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Strukturheterozygotie bei Vicia faba

Von A, MIcHAELIS und R. RIEGER

Mit 15 Abbildungen

Durch Chromosomenmutationen hervorgerufene
Strukturverinderungen des Karyotyps sind in ein-
zelnen Pflanzengattungen weit verbreitet und seit
langem bekannt (zusammenfassende Darstellung fiir
Translokationen bei BurNHAM 1956). Bei Vicia faba
sind derartige Strukturumbauten bisher kaum ge-
funden worden, obwohl sich der Karyotyp dieser
Species, bedingt durch die Grofe und Struktur der
Chromosomen, gut fiir die Erfassung von Chromo-
somenmutationen in der Mitose eignet und in den
letzten Jahren umfangreiche Experimente auf dem
Gebiet der Mutationsforschung mit diesem Objekt
durchgefiithrt worden sind. Es scheint sich also hier
um einen relativ stabilen Karyotyp zu handeln, der
in Kombination mit der Befruchtungsbiologie des
Objektes chromosomale Strukturverinderungen nur
in sehr engen Grenzen toleriert.

Praktische Bedeutung kommt den morphologisch
erkennbaren Strukturverinderungen der Chromo-
somen von Vicia faba aus mehreren Griinden zu, die
in den SchluBbemerkungen aufgefiihrt sind. In den
folgenden Abschnitten sollen 3 verschiedene, spontan
aufgetretene Chromosomenstrukturverdnderungenbe-
schrieben werden. Es handelt sich dabei um eine
Translokation zwischen dem I. und III. Chromosom
(T I—I1I), eine Translokation zwischen dem I. und
dem VI. Chromosom (T I—VI) und eine perizen-
trische Inversion im V. Chromosom. OCKEY (1957)
hat bisher als einziger fiir Vicia faba eine reziproke
Translokation zwischen dem SAT-Chromosom und
einem der kleinen m-Chromosomen beschrieben.
Nach seiner Karyotypsymbolisierung sind die Chro-
mosomen I und IIT an dem Umbau beteiligt. Der
beigegebenen Abbildung nach handelt es sich bei Zu-
grundelegung unseres Karyogramms (Abb. 1) wahr-

scheinlich um eine Translokation zwischen dem
Satellitenarm des I.Chromosoms und dem langen
Arm des IV. Chromosoms.

Material und Methoden

Die Samen mit den strukturheterozygoten Karyo-
typen wurden im Verlauf anderer Untersuchungen
unter ca. 10000 Samen einer Samenprobe von Vicia
faba var. minuta Sorte ,,Kleine Thiiringer gefunden.
Bei spiterer Verwendung der Sorte ,,Dornburger
traten keine weiteren spontanen Umbauten auf, so
daB anzunehmen ist, daB die Sorte ,,Kleine Thii-
ringer* fiir die zu beschreibenden Umbauten ,,poly-
morph*‘ war. Der Typ T I—III wurde dreimal, der
Typ T [—VI einmal und der Typ J V siebenmal ge-
funden.

Die Chromosomenuntersuchungen in Mitose und
Meiose erfolgten nach Fixierung in Alkohol-Eisessig
3:1, Feulgen-Quetschpriparationen und anschlie-
Bender Herstellung von Trockeneis-Eurapal-Dauer-
priparaten. Zur Anreicherung von mitotischen Meta-
phasen und zur stirkeren Kontraktion der Chromo-
somen wurden die Wurzeln vor der Fixierung 100 Min.
mit einer 0,053%igen Colchicinldsung behandelt.

Die Chromosomenmessungen wurden mit einem
ZeiB-Okularmikrometer an jeweils 10 Metaphase-
platten strukturhomozygoter Pflanzen durchgefiihrt.
Da zwischen den 3 verwendeten Priparaten gering-
fiigige Unterschiede im Kontraktionsgrad der Chro-
mosomen auftraten, erfolgte eine Korrektur der ein-
zelnen gemessenen Mikrometerwerte durch Umrech-
nung auf die mittlere Gesamtlange der 3 Karyotypen

mittlere Gesamtliange
( der 3 Karyotypen

Gesamtlinge des Einzelkaryotyps

X gemessener Wert)
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Der Normalkaryotyp wurde aus den Mittelwerten der
normalen Chromosomen der einzelnen Typen errech-
net. Die Relativwerte in den Karyogrammen sind
auf das normale SAT-Chromosom (= 1,00) bezogen
worden.

