,7 67,1
MORRISON und RAJHATHY 1960a 200 0,1 54 0,2 4,0 57,1
Hordeum vulgare, Kulturgerste
PETO 1936 12 0,2 6,8 - 3,6 51,4
ROSENDAHL 1944 30 1,0 10,6 0,2 1,3 18,6
, - 278 0,4 9,1 0,4 2,1 30,0
FREISLEBEN 1942 17 1,0 8,9 0,8 1,5 21,4
‘ 22 0,4 7,0 0,4 3,1 44,3
257 0,6 10,1 0,2 1,7 24,3
CAUDERON und CAUDERON 1956 23 0,4 5,3 0,6 3,8 54,3
. TSUCHIYA 1953 226 0,2 5,6 0,1 4,1 58,6
- 1958 82 0,4 7,7 0,1 3,0 42,9
DAVIES 1958 - ' 23 0,7 7,1 0,2 3,1 44,3
SMITH 1958 1,9 27,1
MORRISON und RAJHATHY 1960a 125 0,3 4,5 0,1 3,9 55,7
REINBERGS et al. 1970 620
SHEVTZOV und DAVIDENKO 1974 3) 48] 0,5 7,2 0,5 4,3 61,4
, 4) 386 0,2 7,9 0,2 3,4 48,6
FEDAK 1975 "Brcnt" 2 5,2 74,3
' - "Hybrid 116" 2 4,6 65,7
- "Kindred" 2 ; 5,1 72,9
Secale cereale, Kulturroggen i
CHIN 1943 1) 21 ? 1,1 15,7
PAO und LI 1948 69 - 9,1 - 2,5 35,7
MUNTZING 1951 "Steel rye" 58 0,3 6,0 0,1 3,8 54 3
MORRISON 1956 (1951/1954) 3) 100/100 : 4,2/3,9 60, 0/55
HILPERT 1957 169 1,1 9,5 0,6 1,5 21,4
MORRISON und RAJHATHY 1960a 50 0,5 6,1 0,2 3,7 52,9
HAZARIKA und REES 1967 P 0,7 5,8 0,4 3,6 51,4
HOSSAIN und MOORE 1975 400 0,4 8,1 0,2 2,7 38 6
OTLOWSKA 1971 0,5 12,3 0,07 0,7 10,0
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Art Anzahl Anzahl 1)
Autor PMZ I II III IV %1V
" Dactylis glomérotg, Kndulgrus
| MUNTZING 1933 19 - 7,0 - 3,5 50,0
" MYERS und HILL 1942 23 1420 ‘ R - 3,8 54,3
"~ CURRAN 1961 L 2 88 . - - 1,9 27,1
~ McCOLLUM 1958 263 0,02 6,8 0,01 3,6 51,4
. - sspe.maritima 406 0,04 5,8 0,01 4,1 58 6
‘ - ssp.lusitanica - 500 0,5 5,7 0,2 3,9 55,7
- DEVINE 1967 ’ 178 1,0 8,7 0,3 2,2 31,4
. Lolium pereﬁne, Deutsches Weidelgras
. CROWLEY und REES 1968  C, 120 0,5 7,2 0,3 3,0 42,9
‘ , : C7 120 0,1 5,7 0,1 4,1 58,6
SIMONSEN 1973 { . 829 0,5 8,8 0,2 2,4 34,3
MYERS 1945 2; 4,0 5,1 |
DeROO 1968 : C, 2 2,0 28,6 ;
’:Arrhenatherum elatius, Franz.Raygras (Glatthofer)' )
 MYERS und HILL 1940 2) 176 — 3,8 54,3
" MORRISON und RAJHATHY 1960a 150 - 4,3 - 4,8 68,6
Avena strigosa, Schworzhufef (Rauhofer) | |
'MORRISON und RAJHATHY 1960a. ‘
Ottawa 125 0,1 5,0 =0,1 4,4 62,8
Japan 200 0,2 5,6 0,1 4,0 57,1
Agropyron cristatum, Kammquecke
MYERS und HILL 1940 2) 69 3,77 52,9
Agrostis canina, StrauBgras %
JONES 1956 | 307 - 2,7 38,6
“Triticum monococcum, Einkorn i
MORRISON.und RAJHATHY 1960a 260 0,2 3,5 0,1 51 72,8
- Briza media, Zittergras |
" MURRAY 1976 90 0,1 6,5 0,07 3,7 52,9
Festuca pratensis, Wiesenschwingel
SIMONSEN 1975 i 2190 - 0,4 8,3 0,1 2,6 37,1

1) Prozent der Chromosomen in Quadrivalenten

2) keine Angaben fur I-, II-,
3) Autotetraploide Ausgangsformen
4) Bastarde |

III-Frequenzen
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Tabelle 2 Aqsgangématerial fur das Diploidisierungsprogramm

4x Sorte  Herkunft ~ ~ “Abstummung —
" ‘Sommergerste ,
Haisa II ‘ ‘Heines Haisa II' (Héihes Haisa x Weihensfephaner
' ' Colchizin ~ Mehltauresistente C.P.)

D 8/55 ‘ ~ Vogelsanger Stamm ((Hdisa I1 x (H“316])x H 2042))

: 'D 8/55° . x Weihenstephaner Mehltauresi-

Colchizin . stente II))

D 9/55 Vogelsanger Stamm wie D 8/55 -

T "D 9/55° =

S ~Colchizin - |

Weihenstephaner ‘'Weihenstephaner (Criewener 403 x Pflugs intensiv)
Mehltauresisten- Mehltauresistente'’ e IS
te Colchizin )

Wintergerste ; L
Atlas 'Breustedts Atlas' (Breustedts Stamm x Schladener I)

Colchizin

3)H 316 ”Imperial-Gerste (MPI;Sortiment)

2)y 204

Hordeum spontaneum nigrum,'2—zeili§'(MPI-Sortimeht)

4
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" Tabelle 4: Varianzanalyse des Samendnsatzes unbehandelter autotetro-]

ploider -Ausgangssorten und selektierter tetraploider Linien

v: nach mutagener Behandlung und Kreuzung;
Feldversuch 1974 (Parzellenbasis)

