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Untersuchungen iiber die cytologischen und genetischen Verhiltnisse
beim Gartenstiefmutterchen Viola tricolor maxima hort.
(=V. wittrockiana Gawms), einer polyploiden Bastardart

Von WOLFGANG HORN
Mit 3 Textabbildungen

A. Einleitung

Im Gegensatz zu vielfachen Untersuchungen bei
Viola-Wildarten ist iber die Genetik des Gartenstief-
miitterchens (Pensée, Pansy) Viola tricolor maxima
hort. (V. hortensis grandiflora WITTR., V. wittrockiana
Gawms) gar nicht und iiber seine Cytologie nur wenig
gearbeitet worden. Nur in den Publikationen von
CLAUSEN (1926, 1927, 1931) finden sich einige An-
gaben {iiber die chromosomalen Verhiltnisse dieser
verbreiteten Gartenpflanze. Dieser Autor gab 1926
,,about 24—26 als gametische Chromosomenzahl an,
berichtete 1927, daB es sich als unméglich erwiesen
habe, einen cytologisch konstanten Typ zu finden, und
nahm im allgemeinen an, daf die hapleide Chromo-
somenzahl sich um annihernd # = 24 orientiere. Die
Ursache der cytologischen Inkonstanz ist von CLAUSEN
(1927) auf die Entstehungsweise der V. tricolor maxima
hort. zurtickgefithrt worden. Diese entstand durch die
Bastardierung von mindestens zwei chromosomal un-
gleichen Species, namlich V. #ricolor L. (n = 13) und
V. lutea Hubps. (» = 24). Die Chromosomenzahl des
Gartenstiefmiitterchens liegt jedoch héher’ als die
Summe der haploiden Zahlen der Eltern, was CLAUSEN
(1924, 192%) mit dem Auftreten einer doppelten
Spaltung der Univalente im Bastard erkldrte, d. h.
mit einer Lingsspaltung der in der Meiosis ungepaart
gebliebenen Chromosomen sowohl in der ersten als
auch in der zweiten Teilung. Da aber die Konjugation
der homologen Chromosomen und damit die Ent-
stehung von Univalenten weitgehend von inneren und
duBeren Bedingungen beeinfluBt wird, konnten in
verschiedenen Nachkommen der #vicolor-lutea- Hybri-
den die relativen Anteile der beteiligten Speciesge-
nome an den Univalenten sehr schwanken. CLAUSEN
{1927} nabm an, daB einige der durch Kreuzung neu
entstandenen Typen u. U. eine relativ groBe Zahl von
Chromosomen des einen Elters erhalten haben und
verhaltnismifBig wenige des anderen, wihrend es bei
einem Teil der Bastarde umgekehrt gewesen sein
konnte. Da bei solchen genomatisch unausgegliche-
nen Formen infolge zufilliger Univalentenverteilung
Gameten mit verschiedenen Chromosomenzahlen ge-
bildet werden, lieBe sich auf diese Weise die Irregulari-
tit in der Chromosomenzahl erkliren. Nach CLAUSENs
Ergebnissen schwankt also bei V. tricolor maxima hort.
die Chromosomenzahl, wie dieses auch in Untersuchun-
gen iiber die Cytologie anderer Bastarde mehrfach
berichtet worden ist, und das miiite wiederum zu Un-
regelmifBigkeiten in der Merkmalsausprigung fithren.
In der Tat ist nun im heutigen Gartenstiefmiitterchen-
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Sortiment die Konstanz gewisser Eigenschaften un-
befriedigend.

Die Variabilitit vor allem hinsichtlich der Bliten-
merkmale kénnte aber auch in der Polyploidie der
V. tricolor maxima hort. begriindet sein. CLAUSEN
(1931) leitete die Haploidzahl # = 24 von der Grund-
zahl ¥ = 6 ab, so dal Formen mit 2z # = 48 Chromo-
somen oktoploid wiren. Ein so hoher Polyploidiegrad
bedeutet wegen der komplizierten Aufspaltung auto-
polyploider Merkmale fiir die Ztichtung eine erheb-
liche Schwierigkeit. Die 24-chromosomigen Viola-
Arten der Subsektion Tricolores der Sektion Melanium,
zu der auch V. tricolor maxima hort. zu rechnen ist,
enthalten nach CLAUSEN (1g31) alloploid drei Grund-
genome A, B und C, von denen eines autotetraploid
vorliegt, so daB bei solchen Species mit tetrasomischer
Vererbung bestimmter Merkmale zu rechnen ist.

Die vorliegende Arbeit hatte es sich zur Aufgabe
gemacht, die Ursachen fiir die Uneinheitlichkeit der
Bliitenmerkmale innerhalb der Sorten des Garten-
stiefmiitterchens zu untersuchen. Bei seiner Bedeu-
tung als Zierpflanze ist dies ein wichtiges Problem fiir
die girtnerische Pflanzenziichtung. Zu diesém Zweck

"~ wurden 44 Sorten cytologisch untersucht, deren Ur-

sprung in den letzien sieben Jahrzehnten liegt. Er-
ginzend dazu wurde der Vererbungsmedus einiger
Merkmale gepriift. Mit Hilfe von Species-Einkreuzun-
gen sollte ferner eine Analyse der Genomkonstitution
und damit der Evolution der Gartenformen unter-
hommen werden®.

Historischer Uberblick

Zum Verstdndnis der genomatischen Verhiltnisse
von V. tricolor maxima hort. ist die Kenntnis seiner
Entstehung und Kulturgeschichte von Interesse, die
uns von WITTROCK (1895) ausfithrlich iberliefert ist.
Danach waren bis zum Beginn des 1g. Jahrhunderts
nur die reinen Wildformen von V. #ricolor L. und V.
lutea Hups. in den Girten anzutreffen. Ab 1810
etwa wurden in England private Sammlungen ver-
schiedener ihrer Spielarten angelegt, die Pflanzen
wuarden auf BliitengréBe und -schonheit ausgelesen,
und bald begannen sich auch die Berufsgirtner fiir
diese Formen zu interessieren. Die ersten Namen-
sorten — zwischen 182% und 1833 entstanden etwa

i Far die Anpregung zur Bearbeitung des Themas
mochte ich Herrn Professor Dr. KAPPERT auch an dieser
Stelle nochmals danken, ebenso wie fiir die Uberlassung
der wertvollen optischen Gerdte. Thm wie Friulein

Priv.-Doz. Dr. LiNNERT verdanke ich wertvolle Fére
derungen des Fortgangs der Arbeiten.
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200 — brachten eine erhebliche Steigerung der Bliiten-
groBe; Bliitencharakteristika und Bliitenform waren
jedoch noch ganz tricolor-dhnlich. Erst ein Zufalls-
samling lieB die erste Sorte mit dem spiter allgemein
verbreiteten Mittelfleck entstehen, der bis dahin ab-
solut unbekannt gewesen war. Bastardierungen von
V. tricolor L. und V. Jutea Hups. sind mit Sicherheif
anzunehmen. Ob diese planmiBig oder spontan auf-
getreten sind, liBt sich heute nicht mehr entscheiden;
jedenfalls wuflite man 1837 bereits von den Vorteilen
einer Kastration und einer kiinstlichen Bestaubung fiir
die Ziichtung. In den folgenden Jahrzehnten gewann
das Gartenstiefmiitterchen eine aullerordentlich weite
Verbreitung, obwohl der Bliitendurchmesser zu dieser
Zeit noch nicht mehr als etwa 4 cm betrug.

Ab 1862 kreuzte man in die damals bestehenden
Sorten planmibig V. lutea Hups. ein, und ab 1873 wurde
auch V. cornuta L. zu Kreuzungen benutzt (STUART).
Daraus entstand die Klasse der ,, Tufted Pansies” oder
., Violas*, die die Englinder noch heute den normalen
., Pansies” gegeniiberstellen und die wohl den deut-
schen sog. cornuta-Hybriden bzw. den lutea splendens-
Formen entsprechen. Von England aus gelangten die
Gartenstiefmiitterchen in die iibrigen europdischen
Linder und wurden hier in verschiedenen Richfungen
weiterentwickelt, ohne daB iiber weitere Einkreuzung
von Wildarten berichtet wird. Die Ziichtung diirfte
sich im wesentlichen anf die Selektion gewisser Merk-
male beschrinkt haben. So gelang es, schon bis zur
Jahrhundertwende Sorten zu ziichten, deren Bliiten
etwa doppelt so grofl waren wie die der ersten Sorten.

B. Material und Methoden

Als Untersuchungsmaterial wurden Handelssorten
von 23 verschiedenenin- und ausldndischen Herkiinften
verwendet. Es wurde angestrebt, moglichst Vertreter
aller Zuchtklassen zu erhalten. Inwieweit jedoch die
Sorten der alten Klassen denen entsprachen, deren
Namen und Bezeichnung sie trugen, ist micht ent-
scheidbar. Die neben den Kulturformen benutzten
Wildarten sind zum geringen Teil Wildherkiinfte,
zum groBeren Teil stammen sie aus botanischen
Gartent. Alle verwendeten Species wurden vor der
Verwendung untersucht und nur cytologisch reguldre
weiter benutzt. Die Anzucht der Pflanzen erfolgte
nach den iiblichen Methoden im Kasten und im Frei-
land. Die Versuche wurden im Winter 1932/53 be-
gonnen und im Sommer 1955 abgeschlossen.

Zur cytologischen Untersuchung wurden die Bliten-
knospen und Wurzelspitzen im sog. ERNsTschen
Gemisch fixiert und gleichzeitig gefarbt. (A: 100 cm?
Karmin-Essigsaure 0,5% -+ 3 cm® Eisenchlorid 10%;
R: Athanol und Eisessig 3:I, A:B=1:1). Zur
langeren Aufbewahrung oder unmittelbar vor der
Bearbeitung wurden Antheren und Wurzelspitzen in
0,5%, Karmin-Essigsdure umgebettet. Die Farbinten-
sitiat lieB sich mit Hilfe von 50%, Essigsdure notfalls
abschwichen (LINNERT 1955). Wurzelspitzen wurden
mit a-Bromnaphthalin vorbebandelt (O'Mara). Das
Herstellen der Quetschpriparate erfolgte in der iib-
lichen Weise.

Die zur Verfilgung stehende optische Ausriistung
bestand aus dem ,,Ortholux‘ der Firma Leltz mit

1 Den Herren Direk’cdren der Botanischen Garten
danke ich sehr fiir die freundliche Uberlassung von Saat-
gut.
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Kompensationsokularen 8x, rox vnd 15x und einer
apochromatischen Olimmersion gox n. A. 1,32. Eine
Leitz-Phasenkontrast-Einrichtung wurde in verschie-
denen Fillen benutzt. Mikrophotographien wurden mit
der Leica und dem zugehdrigen Mikrophoto-Aufsatz
auf Agfa Agepe-Film aufgenommen. '

Alle Bliten der in demn genetischen Experimenten
verwendeten Pflanzen wurden den Erfordernissen
entsprechend isoliert und kastriert. Die Auswertung
der Versuche erfolgte auf Grund elner mindestens
zweimaligen Bonitierung, so daB die relativ grofen
Umweltmodifikationen der Bliitenfarben mit groBer
Sicherheit erfaBt und berticksichtigt werden konnten,
Die visuelle Begutachtung wurde durch Papierchro-
matogramme nach BATE-SmIiTH und WESTALL er-
ginzt. Sie wurden auisieigend auf Papier Nr. 2043 a
der Firma Schleicher und Schiill dargestellt in einer
fiir Reihenuntersuchungen konstruierten Kammer
(SevrregrT). Als Losungsmittel zur Trennung der
Pigmente diente ein Gemisch aus #-Butanol, Eisessig
und Wasser im Verhiltnis 4 : 1 : 5.

Die Pollenfertilitit- wurde mit Hilfe einer von
OwczarzAK angegebenen Methode beurteilt, die mit
einem Gemisch von phenclhaltiger Glyzerin-Gelatine
und alkoholischen Losungen der Farbstoife Phloxin
—zur Plasmafarbung — und Methylgriin — zur Wand-
farbung — arbeitet.

C. Experimenteller Teil
I. Cytologie

a) Mitose. Nach den Angaben von CLAUSEN (1926)
sollten Schwankungen in der Chromosomenzahl der
Gartenstiefmiitterchen erwartet werden. Untersu-
chungen von Wurzelspitzen-Mitosen bei duBlerlich
stark verschiedenen Sorten der kleinblumigen susiti-
flova-Klasse, der groferblumigen hiemalis-Klasse so-
wie der groS8blumigen und entwicklungsgeschichtlich
jungen Riesenklasse sollten einen Einblick in das Aus-
maf dieser UnregelmaBigkeiten ergeben. Alsbesonders
geeignet fir die Zahlungen der Chromosomen erwiesen
sich die spite Prophase und die Metaphase. Alle
sechs untersuchten Sorten wiesen mit Sicherheit
keinerlei groBere Differenzen aui beziiglich der Chro-
mosomenzahl, und die somatische Zahl aller lie8 sich
mit groBer Wahrscheinlichkeit auf 2# = 48 festlegen.
In der spaten Prophase konnte man in ginstigen
Fillenunter den anndhernd gleichlangen Chromosomen
solche mit medianem und solche mit submedianem
Centromer unterscheiden. Die letzgenannten sind in
der Mehrzahl. Bei den Chromosomen mit medianem
Centromer liegt zu dessen beiden Seiten je ein groBes
heferochromatisches Segment, wihrend bei den asym-
metrischen Chromosomen vor allem der kurze Atm
stark heterochromatisch ist. Die distalen Teile der
symmetrischen und derJange Arm der asymmetrischen
Chromosomen sind euchromatisch. Auffallend ist
ein relativ sehr groBes Chromosomenpaar, das das
Centromer offenbar subterminal tragt und fiinf deut-
liche heterochromatische Abschnitte aufweist.