1. Der normale Karyotyp

In einer vorangegangenen Publikation (MICHAELIS
u. RIEGER 1958) wurde summarisch iiber die Kenn-
zeichen des haploiden Chromosomensatzes von Vicia
faba berichtet, der aus fiin{ kleinen, subterminal
inserierten Chromosomen (m oder st) und einem
groBen M- oder SAT-Chromosom mit median lokali-
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Abb. 1. Karyogramm des normalen, haploiden Chromosomensatzes von V. faba
Die Zahlen geben die relative Lange der betr. Chromosomenabschnitte, bezogen
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auf Chromosom I = 1,00, an (Mittelwerte aus 30 Metaphaseplatten).
siertem Centromer und einer einen Satelliten vom
Chromosomenrestkérper abschlieBenden Sekundér-
einschniirung besteht. Die m-Chromosomen des
haploiden Chromosomensatzes konnten nach morpho-
logischen Gesichtspunkten in 3 Gruppen unterteilt
werden. Die Chromosomengruppe I1-—III umfalte
2 Chromosomen mit lingerem, zweigeteilten kurzen
Arm, die Gruppe IV~V 2 Chromosomen mit kiirze-
rem, nicht-zweigeteilten kurzen Arm und die Gruppe
VI ein Chromosom mit sehr kleinem kurzen Arm.
Durch die an verschiedenen Chromosomen erfolgten
Umbauten, iiber die in der vorliegenden Publikation
berichtet werden soll, war es moglich, alle m-Chromo-
somen mit Sicherheit voneinander zu unterscheiden.
Nach den genaunen MeBergebnissen stimmen die gro-
Ben Arme der Chromosomen II, III, IV und VI
lingenmiBig tiberein. Statistisch zu sichernde Unter-
schiede wurden nicht gefunden (Abb. 1, Tab. 1). Da-
gegen ist der lange Arm von Chromosom V statistisch
gesichert etwa 109, kiirzer. Jeder der beiden Arme
des SAT-Chromosoms ist in jedem Falle linger als die
langen Arme der kurzen Chromosomen. Die Charak-
terisierung der kurzen Arme der 5 m-Chromosomen
kann beibehalten werden. Allerdings tritt die Zwei-
teilung des kurzen Armes von Chromosom III nicht
regelmiBig auf, so daB in den Diagrammen auf ihre
Darstellung als charakteristisches Merkmal des Karyo-
typs verzichtet wurde.

Das Verhiltnis der Linge von Chromosom I zur
Gesamtlinge der 5 m-Chromosomen betrigt nach
unseren Messungen 1:2,21 und steht damit in sehr
guter Ubereinstimmung mit den Ergebnissen von
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BRAUER (1949), die ein Verhéltnis von 1:2,2 ange-
geben hat. Die Linge des SAT-Chromosoms (ohne
Colchicinbehandlung) betrug nach BRAUER 23,3 ¢ und
belduft sich in unserem Falle im Mittel anf 17,5 g,
d.h. die 100 Min. dauernde Einwirkung einer
0,05%igen Colchicinlosung verkiirzte das Chromosom
um 24,9%.

Tabelle 1. Absolute Langen dev Chvomosomenabschnitie in u
nach 100 Min. Einwivkung einev 0,05%igen Colchicin-

lisung
!

T { TI-VI L Iv
SAT ! — s 3,1 40,3 ; 2,9 0,3
I SAT-Arm | 7,2 0,5 1 5,2 + 0,6 i 5,1 + 0,5
Langer Arm ' 9,5 £0,4 [11,3 4+ 0,8 9,2 +£ 0,7
Kurzer Arm | 1,1 + o,1 1,1 + 0,1 1,1 4+ 0,1
Langer Arm f 7.4 4+ 0,3 \ 7.4 + 0,3 | 7.4 1+ 0,3
Kurzer Arm | 0,8 + 0,1 0,74+ 0,1 | 08 + 0,1
IIT Langer Arm | 4,9 + 0,4 } 7,1 4+ 0,3 7,1 4= 0,5

SAT { 3,0 £ 0,3 — —
v Kurzer Arm | 0,4 -+ 0,1 \ 0,4 1 0,1 \ 0,4 + 0,1
Langer Atm | 7,6 - 0,6 ‘ 7,4 0,3 | 7.1 + 0,5
Kurzer Arm | 0,5 £ 0,1 | 0,5 4 0,1 1,9 + 0,2
Langer Arm | 6,1 +0,4 | 6,4 + 0,4 | 51 40,3
I Kurzer Arm | 0,2 4+ 0,1 ? 0,2 + 0,1 } 0,3 4 0,1
Langer Arm | 6,9 +0,5 { 48 £ 0,3 | 6,0 + 0,4

2. Die Strukturumbauten

a) Reziproke Translokation zwischen

Chromosom I und Chromosom IIT (T I—II)

Hierbei war eine wechselseitige Segmentumlage-
rung zwischen dem Satelliten-Arm von Chromosom I
und dem langen Arm von Chromosom IIT erfolgt
(Abb. 2 u. 3). Eine genaue Lokalisation der Bruch-
punkte war nicht méglich. Ein Bruchpunkt wird
aber in etwa 1,4 4 Entfernung vom Centromer des
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Abb. 2. Karyogramm des haploiden Chromosomensatzes nach der Translokation

zwischen Chromosom I und 1II. Die Zahlen geben die relative Linge der betr.

Chromosomenabschnitte, bezogen auf ein normales Chromosom I, an. Die Pfeile
weisen auf die vermutlichen Reunionsorte hin.

III. Chromosoms vermutet, da bei der Mehrzahldieser
Chromosomen an diesem Ort eine deutlich hellere
Stelle auftrat (Abb. 3), die an normalen I11. Chromo-
somen fehlt. Sollte diese Stelle tatséichlich der
Reunionsort sein, so wiren etwa 3/ des SAT-Armes
und 3/ des langen Armes von Chromosom I1I an der
Translokation beteiligt, d. h. die translozierten Seg-
mente wiren etwa gleich grof und relativ lang, die
Interstitialsegmente (IS in Abb. 4) dementsprechend
relativ kurz.
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Es gelang ohne Schwierigkeiten, aus dem trans-
lokationsheterozygoten Samen im Gewdichshaus eine
Pflanze heranzuziehen, die nach Selbstung Ansatz
brachte, so daff im ersten Jahr 5 Samen geerntet
werden konnten. Ein Same besall den Normalkaryo-
typ, zwel waren homozygot und zwei heterozygot

-y -
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Abb. 3. Der diploide Chromosomensatz einer fiir die
Translokation I—IIT heterozygoten Pflanze. Der
Pfeil deutet auf den vermutlichen Reunionsort
(hellere Stelle) am Chromosom III hin (1500 X).

fiir die Translokation I—ITI. Morphologische Unter-
schiede gegeniiber dem Normalphinotyp konnten bis-
her weder bei Translokationsheterozygotie noch bei
Translokationshomozygotie festgestellt werden.