83-1=82 = 1654,39

‘Varianzursache FG sqQ M F

" Sorten vs Linien 2-1=1  1214,89  1214,89  223,90%**
Parzellen innerhalb  83-2-81 439,50 5,43 Fy/g.0 oo
Sorten und Linien = 1,77

'vMittelwertvergleich:

:_  Ausgangssorten/Linien: 49,10/57,77 Differenz = 8,67

ODy 1% = 3,416 + 0,579 = 1,98 -

D hach SNEDECOR und COCHRAN 1973

2) s | . -
| )Werte nach Arcus-sinus Transformation
%) ‘ '

“)signifikant bei p< 0,001
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Tabelle 7: Varianzanalyse des Sqmehqnsotzes in Ausgangssorten
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1)

und Linien nach positiver und negativer Fertilitdtsouslese;z)

Gewﬁchshuusversuch“T975%76—€Einzetpfianzenbosis)~——~4w"“WNW

SQ

. Varianz- FG MQ ¥
- yrsache :
Gruppen 30 4-1= 3 2168,83 722,94 5,16%*
Pflanzen ;nnétholb 481-4=477  66812,22 140;07\ Fa/477:0,01
 Gruppen = 3,78
 Gesamt 481-1=480  68999,05

‘Mittelwertvergleiche:

Ausgangssorten positiv vs negativ:

Linien positiv vs negativ:
Ausgangssorten vs Linien positiv:

Ausgangssorten vs Linien negativ:

GDgg = 1,966 + 1,665 =

51,86/51,23 Differenz = 0,63
ODgy = 1,966 « 1,618 = 3,182

56,24/55,29 Differenz = 1,05

GDgy = 1,966 = 1,480 = 2,910

-51(86/56,24~wDifferensz=s~4[38—

GD{% ='2,586 - 1,428 = 3,690

51,23/55,29 Differenz = 4,06
3,273

1) nach SNEDECOR und COCHRAN 1973

2)Werterhdch Arcus-Sinus Transformation

3)Sorten positiv vs Sorten negativ vs Linien positiv vs Linien negativ

* . -
**)signifikant bei p< 0,00
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Tabelle 9: Samenansatz verschiedener autotetraploider zweizeiliger

Sommergerstensorten und ihrer Kreuzungsnachkommenschaf-

; ten in‘der'Fé‘Génerution; Grunbach 1972 e
f  -4x Sorte o ~ Anzahl Prozent Ansatz
i - 4x Kreuzung - | Pflanzen . X ' SE
:I, ..—_"_' = _——== ——::::--——————-——:::" ‘ - === S==ssss=== === o==
: Shin Ebisu g ) 30 | 70,9 & 2,9
Scholz Mut. 4242 | 2 7,2 o+ 2,4
Shin Ebisu X Scholz Mut. 4242 (F,) 14 74,3 + 1,8
s Frederickson L 30 ,; - 60,1 + 2,9
lo-8 (Haisa II-Mutante) =~~~ 28 | ' 68,0 + 2,6

_ Frederickson X lo-8 (Fp) 13 78,1 &+ 3,2
. Cowra | o 29 70,7 &+ 2,8
~ Kihara early golden R 29 72,9 + 3,4
Cowra X Kih.early golden (F,) =~ 5 ~~ 783 % 3,3
* Kihara Hakata _ 29 62,8 & 3,1
Firlbeck's 30 73,4+ 2,1
| Kihara Hakata X Firlbeck's (F2) 9 62,8 + 6,0

SE

x{
I+

Mittelwert + Standardfehler -
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Tabelle 10: . Korrelationen des Samenansatzes (Fertilitdt) mit morpholo-
| ~ gischen Merkmalen der Vitalitdt; Feldversuch 1974

Merkmal Material Anzahl - Bluten/ Samenansatz
s _1974‘__ ___Pf}angen Ahre (winkeltransf.)
Anzahl ‘Sorten (0)1) f24  "~ -0,024 . -0,018
Ahren/ Sorten (b)z) 700 +0,089* +0, 153 %**
‘Pflanze  Linien (a) 19 -0,200 = +0,187
‘ Linien (b) 1500 +0, 170%%* +0,110*
" Anzahl Sorten (a) 24 R 0,349
Bluten/  Sorten (b) 700 - +0,192%*x
Ahre “Linien (a) 19 - -0,451

Linien (b) 1500 - +0, 130%**

”f;;;4¥%l)-(a}g:fiytoiogisch~0ﬂtersuchte Einzelpflanzen | » o

4=f?2)_(b),= alle angebauten und ausgezéhlten Pflanzen

- Tabelle 11: Korrelationen des Samenansatzes (Fertiliﬁﬁj}mm;jwmorpholo-
gischen Merkmalen der Vitalitdt; Gewiichshausversuch 1975/76

Merkmal ‘Material Anzahl ﬁlUten/. Samenansatz
1975/76 * Pflanzen Ahre - (winkeltransf.)
. Anzahl Sorten - 2 89 40,126 ~40,230%% e
Ahren/ Sorten + 2) 134 +0,066 +0,038
. pflanze  Linien - 17 +0, 233* +0,110
Linien + 141 +0,023 40,069
Anzahl Sorten =~ 89 - +0,211%*
Bluten/ Sorten + 134 - +0,242%*
Ahre . Linien - R A V4 - +0, 280%*
Linien + 141 - +0, 456%**

1) - = Nachkommen von Pflanzen mit niedrigerem Samenansatz

2)

+
1l

Nachkommen von Pflanzen mit hdherem Samenansatz
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Tabelle 12: Ertragsmerkhale und Kornertrag tetraploider Stdmme und
unbehandelter Ausgangssorten; GroBe Leistungsprifung,
Lateinisches Rechteck, (1O‘m2 quzellengrﬁBe) Grinbach 1976