In den Prophasen von V. fricolor L. verschiedener
Herkiinfte fand sich das gleiche grofie Chromosomen-
paar, und auch fir V. avvenstis MURR. und V. lutea
Hubps. lieBen sich auffallend groBe und morphologisch
shnliche Chromosomen feststellen. Leider war es aber
nicht moglich, bei den héherchromosomigen Formen
ihre genaue Anzahl zu bestimmen. In der Metaphase
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waren die Grofenunterschiede nicht mehr mit Sicher-
heit zu erkennen.

b) Meiosis. Auller Wurzelspitzenmitosen wurden
auch Pollenmutterzellen einer grofleren Zahl von
Sorten aller Xlassen untersucht, da von der Diakinese
und der Metaphase I mehr Sicherheit iiber die Chromo-
somenzahl der V. tricolor maxima hort. erwartet
werden durfte. Die cytologische Untersuchung der
Pollenmutterzellen wurde jedoch auBerordentlich er-
schwert durch die mangelnde Synchronisation im Ab-
lauf der Meiosis. Nicht nur die Antheren einer Bliite
wiesen weit auseinander liegende Stadien auf, sondern
auchinnerhalb dereinzelnen Antheren fand man diever-
schiedensten Entwicklungsabschnitte nebeneinander.

1. Allgemeiner Ablauf der Meiosis. Zundchst sei
der Ablauf der meiotischen Teilungen im allgemeinen
beschrieben. Im Ruhekern treten bei V. #ricolor
maxima deutliche Chromozentren in annihernd der
diploiden Zahl auf. Er enthilt auBerdem einen Nucleo-
lus oder auch mehrere Nucleoli. Die frithen Stadien
der Prophase sind fiir cytologische Untersuchungen
unzuginglich; das Leptotin erscheint sehr fixierungs-
labil und zeigt regelmiBig die Erscheinung der Synize-
sis. Die Chromosomen liegen hier in einem dichten,
unentwirrbaren Knduel zusammen, das sich erst im
Pachytin etwas aufzulockern beginnt. Im Ausnahme-
fall lieBen sich dann einzelne Chromosomenpaare beob-
achten, die aus dem allgemeinen Kniuel herausge-
quetscht worden waren. Auf diese Weise zeigten sich
bereits im Pachytin einzelne Partnerwechsel zwischen
homologen Bivalenten. Die in hohem Mafle partiell
heterochromatische Struktur der Chromosomen war
gut erkennbar. Fiir das Diplotin gilt dhnliches. Auch
hier sind keine genauen Untersuchungen maglich,
und im Ausnahmefall lieBen sich einzelne Chromo-
somenpaare analysieren. Die Diakinese erlaubte in
vielen Zellen eine Beob-
achtung des Paarungsver-

Untersuchungen iiber die cytologischen und genetischen Verhaltnisse usw.
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vorhanden. Aus der ohne Schwierigkeiten analysier-
baren Metaphase II bilden sich die vier Tochterpoie
der Anaphase II, die resultierenden Pollentetraden
weisenim allgemeinen keine Anomalien auf(vgl. Abb.1).
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Abb. 1 V. tricolor maxima hort. ,,Riesen, groBfleckige
Ausstellungsblumen®, Metaphase IT mit # = 24 Chro-
mosomen, Vergr. etwa I350 X.

2. Die Diakinese-Konfigurationen. Im folgenden
sollen nun die Ergebnisse dargestellt werden, die die
Analyse der Diakinese lieferte. Neben der Tatsache,
daB bei allen untersuchten Sorten # = 24 Chromo-
somen gefunden wurden, ist vor allem das Paarungs-
verhalten der Chromosomen interessant. Einige Ergeb-
nisse sind in Tabelle T angefithrt, weitere finden sich
bei HoRN (1955). Die darin enthaltenen Daten geben
die mit Sicherheit beobachtete Haufigkeit der jewei-
ligen Assoziation an. Univalente sind in allen unter-
suchten Sorten relativ selten. Der Durchschnittswert
liegt bei weniger als 2. Der Prozentsatz der Tri- und
Quadrivalente ist dagegen iiberraschend hoch. In
zwei Fillen wurden maximal 8 Quadrivalente gefun-

Tabelle 1.

haltens der Chromosomen

undin besonders giinstigen Handelsbezeichnungen der Sorten Zellen Zant der

Fillen auch das sichere W jmr+rf o t
Zihlen der einzelnen Kon- ) .

f1gurat1ogen._ Nur. in @er glaeslssiteerr, Ié}'i?-se{m?idlf?irnfﬂeckige Riesen ;g ‘;) —2 ;(5) i
frithen Diakinese lieB sich Bugnot, groBfleckige Riesen 26 3 — 20 —
wieder gut das Chromoso- Trimardeau, riesenbl. Stief_m., Mohrenkonig 6 4 18 2
menpaar erkennen, das sich Ig?ﬁ;i}fr I%g}?tﬁ;iﬁ?;ﬁeld) 4 I - 21 2
einmal durch seine GroBe Orchideaeflora, groBbl. St%efm., gemischt g 2 — ig 4
und zum anderen durch  Reichbl. Stiefm., Schneewittchen 77 8 T 17 2
fiinf, deutlich voneinander Pirnaer, frithbl. Riesen, dunkelblau 13 7 1 18 2
abgesetzte, heterochroma- E;:gill%hﬁ;%iéeggslgln 1o 4 I 18 2
Elsche Abschnitte von den Frithe ,Riesen, blau i)z ; i ;(8) i
#ibrigen Chromosomen ab- Pansy, Mixed Giants 9 2 _ 22 —
hebt. Diese haben in dem- Viola Bedding, Arkwright Ruby 8 5 2 iq

selben Stadium bereits eine
kugelférmige Gestalt ange-
nommen und behalten sie
bis zum Ablauf auch der zweiten Teilung. Die selten
gut analysierbare Metaphase I zeigt der Diakinese
entsprechende Konfigurationen. Die Anaphase I ver-
lauft in der Regel normal, die Chromosomen verteilen
sich regelmiBig auf die Pole, wobei die Univalente
etwas verspitet der Anaphasenbewegung folgen. Die
2. Teilung geht ohne Stérungen vonstatten. In der
spaten Prophase II sind die Chromosomen nicht
scharf umrissen, aber doch gut zihlbar; der Nucleolus,
der sich seit der Metaphase I aufgeldst hatte, ist wieder

1 Die angegebeugn H:a‘gfigkeiten der verschiedenen Konfigurationen sind Maximalwerte. Die maximale Quadri-
valentenzahl ist gleichzeitig die hochste Zahl der Multivalente.

den, in ftnf Fillen 7 (Abb. 2), in einem 6, in sieben 3,
in finf4 und in sicben3. Bei weiteren 17 Sorten
konnten maximal nur 1 oder 2 Multivalente beobachtet
werden. Zellen ohne Tri- oder Quadrivalente traten
gar micht auf. In der Diakinese war das bereits er-
wihnte groBe Chromosomenpaar anfangs Ursache fiir

Arrtiimer bei den Zihlungen. Infolge seiner haufig

etwas verspiteten Kontraktion konnte es den Ein-
d?:uck eines Hexa- oder Oktovalents erwecken, da man
die einzelnen heterochromatischen Abschnitte in

13%
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gewissen Fillen durchaus mit kleinen, punktférmigen
Chromosomen verwechseln kann. Hoéhere multi-
valente Konfigurationen als Quadrivalente, ndmlich
Pentavalente, wurden nur vereinzelt beobachtet. Die
Haufigkeit der Multivalente ist unabhingig von dem
Alter der Sorte.

&
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Abb. z V. tricolor maxima hort. ,Riesen, Thuner See®.
grofien Nucleolus das grofie II. Vergr. etwa 1350 X.

Das regelmiBige Vorkommen von Quadrivalenten
148t keinerlei Zweifel an deren GesetzmiBigkeit zu.
Auch in den Fillen, in denen nur r—2 Quadrivalente
beobachtet werden konnten, ist eine groBere Haufigkeit
wahrscheinlich, da diesen Angaben nur eine geringe
Zahl auswertbarer Zellen zu Grunde lag. Die Mog-

Worrgang Horn:

Diakinese mit 7 IV und 1o II. Am

Der Zichter

Zahl des Wildelters und der 24 Chromosomen des
Gartenstiefmiitterchens. In allen Kreuzungen, in
denen V. &ricolor L. den einen Elter stellte, waren ein
Quadrivalent und 2 Trivalente die Regel. Die Zahlder
Univalente war stets geringer als die Differenz zwi-
schen den haploiden Chromosomenzahlen der Eltern
(Abb.3). Die Bastarde zwischen V., #icoloy
L. und V. lutea Hups. verhielten sich
ganz dhnlich. Die Fj-Pflanzen der Kreu-
zung V.tricolormaximahort. XV . arvensis
MuRR. wiesen in der Meiosis gelegentlich
ein Quadrivalent und meistens 3—5 Tri-
valente auf, wihrend die durchschnitt-
liche Univalentenzahl etwa dem Unter-
schied zwischen den Zahlen der Eltern
entsprach. Eine dhnlich hohe Quadri-
valentenhiufigkeit wie das Gartenstief-
miitterchen hatten auch seine Bastarde
mit V. lutea Hups. als Wildelter; die Uni-
valentenzahllag relativ niedrig. Der Um-
fang des untersuchten Materials war je-
dochzu gering, um Unterschiede zwischen
den einzelnen Kreuzungen sichern zu konnen. Da sich
alle Bastarde ungeachtet verschiedener V. #icolor
maxima-Miitter gleich verhielten, wurden in Tab. z die
Ergebnisse sdmtlicher Kreuzungen zusammengefaft.
3. Anomalien. In allen untersuchten Formen fand
man in einer gewissen Hiufigkeit Abweichungen vom
~ oben besprochenen normalen Ablauf der

Tabelle 2. Meiosis. In der Anaphase I und in den

on Zahl der spateren Stadien traten bisweilen an den

Zellen | TV I I 11 Tochterpolen unterschiedliche Chromo-

; : . somenzahlen auf. Solche Abweicher wur-

K, Zii ;ZZ? ; IZ : j%ﬁi cis ﬁ 2(3) S ; ig 12 den inetwa 14 %,aller untersuchten Zellen
V. tric. max. X V. tricolor 37 24 2 3 4 To  festgestellt. Diese Anomalien konnten
V. tric. X V. lutea 37 10 2 3 13 8  auf drei verschiedene Ursachen zuriick-

! Die angegebenen Hiufigkeiten der verschiedenen Konfigurationen sind Maximalwerte.

!
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Abb. 3 F,-Bastard zwischen V. tricolor maxima hort. X V.tricolor L. Diakinese mit 2 IV, 3 III, 7 II und 6 L.

Vergr. etwa 1350 X.

lichkeit, daB geringe Multivalentbildung auf rezi-
proken Translokationen beruhen konnte, ist auch auf
Grund der genetischen Ergebnisse unwahrscheinlich.

Fiir die Beurteilung der genomatischen Verwandt-
schaft der Wildarten V. #ricolor L. {n = 13), V. arven-
sis MURR. (# = 17) und V. lutea HuDS. (n = 24) einer-
seits mit dem Gartenstiefmiitterchen (# = 24) anderer-
seits ist das Paarungsverhalten ihrer Chromosomen in
der Meiosis entsprechender Hybriden von Interesse.
‘Die Ergebnisse sind in Tab. 2 zusammengefait. Die
Chromosomenzahl in der Diakinese der ¥;-Bastarde
entsprach demnach stets der Summe der haploiden

gefiihrt werden. In etwa 119, der Ana-
phasen I war eine vorzeitige
Teilung eines oder mehrerer
Univalente zu beobachten. Bei
nachfolgender Fehlverteilung
konnte es zur Erhohung der
Haploidzahl an dem einen Pol,
an dem anderen dagegen zu einer
Verminderung kommen. Ins-
gesamt schien aber die Zahl der
Chromosomen bzw. Chroma-
tiden iiber der normalen di-
ploiden Zahl zu liegen. Ahnliche
) Bilderergeben sich in einer ge-
ringeren Zahl von Fallen durch
die Fehlverteilung ungeteilter
Univalente; die Gesamtzahl
iiberschritt dann aber in diesem
Falle die Zahl 2% = 48 nicht. In den verbleibenden 3%,
der Anaphasen I trat eine scheinbare Verminderung
der Chromosomenzahl dadurch auf, daB die zweimal
2 Chromosomen, die aus der Trennung eines Quadri-
valents resultieren, auch nach der Metaphase Iso eng
gepaart blieben, daBl sie den Eindruck eines groBen
Chromosoms erwecken mufBten. Dies kann an einem
oder an beiden Tochterpolen der Fall sein.

Wihrend die Anaphasen I der Bastarde zwischen
V. lutea and V. tricolor maxima sich ganz ihnlich
verhielten, muBten auf Grund der ungeraden somati-
schen Chromosomenzahlen die Hybriden zwischen
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V. tricolor und V. arvensis einerseits und dem Garten-
stiefmiitterchen andererseits und auch die #icolor-
lutea- Hybriden stirkere Anomalien aufweisen. Wegen
des geringen Umfangs des Materials lassen sich hier
zwar keine exakten Verhdltniszahlen angeben, es
traten aber dennoch zwei Erscheinungen deutlich zu
Tage: einmal erreichten die Metaphase-Chromosomen
mit etwa der Hilfte aller Chromosomen je einen Pol,
zum anderen fand sich — wiederum infolge vorzeitiger
Univalententeilung — eine scheinbare Erhéhung der
Chromosomenzahl. Normalerweise wiesen beim ##i-
color maxima-Bastard und beim #ricolor-lutea-Bastard
die Pole der Anaphase I 19 und 18, 21 und 16, aber
auch 23 und 14 Chromosomen auf, wihrend die vor-
zeitige Univalententeilung folgende Zahlen ergab:
20 und 20, 2z und 21, 21 und 17. Fir den arvensis-
tricolor maxima-Bastard lauteten die entsprechenden
Zahlen 19—22, 17-—24, 20—21, nach vorzeitiger Uni-
valententeilung 22-—25, 23—26. Beim letztgenannten
Bastard war die vorzeitige Univalententeilung jedoch
wesentlich seltener.

In der Anaphase II der Pollenmutterzellen des
Gartenstiefmiitterchens lieBen sich in einigen Fillen
Eliminationen eines oder mehrerer Chromosomen
feststellen. Wesentlicher ist jedoch die Tatsache, daBl
in einigen wenigen analysierbaren Zellen Chromo-
somenzahlen auftraten, die zweifelsfrei eine hshere Zahl
an jeweils zwei Polen aufwiesen als 27 = 48. Das ist
nur mit der Annahme erklirbar, daB die Univalente,
die sich bereits wihrend der ersten meiotischen Tei-
lung spalteten, auch im zweiten Teilungsschritt einer
Spaltung unterworfen wurden.