Der Meioseablauf fiir reziproke Translokationen
heterozygoter Formen ist durch bestimmte Eigen-
timlichkeiten ausgezeichnet. Die an der Translo-
kation beteiligten Chromosomen treten in der Pro-
phase (Zygotan-Pachytdn) der ersten meiotischen
Teilung in Abhingigkeit von der Linge der ausge-
tauschten Segmente nicht zu Bivalenten zusammen,
sondern bilden als Folge der verdnderten Homologie-
verhiltnisse eine aus 4 Chromosomen bestehende
Kreuzfigur, deren jeder Arm aus homologen Seg-
menten besteht. Diese Viererkonfiguration ist {iber
die mittlere Prophase hinaus bestindig, wenn in 3
oder allen 4 Segmentpaaren Chiasmata angelegt wer-
den. Im ersten Falle entsteht ein Ketten-, im zweiten
ein Ringverband. Echte Ketten und Ringe werden
nur nach vollstindiger Terminalisierung der Chias-

Pachyfin

Schematische Darstellung der wahrscheinlichen Pachytinpaarungskonfiguration von T I—I1I, der Einordnungsmodi in Metaphase 1 und der Verteilungs-
modi in Anaphase I (a = Alternativverteilung, b = Adjacent-1-Verteilung, ¢ = Adjacent-2-Verteilung). 1S = Interstitialsegmente.

Abb. 4.
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mata gebildet. Bei unvollstindiger Terminalisierung
oder lokalisierter Chiasmabildung wie im Falle von
Vicia faba verbleiben zahlreiche Chiasmata an ihrem
Anlageort und die Metaphasekonfigurationen weichen
in ibhrer Form mehr oder weniger von der echter
Ketten bzw. Ringe ab.

Die vier Centromere der Verbdnde kénnen in ver-
schiedener Weise mit der Spindel in Kontakt treten.
Bei der sogenannten alternierenden Einordnung
werden die Centromere der beiden translozierten
Chromosomen (in unserem Falle Ijyy und III;) auf
den einen, die beiden nicht-translozierten Chromo-
somen (I und III) auf den anderen Pol ausgerichtet
und die zugehorigen Chromosomen entsprechend
verteilt. Bei diesem Einordnungs- und Verteilungs-
modus sind die entstehenden Gonentypen funktions-
fahig, wenn die Chiasmabildung auf die Endsegmente
beschrinkt ist, da sie das komplette Genom erhalten
haben. Beidersog. Adjacent-1-Verteilung wird I und
I1I; auf den einen und Iy und IIT auf den anderen
Pol gelangen. Bei der Adjacent-z-Verteilung wird I
und Iip auf den einen und III und III; auf den
anderen Pol verteilt werden. In beiden Fillen der
Adjacent-Verteilung entstehen unter den oben ge-
nannten Bedingungen Gonen mit Duplikationen bzw.
Defizienzen, d. h. unvollstindigen Genomen, die im
allgemeinen nicht funktionsfiahig sind.

Nach den Gesetzen der Wahrscheinlichkeit wire zu
erwarten, daf die Verteilungsmoglichkeiten im Ver-
hiltnis 1:1:1 auftreten. Dieses Verhiltnis, das eine
66%ige Sterilitit zur Folge haben wiirde, wurde
aber bei den meisten der bisher beschriebenen struk-
turheterozygoten Pflanzen nicht realisiert. Bei be-
stimmten Gattungen bzw. Arten (z. B. Oenothera,
Triticum  wmonococcum, 1. durum, wahrscheinlich
Gerste und Datura, vgl. BURENAM 1956) werden
#0—q0%, der Translokationsverbdnde so angeordnet,
daB alternierende Chromosomen auf denselben Pol
gelangen. Man spricht in diesem Fall von einer ,,ge-
richteten Segregation. Pollen- und Eizellenabor-
tionen sind dabei naturgemiB sehr niedrig. Beiande-
ren Arten, zu denen Zea wmays, Pisum sativum,
Sorghum versicolor und Petunia gehéren, tritt keine

Anaphase I
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gerichtcte Segregation auf. Alternierende und Adja-
cent-Verteilung sind ungefihr gleich hiufig. Bei
Fehlen einer ,,gerichteten Segregation™ des Vierer-
verbandes ist es ohne weiteres verstindlich, daf bei
Vorliegen von Translokationsheterozygotie mit einer
Fertilitatsverminderung zu rechnen ist.

In unserem Falle konnte eine Minderung des
Samenansatzes nicht exakt festgestellt werden, da
unter Gewichshausbedingungen auch normale Pflan-
zen schlecht ansetzen und Vergleichsmoéglichkeiten
fehlten.