Stomm-Nre gkl K/KZY———5AS? BpH k) — ke kew)
. 6601/76 19,1 14,3 60,0 158,0  57,2%** 2189,8 59,8
6603 18,8 14,3 60,7  185,5% ~ 55,9%% 21925 59,9
6604 - 19,0 14,4 60,7%  193,8%% ' 55,3%  2269,0% - 62,0
6605 18,5 14,7 63,0%%*% 178,8  55,6%* 2222,3* 60,7
6606 19,4 14,5 59,8  166,8 ~ 56,6%** 2167,3 59,2
6607 . 20,6 16,3%%% 62, 7%** 185,5% 53,3 2195,3 60,0
6608 18,7 14,8 63,1%** 180,5% 51,0  1959,8 53,4
6609 20,6 16,2%%  62,4%%% 195 5%* 54,5 2433,5%% 66,5
6610 20,9%  16,8%* 3,8%** 159,0 53,8 2099,3 57,4
6611 21,5%  16,1%* 59,9 170,8 = 58,3%** 2168,8 59,3
6612 . 21,8%xx 17,0%%% 6] 8% 155,0 54,3 2238,0% 61,1
6613 19,5 15,0  61,3* 163,3 52,4 2112,0 57,7
6614 21,9%% 16,9%% 61,6%*  148,5  61,2%%% 2202,5 60,2
6615 21,5%%  17,3%%% 63,7*% 151,8  56,8%* 2280,8% 62,3
6616 23,1%%*% 17,8%x 61,4%  142,8  56,4%** 2111,3 57,7
6617 19,2 15,1 62,7*%*% 169,5 53,2 2085,8 57,0
. 6618 19,5 15,0 61,3* 1457  55,4%  2183,0 59,6
6619 19,4 15,1 _ 61,8%% 184,5% 53,9 2134,3 58,3
" Haisa II 20,5 14,5 57,2 153,3 50,8  1930,8
D 8/55 21,0 14,6 56,5 153,0 52,4 1917,0
X19,7 X 14,2 X581 X 154,3 X 53,3 X 1846,7
D 9/55 18,9 13,9 59,0  149,0 54,1 1767,5 50,5
Ziiggg;er 18,6 13,8 59,6 162,0 55,8 1771,5
2x Villa 23,3 22,4 78,8  249,3 40,8 3660, 3

1)Anzchl Bluten pro Ahre 2)Anzcuhl Korner pro Ahre 3)Prozent Samenansatz

(winkeltransformiert) 4)Bestcmdesdic:h’ce 5)1000—Korn—Gewicht(g)
‘ 6)Kornertrag (g) 7)Korne:trug'relqtiv zu 2x "Villa"
*)**)***)‘

signifikant gridBer als der Mittelwert der 4x Kontrollsorten auf
dem 5%, 1% und 0,1%-Niveau.

.
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Tabelle 13a :Korrelationskoeffizienten(r) und BestimmtheitsmaBe (B %)

verschiedener Ertragskomponenten und des Kornertrages;

Leistungsprifung 1976 _mit 18 tetraploiden_Stdmmen und

4 autotetraploiden Ausgangssorten.7

R S S N S N S o N o o o o o o o T T o T o o o T o o T o e ot e T o e e et e o e e s e e e (e e e e e e e e e e e

-7/ S — 40, 87%**
T K/A 76,03°  ame—e
SA 0,24 28,08
BD 19,56 5,41
TKG 7,99 9,06
KE 6,92 24,22

sa3) Bo*) kD)
+0,05 ~0,44* +0, 28
+0,53** .0,23 +0, 30
_____ +0, 29 +0, 11

8,63  —eme- ~0,19

1,11 3,46 e
28,61 15,40 14,34

D anzahl BlUten/Ahre
g (winkeltransfdrmiert)

_6)Kornertrag ;

signifikant bei

*) §'<“0,05_

2) Anzahl Korner/Ahre
Bestandesdichte

7)ohne 2x Villa

**)‘_’, j'
. p< 0,01

-

B)Samenanéatz %

***)

am§;199§99qurngewicht

p< 0,001
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Tabelle =T3b,§ Multiple Regressionen des Kornertrages (y)
' - auf verschiedene Ertragsmerkmale (xq-xg)

Merkmdl o bpurt]) | - sz) t—Wertr
'y =KE a=- -5112,77 24,23 . 211,05
x; =B/K . -268,43 385,30 ~ -0,70
x, =K/AK 0 409,75 497,92 ' 0,82
xq = SA - -96,60 151,34 . =0, 64
4 =BD 5,32 1,84 2,90%
xg = TKG 20,30 11,20 1,81
ﬁﬁg,_ﬁ,BM%3) = 62,59 rM4) = 0,79
Varianzursache = FG SQ MQ F
Regression 5 345644,56  69128,91 -  5,35%*
Fehler 16 =~ 206586,06 = 12911, 63 (F5/]6_
' 0,01)
‘ (= 4,44)
Gesamt - 21 552230, 62

])partieller Regressionskoeffizient

.Z)Standordabweichungen von b

3)

mehrfaches BestimmtheitsmaB
4)meh:f0cher Korrelationskoeffizient

*)signifikant bei p< 0,05 **) p< 0,01
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chelle-}4$ﬁ‘N;ttelwerte unq_Sfandafdfehler verschiedener Meiose-

Merkmale und des Samenansatzes eutetraploider Pflanzen

Merkmal

AUSGANGSSORTEN

Mittelwerte + Standardfehler

e S S i e o et S S e A S v A e S P ik e Yo o e e (e S S i it S by S e Sk o PR P S, et S e e Al S S B G e S S ey e it P e S S

Chiasmafrequenz

" Univalentfrequenz

. Bivalentfrequenz
Trivalentfrequenz

" Quadrivalentfrequenz

- Chromosomen in Bi- -

. und konv.Quadrivai;  :

Disjunction Index®

Normale AI—Zellena)

Normale Tetraden °

a)

Samenansatz

26,23 + 0,34
0,13 + 0,06
4,30 + 0,12
0,08 + 0,01
4,76 + 0,06

17,42 + 0,23

72,03 + 0,74

40, 42
54,62
51,57

ol
t
*

2,27
1,21

1,10

ns nicht signifikant, *)**)***) signifikant bei

. p< 0,01, p< 0,001

™

Ca). | _ o =
)Prozentzahlen arcus-sinus transformiert

LINIEN
.Differenz
26,15 + 0,21 0,08 ns
0,08 + 0,02 0,05 *
5,08 + 0,25 0,78 **
0,06 + 0,02 0,02 ns
4,40 + 0,13 0,36 *
19,35 + 0,30 1,92 ***
75,63 + 1,68 3,60 --
,54,11 + 3,20 13,69 ***
62,31 41,24 7,69 **%
59,39 + 1,41 7,82 *¥*
p< 0,05, R
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1)

handelter autotetraploider Ausgangssorten und selek-

" Tabelle 15: Varianzanalysen‘verschiedeher Meiose-Merkmale unbe-

tierter tetraploider Linien (2n=4x=28)