Die cytologischen Beobachtungen sollten durch
Befunde iiber die Pollenfertilitit der verschiedenen
Formen erginzt werden. Beim Gartenstiefmiitter-
chen waren nur 5—79%, der Pollenkdrner offenbar
nicht funktionstiichtig, beim #icolor-tricolor maxima-
Bastard waren es 21,8 4 4,84 9%, beim arvensis-
tricoloy maxima-Bastard 22,6 4 2,31% und beim
lutea-tricolor maxima-Bastard 21,9 4+ 2,21%,. Diese
Zahlen, denen die Zdhlung von je etwa 5000 Korn zu
Grunde liegt, diirften den genauesten MaBstab fiir die
mejotischen Anomalien darstellen,

II. Genetik

Die bisher genannten Ergebnisse der cytologischen
Untersuchungen erforderten zu ihrer Sicherung noch
experimentelle genetische Arbeit, um der Vermutung
einer Tetrasomie mindestens eines Teiles der Chromo-
somen des Gartenstiefmiitterchens stattgeben zu koén-
nen. Aus diesem Grunde wurden Selbstungen und
Kreuzungen durchgefithrt, die die Aufklirung des
Vererbungsmodus, vor allem von Bliitenmerkmalen,
zum Ziel hatten.

1. Die Pflanze 4.7 war ein normalgriiner Typ mit
kalkweiBen Bliiten, die einen kleinen gelben Honig-
fleck vor dem Eingang zum Sporn des unteren Bliiten-
blattes aufwiesen. In der Selbstungsnachkommen-
schaft traten auler muttergleichen Typen solche auf,
bei denen der Honigfleck auf das ganze untere Bliiten-
blatt ausgedehnt war und in mehr oder minder groBem
AusmaB auch auf die seitlichen und oberen Petalen
ausstrahlte. Die Auszdhlung dieser Typen ergab auf
431 muttergleiche Pflanzen 14 mit groBem Honig-
fleck. Das entspricht einer tetrasomischen monohy-
briden Vererbung mit dem Verhiltnis 35 ; 1:
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Befund
Erwartung

431 I4
432,64 12,36
% =0,2252 P = 649%,.

Jede Variation des Merkmals ,,Honigfleck er-
streckte sich nur auf den Grad der Ausdehnung eines
Pigments auf die verschiedenen Bliitenblitter. Die
Anwesenheit eines in Ammoniakdampf und unter UV-
Licht gelben Flavonoids in allen Petalen, auch den
rein weiBen, wurde papierchromatographisch nach-
gewiesen. Auf Grund dieser Tatsache wird ein Pig-
mentierungsfaktor L angenommen, der die Synthese
eines Flavonoids kontrolliert. Die Manifestierung
dieses Pigmentes wird aber auBerhalb des Honig-
fleckes von einem Hemmungsfaktor H gelenkt, der
eine Ausprigung des Farbstoffs in anderen Regionen
der Bliite verhindert. Die Mutterpflanze 4.7 wiirde
demnach den Genotyp LLL. HHhh haben, die ihr
gleichenden Nachkommen LLI.. H.hh und die Pflan-
zen mit groBem Honigfleck LLL. hhhh. Diese Hypo-
these wird durch die Ergebnisse der Kreuzungen 3.
und 5. unterstiitzt.

Bei der gleichen Pflanze traten in der Nachkommen-
schaft neben 427 normalgriinen Pflanzen 18 chloro-
phylldefekte auf. Auch diese Spaltung kann auf ein
35 : 1-Verhdltnis zuriickgeftihrt werden:

Befund 427 18 ‘
Erwartung 432,04 12,36
2t =2,6471 P = 10,5%.

2. Die Pflanze 8.1 besall cremefarbene Bliiten mit
kleinem Honigfleck. Die Selbstungsnachkommen-
schaft spaltete beziiglich der Grundfarbe nicht auf,
verhielt sich aber hinsichtlich des Honigflecks wie 4.7.
Unter insgesamt 370 Nachkommen waren 6 mit
groBem Honigfleck. Auch diesistin Ubereinstimmung
mit einem tetrasomischen monohybriden Erbgang:
Befund 304 6
Erwartung 350,72 10,28
22 =1,8328 P =179

Zusitzlich zum Genotyp LLL. HHhh von 4.7 mu8
noch ein weiterer Pigmentierungsfaktor angenommen
werden, der die Cremefarbe verursacht und mit min-
destens drei dominanten Allelen vorhanden ist. In
den Papierchromatogrammen lieB sich auBer dem
L-Flavonoid noch ein weiteres nachweisen. Es soll
das Produkt eines Gens F sein.

3. Die Ergebnisse der Kreuzung 8.1 X 4.7 =
LLL.FFF.HHhh x LLL.HHhh lassen sich mit den
oben angenommenen elterlichen Genotypen erkliren.
Hinsichtlich H ist wiederum ein tetrasomischer
monohybrider Erbgang im Verhilinis 35 : 1 zu er-
warten. Unter 308 Pflanzen waren 7 mit groBem
Honigfleck :
Befund
Erwartung

301 7
299,44 8,56
2" = 07005 P =39%.

Eine Spaltung beziiglich der Grundfarbe der Bliiten
war nicht zu beobachten. Alle Nachkommen waren
einheitlich creme-weiB, die Eltern creme bzw. kalk-
weill. Offenbar praevaliert also creme iiber wei8, ver-
mag sich aber nicht vollstindig durchzusetzen. Neben

‘dem L- und dem F-Flavonoid lieB sich papierchroma-

tographisch noch ein im UV-Licht und Ammoniak-
dampf lichtblau fluoreszierendes Flavonoid nach-
weisen, das sowohlin 4.7 als anch im Bastard 8.1 X 4.7
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enthalten war. Denkbarist, da dieses auf die Bliiten-
farbe aufhellend wirkt. Es wird V genannt.

4. Die Pflanze H.4 hatte creme-weile Bliiten, die
auf den seitlichen Petalen und dem unteren Bliiten-
blatt einen violetten Mittelfleck trugen, im girtneri-
schen Sprachgebrauch ,,weill mit Auge” genannt. Sie
brachte in der Selbstungsnachkommenschaft unter
441 Pflanzen 86 verschieden gezeichnete, die aber
alle einheitlich violette obere Petalen aufwiesen. Das
entspricht einem Verhdltnis von 13 : 3.

Befund 355 86
Erwartung 358,28 82,68
2% = 0,162. P = 699%,.

DiesesVerhiltnisentsteht aus dem Zusammenwirken
zweier Faktoren: auf der Grundlage eines Basalfaktors
fiir Anthozyanbildung A wirkt ein Faktor P, der die
Ausdehnung ‘des Pigments in die oberen Petalen be-
wirkt und der durch einen Hemmungsfaktor S in
seiner Aktion kontrolliert wird. Der Grundfaktor A
mul mit mindestens 3 dominanten Allelen vorhanden
sein, da die Bliiten aller Nachkommen in den seit-
lichen und unteren Bliitenblittern Anthozyan ent-
halten. Ein 13 : 3-Verhiltnis kann sowohl disomisch
(PpSs) als auch tetrasomisch (Pppp Ssss) bedingt
sein. Die” Spaltung war auch papierchromatogra-
phisch nachweisbar.

Die Kreuzung der Pflanzen H.4 X 4.7 ergab eine
Nachkommenschaft von 452 Individuen mit antho-
zyanfreien oberen Bliitenbldttern und 15 mit violetten
oberen Petalen. Fiir den Vater 4.7 mull man das
rezessive Allel des Anthozyangrundfaktors A anneh-
men, da er homozygotisch weil war, Das gefundene
Verhiltnis entspricht einem solchen von 23 : 1, das
man bei einer Kreuzung Ssss Pppp AAA. X SSss pppp
aaaa erhidlt. Nimmt man also Tetrasomie der Fak-
toren S und P bei H.4 an und Heterozygotie fiir S
bei 4.7, so ergibt sich das gefundene Verhéltnis:
Befund 452 15
Erwartung 447,58 19,46

¥% = 1,0568 P = 309,

Das Vorkommen von Tetrasomie bei H.4 ging bei
der gleichen Kreuzung auch aus einer die Grundfarbe
betreffenden Spaltung hervor. In einer Gesamtnach-
kommenschaft von 464 Individuen traten Pflanzen
mit weiBen und solche mit weill-cremefarbigen Bliiten
im Verhiltnis 5 : 1 auf, das bei einer tetrasomischen
monohybriden Riickkreuzung entsteht:

Befund 384 83
Erwartung 389,15 77,83
%% = 0,4105 P = 529,

Die gelblichere Ténung der weill-cremefarbigen
Bliten wird auf die Aktion des L-Genprodukts zu-
riickgefiihrt, das in 4. durch den Faktor H kon-
trolliert wird. Ist das richtig, so hat H.4 den Genotyp
LLL. hhhh, und die Kreuzung H.4 X 4.4 ergibt dann
ein 5 : 1-Verhéltnis.

Die Annahme dieses Genotyps fiir H.4 bedarf aller-
dings noch einer weiteren Erklidrung, da 4.7-Nach-
kommen vom gleichen Genotyp nicht creme-weill
waren wie H.4, sondern deutlich die weille Grund-
farbe noch erkennen lieBen. Nun war 4.7 anthozyan-
frei und H. 4 anthozyanhaltig; offenbar wird das Pig-
ment, das durch H kontrolliert wird, in seiner Wirkung
durch die Anthozyan-Gegenwart derart modifiziert,
daBl es auBer dem groBen Honigfleck, der in H.4
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durch den violetten Mittelfleck tiberdeckt wird, auch
die gesamte Bliitenblattspreite schwach auszufirben
vermag, sofern es nicht von H daran gehindert wird.

6. Die Pflanze K.7 hatte nahezu schwarze Bliiten.
Stellte man in einer Selbstungsnachkommenschaft
die Pflanzen mit ganz ausgefirbter Bliitenblattspreite
denen mit einer nur teilweise ausgefdrbten gegeniiber,
so fand man unter 434 Nachkommen wiederum einen
tetrasomischen monohybriden Erbgang im Verhiltnis
35 : I, wobei die,, teilgefirbten’’ die rezessiven stellten:
Befund 422 12
Erwartung 422,1 12,06

%% = 0,0005 P = 989,

Nennt man den Faktor, der die totale Spreiten-
ausfdrbung bedingt G, so hat K. 7 den Genotyp GGgg.
Die Befunde der Kreuzung 9. lassen sich mit der
gleichen Annahme erkliren.

4. Die Pflanze 11/5 hatte ebenfalls nahezu schwarze
Bliiten. Ihre Selbstungsnachkommenschaft spaltete
in der gleichen Weise wie K.7. Unter 312 Nach-
kommen waren 7 mit teilgefiarbter Bliite:

Befund 305 vé
Erwartung 303,45 3,67 e
? = 0,3072 P = 589%.

8. Die Pflanze I11/53 hatte violette obere Bliiten-
blatter und anthozyanhaltige seitliche und untere
Petalen. Die Selbstungsnachkommenschaft dieser
teilgefarbten Pflanze spaltete nicht, so dafl man einen
Genotyp gggg annehmen kann. Die gleiche Nach-
kommenschaft ergab aber Pflanzen mit anthozyan-
haltigen oberen Petalen und solche mit anthozyan-
freien. Bei einer Gesamtnachkommenschaftszahl von
323 Individuen traten 83 Pflanzen mit anthozyan-
freien Bliitenblittern auf, was einem Verhiltnis von
3 : 1 entspricht:
Befund
Erwartung

240 33
242,25 80,75
2*=0,0834 B = 77%.

Die seitlichen und unteren Petalen fithrten dagegen
stets Anthozyan. Auf der Grundlage des Basalfak-
tors A fiir Anthozyan, der mit mindestens 3 dominan-
ten Allelen vertreten sein muB}, wirkt offenbar wieder
der Ausbreitungsfaktor P wie in der Selbstung 4., und
wie dort 148t sich hier das 3 : 1-Verhiltnis auf zweier-
lei Genotypen zuriickfithren, nimlich auf AA Pp und
AAA. Pppp. Die tetrasomische Bedingtheit des 3 : 1~
Verhilinisses geht aus der Kreuzung 10. hervor.

Von einer pppp-Pflanze wurden 102 Nachkommen
gezogen, die alle in den oberen Bliitenblittern kein
Anthozyan fiihrten.

9. In der Kreuzung K.7 x III/53 (,total aus-
gefirbt GGgg X ,teilweise ausgefarbt” gggg) muBten
Pflanzen mit ganz ausgefirbter Bliitenblattspreite und
solche mit teilgefiarbter im Verhdlinis 5 : 1 auftreten,
sofern die in den Selbstungen 7. und 8.gemachten An-
nahmen richtig sein sollten. Diese Erwartung wurde
durch den Befund bestitigt:

Befund 146 29
Erwartung 145,85 29,17
%t = 0,0009 P = 97,5%.

10. Die Pflanzen der Kreuzung 4.7 x I1I/53 (obere
Bliitenblitter weil x obere Bliitenblitter violett)
miissen nach den bisherigen Ergebnissen ungefdrbte
obere Bliitenblitter und violette im Verhdlinis xx @ x
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aufweisen, gemiB der Kreuzung aaaa pppp ©9ss X
AAA. Pppp ssss. Gefunden wurden unter 125 Pflanzen
8 mit gefdrbten Bliiten:
Befund 117 8
Erwartung 114,4 10,4

x* = 0,6555 P = 41%.

Alle Nachkommen fiihrten erwartungsgemil in den
seitlichen und unteren Petalen Anthozyan. Die Spal-
tung war auch papierchromatographisch nachweisbar.

11. Die Pflanze K.K enthielt in allen Bliitenteilen
Anthozyan. Die Selbstungnachkommenschaft spaltete
9 Typen mit anthozyanfreien oberen Petalen ab. Das
entspricht bei 249 Nachkommen einem tetrasomischen
monohybriden Erbgang im Verhiltnis 35 : 1:

Befund 240 )
Erwartung 242,08 - 6,92
= 0,6435 P = 429,

Der Genotyp ist demnach AAA. PPpp.