Die Untersuchung der Meiose I brachte nidheren
AufschluB8 {iber das Meioseverhalten der T I—III.
Das Pachytdnstadium ist allerdings bei Vicia faba
schwer zuginglich, so daB sich die Untersuchungen
auf die Metaphase I beschridnken mufBiten. Riick-
schliisse auf die fritheren Stadien waren aber leicht
mdglich. In der Metaphase I wurde in allen Zellen
ein,,kettenférmiger* Viererverband gefunden, dessen
wahrscheinliche ungleichschenklige Pachytin-Paa-
rungskonfiguration die Abb. 4 schematisch wieder-
gibt. Das ausschlieBliche Auftreten der Kettenver-
biande ist nach der Metaphase-I-Konfiguration des
Translokationsverbandes auf den Ausfall der Chias-
mabildung im kurzen Arm und im Interstitialsegment
von Chromosom I1T in der Prophase zuriickzufiihren.
Ebenso fehlt eine Chiasmabildung im Interstitial-
segment (ISin Abb. 4) von Chromosom I. Das Fehlen
der Chiasmabildung in den genannten Segmenten
diirfte auf Paarungsausfall zuriickzufiihren sein
(punktierter Bereich in Abb. 4).

Pollenuntersuchungen zeigten, da bei Heterozy-
gotie fitr T I—IIT etwa die Hilfte der Pollen (46,5%)
geschrumpft oder kleiner als normal war. Dieses
Ergebnis stimmt mit den Metaphaseauswertungen,
bei denen das Verhidltnis zwischen Alternativ- und
Adjacent-1- bzw. Adjacent-z-Verteilung festgestelit
werden sollte, gut tiberein (vgl. Tab. 2). Da 49%, der

Tabelle 2
Praparat | Alternativ- | Adjacent-1- | Adjacent-s-
Pilanze T Frit | A | A | Verteilung
! 0
U 59/3/5 PA 18 1 18
f B 1 34 3 30
¢ 9 1 9
_ : D 28 : o 27
Usolzjz A 70 3 .15
| B | 30 1| 29
| i
Insgesamt: ‘ ‘ 189 9 188
Prozent: | \ 49,0 | 2,3 48,7

Viererkonfigurationen mit alternierender Centro-
merenfolge in die Metaphaseplatte eingeordnet waren
und 519, den Adjacent-Verteilungen folgten, ist eine
Pollenabortion von ca. 509%, zu erwarten. Schwer
erklirbar ist die Tatsache, daB nur sehr wenig (2,3%)
Viererkonfigurationen der Adjacent-2-Verteilung folg-
ten. Es soll darauf noch einmal in der Diskussion zu-
riickgekommen werden. Die Abb. 5—7 zeigen Auf-
nahmen der verschiedenen Einordnungstypen, wie
sie schematisch in Abb. 4 dargestellt wurden. Bei
Translokationshomozygotie war der Meioseablauf
unter Bildung von 6 Bivalenten erwartungsgemil
vollstindig normal.

Der Ziichter, 2¢. Band
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Abb. 5. Alternativverteilung.

J\/b

Abb. 7. Adjacent-2-Verteilung.

Abb. 6. Adjacent-1-Verteilung.

oY

Abb. 5--7. Metaphasekonfigurationen nach Translokation zwischen
Chromosom I und III (1500 X).

b) Reziproke Translokation zwischen
Chromosom I und Chromosom VI (T I—VI)

Eine reziproke Translokation zwischen dem End-
abschnitt des satellitenlosen Armes von Chromosom I
und dem langen Arm von Chromosom VI fithrte zur
Entstehung dieses Typs, dessen haploider Chromo-
somensatz schematisch in Abb. 8 wiedergegeben ist.
Abb. g zeigt den heterozygoten, diploiden Chromo-
somensatz nach Eintritt von T I—VI. Im Fall dieser
Translokation war es wegen der Unzuginglichkeit
des Pachytins ebenfalls nicht mit Sicherheit méglich,
den Reunionsort festzulegen. An einzelnen trans-
lozierten Chromosomen VI fand sich — ebenso wie
bei T I—III am dritten Chromosom — etwa 1,84 vom
Centromer entfernt auf dem langen Arm eine hellere
Chromosomenstelle (Abb. g). Sollte es sich hierbei
tatsiachlich um den Reunionsort handeln, miite die
in Abb. 10 wiedergegebene Paarungskonfiguration
im Pachytdn gebildet werden. Etwa 2/; des langen
Armes von Chromosom VI und /; des langen Armes

24
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von Chromosom I wiéren in diesemn Fall an der Trans-
lokation beteiligt, d. h. ein relativ kurzes Segment
von Chromosom I miiite gegen ein langes Segment
von Chromosom VI ausgetauscht worden sein. Un-
verstandlich bleibt die Tatsache, daB3 zwischen dem
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Abb. 8. Karyogramm des haploiden Chromosomensatzes nach der Translokation
zwischen Chromosom I und V1. Die Zahlen geben die relative Linge der betr.

Chromosomenabschnitte, bezogen auf ein normales Chromosom I, an. Die Pfeile
weisen auf die vermutlichen Reunionsorte hin.
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Abb. 9. Der diploide Chromoesomensatz einer filr die Translokation I
bis VI heterozygoten Pflanze. Der Pfeil deutet auf den vermutlichen
Reunionsort (hellere Stelle) am Chromosom VI hin (1500 X).

distalen Ende des langen Armes von Chromosom I
und des translozierten Segmentes von Chromosom VI
trotz der relativen Linge dieser Abschnitte keine
Chiasmata gebildet werden. In der Metaphase wur-
den deshalb auch in diesem Falle nur, kettenférmige’
Viererkonfigurationen beobachtet (Abb. 11). In bei-
den Interstitialsegmenten trat regelmiBig Austausch
ein.