Merkmol . _
" Varianzursache FG SQ oMQ F

Chiasmafrequenz in Diakinese/Metaphase I

: Behandlungz) » 2-1=1 0,0575 “-0;0575: <1
Pflanzen inner- 37-2=35 12,9785 0,3708
halb Behandlung

" Total 37-1=36 13,0360

N Qucdiivalentfrequenzrin Diakinese/Metaphase I

- Behandlung 2-1=1 _ 1,2069 1,2069 7,66 *
Pflanzen inner- 37-2=35 5,5158  0,1576 :
halb Behandlung

Total 37-1=36  6,7227

“Trivalentfrequenz in Diakinese/Metaphase I
" Behandlung 24121 0,0038 0,0038 2,53 N-s-

Pflanzen inner- 37-2=35 0,0537 0,0015
halb Behandlung o R

" Total 37-1=36°  0,0575

Bivalentfrequenz in Diakinese/MetcphaserI
- Behandlung | 2-1= 1 5,5544 5,5544 9,61 **

Pflanzen inner- 37-2=35 20,2377 0,5782
halb Behandlung

" Total 37-1=36 25,7921

Univalentfrequenz in Diakinese/Metaphase I
Behandlung 2-1=1 0,0182 o,0182 5,20 *

Pflanzen inner~- 37-2=35 0,1239 - 0,0035
halb Behandlung

Total 37-1=36 0, 1421
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- Tabelle 15 Fortsetzung

:‘  Merkmal

‘ VcrianZuréache | - F§“ _’ ‘Sgﬁ‘ MQ F
Chromosomen in Bivaienten Qnd konvergenten Quadrivblentenv
Behandlung S 2-1=1 33,5180 33,5180 @ 26,52 ***
Pflanzen inner-~ 37-2=35 44,2393 ],2640 ' '
-halb Behandlung . ‘ '

 Total 37-1=36 77,7573
RegelmdBige Anapthe I - Zellen3) . -
v'ﬂ _ Behandlung | 2-1=1 1408,3763 1408,3763 - 13,51 **=
7T Pflanzen inner-  31-2=29  3023,6972  104,2654
~ halb Behandlung ' '
Total 31-1=30  4432,0735 /
RegelmdBige Tetraden3) o
Behandlung 2-1=1 506,3317 ‘506,3317 19,07 ***
 Pflanzen inner-  35-2-33  876,3404 26,5558
A halb Behandlung

~ Total 35-1=34  1382,6721 = o
Samenansatz zytologisch untersuchter Pflanzenz)

Behandlung 2-1=1  634,1245 634,1245 20,97 **x
Pflanzen inner-  43-2-41  1239,7898 30,2388

halb Behandlung

Total 43-1=42 1873,9145

1)Einzelpflanzenmittelwerte} Einwegklassifikation nach
SNEDECOR und COCHRAN (1973)

2)Sorten vs Linien

3 . . .
)Prozentwerte arcus~-sinus transformiert

N+Senicht signifikant

*)**)***)

signifikant bei p< 0,05, p< 0,01, p< 0,001



| | - 86 -
Tabelle 16a: ChfomosomenpacrUng in Diakinese/Metaphase I der
Meiose unbehandelter autotetraploider Ausgangs-
sorten (2n=4x=28)

Sorté _ - Anzahl . - Xta, Disjuncs I T i IV -
Pflanze _____..PMZ_ ~__PMZ  Index ________ Frequenz
4x Haisa II- :
F 104/74 60 26,15 - 86,70 0,12 4,32 0,12 4,73
F 137/74 © 100 26,40 93,00 0,08 4,61 0,06 4,663
F 161/74 70 26,34 84,30 0,26 4,77 0,09 4,649
F 206/74 85 25,54 94,10 0,07 5,12 0,05 4,39
F 207/74 40 25,85 90,00 0,13 4,05 0,13 4,85
Mittel - 355 26,06 89,60 0,13 4,57 0,09 4,62
AxDB/55 ... . s
F 52/74 33 26,15 93,90 0,06 3,94 0,06 4,97')
. F 53/74 . 33 26,06 90,90 0,12 3,61 0,06 ~5,12
F14/74 2 26,73 86,40 0,18 3,68 0,09 5,05')
F152/74 - 140 26,68 94,30 0,07 ~ 4;09—0,07 4,89
F153/74 . 75 26,63 89,30 0,15 4,28 0,07 4,77
- F 173/74 8 25,84 86,30 0,18 3,44 0,10 5,16
F 196/74 109 26,56 - 92,70 0,12 4,42 0,05 4,72
Mittel 492 26,38 90,50 0,12 "3,92 0,07 4,95
4x D 9/55 ' - "Wi' - -
F 32/74 69 25,99 91,30 0,12 4,48 0,09 4,67
- F 87/74 50 26,00 82,00 0,26 4,42 0,14 4,62
.. F 88/74 60 26,38 95,00 . 0,08 3,63 0,02 5,15
F 126/74 . 50 26,12 92,00 0,10 5,30 0,06 4,28
F 159/74 18 26,72 94,40 0,11 4,50 0,00 4,72
 Mittel 247 26,24 90,90 0,13 4,47 0,06 4,69
4x Weihenstephaner
F 36/74 32 26,13 90,60 0,16 3,59 0,09 5,09
F 55/74 63 26,00 88,90 0,10 5,08 0,11 4,35
F 151/74 35 26,69 88,60 0,11 4,51 0,11 4,63
F 157/74 49 25,94 89,80 0,12 4,39 0,08 4,71
. Mittel 179 26,19 89,50 0,12 4,39 0,10 4,70