Auf Grund dieser Resultate ist bei dem Versuchs-
material auf die Anwesenheit folgender Gene zu
schlieBen:

A Dbedingt die Ausbildung von Anthozyan iiberhaupt,
bewirkt eine Ausdehnung des Anthozyans auf die
oberen Petalen,
hemmt die Wirkung von P,
und L sind die Voraussetzung fiir die Bildung von
je einem Flavonoid,
unterdriickt die Aktion von L in den Blitenbe-
zitken auBerhalb des Honigflecks,
wirkt aufhellend auf die durch F verursachte
Bliitenfirbung,
bedingt eine Verteilung der Anthozyanfarben auf
die gesamte Bliitenblattspreite,
ist entscheidend fiir die normale Chlorophyllaus-
bildung.

Die einzelnen in die Versuche eingezogenen Pflanzen

repriasentieren die folgenden Genotypen:

=
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zu rechnen, der somatisch die Summe der haploiden
Chromosomenzahlen der beiden beteiligten Eltern-
arten V. lutea (n = 24) und V. tricoloy (n = 13), also
2 n = 37 Chromosomen, enthielt. Es erhebt sich so-
mit die Frage, wie es von dieser Primirzahl zu der
heutigen Zahl z# = 48 gekommen ist, einer Zahl, die
die Summe der haploiden Chromosomenzahlen der
Eltern iiberschreitet.

Als Ursache fiir die Entstehung polyploider Pflan-
zen werden meistens unreduzierte Gameten angegeben ;
jedoch kénnen amphidiploide Bastardarten auch
durch Chromosomenzahlverdoppelung im vegetativen
Gewebe entstehen. Beide Moglichkeiten diirften
jedoch ftir den Bastard zwischen V. tricolor L. und
V. lutea Hups. nicht zutreffen, da die resultierende
Zahl »n = 37 der gefundenen Zahl zu fern liegt, um
eine durch selektive Vorginge erfolgte Herabregu-
lierung auf n = 24 glaubhaft erscheinen zu lassen.
Anders liegt der Fall, wenn man die Vereinigung einer
unreduzierten Mikro- oder Makrospore des Primir-
bastards mit einer entsprechenden reduzierten Gamete
annimmt. Bedenkt man, daB die unbalancierte Chro-
mosomenzahl der Hybriden von 2# = 37 wihrend der
Meiosis — z. B. durch Fehlverteilung von Univalenten
— zu Gonen fithren kann, die die verschiedensten
Zahlen aufweisen, so konnten auf diese Weise durch-
aus Chromosomenzahlen zustande kommen, die sich
21 = 48 ndhern.

Auch die Beteiligung unreduzierter Gameten einer
der Elterarten bei der Entstehung des Primérbastar-
des ist nicht von der Hand zu weisen. Die Befruchtung
einer unreduzierten Eizelle von V. #ricolor durch ein
normales Pollenkorn von V. lufea wiirde 26 + 24 = 50
Chromosomen ergeben, eine Zahl, die 27 = 48 sehr
nahe kommt und die infolge selektiver Vorginge her-
abreguliert sein konnte. Diese Moglichkeit diskutiert
bereits FOTHERGILL, der sie allerdings mit der Be-
grindung ablehnte, daB} eine solche Pflanze mehr

4.7 (aaaa) pppp SSss (ffff) (LLL.) HHhh (VVV.) CCec  Merkmale von V. tricolor L. aufweisen miilte

8.1 (FFE.) (LLL.) HHhh (vvvv) CCC.  als von der mit weniger Chromosomen betei-

E“* (ﬁﬁﬁ g :EIE,I%,P SSSSSSS (LLL.) hhhh (VVVV)GG . 888 ligten V. lutea Hups. Das Gartenstiefmiitter-

H'/75 (AAA) PPP. ssss GGgg CCC.  chenzeigtaberhauptsichlich lutea-Merkmale.
)

IT1/53 (AAA.) Pppp ssss
KK (AAA) PPpp ssss

Fiir fiinf verschiedene Gene darf damit eine tetraso-
mische Vererbungssweise als erwiesen gelten. Weitere
4 — in Klammern angefiithrte — Faktoren sind auf
Grund ihrer papierchromatographisch nachweisbaren
Genprodukte erschlossen. Die genannten Ergebnisse
erscheinen besonders zuverlissig, weil alle beschriebe-
nen Selbstungs- und Kreuzungs-Nachkommenschaften
* mit Ausnahme von 8. in einem Jahr nebeneinander
angebaut und dadurch genaue Verglexchsmog11ch~
keiten gegeben waren.

D. Diskussion der Ergebnisse
I. Die Erhéhung der Chromosomenzahl

Die angefiithrten Untersuchungen haben fiir das
Gartenstiefmiitterchen eine Chromosomenzahl von
n = 24 ergeben. Sie entspricht also genau der des
einen Elters V. lutea Hups. Man konnte deshalb
Zweifelhegen, ob V. tricolor maxima hort. wirklich auf
eine Kreuzung V. #ricolor L. X V. lutea Hups. zu-
riickgeht. Nun besitzt es allerdings einige Merkmale
des #ricolor-Elters, die dessen Beteiligung mit Sicher-
heit erkennen lassen. So ist mit einem Primérbastard

ggeg CCC.
CCC.

Sobald man aber die Jutea-Charaktere auf die
gegeniiber V. fricolor nahezu verdoppelte
Chromosomenzahl zuriickfiihren kann und auBerdem
die engen genomatischen Beziehungen beider Arten zu-
einander bedenkt, so erscheint diese Ablehnung als
nichtiiberzeugend begriindet. Derumgekehrte Fall daG
unreduzierte Eizellen oder Pollen von V. lufea durch
normale Gonen von V. tricolor befruchtet wiirden,
fithrt zur Zahl von 2# = 61, die auch als unbalan-
cierter Vorldufer von 2# = 48 unwahrscheinlich ist.

Eher wire denkbar, daB sich nach Riickkreuzung
des Primédrbastards (2# = 37) mit V. lutea (n = 24)
Formen mit # = 24 Chromosomen herausgebildet
hétten, vor allem wenn diese Riickkreuzung wieder-
holt erfolgt wire. - Solche Riickkreuzungen werden fiir
die zweite Hilfte des 19. Jahrhunderts von Stuart
beschrieben, und es ist durchaus denkbar, daB auch in
den vorhergehenden Jahrzehnten gleiche Kreuzungen
vorgenommen worden sind.

Neben den genannten Mechanismen, die zu einer
Erhéhung der Bastardchromosomenzahl iiber die
Summe der haploiden Zahlen der Eltern hinaus
fithren konnen, bleibt noch eine Verfinderung der
Chromosomenzahl ausschlieBlich durch Fehlverteilung
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von Univalenten wihrend der Bastardmeiosis zu ex-
ortern. Univalente treten nach den Ergebnissen von
CLAUSEN (1927, 1931) und FOTHERGILL sowie nach
eigenen Untersuchungen im #ricolor- lutea-Bastard in
wechselnder- Zahl, aber regelmiBig, auf. Durch ihre
einfache Fehlverteilung ist eine Entstehung 24-chro-
mosomiger Gonen im Bastard mdoglich, und eine Ver-
einigung entsprechender Gameten kénnte zu einer
Pflanze mit 2# = 48 Chromosomen fithren. Pflanzen
mit anderen Zahlen miiBten zweifellos auf die gleiche
‘Weise entstehen, und die Uberlegenheit 48-chromo-
somiger Typen koénnte nur mit einem positiven
Selektionswert erklirt werden. Tatsachlich hat Fo-
THERGILL {iber eine grofle Variation in der somatischen
Chromosomenzahl von Nachkommen einer nattir-
lichen Kreuzungspopulation zwischen V. #ricolor und
V. lutea berichtet, in der die Pflanzen Chromosomen-
zahlen zwischen 2# = 24 und 2# = 58 besaBen. Ein
ausgesprochener Gipfel fand sich jedoch bei 21 = 48;
23,4% aller Nachkommen wiesen diese Zahl auf.

Noch eine weitere Moglichkeit fiir das Zustandekom-
men der Chromosomenzahl des  Gartenstiefmiitter-
chens ist in Betracht zu ziehen. Teilen sich namlich
dieselben Univalente in jeder der beiden meiotischen
Teilungen, so ist eine Erhthung der gametischen
Chromosomenzahl die Folge. CLAUSEN (1924, 1927,
1931) hat bei verschiedenen interspezifischen Viola-
Bastarden eine vorzeitige Univalententeilung in der
Anaphase I in deren Nachkommen eine iiber die
Summe der haploiden Chromosomenzahlen der Eltern
hinaus erhohte Zahl gefunden und hat auf Grund
dessen eine doppelte Univalentenspaltung angenom-
men. Diese Erscheinung wurde bei V. #ricolor L. X
V. lutea Hups., bei V.#icolor L. X V. arvensis MURz.,
V. riviniana X V. silvestris und V. epipsila X V.
palustris beobachtet. Auchin der natiirlichen Bastard-
population zwischen V. tricolor und V. lutea, di¢ Fo-
THERGILL untersucht hat, wurden die gleichen meio-
tischen UnregelmiBigkeiten gefunden. Sie fihrten zu
den im vorigen Absatz erwdhnten Chromosomen-
zahlen. Leider sind die Untersuchungen der beiden
Autoren nicht auf die Anaphase IT ausgedehnt worden,
so daB ihr SchluB auf doppelie Univalententeilung
unsicher ist. Darum wurde in den eigenen Unter-
suchungen groBer Wert auf vollstindig auswertbare
Anaphasen IT gelegt. Diese wiesen beim Gartenstief-
miitterchen unzweifelhaft in einigen Féllen eine an
jeweils zwei Polen gleiche Chromosomenzahlver-
inderung auf, und zwar iiberschritt die gefundene
Chromosomenzahl die erwartete Summe der vier Ha-
ploidzahlen z. T. betrichtlich. Dieser Befund erlaubt
eindeutig die Feststellung, daB Univalente sich bei
V. tricolor maxtma hort. in der Meiosis zweimal zu
spalten vermogen. So ist es auch vorstellbar, dal die
Erhéhung der Chromosomenzahl des #ricolor-luiea-
Bastards, des Stammvaters der Gartenstiefmiitter-
¢hen, {iber die Summe der haploiden Chromosomen-
zahlen der Eltern hinaus auf 2# = 48 auf diese Weise
stattgefunden haben kann.

Die Erscheinung einer zweimaligen Teilung der
gleichen Univalente und damit das -Vorhandensein
eines tertidren Spalts in den meiotischen Chromosc-
men bei Viola ist kein Einzelfall, und es finden sich in
der Literatur mehrfach Beispiele fiir ein derartiges
Verhalten der Univalente. Fiir ein regelmiBiges Vor-
kommen dieses anomalen Teilungsverhaltens sind die
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Untersuchungen von FEDERLEY an Pygaera-Hybriden
ein klassisches Beispiel geworden. Gleichfalls regel-
mibiges Auftreten dieser Erscheinung beschrieb
AVERS bei triploiden 4ster-Hybriden. Ausnahmsweise
ist die doppelte Teilung von Univalenten bei Rosa
tomentella obtusifolia, R. seraphinii und R. subglauca
beobachtet worden {TAckHoLM). KARPECHENKO fiihrt
fiir Raphanobrassica das gleiche Phdnomen an, MEUR-
MAN flir Ribes gordonianum und R. culverwellii, DAR-
LINGTON fiur Prunus avium nana, MUNTZING (1935 a)
und WEBBER fiir Nicotiana-Bastarde sowie BREMER
fiar Saccharum-Hybriden.

II. Die Regulation der Chromosomenzahl

Die Mechanismen, die fiir eine Erhéhung der Chro-
mosomenzahl eines Bastards {iber die Summe der
haploiden Zahlen der Eltern hinans wahrscheinlich
gemacht werden konnten, fiihren alle nicht zu einer
einzigen Chromosomenzahl; sie lassen vielmehr eine
groBe Streuung der Chromosomenzahlen erwarten.
Die Entstehung der konstanten Zahl # = 24 des
Gartenstiefmiitterchens muf demnach mit einem
positiven Selektionswert dieser Zahl begriindet werden.
Die natiirliche Selektion kann auf verschiedene Ur-
sachen zuriickgefiibrt werden: 1. Avitalitdt aller
Gameten mit anderen Zahlen als 24, 2. Mangelnde
Konkurrenzfahigkeit der Gonen mit anderen Zahlen
als 24, 3. Avitalitit oder mangelnde Konkurrenz-
fahigkeit der aneuploiden Zygoten.

Eine Avitalitit der Gameten mit anderen Zahlen
als 24 muB auf Grund der Untersuchungen von CLAvu-
SEN sowie FOTHERGILL ausgeschlossen werden. CLAU-
SEN (1926) stellte bei interspezifischen Viola-Kreu-
zungen ausdriicklich fest, daB alle Gameten mit einer
Chromosomenzahl iiber 13 lebensfihig seien, und
berichtete iiber verschiedene Chromosomenzahlen der
Bastardnachkommen. FormercriL fand bei seinen
tricolor-lutea-Bastarden gametische Zahlen von 17—27,
und deren Nachkommen hatten 24-—58 somatische
Chromosomen.

Man kann jedoch nicht umhin anzunehmen, dafl
eine Benachteiligung der Gameten mit anderen Zahlen
als 24 vorliegt; denn in den Untersuchungen von
Foraercirr trat in allen Einzelpflanzen-Nachkom-
menschaften ein ausgesprochener Gipfel bei der Zahl
21 =48 auf, und durchschnittlich wiesen 23,49, dieser
Pflanzen die genannte Zahl auf. Die hauptsichlichsten
gametischen Chromosomenzahlen lagen zwischen 23
und 26. Aber selbst wenn man ein bevorzugtes Auf-
treten solcher Gameten annimmt, miissen die Gonen
mit 24 Chromosomen in der Konkurrenz denen mit
anderen Zahlen iiberlegen sein. Ein solches Verhalten
von Gameten erkannten Kinara und MATSUMURA bel
pentaploiden Weizenbastarden (¥ = %), wo unter
Pollen mit den verschiedensten Chromosomenzahlen
die euploiden 14- und z1-chromosomigen Pollenkdrner
bei der Befruchtung die wesentlichste Rolle spielten,
und die 21-chromosomigen waren 15 mal so befruch-
tungsfihig wie die 14-chromosomigen.