Untersuchungen iber die Haufigkeit der Alter-
nativ- und Adjacent-1-Verteilung in der Anaphase I
waren beim Typ T I—VI nicht méglich. Die Schwie-
rigkeit lag darin, daB nicht entschieden werden konnte,
ob das translozierte Chromosom VI gemeinsam
mit dem translozierten oder dem nicht-translozierten
Chromosom I auf den gleichen Pol verteilt wurde.
Mit Sicherheit konnte jedoch festgestellt werden, daB
ganz im Gegensatz zu Typ T I—III in keiner Zelle
eine Adjacent-z-Einordnung auftrat. In jedem Fall
war ein Centromer eines kurzen Chromosoms und ein
Centromer eines langen Chromosoms auf den gleichen
Pyl ausgerichtet, Dieser Befund deckt sich mit Fest-
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stellungen von McCLINTOCK (1945), die bei Neuro-
spora dann keine Adjacent-z-Verteilung nachweisen
konnte, wenn Austausch in den Interstitialsegmenten
auftrat. Nach derartigen Austauschvorgdngen wer-
den die beteiligten Chromosomen stets entgegenge-
setzten Polen zugeteilt, womit entweder Alter-
nativ- oder Adjacent-i1-Verteilung vollzogen wird.
Demgegeniiber trat nach Angaben von BURNHAM
(1950a+Db) in kettenférmigen Translokationsverbin-
den beim Mais Adjacent-z-Vertellung nicht oder nur
selten auf, und zwar unabhingig von der Anzahl der
Crossing-over-Vorginge im Interstitialsegment, d. h.
unabhingig von dessen jeweiliger Linge.

Bei Pollenuntersuchungen lieBen sich beim Typ
T I—VI 46,69, geschrumpfte und kleine Pollenkérner
feststellen. Da die Adjacent-z-Verteilung in diesem

Abb. 10. Schematische Darstellung der wahrscheinlichen Pachytdn-Paarungs-
konfiguration nach der Translokation I—VI (IS = Interstitialsegmente).

#

Abb. 11. Metaphase-I-Konfiguration nach Translokation I—VI {1500 X).

Falle nicht realisiert wird und die Adjacent-1-Einord-
nung unter der Annahme, daf} Alternativ- und Adja-
cent-1-Einordnung die gleiche Chance haben aufzu-
treten, nicht hiufiger alsin 509, der Metaphaseplatten
eintreten dirfte, miiBten ctwa 509, der Pollen voll
funktionsfahig sein. Allerdings {ithrt die Alternativ-
verteilung bei Eintritt von Crossing-overin den Inter-
stitialsegmenten nicht zu 1009, funktionsfdhigen
Gonen und die Adjacent-1-Verteilung nicht zu 100%,
funktionsunfihigen Gonen, sondern beide Verteilungs-
modi bringen teils funktionsfihige und teils funk-
tionsunfihige Meioseprodukte hervor. SANSOME (1933)
bezeichnete diesen Mechanismus als , half-disjunc-
tion®.

Auch bei diesem Typ konnte chne Schwierigkeiten
aus dem translokationsheterozygoten Samen eine
Pilanze aufgezogen werden, von der zwei homozygote
und zwei heterozygote Samen erhalten wurden. Der
geringe Samenansatz hier wie im Falle T I—IIT re-
sultierte aus der jahreszeitlich sehr spiten Aunfzucht
des Samens unter Gewichshausbedingungen. Phéno-
typisch unterschieden sich die Pflanzen wenig von
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denen mit dem Normalkaryotyp. Die translokations-
homo- und heterozygoten Pflanzen scheinen weniger
wiichsig und etwas frithreifer als normale zu sein.
Diese Feststellung bedarf noch einer exakten Uber-
pritffung. Der Meioseablauf bei Translokationshomo-
zygotie war normal.

¢) Diskussion des Meioseverhaltens
der Translokationen

Im folgenden Abschnitt sollen unsere Befunde tiber
die Einordnung der Translokationskonfigurationen
in die Metaphase-I-Platte mit den am Mais von
BurnmaMm (1950 a--b) gewonnenen Untersuchungs-
ergebnissen verglichen werden, da es sich hier um die
am ehesten vergleichbaren Daten von translokations-
heterozygoten botanischen Objekten handelt.