Sortenmittel 1273 26,23 90, 20 0,13 4,30 ,0,08 4,76

I)Einige Chromosomenbindungen > IV nicht berUcksichtigt



"\Tabellé 16b : Chromosomenpaarung in Diakinese/Metophase I der

"~ Linie

- 87 -~

Meiose selektierter tetraploider Linien nach muta-

gener Behandlung und Kreuzung (2n=4x=28)

0,08

Anzohl ~Xta/ - Disjune. I I I1I Iv
Pflanze PMZ pPMZ Index - Frequenz
4x 5304/73
CF 13/74 54 26,30 90,70 0,07 4,63 0,07 4,61")
CF 14/74 23 25,70 95,70 0,04 6,61 0,04 3,651)
F15/75 151 26,89 94,80 0,06 4,49 0,05 4,72‘)
L F 44/74 30 ' 24,33 83,30 0,20 6,8 0,13 3,43
F 46/74 30 24,70 90,00 0,10 6,8 0,10 3,50
F  48/74 - 41 26,27 97,60 0,02 3,71 0,02 5,12 |
_F.__50/74 ___.30. . 25,03 --8,,70 0,17 5,63 0;10 4,07 -
F  57/74 39 25,85 87,20 0,13 5,46 0,13 4,13‘)
Mittel 398 25,63 90,80 0,10 5,52 0,08 ‘4,15
4x 5305/73 -
F 68/74 9 26,060 86,50 0,21 4,20 0,10 4,78
F 83/74 41 26,66 94,30 0,05 5,17 0,05 4,37
F 84/74 151 26,98 98,00 0,03 5,13 0,03 4,641
Mittel 288 26,57 92,90 0,10 4,83 0,06 4,52
. 4x 5306/73 - e
F 97/74 50 26,44 98,00 0,04 4,14 0,00 4,92
. F 98/74 77 . 26,73 92,20 0,10 .5,08 0,03 4,42
CCF 116/74 104 26,42 89,40 0,10 5,03 0,08 4,40
F 117/74 21~ 26,90 100,00 0,00 3,90 0,00 5,05
Mittel 252 26,62 94,90 0,06 4,54 0,03 4,70
4x 5307/73 j
F 129/74 100 27,27 98,80 0,02 4,45 0,00 4,77
‘Linienmittel 1038 = 26,15 92,70 5,08 0,06 4,40

f])Einige Chromosomenbindungen > IV nicht EerUcksiéhtigt
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S Tabelle 17 Hdufigkeiten von in Zweiergruppen (II) und Vierer-
~ gruppen (IV) gebundenen Chromosomen in unbehandelten

~autotetraploiden Ausgangssorten und selektierten tetra-

- ploiden Linien nach. mutogener Behandlung und Selektion

| (2n-4x_28)
o Sorte ,. o Anzahl Prozent Chromosomen__ . '2)
Linie -+ Chromosomen II Iv 1) X2

wﬁ_ 4x Sorte ,

° Haisa II 9844 33,7 . 66,3 0,55 n.s.3)
D85 18922 - 29,7 70,3 84,30 ***
D 9/55 - 6916 . 31,9 68,1 . 303,68 ***

" Weihenstephaner 5044 32,1 67,9 3,36 S
" Sortensumme 35726 31,5 68,5 51,38 *xx
5304/73 11136 36,4 63,9 46,71 w**x
5305/73 8052 34,9 65,1 8,59 **
- 5306/73 7016 34,4 65,6 3,84 M-S
. 5307/73 2796 31,9 68,1 2,58 MNeSe
' Liniensumme 29000 35,1 T 64,9 38,99 wex T

‘1)II = einschlieBlich I+I, IV = einschlieBlich I+III

" ‘2) X2—Anpassungstest: ErwartungsWerteEAChromosomen in‘iI/
Chromosomen in IV = 33,3 % / 66,7 % (SVED 1966)

3)Signii"ikcngrenzen:, 1 Freiheitsgrad: X21.0 001=10,83 (#*%),

¥21;0,0]= 6,64(**), X21;0,05= 3:84(*),-n.s.= nicht signifikant

‘X2:H6mog§nitﬁtstest - (Sorten vs Linien): X2= 89,27 ***
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!

:Tdbeile 25: Vergleich pdralleler und konvergenter Orientierung
 von Quadrivalenten in unbehandelten autotetraploiden

Ausgangssorten und selektieften tetraploiden Linien

(2n=4x=28)
'~ Sorte . o Anidhl Quadrivalente o ,
Linie . ' parallel - konvergent Total . Homogenitat )
| 4xHeisa II 676 789 1465 X? = 2,10
- ‘ | | 7 | g
o fx D 8/55 1026 . 1074 2100 X3;0;05=7,8
tQ ‘4x D 9/55 459 : 495 954
””-ﬁ 4x Weihenstephaner 375 3g7 762
l}YJVSortehsumme o 2536 - - 2745 5281
S PR ~ 2
L 4x 5304/73 = 484 _ 747 1231 X" = 3,40
- o L . e SN, L
. -4x 5305/73 - 400 | ‘r623 1023 | X3;0'05=7,8
- 4x 5306/73 .. 398 579 977
4x 5307/73 139 254 393
A?"ffLiniensumme ' 7 1421 hngS 3624 e

-+ Dhomogenittstest nach BRANDT-SNEDECOR (SACHS 1974)

"f Tabelle 26: Prozentuale Hdufigkeiten und Kontingenz pafollel

(adjacent) und konvergent (alternate) koorientier-

ter Quadrivalenter in Sorten und Linien

Prozent Quadrivalente

o parallel konvergent Kontingenz
" 4x Sorten 48,0 - 51,1 X2= 67,57%%*
4 Linien 39,2 60,8 x$;0’001=1o,83
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Tabelle 27a: Chromosomenverteilung in‘Anophase I unbehandelter
autotetraploider Ausgangssorten (2n=4x=28)

. Sorte ‘ | Anaphase I Q.Zellén mit Anzahl Normale
- Pflanze 14:14° 15:13716:12 17:71 "laggards™ Zellen Zellen %

—_..._-.._._.——_—__—_——————_—-——.——_———————_.—_——_—_—__—"..-_—._'—'——'———_———_—————-—_-_