Neben derartigen gonischen Faktoren kénnen auch
zygotische von Bedeutung sein, indem sie z. B. die
Keimfihigkeit der Samen oder die Vitalitit der Pflan-
zen nachteilig beeinflussen. Beispiele fiir eine herab-
gesetzte Lebenstiichtigkeit von Aneuploiden gegen-
iiber Euploiden finden sich in der Literatur hiufig. So
berichtete RENNER fiir Oenothera von Merkmalen, die
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einen negativen Selektionswert besitzen. SeRENSEN
und SGUDJONSSON (zit. nach TiscELER) haben bei
Taraxacum eine abfallende Lebenskraft in Verbin-
dung mit einer sinkenden Chromosomenzahl festge-
stellt und LEVAN (1936, 1942) wies die bessere Lebens-
fihigkeit Euploider bei Zuckerriiben und &hnliches
fiir Hybriden zwischen di- und tetraploidem Alium
schoenoprasum nach. Von Dactylis-Hybriden waren
nach MONTZING (1937) wiederum die euploiden Pflan-
zen am meisten vital, ScHWANITZ berichtete iiber
Untersuchungen von CAMERON an Crepis syriaca, bei
der die Fertilitdt um so mehr gesenkt war, je mehr sich
die Chromosomenzahl von dem urspriinglichen Satz
2n = 10 entfernte, und KimArA und MATSUMURA
fanden bei pentaploiden Weizen-Bastarden ebenfalls,
daB alle Pflanzen mit mehr oder weniger als 2» = 35
einen hohen Anteil an der zygotischen Elimination
hatten.

In der Folge dieser Selektionsvorginge bei Pflanzen
mit aneuploiden Chromosomenzahlen ist demnach
innerhalb der Evolution eine Einregulierung auf
euploide Werte zu erwarten. Auch iiber diesen Vor-
gang wurde in der Literatur mehrfach berichtet.
TiscHLER wies auf Untersuchungen von GISQUET,
DusseAu und HiTier an der Nachkommenschaft von
Nicotiana-Hybriden hin, wo Pflanzen mit urspriing-
lich z# = 4% Chromosomen nach 11—13 Generatio-
nen auf 2n = 24 herabreguliert wurden. Damit waren
auch alle Fertilititsstorungen behoben. TISCHLER
zitiert auch Ergebnisse von MI1EGE und SIMONET, nach
denen die in Triticum-Bastarden auftretenden Un-
regelmiBigkeiten in der Meiosis von Aneuploidie in
den ersten Generationen bis zur Diploidie in den
spateren Generationen fiihrte. Kostorr fand in Nico-

tiana-Bastarden die Einregulation aneuploider auf-

euploide Zahlen, und in Kreuzungsnachkommen-
schaften von: Brassica-Hybriden (n =9 X # = 18)
besallen im Laufe weniger Generationen alle Pflanzen
in der gesamten Population # = 18 Chromosomen
{Scawanirz). Auch innerhalb von Klonen scheint
ein solches Einpendeln aneuploider Zahlen auf euploide
vorzukommen, wortiber SCHL3OSSER bei Tomaten be-
richtete.

Kimara und MATSUMURA fanden in den Nachkom-
menschaften von pentaploiden (x =%4) Bastar-
den zwischen Triticum duruwm X T. aestivwm sowie
T. polonicum X T. spelta vorwiegend Pflanzen mit
2n = 42 und 27 = 28 Chromosomen. In den fertilen
Chromosomenkombinationen unterschieden die Au-
toren eine Verminderungsgruppe — Pilanzen mit
weniger als 27 = 35 — und eine Vermehrungsgruppe,
d: s. solche mit mehr als 2# = 35 Chromosomen. Das
Einpendeln der. Chromosomenzahlen auf die beiden
Ausgangswerte war in der Verminderungsgruppe durch
eine stindige Abnahme bis 2% = 28 und in der Ver-
mehrungsgruppe durch eine stindige Zunahme bis
2n = 4z erfolgt. Die Pflanzen der Vermehrungsgruppe
und die 42-chromosomigen hatten gegeniiber den
anderen Typen den Selektionsvorteil einer héheren
Fertilitit. Mit den Endzahlen war eine genetische
und eine zytologische Konstanz erreicht worden.
AuBer diesen hier genannten Beispielen haben K1gARA
und MATSUMURA noch andere aufgefithrt, auf die hier
nur hingewiesen werden soll. Auf Grund dieses ana-
logen Verhaltens zahlreicher Bastarde schlossen die
Autoren, daB das Einpendeln einer schwankenden
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Chromosomenzahl auf einen oder mehrere Endwerte
bei anorthoploiden Bastarden regelmiBig vorkommt.

Es hat den Anschein, als ob die Evolution des
Gartenstiefmiitterchens ein weiteres Beispiel fiir ein
solches Einpendeln anorthoploider und stark variieren-
der Chromosomenzahlen auf euploide bzw. orthoploide
Endwerteliefert. Nach den am besten untersuchten Ba-
starden zy urteilen, sollte man in Anlehnung an die Be-
funde von K1gaRA und MATSUMURA jedoch auchin der
Nachkommenschaft des Bastards zwischen V. tricolor
L.und V. lutea Hups. neben einer Vermehrungsgruppe
auch eine Verminderunggruppe finden, d. h. Garten-
stiefmiitterchen mit der Zahl % = 13, die sich auf die
Chromosomenzahl des #icolor-Elters herabreguliert
hitten. Das Fehlen solcher Pflanzen 148t sich aber
mit der ziichterischen Selektion auf GroBblumigkeit
erklaren; denn Formen mit # = 13 Chromosomen
wiren mit einiger Wahrscheinlichkeit kleinbliitiger
als die mit # = 24 Chromosomen und wiren vermut-
lich darum im Verlaufe der Massenselektion eliminiert
worden.

So erscheint die Entwicklung des Gartenstief-
miitterchens V. fricolor maxima hort. in folgendem
Bild: Nach spontaner und kiinstlicher Kreuzung
hauptsichlich der Arten V. #ricolor L. (n = 13) und
V.lutea HuDs. (n = 24) entstanden in der Nachkom-
menschaft des Primirbastards zunichst Pflanzen mit
den verschiedensten Chromosomenzahlen, die zwi-
schen denen der Eltern lagen. Im Laufe der weiteren
Entwicklung bildeten sich -Gameten heraus, deren
Chromosomenzahlen denen der Eltern zustrebten. Die
Ursache hierfiir ist in gewissen mejotischen Anomalien
zu suchen. Die aneuploiden Gonen und Zygoten waren
offenbar den euploiden unterlegen, und die mit héherer
Chromosomenzahl hatten gegeniiber denen mit niedri-
gerer einen Selektionsvorteil, so daB sich — u. U. auch
infolge Riickkreuzung mit dem lufea-Elter — schlieB-
lich die heutige Zahl n = 24 fiir das Gartenstiefmiitter-
chen entwickelte. Die Regulation anf diese Chromo-
somenzahl diirfte durch die ziichterische Selektion auf
GroBblumigkeit unterstiitzt gewesen sein.

IIL. Die Genomkonstitution

Das Paarungsverhalten der Chromosomen des
Gartenstiefmiitterchens in der Meiosis ruft besondere
Aufmerksamkeit hervor, da sich Konfigurationen
finden, die mehr als zwei Chromosomen umfassen. Bei
Diploiden geht die Chromosomenpaaring nach ganz
bestimmten GesetzmaBigkeiten vor sich. Die beiden
homelogen Partner konjugieren in ihrer ganzen Linge,
und zwischen je zwei ihrer Chromatiden bilden sich
Chiasmen. Sind mehrals zwei homologe Genome vor-
handen, so paaren sich auch in diesem Falle nur je
zwei Chromosomen miteinander, jedoch konnen die
Homologen ihren Partner im Verlaufe der Gesamt-
paarung wechseln. Durch folgende Chiasmenbildung
entstehen dann multivalente Assoziationen. Bei Lin-
NERT (1948) sind die Voraussetzungen fiir ein Auf-
treten von Quadrivalenten ausfiihrlich dargestellt
worden. In der Regel werden demnach nur die Autote-
traploiden Quadrivalente bilden. Zahlreiche Unter-
suchungen an polyploiden Pflanzen haben jedoch er-

-geben — sie sind bei MijNrziNGg (1935b), LINNERT

(1948, 1949) und GAUL (1953) diskutiert worden —,
daB selbst bei artifiziellen Autotetraploiden nur selten
alle Chromosomen in Vierergruppen gepaart sind.
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Generell ist die Multivalentbildung bei phylogenetisch
jungen natiirlichen und bei induzierten Autoploiden
hoher als bei alten natlirlichen. Es gibt sogar Falle,
in denen nachweislich Autoploide nur Bivalenté bilden.
Fiir diese Tendenz zur steigenden Bivalentbildung bei
Autoploiden finden sich — aufler in den von den ge-
nannten Autoren diskutierten- Belspielen — Unter-
suchungen aus neuerer Zeéit bei PaTHAK (zit. nach
TiscHLER), wo bei der spontanen Autotetraploiden
Cajanus. cajan (n = 22) 0 — II Quadrivalente gefun-
den wurden. GiLrLEs und RANDOLPH beobachteten bei
kiinstlich autotetraploidem Mais ein Absinken der
Quadrivalentenhiufigkeit - innerhalb von 10 Jahren
von durchschnittlich 8,47 auf 7,46. GrRUN berichtete
von der matiirlichen Tetraploiden Medicago sativa
(n = 16), daB nur in 409, aller untersuchten Pollen-
mutterzellen 1-—4 Quadrivalente auffraten, nach
WARMKE (zit. nach TiscHLER) bildeten sich bei
Panicum maximum (n = 16) niemals acht Quadri-
valente aus, sondern vorwiegend nur z——5. Die
Evolution fithrt also offenbar bei den Autoploiden
von hoher Multivalentbildung zu einer Bivalent-
Konjugation. Autotetraploide, die nur Bivalente
bilden, sind Brywm corvensii {v. WETTSTEIN . und

StravB) und Lotus corniculatus sowie Tulipa- chry--

santha (DARLINGTON und MATHER). Die Faktoren, die
fiir eine solche Regulation des Paarungsmechanismus
verantwortlich sind, wurden von LINNERT (1948, 1940)
untersucht bzw. diskutiert und sollen hier im einzel-
nen nicht weiter betrachtet werden.

Quadrivalente werden im allgemeinen alse nur in

der Meiosis autotetraplmder Pflanzen gefunden. Bei
V. tricolor- maxima hort. traten 1—8 Quadrivalente
auf, und es hegt darum nahe, auch hier auf Grund der
vorstehenden Uberlegungen Autotetraploidie anzu-
nehmen, vorausgesetzt daf man diese folgendermafien
definiert: autotetraploid sind alle solche Organismen,
deren Chromosomen. Quadrivalente zu bilden ver-
mdgen und deren Merkmale tetrasomisch spalten. Die
Grenzen zu den bivalentbildeniden Polyploiden sind
-flieBend. Nach den vorgelegten Ergebnissen ist man
berechtigt, 12 Gruppen von jeweils vier homologen
Chromosomen anzunehmen, d. h. aber, daff dann die
Grundzahl fiir das Gartenstiefmiitterchen x = 12 sein
und eine natiirliche Autotetraploidie vorliegen miifte.
Dieser Annahme stehen allerdings zwei Uberlegungen
im Wege, nimlich daf8 es Viola-Arten gibt, die # = 6
und # = 7 Chromosomen aufweisen, und daB 12 als
Basiszahl darum etwas hoch erscheint. AuBerdem
miissen die Befunde von CLAUSEN (3931) beriick-
sichtigt werden. Auf Grund der Ergebnisse iiber die
Chromosorhenpaarung bei Artbastarden innerhalb der
Sektion Melanium der Gattung Viola diskutierte dieser
Autor die Moglichkeit, daf die Chromosomensitze der
Subsektion T7icolores auf der Grundzahl 6 aufgebaut
sein konnten, und zwar in folgender Weise: es gibt drei
verschiedene Grundgenome A, B und C mit jeweils
6 Chromosomen. V. #ricolor L. mit n = 13 enthilt
AA BB + 1, wiire also hyper- und allotetraploid, V.
arvensis MURR. mit # = 17 setzt sich aus AA BB
CC—1 zusammen und wire hypo- und allohexaploid,
und alle 24-chromosomigen Arten wie V. lutea Hups.

sind mit dem Genom AA BB CCCC auto-allo-oktoploid.

Die hier vorgelegten Ergebnisse iiber die Chromo-
somenkonjugation in der Mejosis von V. tricolor maxi-
ma hort. mitf # = 24 Chromosomen kénnen mit dieser

WOoLFGANG HoRN:

Der Zichter

Hypothese nicht ohne weiteres in Einklang gebracht
werden, denn danach diirften hochstens 6 Quadri-
valente gebildet werden. Wie aber gezeigt werden
konnte, wird dieser Maximalwert in einer gréBeren
Zahl von Féllen nicht nur erreichf; sondern sogar
fiberschritten. Eine Genomkonstitution des Garten-
stiefmiitterchens von AA BB CCCC kénnte nur unter
Zuhilfenahme einiger nicht beweisbarer Annahmen
aufrecht erhalten werden, wie etwa der, da8 infolge
einer doppelten Univalententeilung einzelne Chromoso-
men des A- oder B-Genomsin den Gameten verdoppelt
worden -wiren und auf diesen die iiber 6 erhohte
Multivalentenzahl beruhe.. Eine solche Hypothese
ist aber allein darum unwahrscheinlich, weil bei einer
Kreuzung V. tricolor AA BB X V.lutea AA BB CCCC
gerade die Chromosomen des A- und B-Genoms ihre
Partner finden solliten und die auftretenden Univa-
lente eher dem C-Genom zuzurechnen wiren. Sollten
die iiberzibhligen Quadrivalente aber aus C-Chromo-
somen bestehen, so konnte fiir einzelne Chromosomen
Oktosomie angenommen werden. In diesem Falle

miite man aber mit einiger RegelmiBigkeit in der

Meiosis der Gartenstiefmiitterchen  héhere multi-
valente Assoziationen finden als nur Quadrivalente.
Es konnten zwar tatsichlich in sehr seltenen Fillen
Pentavalente beobachtet werden, die aber auf die
erhohte Chromosomenmutabilitdit bei polyploiden
Pflanzen (LINNERT 1948) zuriickgefithrt werden. So
erscheint die Annahme nur zweier Grund-Genome
A und B auf Grund der vorliegenden Untersuchungs-
ergebnisse zwangloser durchfithrbar. Damit wird dem
Gartenstiefmiitterchen V. #icolor maxima hort. die
Genomkonstitution AAAA BBBB gegeben, d. h. es
ist nach der Nomenklatur von STEBBINS eine Auto-
Allo-Oktoploide, die im Maximum 12 Quadrivalente
zu bilden vermag.