Danach ist einer der Faktoren, der die Einordnung
der Translokationskonfigurationenin die Metaphase I
und die Verteilung der beteiligten Chromosomen mit
Sicherheit beeinflu3t, das Fehlen oder Vorhandensein
von Chiasmata in den Interstitialsegmenten. Fiir die
am eingehendsten untersuchten Maistranslokationen,
an denen Chromosom 6 beteiligt ist, ergeben sich nach
BurNnAM (19504, 1956) folgende Bezichungen zwi-
schen den Crossing-over-Vorgingen in den Inter-
stitialsegmenten der Viererverbinde und der Chromo-
somenverteilung bei Translokationsheterozygotie:

1. Bei ringférmiger Translokationskonfiguration
tritt nach niedriger Crossing-over-Frequenz (d. h.kurze
Interstitialsegmente) mit groBer Hiufigkeit neben
der Adjacent-1-Verteilung auch Adjacent-2-Vertei-
lung ein. Demgegeniiber erfolgt nach hoher Crossing-
over-Frequenz (wenigstens ein langes Interstitial-
segment) wenig oder gar keine Adjacent-2-Verteilung.
Daraus ist zu folgern, dafl nach Crossing- over in den
Interstitialsegmenten die beteiligten Chromosomen
bevorzugt auf entgegengesetzte Pole verteilt werden
und Adjacent-2-Verteilung nur bei fehlendem Crossing-
over eintritt, d. h. die Ldnge des Interstitialsegmen-
tes, die den Eintritt von Crossing-over bestimmt, ist
ein die Verteilung der Chromosomen beeinflussender
Faktor.

2. Im Falle von Kettenverbinden tritt wenig oder
gar keine Adjacent-2-Verteilung auf, unabhingig da-
von, wie lang das Interstitialsegment im Einzelfall
ist. Kettenverbidnde spielen damit beim Mais im Ver-
gleich mit den ringférmigen Konfigurationen eine
Sonderrolle insofern, als Adjacent-z-Verteilung gar
nicht oder nur sehr selten auftritt, und zwar unabhin-
gig davon, in welcher Haufigkeit Crossing-over im
Interstitialsegment erfolgt.

Andere Experimente zeigten, daB im Falle der
Kettenverbiande Alternativ- und Adjacent-1-Vertei-
lung nach Crossing-over im Interstitialsegment etwa
in gleicher Haufigkeit auftreten (BurNHAM 1950D).
Wahrend somit klare Daten zur Situation beim Mais
zumindest fiir die Fille vorliegen, in denen Chromo-
som 6 an der Translokation beteiligt ist, ist der der
unterschiedlichen Chromosomenverteilung zugrunde-
liegende Mechanismus noch keineswegs klar und die
hypothetischen Vorstellungen dazu sollen hier nickt
ndher erdrtert werden.

Es kommt hier darauf an, die im Rahmen der Ana-
Iyseméglichkeiten faBbaren Gemeinsamkeiten und
Unterschiede zwischen den Mais- und Vicia-Trans-
lokationen herauszustellen. Es wurde bereits darauf
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hingewiesen, daB die Chiasmata bei Vicia faba nicht
terminalisieren und somit keine echten Ketten- oder
Ringverbdnde wie nach vollstindiger Terminalisation
auftreten. Beide reziproken Translokationen waren
durch den Ausfall der Chiasmabildung in je einem
homologen Segmentpaar der vermutlichen Pachy-
tdnkonfiguration ausgezeichnet, so daB in beiden
Fillen offene Metaphasekonfigurationen (,,Ketten®)
auftraten. Im Falle der T I—III handelte es sich
dabei um das Interstitialsegment des Chromosoms I11
(das gleiche gilt fiir das Interstitialsegment wvon
Chromosom I), im Falle der T I-—VI um Transloka-
tionssegment I—VI, wihrend hier beide Interstitial-
segmente am Austausch beteiligt waren.

Ganz im Gegensatz zur Situation beim Mais er-
folgte bei der Translokation I—III in relativ hohem
Umfang Adjacent-2-Verteilung der am offenen
Translokationsverband beteiligten Chromosomen.
Diese Verteilungsform entspricht genau der fiir die
Mais-Ringverbinde gefundenen, d. h. geringer oder
fehlender Austausch im Interstitialsegment fithrte zu
einem erh6hten Anteil von Adjacent-z2-Verteilung.
Das Verhalten der Translokationskonfiguration I—VI
mit hoher Crossing-over-Frequenz in den Inter-
stitialsegmenten entspricht dem der Kettenverbinde
beim Mais, bei denen ebenfalls keine Adjacent-2-Ver-
teilung auftritt. Die fiir den Mais giiltige Regel, daB
Kettenverbinde nach Eintritt reziproker Transloka-
tionen in praktisch allen Fillen keine Adjacent-z-
Einordnung erfahren, gilt demnach fiir Vicia faba
nicht. Vielmehr ergibt sich eine Beziehung zwischen
dem Eintritt und Ausfall der Chiasmabildung im
Interstitialsegment und dem anschlieBenden Vertei-
lungsmodus der an der Translokation beteiligten
Chromosomen. Diese Unterschiede im Verhalten der
Mais- und Vicia-Translokationsverbinde konnten
moglicherweise durch die lokalisierte Chiasmabildung
bei Vicia faba bedingt sein, die dazu fithrt, daBl die
Vicia-Kettenverbinde nach Crossing-over im Inter-
stitialsegment ein &hnliches Verhalten zeigen wie
die Ringverbidnde beim Mais.

d) Inversionim V.Chromosom
Bei diesem Umbautyp, dessen Karyogramm in
Abb. 12 und dessen diploider, heterozygoter Chromo-
somensatz in Abb. 13 wiedergegeben sind, befirdet
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Abb. 12, Karyogramm des haploiden Chrcmosomensatzes nach Eintritt einer
perizentrischen Inversion in Chromosom V. Die Zahlen geben die relative Linge
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der betr. Chromosomenabschnitte, bezogen auf ein normales Chromosom I, an.
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sich das Centromer des V. Chromosoms nicht sub-
terminal, sondern submedian lokalisiert. Zur Ent-
stehung eines derartigen Chromosomenumbaues sind
theoretisch drei, in der Abb. 14 schematisch darge-
stellte Moglichkeiten denkbar. Entweder es ist nach
2 Bruchereignissen eine interkalare, perizentrische
Inversion eingetreten (Abb. 14a), oder es hat nur ein

7«

Abb. 13. Der diploide Chromosomensatz einer fiir die Inversion
im V. Chromosom heterozygoten Pflanze (1500 XX).