" 4x Haisa II-

3~ 2 21 52,4

Flo474 M 53
F 136/74 3 2 1 - 4 10 30,0
F 137/74 32 7 - - 12 51 62,7
o F206/74 o 3 1 12 27 37,0
S F 207/74 6 3 T - 11 21 28,6
'”itfel B B EA | 130 42,1
. 4xD8/s5 E
o F 52/74 31 10 2 - 13 56 55,4
. F152/74 &1 15 3 - 24 103 - 59,2
_F153/74 . 2 3 - . - g 31 64,5
F 173 /74.,‘ ’ 2‘8 o 11 E i __—_29 .,.‘h:_.'__--;___68-__,,.;,.,4,-' ,2 .
CF196/74 70 7 7 3 - 34 61 27,9
 Mittel | o " | 319 49,6
4x D 9/55 S -
F32/74 27 12: 2. - 5 ‘46“53,7A
F 87/74 7 7 - o 2 16  43,8.
'F 88/74 27 10 - - 38 65 41,5
F 126/74 17 1 1 - 5 24 70,8
Mittel . e 151 83,7
3 " 4x Weihenst. _ ‘
- F 36/74 20 16 3 = 44 83 24,1
F 55/74 7 - 8 V. - 1 26 26,9
F 150/74 4 2. 1 - 13 20 20,0
F 151/74 5 3 - - 16 24 20, 8
F 157/74 6 1. 2 . 16 45 35,6
Mittel | 198 25,5

Sortenmittel 798 42,2

T "laggards"™ bezeichnen in der Aquatorialebene liegengebliebene Univa-

lente, die sich hdufig teilen (1-7/Zelle)
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~ Tabelle 27b: Chromosomenverteilung in Anaphase I selektierter
) tetraploider Linien nach mutagener Behandlung und

Kreuzung (2n=4x=28)

:_9”' Linie S ’ Anaphaée I- Zéllen:mit 'Ahidh; Normale
.“fi.‘Pflqnze- S 14314 15:13 16:12 17:1]‘ "loggards" Ze}lsn_%el}en %
1 . - N 17 88,2
1 - - 1 17 88,2
2 - - 24 39 33,3
1 - - 2 Mmoo 72,7
1 - - —_ 7. g.7)1)
o e 91 73,6
S axs305/73 o . -
F 68/74 36 10 1 -6 53 67,9
F83/74 24 6 - - B 3 686
F 84/74 68 6 - - 14 . .8 77,3
Mittel SRR 7 N,3
. 4x 5306/74 |
F 97/74 25 5 1 - 26 57 43,9
F 98/74 36 7 - - 20 63 57,1
F116/74 46 12 = - 14 72 63,9
- FN7/74 9 7 1 - - 5 22 40,9
© . Mittel | o , 214 51,5
| 4x 5307/74 |
O F129/74 60 8 1 - 22 81 74,1
Linienmittel o . 562 64,4

',1) FUr Kovarianzanalyse nicht_berUcksichtigt
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Tabelle 28a: Mikronukleibildung in Tetraden unbehandelter autotetra-
‘ ‘ ploider Ausgangssorten (2n=4x=28)

- 'Sorte " Anzahl Mikronuklei/Tetrade Tetraden ohne

o Pflanze Jetraden, Strevbreifs [Mittelwerte .Mikronvklei X
4x Hoisa II
F104/74 1191 0-11 0,68 63,3
L F136/74 1152 0-7 0,53 74,5
CUF187/74 1077 0-10 0,66 68,8
. F206/74 . 999 0- 8 0,60 69,8
L F207/74 965 0- 9 0,63 69,0
, 5384 . - 0,62 69,1
' 4x D 8/55 | |
. F 474 380 0 -13 1,07 . 61,8
. F152/74 498 0- 7 0,50 75,2
. F 153/74 1562 o-1 0,74 67,2
. F196/74 950 0- 8 0,59 71,0
- F 203/74 397 0-11 0,65 69,5
 Mittel 3787 0,77 68,9
. 4x D 9/55 o ! -
- F 32/74 | 2667 0-11 0,51 76,6
. F 87/74 - 710 0- 7 0,92 60,7
" F 88/74 313 0- 8 0,24 - 85,9
F 126/74 - 545 0- 8 092 60,9
F 159/74 1199 0-15 " 1,09 . 63,5
Mittel . 5434 0,74 69,5
V, 4x Weihenst. o |
F 36/74 618 0~ 9 1,22 51,8
'F 55/74 975 - 0-12 1,12 56,6
F 150/74 1139 o-1 - 1,34 51,8
F151/74  ~ 870 0- 11" 0,76 69,6
F 157/74 | 1279 0-10 0,65 56,2

Mittel 4881 1,02 57,2

Sortenmittel 19486 « 0,77 66,2
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~ Tabelle 28b: Mikronukleibildung in Tetraden selektierter tetra-
‘ ploider Linien nach mutagener Behandlung und Kreuzung

(2n=4x=28) . __ : v v I
' Linie - Anzahl Mikronuklei/Tetrade ~ Tetraden ohne
'Pflanze Tetraden Streubreite Mittelwerte Mikronuklei %
4x 5304/73
F o 6/74 1029 " 0- 5 0,60 69,6
F 13/74 813 S 0- 7 0,48 75,2
F 41/74 400 0- 6 0,46 - 76,5
F . 48/74 1407 0- 7 0,68 70, 4
F 50/74 558 0~ 6 0,62 . 68,9
F 57/74 767 0 - 7 0,51 76,6
" F 58/74 166 0= 6 0,59 68,7
~ Mittel 5140 . 0,56 72,3
4x 5305/73 | | -
F 68/74 218 0 - 4 0,29 80,7
F 83/74 568 0- 9 0,38 84,2
. F 84/74 . 358 0-16 0,69 74,5
 Mittel e o045 798
" 4x 5306/73
F97/74 239 0- 6 0,31 84,6
F 98/74 216 0- 6 0,19 89, 4
F 116/74 - 363 0- 5 0,23 85,7
F117/74 1123 0 -10 0,35 | 82,7
o Mittel . 1941 0,27 85,6
. 4x 5307/73 '
F 129/74 945 0- 6 0,33 82,8