Die Befunde aus den Kreuzungen des Gartenstief-
miitterchens mit den Wildarten V. lutea, V. arvensis
und V. #ricolor sind geeignet, diese Hypothese zu
stiitzen. Dieim folgenden angegebenen Genomformeln
fiir die Species sind in gewisser Weise noch als hypo-
thetisch zu werten, AA BB - 1 fiir V. #ricolor hat eine
hohe Wahrscheinlichkeit fiir sich, weil sowohl in eige-
nen wie in Untersuchungen anderer Autoren in der
Meiosis nur Bivalente auftraten, wie das fiir eine Am-
phidiploide nicht anders zu erwarten ist. AAAA
BB — 1 oder AA BBBB — 1 fiir V. arvensis ist bis-
her nicht beweisbar. Andere wie eigene Befunde er-
gaben stets 17 Bivalente und nie Multivalente; das
spricht zwar nicht gegen die angenommene Kon-
stitution, wie eingangs dieses Abschnittes dargelegt
wurde, aber auch nicht dafiir. Diese Frage muf offen-
bleiben. AAAA BBBB fir V. lutea hat wiederum
eine groBe Wahrscheinlichkeit fiir sich. Von Quadri-
und Trivalenten und multivalenten Ketten berichteten
hier sowoh! CLaUsEN als auch FOTHERGILL, so dall die
eigenen, diesbeziiglich gleichen Ergebnisse nicht allein
stehen.

In einer Kreuzung AAAA BBBB X AA BB + I,

. die einer solchen von V. lutea X V. tricoloy bzw.

V. tricolor maxima X V. tricolor entspricht, kénnen
o—12 Trivalente und ein Univalent auftreten. Gefun-
denwurden durchschnittlich 3 Trivalente und gelegent-
lich 1-—2 Quadrivalente, auBerdem etwa g Bivalente.
Die Quadrivalente lassen sich zwanglos durch Syndese
eines Univalents mit einem Trivalent erkliren (vgl.
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Tab. 2 und Abb. 3). Formuliert man fir V. arvensis
das Genom AAAA BB — 1 bzw. AABBBB—1, so
wiirden aus der Kreuzung mit V. iricolor maxima 0o—5

Quadri- und o—y Trivalente erwartet. Beobachtet
wurden I Quadrivalent und 5 Trivalente neben etwa 8
Bivalenten. Der Bastard zwischen V. lufea und
V. tricolor maxima, beide AAAA BBBB, sollte o—12
Quadrivalente fithren, von denen sechs tatsichlich
gefunden wurden.

Nach diesen Ergebnissen darf man fiir das Garten-
stiefmiitterchen dieselbe Genomkonstitution anneh-
men, wie sie V. lutea besitzt. Die Paarung beiderGenome
geht ohne Schwierigkeiten unter Bildung von Quadri-
valenten vor sich. Die Einregulation der variierenden
Chromosomenzahl der Nachkommen des #icolor-lutea-
Bastards, der den Ausgangspunkt fiir V. #ricolor
maxima hort. bildete, auf die Zahl # == 24 ist demnach
mit der Restituierung eines vollstindigen Ilutea-Ge-
noms verbunden, und das Gartenstiefmiitterchen ist
somit als eine modifizierte V. luiea Hups. anzu-
- sprechen. Auch bei den T7iticum-Bastarden von Ki-
HARA und MATsuMuRA fand bei der Regulation der
schwankenden Chromosomenzahl auf # = 21 die
Restitution des Dinkel-Genoms (AA BB DDj statt, so
daB die Vorginge bei diesen Hybriden und die beim
tricolov-lutea-Bastard analoge Verhiltnisse widerspie-

eln.
¢ Neben den cytologischen Ergebnissen aus Unter-
suchungen - am  Gartenstiefmiitterchen und seinen
Bastarden mit-verschiedenen Arten unterstiitzen auch
die genetischen Befunde eine Genomkonstitution von
AAAA BBBB, wie noch gezeigt werden wird. Der
Name V. tricolor maxima hort. fiir das Gartenstief-
miitterchen ist darum nicht korrekt und daher irre-
fithrend. WrrTROCK (1895) war auf Grund seiner
morphologischen Studien zu .einem #hnlichen FEr-
gebnis gekommen und schlug darum V. X hortensis
grandiflora vor, eine Bezeichnung, die von uns fiir
_ praktischer gehalten wird als die von Gams einge-
fiihrte und von CLAUSEN iibernommene Benennung als

V. wittrockiana.

- An dieser Stelle muB zu den Einzelheiten der durch
WirtroCK (1895) iiberlieferten Entstehungsgeschichte
der Gartenstiefmiitterchen Stellung genommen werden.
Danach sind neben V. lutea Hups. und V. tricolor L.
auch V. cornutaL. (n = 11) und V. alfaica PALL. (n =1?)
an der Entwicklung der heutigen Kulturformen maB-
gebend beteiligt gewesen. An den Einkreuzungen
von V. tricolor ist nicht zu zweifeln, da V. tricolor
maxima einige von dieser Species her bekannte Eigen-
schaften schon in-alten Abbildungen aufweist und die
vorliegenden Untersuchungen sowie die von CLAUSEN
und FOTHERGILL es gestatten, die Evolution des
Gartenstiefmiitterchens zu rekonstruieren. Die weni-
gen tricolor-Merkmale, die sich bei ihm finden, sind
offenbar durch Austausch in das lufea-Genom hin-
eingebracht worden oder durch die Einfithrung ganzer
tricalor-Chromosomen, eines Vorganges, der in den
behaarten Weizenformen von KATTERMANN die Par-
allele findet. Die Beteiligung der V. cornuta L. an der
Entwicklung des Gartenstiefmiitterchens kann nicht
bezweifelt werden, da einige Abbildungen alter Sorten
bei WrtTROCK (1893) ganz fraglos cornuta-EinfluB er-
kennen lassen. AuBerdem sind dariiber hinaus bei
StuarT Kreuzungen der V. cornuta mit V. tricolor
maxima und Riickkreuzungen der F, mit dem Garten-
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stiefmiitterchen genau beschrieben. Es soll aber den-
noch darauf hingewiesen werden; daf alle eigenen Ver-
suche, das Gartenstiefmiitterchen mit V. cornuta zu
kreuzen, bisherfehlschlugen. In den Kreuzungen trat
hiufig Parthenokarpie auf, in einzelnen Fillen konnte
sogar Samen gewonnen werden, der allerdings bisher
niemals keimte. V. cornuta lieB sich auch in die sog.
,Tufted Pansies’ englischer Herkunft nicht ein-
kreuzen, die ausdriicklich als von V. cornuia abstam-
mend bezeichnet werden. Die Bemithungen von
CLAUSEN (1931), V. tricolor und V. lutea mit V. cor-
nuta zu kreuzen, flihrten gleichfalls zu keinem Erfolg.
So mull angenommen werden, dall V. cornuta nur von
geringer Bedeutung fiir die Entwicklung des heutigen
Gartenstiefmiitterchens ist und die cornufa-Merkmale
gewisser Sorten auf dhnliche Weise in das V. #ricolor
maxima-Genom hineingekommen sind wie die tricolor-
Eigenschaften. Den EinfluB von V. alfaica PALL. hat
bereits WitTrock (1895) filr minimal gehalten, ob-
gleich dltere Quellen die Beteiligung dieser Art bei
der Entwicklung des Gartenstiefmiitterchens be-
sonders betonen. Meist wird die tiefdunkelviolette
Bliitenfarbe auf V. altaica zuriickgefiihrt, die zu der
fraglichen Zeit zweifellos in England eingefithrt gewe-
sen war. Es sei aber darauf hingewiesen, daf schon
CLAUSEN (1930) den Erbgang der ,,schwarzen‘’ Bliiten-
farbe bei V. #ricolor L. analysiert hat. Seine Ergebnisse
konnten im Verlaufe der eigenen Arbeiten bestiitigt
werden. Das zeigt, daB dieser Farbton durchaus auch
im #ricolor-Sortiment vorkommt. Leider war es nicht
moglich, die Frage der Beteiligung von V. altaica
genauer zu priifen, da es nicht gelang, keimfihiges
Saatgut dieser Art zu erhalten.

IV. Die genetischen Ergebnisse

Im Verlanf der genetischen Experimente gelang es,
tetrasomische Erbginge fiir fiinf verschiedene Fak-
toren nachzuweisen. Diese spalten unabhingig von-
einander, sind also nicht gekoppelt, d. h. mit anderen
Worten, die fiinf untersuchten Gene liegen wahrschein-
lich auf fiinf verschiedenen Chromosomen. Dieser Be- -
fund spricht fiir die im vorigen Abschnitt geforderte
Genomkonstitution AAAA BBBB' des Gartenstief-
miitterchens und gegen die von CLAUSEN (1931)
postulierte Struktur AA BB CCCC. Jedes Grund-
genom umfaBt nimlich sechs Chromosomen, und nach
der Theorie von CLAUSEN kénnten nur die im C-Genom
lokalisierten Faktoren tetrasomisch spalten, wihrend
die der anderen beiden Sitze disomisch vererbt
werden witrden. -Es ist unwahrscheinlich, da8 die in
den vorliegenden Untersuchungen gefundenen Merk-
male, die auf in fiinf Chromosomen lokalisierte. Gene
zuriickgehen, alleim C-Genom liegen sollen (P = (14)3).
Ebenso auffallend ist es, daB neben den verschiedenen
tetrasomischen Erbgingen kein wirklich disomischer
auftrat. Beide Uberlegungen unterstiitzen die Ab-
lehnung der Genomstruktur AA BB CCCC fiir. das
Gartenstiefmiitterchen. ' o -

Von fiinf insgesamt untersuchten Faktoren kon-
trollieren vier Bliitenfarbeneigenschaften. Diese vier
ordnen sich den aligemeinen Prinzipien der Blitten- -
farbenvererbung ein, wie sie aus den Arbeiten von
BENL, ScOTT-MONCRIEFF und SEYFFERT hervorgehen.
Nach den Darstellungen in dem - Sammelreferat von

BENL kann man alle die Bliittenpigmentierung und

-zeichnung beeinflussenden Gene in drei Kategorien
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einteilen: 1.Basalfaktoren, 2. Modifikatoren und 3.
Lokalisatoren. Die Basalfaktoren bilden die Voraus-
setzung fiir die Wirkung weiterer Gene, zu den Modi-
fikatoren gehoren die Verstirkungs-; Abschwichungs-
und Hemmungsfaktoren und solche, die irgendwelche
Abdnderungen eines gegebenen Farbstoffes bedingen .

Die Lokalisdtoren sind verantwortlich fiir die Vertei-
lung der Pigmente auf bestimmte Regionen der Bliite,

Spaltungen beziiglich eines Basalfaktors konnten
nicht untersucht werden; solche lagen in dem zur
Verfiigung stehenden Material offenbar nur homo-
zygotisch vor. Auf Grund der papierchromatogra-
phischen Untersuchungen wurde jedoch fiir jegliche
Anthozyanbildung der Grundfaktor A angenommen,
der die Voraussetzung schafft fiir den Verteiler P. Ist
A nicht vorhanden, so ist die Bliite anthozyanfrei.
Derartige Basalgene fiir Anthozyanausbildung sind
fiir Viola bereits von CLAUSEN (1926, 1930, 193I) nach-
gewiesen worden. Bei V. #ricolor L. ist die Pigmen-
tierung durch derartige Farbstoffe polymer bedingt;
die Gene A;, A, und A, rufen schon in einfacher Dosis
eine violette Farbung hervor, sie werden bei dieser
Art mit # = 13 Chromosomen disomisch dominant
und voneinander unabhingig vererbt. Auch das Gen
L, das eine 4 intensive Gelbfirbung verursacht, ist
aus den genannten Arbeiten CLAUSENS an Wildarten
bekannt. Dort erwies es sich als epistatisch iiber
violett und rosafarben und spaltete disomisch. Beim
Gartenstiefmiitterchen wird es durch einen Hem-
-mungsfaktor iiberlagert, der tetrasomisch spaltet.
L und F wurden in den vorliegenden Untersuchungen
nur an Hand ihrer-im Papierchromatogramm nach-
weisbaren Genprodukte erschlossen. F ist als Basal-
faktor fir ein weiteres Flavonoid anzusprechen.

Die beiden Faktoren H und .S sind als partielle
Hemmungsgene aufzufassen, die auf bestimmte Regio-
nen der Bliite wirken. H unterdriickt die Ausprigung
des Flavonoids L in Bezirken auBerhalb des Honig-
flecks, und S verhindert die Wirkung des Verteilers P
in den oberen Bliitenbldttern bestimmter Typen. V
ist ein Modifikator, der fiir die Aufhellung der Bliiten-
farbe in einem Falle verantwortlich gemacht wird.

Die Gene P und G sind der dritten Kategorie, den
Lokalisatoren, zuzurechnen. P bewirkt mit seinem
dominanten Allel die Ausdehnung von Anthozyan
auch auf die oberen Petalen, wihrend die Wirkung
von G eine durch Anthozyan bedingte Ausfirbung
der gesamten Bliitenblattspreite zur Folge hat. Homo-
zygotische g-Pflanzen besitzen nur teilgefirbte Bliiten.

Es scheinen also beim Gartenstiefmiitterchen keine
Faktoren zu wirken, die sich nicht in die allgemeine
Wirkungsweise von Blittenfarbgenen einordnen lassen.

Ahnliches ist auch von dem aufgetretenen Chlorophyll-

faktor zu sagen. Chlorophylldefekte, wie sie durch das
rezessive Allel von G hervorgerufen werden, sind viel-
fach untersucht worden (Lit. s. Brix). Danach kann
man bei Chlorophyllfaktoren sowohl mit vélliger Domi-
nanz als auch mit intermedidrem Erbgang rechnen.
Sie wirken iiber die Firbung, Zahl und Ausbildung der
Chloroplasten. Man unterscheidet stabile und labile
Chlorophylldefekte, und die letztgenannten sind in

hohem MaBe von AuBenfaktoren wie Licht und Tempe-

ratur abhingig. Der Faktor C wird dominant vererbt,

und sein rezessives Allel bedingt einen labilen Chloro-

phylldefekt.