Abb. 14. Drei mégliche Entstehungsweisen des Chromosomenumbaues im V.
Chromosom. a) Interkalare, perizentrische Inversion, b) endstéindige, perizen-
trische Inversion, ¢) intrachromosomale Transposition.

)

Abb. 15. Metaphase-I-Konfiguration in einer fir die Inversion im
V. Chromosom heterozygoten Pflanze. Links das ungleiche Bivalent
(1500 X).

Bruchereignis stattgefunden und das unbeschédigte
Ende des kurzen Chromosomenarmes wurde an die
Bruchstelle des langen Armes angeheftet, wobei ein
freies Bruchende offen geblieben wire (endstdndige,
perizentrische Inversion). Die zweite Moglichkeit
scheidet praktisch aus, da bisher noch in keinem
Fall nachgewiesen werden konnte, daB natiirliche
Chromosomenenden (sog. Telomeren) mit offenen
Bruchstellen Reunionen einzugehen in der Lage sind.
Als dritte Moglichkeit wire eine sogenannte intra-
chromosomale Transposition (,,Shift*) denkbar. Es
handelt sich hierbei um einen Chromosomenumbau
als Folge von 3 Briichen mit Einbau eines interka-
laren Segmentes in eine neue Position des gleichen
Chromosoms (Abb. 14¢). Endgiiltig kann zwischen
den 3 Méglichkeiten bisher nicht entschieden werden.
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Der Ziichter

Wahrscheinlich wird es sich um eine Inversion han-
deln, wie sie nach Abb. 14a entstehen kann. In der
Metaphase I der Meiose erscheint die Paarungskonfi-
guration erwartungsgemiB als heteromorphes Biva-
lent (Abb. 15). Mit groBer Sicherheit kann angenom-
men werden, daB zwischen den im Umbau einbe-
griffenen Chromosomensegmenten keine Chiasma-
bildung eintritt, da sie bei Heterozygotie schon in
frithen Diakinesestadien ungepaart auftreten. Im
homozygoten Zustand paart das die Inversion ent-
haltende Chromosom V normal, Chiasmata werden in
beiden Chromosomenarmen angelegt. Der Ausfall der
Chiasmabildung beilnversionsheterozygotiediirfte der
Grund dafiir sein, daB3 die Inversion ohne Schwierig-
keiten auf die Nachkommenschaft weitergegeben wird.
Austauschvorgidnge in perizentrischen Inversionen
fithren mit Ausnahme des Zweistrangaustausches zu
nichtfunktionsfihigen Gonen mit Defizienzen und
Duplikationen und damit zu mehr oder weniger starken
Sterilititserscheinungen. In Ubereinstimmung da-
mit gehoren die meisten in Wildpopulationen von
Dipteren und Pflanzen aufgefundenen Inversionen
zum parazentrischen Typus. Pollenanomalien und
Sterilitdtserscheinungen waren bei Heterozygotie fiir
unseren Umbautypus nicht festzustellen. Die Pilan-
zen unterscheiden sich weder im hetero-, noch im
homozygoten Zustand phinotypisch von denen des
Normalkaryotypes.

Schlu3bem erkungen

Fiir bestimmte zytologische Untersuchungen an
Chromosomen (z. B. die quantitative und qualitative
Erfassung experimentell induzierter Chromosomen-
aberrationen) ist es von Vorteil, ein Objekt zu ver-
wenden, dafB sich 1. leicht handhaben und priparieren
14Bt, 2. so robust ist, daB es eine Kultur unter Labor-
bedingungen gut vertrigt, 3.einen hohen Mitose-Index
aufweist und 4. einen Karyotyp besitzt, dessen Chro-
mosomen morphologisch alle ohne Schwierigkeiten
zu unterscheiden sind. Vicia faba besitzt diese Eigen-
schaften in hohem MaBe mit der einen Ausnahme,
daB die 5 Paar m-Chromosomen des Normalkaryo-
types nur schwer und unsicher voneinander zu unter-
scheiden sind. Die in den vorangegangenen Ab-
schnitten beschriebenen Strukturumbauten kénnten
dazu dienen, diesen Nachteil zu beheben, wenn es
iiber Kreuzungen und Selbstungen gelingt, einen
Karyotyp aufzubauen, dessen kleine Chromosomen
sich morphologisch klar unterscheiden. Dariiber
hinaus bieten die Strukturumbauten in homozygoter
Form bei Mischanbau mit dem Normalkaryotyp die
Méglichkeit, den Fremdbefruchtungsprozentsatz von
Vicia faba exakt festzulegen und damit weiteren Ein-
blick in die Bliitenbiologie dieser Art zu erlangen.
SchlieBlich kénnen die beschriebenen hetero- und
homozygoten Umbautypen auf ihren Selektlonserfolg
untereinander und mit dem Normalkaryotyp in
synthetisch chromosomal polymorphen Populatio-
nen untersucht werden, wobel sich moglicherweise
ein nicht unwichtiger Einblick in die Anpassungs-
und Uberlebenswerte der neuen Balanceverhiltnisse
der Karyotypen ergeben kénnte.