~ Linienmittel 9170 . 0,40 78,1
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Tabelle 30: Korrelationen»zwischen der Chiasma-Zellvariania)

und verschiedenen,MI-Daten

‘Merkmal :‘ - Ausgangssorten - Linien
’ | r r
P Chiasma-Frequenz ‘“: ~0,264 . -0,168
I - Frequenz 40,295 | 40,499*
IT < Frequenz 40,008 | +0,007 =
III- Frequenz | 40,478 +0,477

" IV - Frequenz -~ -0,075 -0,037

;¥‘*) signifikant bei p< 0,05

ysa)‘Varianz der Chiasma-Anzahl zwischen PMZ einer Pflanze-
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- Tabelle 32:'Vorianzahalyse der Homogenitdt der Regressionen verschie-
| dener Meiosemerkmale auf die Chiasmafrequenz von Einzel-
, pflanzen-unbehandei*er%undfbehundeiter—Tetrapioider*J‘*M"W

(2 n=4x=28 )
: hiMerkmal | R Varianz- »
| } Ursache - .F6 - s My  F
::f{ Univalent-  ,: Zwischen Regress. = 1 - 0,0029 0,0029 < 1
4 } Frequenz N . Innerhalb Behandl.z) 33 0, 0994 0, 0030
¢ Bivalent- - Zwischen Regress. 1 -~ 0,8750 0,8750 2,45 n.s.
" Frequenz ., Innerhalb Behandl. 33 11,7942  0,3574 |
:%ff:Trivulehf—" ——Zwischen Regress. 1 '0,0001  0,0001 < T
~*.Frequenz Innerhalb Behandl. - 33 0,0375 . 0,0011
. Quadrivalent-  .Zwischen Regress. 1 0,2501. 0,2501 2,81 n.s.
. Frequenz - Innerhalb Behandl, 33 2,9321 0,0889 -
5 ;QUChrOmosomen Zwischen Regress. 1 0,0068 0,0068 < 1
in (I+III) * Innerhalb Behandl. 33 0,8135 0,0247
Chromosomen Zwischen Regress. 1 0,0188  0,0188 1,04 n.s.
in (II+1IV) Innerhalb Behandl. 33 0,5959 0,0181
.ﬂ;lkDisjunction ‘ { ' Zwischen Regress. 1 20,3110 20,3110 1,53 n.s.
. Index o Innerhalb Behandl. 33  438,2808 13,2812
i RegeélmdBige . Zwischen Regress. 1 18,2574 18,2574 < 1
. AI-Zellen  Innerhalb Behandl. 25 2725,1892 104,8150
.~ 2:; RégelmaBigé " Zwischen Regreés. 1 2;9493 2,9493 < 1
~ Tetraden Innerhalb Behandl. 25 594,0305 23,7612
vf&])Ndch.SNEDECOR und COCHRAN (1973) 2)$orten vs Linien
v'n.é;” nicht signifikant ' | |
* signifikant bei p < 0,05
** signifikant bei p < 0,01

®¥% signifikant bei p'< 0,001

!
|

‘ T
|
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i

: fo}debellé 34;'Varianianalyse der Homogenitdt der Regressionen vonT)
L _ Chromosomenkonfigurationeh‘in'Metaphase I auf die

ChiasmafréquenZ?uuf*der“Bd§i§“V6ﬁ”ZéIIEBﬁGIdeEHEﬁ*’w”
unbehandelter und behandelter Tetraploider (2n=4x=28)

Merkmal "Varianz- '
‘ " Ursache : FG sQ MQ F
s Univalent- B Zwischen Regress. 1 0,0541 00,0541 < |
_Frequenz . .+ Innerhalb Behandl,? 18  3,1998 10,1778
Bivalent- Zwischen Regress. 1 0,6832  0,6832 < 1
Frequenz Innerhalb Behandl. 18 11,7260 '3,6286_
Trivalent- ~Zwischen Regress. 10,0544 00,0544 <1 =~
Frequenz - Innerhalb Behandl., 18 1,4604 0,0811
.+ Quadrivalent- Zwischen Regress. 10,0907 20,0907 < 1
”'C £;Frequenz ‘ Innerhalb Behandl., 18 3,0206 0,1678 )

2 VNach SNEDECOR und COCHRAN (1973)  sorten vs Linien

;Tabélle 35: Korrelationen iwischen CHfémosomenkonfigurationen in
‘ MI und der ChiasmofreqUenz‘sowié Regressionen dieser
MI-Konfigurationen auf die Chiasmafrequenz in PMZ bestimm-
ter Chiasma-Frequenz ‘ ’

" MI-Konfig.

, j Ausgangssorten »
. Frequenz 3 | r b r b
I ~0,81***  _0,12 ~-0,73% -0,16
O II ‘ -0,88%**  _0,33 -0,63% -0,22
II1 -0,72% -0,11 -0, 83** -0,08

IV | 40,94%%% 40,31 0, 87%*% 40,21
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" Tabelle 36: Korrelationen des Samenansatzes mit ver-

. schiedenen Meiose-Daten eutetraploider
Pflanzen (2n=4x=28)

" Meiose- o Ausgangssorten o Linien
Merkmal ' ‘ . n - r o n r
S Chiasma~Frequenz D 21+ 0,31 16+ 0,20
S I - Frequenz 21 -0,25 16 - 0,01
3 ‘-11 - Frequenz = 21 +0,12 16 ~--0,09
©  III- Frequenz 21 -0,35 - 16 - 0,09
IV- Frequenz -~ 21 '-0,08 ~ .16 +0,09
* Chromosomen in 21 - -0,3 16"'»“-V"6'","63"‘"’”#
C(I+111) S ‘
Chromosomen in 21 +0,37 16 +0,11
(II+IvV) e
'Chrohosomen‘in ‘ 21 +0,29 16 +0,05
(I1+IVkonvergent)
v Disjunction Index 21 s 0,20 . 16 =~0,14
 RegelmdBige A I 19 +0,20 13 +0,36
RegelmiBige Tetraden 20 470;36 15 +0,19
Mikronuklei/Tetrade 20 -0,20 15 -0,23
n = Angth Pflanzen r = Korrelationskoeffizient.
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iAbBildung 1:

Chromosomenassoziationen 1m Pachytan von Autotetra-

ploiden bei freier Paorung der Chromosomenarme nach

JOHN und HENDERSON (1962) aus SIMONSEN (1973).
Unter der Voraussetzung der Chiasmabildung in allen

Armen fuUhren die Assoziotioneh41.'bis 3. zu Bivalen-

“teni 4, bis 9. zu Quudrivalénfen.v




- 110 -

NORMALTYP ‘—A/ \A‘  AaBb

A B «\ a. " AaBb
\2 © S 4
2 . b N b
E— _ ~a ~ AABB
a\/A . aabb
- B _—
 INVERSION |
-~-Bruchstellen--— ‘ g
Ay o'
A

o o

—o——1i8 «égb-. __ AaBb
D *{Z%* t

Abledung 2: Schematische Darstellung der Wirkung struktureller

Heterozygotle fUur zwei paracentrische terminale
- Inversionen in einem fuUr zwei Gene a und b duplex-
heterozygoten tetraploiden Genotyp(AAaaBBbb)., Im
- 3 Normaltyp werden Uberwiegend Quadrivalente und
: - theoretisch 67 % heterozygote Gameten erwartet,
wihrend in dem inversions-heterozygoten Genotyp
ausschlieBlich Bivalente und heterozygote Gameten
gebildet werden.
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Prozent Samenansatz

Abbildung 6: .'Htiufigkei'tsv_erteilungen des prozentuale'n Samenan-
satzes von Einzelpflanzen unbehandelter autotetra-
ploider Ausgangssorten und selektierter tetraploi-
der Linien nach mdtagéner Behandlung und Kreuzung,
Freilandversuch 1974 '




S T

407 AUSGANGSSORTEN

© — 0 negativ n= 89"'
e — e positiv n= 134 |
LINIEN

4 — a negativ n 117

aA— 8 pos1t1v n
304 :-f Mlttelwerte’ :

f s
[
. N
o
NI = SR 20 SRR '~»"~_~ R L N IE e et st
+
f o
o
N ‘ <
(o] .
- .
Q .
10 -

R T R S

Prozent Samenansatz

Abblldung 7 Hdufigkeitsverteilungen des prozentualen Samenan-
‘ satzes von Einzelpflanzen unbehondelter ‘autotetra-~
| ploider Ausgangssorten und selektierter tetraploider
Linien nach mutagener Behandlung und Kreuzung; Nach-
. kommenschaften negativ und positiv selektierter'Ein-
~ zelpflanzen, Gewdchshausversuch 1975/76.
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o Abbildung 8: Zusammenhang zwischen der Anzahl Ahren/Pflanze
(Vitalitdt) und dem prozentualen Samenansatz
(Fertilitdt) in autotetraploiden Sorten und ihren
diploiden Ausgangsformen, Freilandanbau 1974
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: N\
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. Abbildung 9: Chromosomenkonfigurationen, die in autotetraploiden
Organismen mit terminalen Chiasmata erwartet werden

' kénnen (nach DARLINGTON 1929, 1931),
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Koorientierung

' Quadri- : | : \
~.”V91?9? pardllelp) konve;gentk) linear indifferent
KETEN | ,\VA\/ | : A"
‘ -1—- iy | \,
N V4 rAN)) LD
e TIN5 oy o
| ] N Vv

'l?f};Abbildung 10: Koorientierungen von Quadrivalent-Ketten und Ringen

1976, veridndert)

p)entspricht "adjacent” E)ehtspricht*"alternate"
- Translokationen

in autotetraploiden Organismen (nach RIEGER et al,

1)auch konvergeh%eibfieﬁtierung @6§iich 2)bei RIEGER

et al, (1976) nicht erwdhnt

. a__]Z - r\\ ’)/12 _

12

1

N

.2 2

kann Zentromer 1 mit 1

was insgesamt in einem Verhdltnis von "adjacent":

"alternate" wie 1:1 resultiert (nach SYBENGA 1972).

S el o
T 12 1 2

N A
5 21[/ \,]2'

© .. Abbildung 11: Ableitung der relativen Hdufigkeiten von "adjacent™
SR parallel) und "alternate" (konvergent) koorentierten
Quadrivalenten in Translokationen und Tetraploiden bei
'zufd}liger' Zentromerorientierung, Die Zentromere 1
und 1° sowie 2 und 2 sind jeweils homolog. Koorientie-
rung betrifft immer zwgi benachbarte Zen romere; so
(A,B) oder mit 2 (C,D) koorien-
tieren. In beiden Fdllen haben die beiden anderen Zen-
tromere zwei unabhingige Orientierungsmﬁglichkeiten,

|



- PROPHASE

Paarung

- 119 -

METAPHASE I ANAPHASE I

,Kohfiguration Koofientierung Verteilung

1 .
1
1
2

'

N=NW

+ 1
+2

‘ Abblldung 12- Schematlsche Interpretation der Chromosomenpaarung,

Chromosomenorientierung und Chromosomenvertellung

in Quadrivalenten verschledener Chromosomeﬁégﬁotypen
(A,B) tetraploider Gerste. Quadrivalente des Typs B
besitzen durch die terminale Chiasma-Lokalisation eine

groBere Flexibilitdt. Dadurch kdnnen die Ringe in der

~ frUhen Metaphase leichter in ihrer Orientierung korri-
‘giert werden um schlieBlich bevorzugt die stabile

. ."glternative" Position einzunehmen,






 Abbildung 13: Meiose autotetraploider Gerste (2n=dx=28).

(a)-(d) Metaphase I, (e)-(g) Anaphase I,

(h) Tetrade, (i)-(n) Quadrivalentorientie-
rungen. . :

(a) 6 II, 4 Iv; (b) 1 I, 4 II, 1 III, 4 IV;
() 71Iv; (d) 7 1V; (e) 5 sich teilende Uni-
valente (laggards); (f) 12:14 + 2 laggards;

. (g) 12:16; (h) Tetrade mit Mikronuklei;

(i) paralleler IV-Ring; (j) linearer IV-Ring;
(k) alternativer IV-Ring; (1) parallele IV-

'”f‘Kette;'(m) alternative IV-Kette; (n) "frying-

pan" 1V,
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