Worrganeg Horn:

Der Zischter

V. Zur ziichterischen Bearbeitung von
V.tricolor maxima hort.

Das Gartenstiefmiitterchen ist fiir die Gestaltung
girtnerischer: Anlagen eine wichtige Bliitenpflanze;
man ist bestrebt, mit Hilfe seiner leuchtenden Farben
moglichst einheitliche Farbeffekte zu erzielen. Die
Homozygotie der vielen Sorten in bezug auf die
Bliitenfarbe ist allerdings noch nicht soweit erreicht,
daB nicht in nahezu allen Sorten Farbabweicher auf-
treten. Da dies aber in vielen Fallen unerwiinscht ist,
ist die Konstanzziichtung der Bliitenfarben eine vor-
dringliche Aufgabe in der Stiefmiitterchenziichtung.
Auf Grund der Ergebnisse von CLAUSEN schien es, als
ob die mangelnde Konstanz in den Bliitenfarben auf
eine Inkonstanz der Chromosomenzahl zuriickzu-
fithren sei. Die vorliegenden Untersuchungen haben
erwiesen, daB nicht die chromosomalen, sondern allein
die genischen Verhiltnisse die Variation der Bliiten-
farbe bedingen. Wenn also eine Homozygotie in dieser
Eigenschaft noch nicht erreicht wurde, so diirfte das
seine Ursache in der durch Polyploidie komplizierten -
Heterozygotie und in der bisher angewandten Ziich-
tungsmethodik haben.

Zur Beurteilung des Grades der Durchziichtung des
Stiefmiitterchen-Sortiments standeninden Jahrent 953
und 1954 ein Sortiment in Berlin-Dahlem zurVerfiigung
und 1955 eines in Hannover-Herrenhausen®. Beide Sor-
timente umfaBten zusammen 255 z. T, g1e1chnam1ge
Sorten dus 23 in-und auslindischen Herkiinften. Unter
all diesen erwiesen sich nur 32 als soweit einheitlich in
der Bliitenfarbe, daB es fiir die praktischen Belange
geniigen wiirde. In den verbleibenden 223 Sorten war
der Anteil an stark abweichenden Typen zu groB, um
die Reinheit der Sorte als befriedigend bezeichnen zu
konnen. Auf Grund der zahlreichen im Verlaufe dieser
Arbeit durchgefuhrten Selbstungen und Kreuzungen
konnte eine Unterteilung der abweichenden Typen
in Abkdémmlinge aus Bestidubungen innerhalb der
Sorte und in solche aus sortenfremden Einkreuzungen -
durchgefithrt werden. Es ergab sich bei der entspre-
chenden Beurteilung des Sortiments folgendes Bild:
in ro4 Fillen, zu denen Sorten von 22 Herkiinften
gehdrten, war neben der Heterozygotie mehrerer
oder aller Pflanzen auch eine - starke Fremdbe-
staubung durch andere Sorten die Ursache fiir die
Uneinheitlichkeit beziiglich der Bliitenfarben, d.h.
nichts anderes, als daB die Isolation des Samentriger-
Bestandes vor sortenfremder Bestdubung nicht genii-
gend durchgefiihrt worden war. In sechs dieser Sorten
war die Einkreuzung von Wildarten ganz unverkenn-

- bar, ein Zeichen, daB die als Ackerunkriuter auf-

tretenden Wildarten nicht frith genug ausgemerzt
worden waren.

In 119 Sorten ist eine mangelhafte Isolierung nicht
nachweisbar. Hier sind die abweichenden Typen mit
groBer Wahrscheinlichkeit lediglich darauf zuriick-
zufithren, daB die Samentriger hinsichtlich der Sorten-
eigenschaften heterozygot waren. Diese Daten zeigen
deutlich, wieviel Arbeit noch geleistet werden muf,
um beim Gartenstiefmiitterchen eine befriedigende
Konstanz der Bliitenfarben zu erreichen. Bei Tetra-

1 Herr Professor MaarscH in Hannover-Herrenhausen
stellte das dortige Sortiment liebenswiirdigerweise .zu
Vergleichszwecken zur Verfiigung: Hierfiir und fiir die
Hilfe bei der Beschaffung von Saatgut mdchte ich ihm
sehr herzlich danken.
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somen ist jedoch bekanntlich die Ziichtung auf Homo-
zygotie auBerordentlich ersehwert durch die Tatsache,
daf3 bereits bei monofaktoriell bedingten Eigenschaften
in der Spaltungsgeneration drei verschiedene Hetero-
zygoten auftreten im Gegensatz zu einer einzigen bei
disomischem Erbgang. Von den drei verschiedenen
Heterozygoten lassen sich in der ersten Selbstungs-
nachkommenschaft nur zwei durch die Abspaltung
rezessiver Merkmalstriger erkennen. AuBerdem be-
trigt bei tetrasomischer Vererbung der Anteil an do-
minanten bzw. rezessiven Homozygoten nur je 2,7%
im Gegensatz zu 259%, bei entsprechenden Diploiden.
Eine Ziichtung auf Konstanz dominanter Merkmale
ist demnach auch bei sorgfiltiger Individualauslese
und geniigend groBen Nachkommenschaften auBer-
ordentlich langwierig. Bei mehrjdhrigen und vege-
tativ vermehrbaren Pflanzen ist es aber dennoch még-
lich, nicht spaltendes Saatgut durch eine Methodik zu
erzeugen, wie sie KAPPERT (1941) fiir die ziichterische
Bearbeitung von Cyclamen persicum empfohlen hat.
Sie berubt auf den folgenden Uberlegungen. In einer
normalen Spaltungsgeneration treten bei monohy-
brider tetrasomischer Vererbung die einzelnen Geno-
typenim Verhédltnist A, : 8 A; : 18 A, 1 8 A, : 1 Ay auf,
wobei der Index jedesmal dle Zahl domlnanter Allele
in den Zygoten angibt.  Mit Ausnahme der A,- und der
Ag-Pflanzen sind alle Typen spitestens nach einer
Selbstungsgeneratlon erkennbar. Jedes Individuum
mit einem A,- oder Ag-Genotyp ergibt aber sowohl bei
Selbst- als auch bei Fremdbefruchtung mit Gonen von
Pflanzen beliebigen Genotyps eine phinotypisch ein-
heitliche Nachkommenschaft. Zur Erreichung einer
solchen Nachkommenschaft ist es also lediglich not-
wendig, sich einen Stamm von Elitepflanzen aufzu-
bauen, die den Genotyp A,; oder A, besitzen. Sie
werden, sofern sie nicht mehrjdhrig sind, vegetativ
vermehrt. Da allerdings keine Pflanze eine unbe-
grenzte Lebensdauer hat, miissen immer wieder neue
Elitepflanzen herangezogen werden.

Die prinzipielle Verwendbarkeit einer solchen Me-
thodik fiir das Gartenstiefmiitterchen konnte im Rah-
men der Vorliegenden Arbeit erwiesen werden. Im
Friihjahr eines ersten Jahres werden die phinotypisch
‘dem Zuchtziel entsprechenden Pflanzen ausgewdahlt
und selbstbestiubt. Nach dem Ernten einer gewissen
Samenmenge, ausreichend fiir die Anzucht einer ge-
niigend groBen Nachkommenschaft, werden diese
Pflanzen vegetativ vermehrt und im Gewichshaus
iiberwintert. Die Samen werden etwa zwei Wochen
nach der Ernte wieder ausgesit und ergeben im Friih-
jahr eines zweiten Jahres beziiglich eines bestimmten
Merkmales spaltende nnd nicht spaltende Nachkom-
menschaften von Einzelpflanzen. Die Mutterpflanzen-
klone werden dann zu Bestdubungsgruppen zusammen-
gestellt, aus denen phinotypisch einheitliche Zucht-
sorten hervorgehen miissen. Die Erhaltung der
Pflanzen iiber das erste Jahr .hinaus und ihre Ver-
mehrung konnte in eigenen Versuchen durch Teilung
in 3—s5 Teilpflanzen oder durch Stecklinge erreicht
werden. Vermehrung durch Stecklinge fithrt zu einer
groBeren Nachkommenschaft und sollte méglichst be-
vorzugt werden, wenn es auf grofie Zahlen ankommt.
Eine entsprechende Methodlk ist von CRANE beschrie-
ben worden.

KAPPERT {194T1) dlskutlerte im Zusammenhang mit
Empfehlungen fiir die sziichterische Bearbeitung des

Untersuchungen iiber die cytologischen und genetischen Verhaltnisse usw.
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autotetraploiden Cyclamen persicum auch die Be-
deutung einer kiinstlichen oder spontanen Halbierung
des Chromosomensatzes, wodurch alle durch Poly-
somie bedingten Zichtungsschwierigkeiten in Weg-
fall gebracht werden wiirden. Eine eventuell erforder:
lich werdende Riickpolyploidisierung nach erfolgter
Konstanzztichtung wiirde heute auf keine Schwierig-
keiten mehr stoBen. Theoretisch ist es durchaus mog-
lich, auch beim Gartenstiefmiitterchen so vorzugehen.
Der Auswertung dieser Methode stehen jedoch in der
Praxis groBle Schwierigkeiten entgegen. Die bei Cy-
clamen erfolgreiche Methodik zur Gewinnung Polyha-
ploider, durch Kreuzung von Tetraploiden mit Di-
ploiden und Riickkreuzung der F,; mit dem diploiden
Elter, scheidet z. B. fiir Stiefmiitterchen aus, -da fiir
die Durchfiithrung der Kreuzung auto-allo-oktoploid X
amphidiploid eine amphidiploide Kulturform nicht zur
Verfiigung steht. Grundsitzlich wiire es aber durchans
mdglich, solche kiinstlich abregulierten Polyploiden
auf andere Weise zu erhalten, wie z. B. durch Be-
strahlung des Pollens mit Rontgenstrahlen oder dgl.

Von besonderer Wichtigkeit fiir die Erreichung und
Erhaltung einer Einheitlichkeit des Sortencharakters
ist aber die Berticksichtigung der Befruchtungsver-
hiltnisse des Gartenstiefmiitterchens, iiber die schon
viel diskutiert wurde. Der Bliitenbau bei Vicla warde
von WITTROCK (1897), CLAUSEN (1922) und KRisTo®-
FERSON beschrieben, der bei V. tricolor maxima hort.
von WITTROCK (1895), KAPPERT (1937) und CRANE.
Danagh ist die Bliite so eingerichtet, da8 eine spontane
Selbstbestdubung verhindert wird (Herkogamie). Die
bei KAPPERT zitierten Ergebnisse einer Rundfrage
bei Ziichtern be] ahen alle das Vorkommen von Fremd-
befruchtung, im einzelnen gingen jedoch die Meinun-
gen weit auseinander. Auf Grund gewisser Unvoll-
kommenheiten der Schutzvorrichtungen gegen Selbst-
bestaubung und der Selbstfertilitit der Stiefmiitter-
chen kam KAPPERT (1937) zu dem SchluB, da V. #i-
color maxima zu den Selbstbefruchtern zu rechnen
sei, die eine gewisse Neigung zur Fremdbefruchtung
haben. Zur Verbesserung der Sortenreinheit und zur
Verhinderung‘ von Sortenbastardierungen schlug er
deshalb eine Isolierung der einzelnen Typen vonein-
ander vor.

Nach den Beobachtungen, die wihrend der vor-
liegenden- Arbeit gemacht wurden, scheint der ‘Grad
der Fremdbefruchtung jedoch hoher zu sein, als bisher
geglaubt wurde. Fremdbefruchtung als Regel wird
auf Grund folgender Befunde angenommen: 1. Unter
Gazekafigen isolierte Pflanzen brachten keinerlei spon-
tanen Ansatz. 2. In Pergamintiiten isolierte Bliiten
zeigten ein gleiches Ergebnis, obgleich sie der Luft-
bewegung ausgesetzt waren. 3. An Pflanzen im In-
sekten-isolierten Gew#chshaus wurde kein spontaner
Ansatz gefunden, obwohl die Pflanzen zur Ermog-
lichung einer Selbstbestdubung bewuBt geschiittelt
wurden; die gleichen Pflanzen setzten sofort an, so-
bald sie in ein nicht isoliertes Gewichshaus gebracht

-wurden. 4. Selbstfertile Pflanzen, die in geringer Zahl

in einen von niedrigen Gebduden an drei Seiten ge-
schlossenen Innenhof gebracht wurden und die nicht in
der Nachbarschaft anderer blithender Pflanzen stan-
den, so daB kein nennenswerter Insektenflug beobach-
tet werden konnte, brachten keinerlei spontanén An-
satz. Neben diesen direkten Hinweisen spricht das
Auftreten zahlreicher Anomalien in  kinstlichen
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Selbstungsnachkommenschaften gegen ein Vorkom-

men iiberwiegender Selbstbefruchtung, da in frei ab-
geblithten Bestinden &hnliche Verbildungen nicht
gefunden wurden. Zu solchen Anomalien gehodren
Pollensterilitat, Chlorophylldefekte in groferer Zahl,
die Reduktion von Bliitenorganen und die MiB3bildung
einzeélner Blitenblitter. Verwachsung der beiden
anteren Kelchblitter trat ebenfalls auf, so daB der
Sporn gezwungen wurde, in das Bliiteninnere hinein-
zuwachsen. Diese Beobachtungen neben dem Vor-
komimen zweifelsfreier Fremdbestdubung innerhalb
des Handelssortiments, sprechen gegen die Annahme
einer iiberwiegenden Selbstbestdubung. Der Grad der
Fremdbestdubung ist allerdings nach diesen Ergeb-
nissen noch nicht genau festlegbar; mit sortentypi-
schen Schwankungen muf iiberdies gerechnet werden.
Immerhin sollte der Nachweis hdufig vorkommender
Fremdbefruchtung geniigen, um eine Isolierung der
Samentrigerbestinde zu rechtfertigen. In Verbindung
mit der Anwendung einer den Besonderheiten der
tetrasomen Vererbung gerecht werdenden Ziichtungs-
methode wire es so durchaus moglich, samenechte
Stiefmiitterchensorten zu schaffen.