Summary

The karyotypes and the meiotic behaviour of two
spontaneous reciprocal translocations and one peri-
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centric inversion are described. One of these trans-
locations was characterized by chiasma-formation in
the interstitial-segments, the other was not. The
types of orientation and distribution of the chromo-
somes from the chain-configurations in meta-ana-
phase I are specified, compared mutually and with
those of translocation rings and chains in maize and
the similarities and differences are pointed out. In the
range of the heterozygous pericentric inversion there
was no pairing in meiotic prophase and therefore no
chiasma formation and sterility. It will be tried to
cross especially one of the translocations with the
inversion-type in order to rebuild the karyotype of
Vicia faba. In this case it would be possible to distin-
guish between all five pairs of small chromosomes
according to their morphological structure, a possi-
bility very important in localizing chromosome
aberrations on the chromosomes of Vicia faba.
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Uber experimentell ausgeloste vegetative Spaltungen und Umlagerungen
an chimarischen Klonen, zugleich als Beispiele erfolgreicher Staudenauslese
1. Pelargonium zonale Ait. ,Madame Salleron‘

Von F. BERGANN und L. BERGANN

Mit 18 Abbildungen

A. Einleitung

DaB bei vegetativer Vermehrung auch die bun-
testen Heterozygoten eine ganz konstante Nach-
kommenschaft ergeben, ist, seit Erwin BAUR 1924
diesen Satz prigte, eine bekannte Grundregel in der
Pflanzenziichtung geworden. In der Tat ist Ver-
klonung das bewihrte Mittel, aus einer Mutter-
pflanze zahlreiche Tochterindividuen gleichen Erb-
gehaltes zu erzielen — allerdings nur unter gewissen
Voraussetzungen.

Einmal darf die Einheitlichkeit des Erbgutes
innerhalb des zu vermehrenden Klones nicht durch
somatische Mutationen beeintrdchtigt werden. In-
wieweit diese Bedingung wahrend langjdhriger vege-
tativer Vermehrung, oft unter mehr oder weniger
bewuBter Klonauslese, gewahrt bleibt, ist nicht
immer leicht kontrollierbar.

An den bekanntlich stets geschichteten Sprol-
scheiteln der Angiospermen treten Mutationen streng
schichtengebunden auf. Sie sind intraindividuelle
Ereignisse des Sinnes, daB der betroffene SproB-
scheitel niemals homogen in allen seinen Zellen,
sondern stets nur partiell abgedndert wird. Deshalb
konnen sich somatische Mutationen in der Mehrzahl
der Féille, selbst wenn sie dominant sind, gar nicht
manifestieren, nimlich dann nicht, wenn sie in einer
Schicht erfolgen, die fiir eine Manifestation des ab-
gedinderten Merkmales gewissermallen ,nicht zu-
stindig” ist (BERGANN 1954, 1955). Die durch den
Mutationsakt notwendigerweise entstehenden Peri-
klinalchiméren miissen daher in der Mehrzahl der
Fille Kryptochimiren sein, ihnen liegen positio-
nelle Kryptomutationen (positionell inaktive Muta-
tionen) zugrunde. Zeigen sich an solchen Krypto-

chimiren eines Tages SproBvarianten, dann mul
damit gerechnet werden, dafl diese ,,Sports” gar
nicht auf neuauftretende Mutationen zuriickgehen,
sondern auf solche, die sich schon Jahre oder gar
Jahrzehnte vorher ereigneten. Derartige Sprob-
varianten haben zwar Erbinderungen zu ihrer Vor-
aussetzung, aber ihr Auftreten an bestimmtem Ort
und zu bestimmter Zeit hat mit dem Mutations-
ereignis selbst nichts mehr zu tun — ihre Mani-
festation ist ein rein histogenetischer Vorgang. Denn
,Sports dieser Art kommen nicht zustande durch
Mutationsgeschehnisse, also Ereignisse innerhalb
der einzelnen Zelle, sondern ausgesprochen extra-
zelluldr, namlich lediglich durch Schichtenumlage-
rungen an mutierten SproBscheiteln.

Tatsdchlich konnen die Einzelglieder gewisser
,,Klone‘ untereinander einheitlich und im Sinne des
Sortentypus identisch bleiben, trotz des Umstandes,
daB jedes Individuum in seinen SproBscheitelschich-
ten zwei oder auch drei durchaus verschiedenartige
Idiotypen nebeneinander und unabhingig vonein-
ander enthilt, dann namlich, wenn sich der Klon im
Laufe seiner Entwicklung infolge des Eintretens von
somatischen Mutationen periklinalchimérisch kon-
stituiert hat. DafBl bei Klonpflanzen von vornherein
iiberaus hidufig Periklinalchimirie vorliegt, ist be-
kannt (BERGANN 1957), und man sollte sich fragen,
ob es sinnvoll ist, bei der vegetativen Vermehrung
derartiger Formen noch von Verklonung zu spre-
chen (vgl. REICHARDT 1955, auch Internat. Code der
bot. Nomenklatur C 29 (e), Deutsche Fassung 1954,
S. 74175).

Wenn begriindete Veranlassung vorliegt, die Zahl
der innerhalb eines Klones auftretenden mutativen