Zusammenfassung

Eine groBere Zahl von Sorten des Gartenstief-
miitterchens Violatricolor maximahort.(V. wittrockiana
Gawms) wurde cytologisch, ein Teil davon auch gene-
tisch untersucht. Entgegen den bisherigen Vermutun-
gen hatten alle Sorten einheitlich eine konstante Chro-
mosomenzahl von # = 24. Die Chromosomen sind in
hohem MaBe partiell heterochromatisch. In der
Diaknese von Pollenmutterzellen aus 44 Sorten fanden
sich 1—8 Quadrivalente. Die Meiosis verlduft in der
Regel normal. Vorzeitige Univalententeilung in der
Anaphase 1 ist jedoch nicht selten.

F,-Bastarde von V. tricolor maxima hort. einerseits
mit V. #ricolor L., V. arvensis MURR. und V. lutea HuDs.
andererseits wiesen in ihren Pollenmutterzellen gleich-
falls Tri- und Quadrivalente auf. Die Univalentenzahl
lag relativ niedrig. Kreuzungen des Gartenstiefmiitter-
chens mit V. cornuta L. gelangen bisher in keinem Falle.

Durch genetische Experimente konnte in 1T ver-
.schiedenen Selbstungs- und Kreuzungsnachkommen-
schaften fiir fiinf nicht gekoppelte Gene ein tetrasomi-
scher Erbgang erwiesen werden. Weitere vier Faktoren
wurden an Hand ihrer Genprodukte mit Hilfe papier-
chromatographischer Untersuchungen bestimmt. Von
den genannten neun Faktoren sind acht Bliitenfarb-
faktoren,

FuBend auf diesen Ergebnissen und denen anderer.

Autoren wird die Evolution des Gartenstiefmiitter-
chens und seine Genomkonstitution diskutiert. Es wird

als modifizierte V. lufea Hups. angesprochen mit der.

auto-allo-oktoploiden Genomstruktur AAAA BBBB.

Die aus der Tetrasomie sich ergebenden Probleme
filr die Ziichtung samenechter Stiefmiitterchensorten
werden erdrtert, und es werden Hinweise gegeben fiir
eine Verbesserung der Ziichtungsmethodik.

" Literatur

1. Avers, C. J.: Chromosome behaviour in fertile
triploid Asfer hybrids. Genetics 39, 117—126 (1954}, —
2. Bate-Smrzy, E.C. and R. G. Westari: Chromato-
graphic behaviour and chemical structure I. Some
naturally occurring phenolic substances, . Biochim. bio-
phys. acta 4. 427—440 (1930). — 3. BEnL, G.: Die
genetischen Grundlagen der Blitenfarben. Ztschr. Ver-

“logie polyploider

Worrcane Horn: Untersuchungen iiber die cytologischen und genetischen Verhiltnisse usw. Der Zuchter

erbungsl. 74, 242—320 (1038). — 4. BREMER, G,: A
cytological investigation of some species and species
hybrids of the genus Sacchavum. Genelica 5§, 98 —148
(1923). — 5. Brix, K.: Quantitative Untersuchungen an
chlorophylidefekten und normalen diploiden und tetra-
ploiden Pflanzen. Zichter 25, 246—252 (1955). — 6.
CrLaUSEN, J.: Studies on the collective species Viola
tricoloy L. I1. Bot. Tidskr. 37, 363—416 (1922). — 7.
CrausieN, J.: Increase of chromosome number in Viola
experimentally induced by crossing. Hereditas 5, 29 —32
(1924). — 8. Crausen, J.: Genetical and cytological
investigations on Viola tricolor L. and V. arvensis MURR.
Hereditas 8, 1—156 (1926).' — 9. CLAUSEN, J.: Chromo-
some number and the relationship of species in the genus
Viola. Ann. Botany 41, 677 —714 {1927). — 10. CLAUSEN,
J.: Inheritance of variegation and of black flower colour
in Viola t7icolor L. Hereditas 13, 342—356 (1930). — 11.
Cravsew, J.: Cytogenetic and taxonomic investigations
in Melanium violets. Hereditas 15, 219—308 (1931). —
12. CraNE, H. H.: Pansies and Violas. London/New York
1051. — 13. DarvinGTON, C. D.: Studies in Prunwus I1L
Journ. Genet. 22, 65—93 (1930). — 14. DARLINGTON,
C.D. and K. Maruer: The elements of genetics. 3 rd edit.
London/New York 1952. — 715. FEpERLEY, H.: Das
Verhalten der Chromosomen bei der Spermatogenese der
Schmetterlinge Pygaera anachoreta, curtula und pigra
sowie einiger ihrer Bastarde. Ztschr. Vererbungsl. g,
1—110 (1913). — 16. FormErGiry, P. G.: Studies in
Violas I. The cytology of a2 naturally occurring population
of hybrids between V. tricolor L. and V. lutea Hups.
Genetica 20, 156—186 (1938}, — 17. Gawms, H.: Vicla
in G, Hsc1: Illustrierte Flora von Mitteleuropa. Bd. 5.
586 —6%56, (1926). — 18. GILLES, A, and L. F. RanpowirH:
Reduction of quadrivalent frequency in -autotetraploid
maize during a period of 10 years. Amer. Journ. Bot. 38,
1217 (1951). — 19. GrUN, P.: Variations in the meijosis
of Afalfa. Amer. Journ. Bot. 38, 475—482 (1951). — zo.
Gavuvr, H.: Genomanalytische Untersuchungen bei
Triticum X Agropyrum intermedium unter Berucksichti-
gung von Secale ceveale X A. intermedium, Ztschr.
Vererbungsl. 85, 505—546 (1953). — 21. Horn, W.:
Cytologische und genetische Untersuchungen an dem
polyploiden Artbastard Viola tricolor maxima hort. Diss.
Berlin 1955. — 22. KarpperT, H.: Befruchtungsverhalt-
nisse der Stiefmiitterchen. Gartenbauwirtsch. 27, (1937).
— 23. Kappert, H.: Die Bedeutung der Polyploidie in
der Cyclamenziichtung. Zichter 13, 106 —114 {1941}. —
25. Karercuenko, G. D.: Polyploid hybrids of Rapha-
nus sativus X Brassica oleracea. Ztschr. Vererbungsl.
48, 1—85 (1928). — 26. KaTTERMANN, G.: Zur Cytologie
halmbehaarter Stamme aus Weizen-Roggen-Bastardie-
rungen. Ziichter 9, 196 —199 (1937). — 27. Kimara, IH.
und S. Marsumura: Weitere Untersuchungen iber die
pentaploiden T7iticum-Bastarde. XII. SchluBmitteilung.
Jap. Jour. Bot 11, 27—39 (1940). — 28. Kosrorr, D.:
Studies on polyploid plants XXI, Cytogenetic behaviour
of the alloploid hybrids Nicotiana glauca Gram. X N.
langsdorfii WeInm. and their evolutionary significance.
Journ. Genet. 37, 129—210 (1938). — 29. KRISTOFFER-
soN, K. B.: Crossing in Melanium violets Hereditas 4,
251—289 (1923). — 30. LEvaN, A.: Cytologische
Studien an Allium schoenoprasum. Hereditas 22, 1—126
{1936). — 31. LEvaN, A.: The sffect of chromosomal
variation in sugar beet. Hereditas 28, 345—399 (1942). —
32. Linverr, G.: Untersuchungen {iber die Cytologie
polyploider Pflanzen I. Chromosoma 3, 328 —356 (1948).
— 33. LixnerTt, G.: Untersuchungen iber die Cyto-
Pflanzen II. Chromosoma 3, 399
bis 417 (1949). — 34. LinNerT, G.: Die Struktur der
Pachytinchromosomen in Euchromatin und Hetero-
chromatin und ihre Auswirkung auf die Chiasmen-
Bildung bei Salia-Arten. Chromosoma 7, 9o--x28
(1955). — 35. MeyrMaN, O : Cytological studies in the
genus Ribes. Hereditas 11, 289-—356 (1928). — 36.
MUNTZzING, A.: Chromosome behaviour in some Nico-
tiana-Hybrids. Hereditas 20, 251—271 (1935 a). — 37.
MoxrzIinGg, A.: The evolutionary significance of auto-
ploidy. Hereditas 21, 263 —378 (1935b}). — 38. MUNTZING,
A.: The effects of chromosomal variation in Dagtylis.
Hereditas 23, 113—235 (1037). — 39- O’'Mara, J. G.:
Acetic acid methods for chromosome studies at prophase
and metaphase in meristems. Stain Technol. 23, zoT —204
(r948). — 40. Owczarzak, A.: A rapid method for



26, Band, Heft 7/8

pollengrain mounting. Stain Technol. 27, 249—251
(1952). — 41. RENNER, O.: Die 15-chromosomigen Mu-
tanten der Oenothera lamarckiana und ihrer Verwandten.
Zeitschr, Vererbungsl. 83, 1—25 (1949). — 42. ScEwa-
Nitz, F.: Genetik und Evolutionsforschung bei Pflanzen.
In G. HeserER: Die Evolution der Organismen. Stutt-
gart 1954. — 43. ScHLOSSER, L. A.: Zur Frage der Ge-
nomstabilisierung bei Heteroploiden. Biol. Zentralbl.
54, 436 (1934). — 44. Scorr-MoncrIEFF, R.: The gene-
tics and biochemistry of flower colour variation. Ergebn.
Enzymforsch. 8, 277—306 (1939). — 45. SEYFFERT,
W.: Uber die Wirkung von Bliitenfarbgenen bei Cycla-
men. Ztschr. Vererbungsl. 87, 311—334 (1955). — 46.
StesBINs, G.L.: Types of polyploids: Their classifi-
cation and significance. Adv. Genet. 1, 403—430 (1947).
— 47. Stuart, C.: A few notes on reproduction in hardy

Heinz Kriss u. Frirz Zacuow: Untersuchungen an kurzbehaarten und kleinsamigen Mutanten

207

plants by means of hybridising species and crossing
varieties. Journ. Roy. Hort. Soc. 24, 280—287 (1900). —
48. TAcxuorm: Cytologische Studien iiber die Gattung
Rosa. Acta hort. berg. 7, 97—381 (1922). — 49. Tiscu-
LER, G.: Angewandte Karyologie. Erganz. Bd. In: Hand-
buch der Pflanzenanatomie. Berlin 1954. — 50. WEBBER,
J. M.: Interspecific hybridisation fin  Nicofiana XI. The
cytology of the sesquidiploid hybrid between N. tabacum
and N. silvestris. Univ. Calif. Publ. Bot. 11, 319—354
(1930). — 51. WETTSTEIN, F. v. und J. STrRAUB: Experi-
mentelle Untersuchungen zum Artbildungsproblem III.
Weitere Beobachtungen an polyploiden Bryum-Sippen.
Ztschr. Vererbungsl. 8o, 271—280.(1942). — 52. WirT-
rRock, V.B.: Viola Studier II. Acta hort. berg. 2/7,
3—78 (1895). — 53. WirTrock, V. B.: Viola Studier I.
Acta hort. berg. 2/1, 1—142 (1897). —

(Aus der Forschungsstelle fiir Agrobiologie und Pflanzenziichtung Giilzow-Giistrow der Deutschen Akademie
) der Landwirtschaftswissenschaftten zu Berlin)

Ergebnisse von Untersuchungen an kurzbehaarten und kleinsamigen
Mutanten von Lupinus luteus

Von HEINZ KRESS und FRITZ ZACHOW
Mit. 1 Textabbildung

Im Jahre 1953 konnte iiber die Ergebnisse der Rént-
genbestrahlung bei der Giilzower Stilen Gelblupine
berichtet werden (KRrEss 1). Unter den aufgefundenen
Mutationen waren besonders zwei fiir die praktische
Ziichtung wertvolle Neubildungen, die kurzhaarigen
und die kleinsamigen Mutanten. Letztere schienen
mit ihrem durchschnittlichen Tausendkorngewicht
von nur 87 g als Ausgangsmaterial fiir die Ziichtung
einer kleinsamigen Griinfutterlupine geeignet, wih-
rend die kurzhaarige Mutante auf Grund ihrer kurzen
Behaarung der Hiilsen sowie der Stengel und Blitter
ein schnelleres Abtrocknen bei Tau und Regen ver-
sprach und somit besonders fiir den Kornerlupinen-
anbau im maritimen Klimagebiet von Bedeutung
sein konnte.

Schon 1950 wurden zwei #hnliche kurzbehaarte,
aber spontane Mutationen bei einer GroBauslese aus
verschiedenen frohwiichsigen Kreuzungsstimmen aus-
gelesen (KREss 2). Es soll daher in dieser Arbeit iiber
die Vererbung des Merkmals Kurzhaarigkeit, iiber
den Einfluf} der Behaarung auf die Kornqualitit so-
wie tiber die Nachkommenschaftspriifungen der klein-
samigen Mutanten berichtet werden.

1. Vererbung des Merkmals Kurzhaarigkeit

Mit der Auffindung der ersten kurzbehaarten
spontanen Mutanten 1950 und der kurzbehaarten
Mutante 1952 nach der Rontgenbestrahlung traten
damit in verschiedenem Ausgangsmaterial phino-
typisch gleiche Mutationen auf, im letzteren Fall
allerdings erst nach der Behandlung mit einem mu-
tationsausiosenden Mittel. Wir stellten uns daher die
Frage, ob in beiden Fillen dasselbe Gen mutierte
oder ob #dhnlich wie die Atkaloidarmut auch die Kurz-
haarigkeit durch verschiedene Gene ausgeldst werden
kann. Als Ursache fiir die Entstehung der kurzbe-
haarten Mutante in dem bestrahlten Material muBite
evtl. auch eine Fremdbestiubung in Betracht gezogen
werden, ging doch das Material aus frei abgebliihten
Einzelpflanzen hervor. Bei der Rezessivitit des
Merkmals , kurzhaarig* hitte diese Fremdbestinbung
schon 1950 erfolgt sein miissen, um in der X, 1952 in

Erscheinung zu treten. 1950 wurden zwar die ersten
zwei spontanen, kurzhaarigen Mutanten aufgefunden,
aber das Material stand ridumlich so weit entfernt,
daB diese Moglichkeit unwahrscheinlich war, wie auch
durch die Kreuzungsexperimente bestitigt wurde.

Fir die genetischen Untersuchungen des Merk-
mals , kurzhaarig* standen uns als Ausgangsmaterial
also zwei kurzbehaarte Stdmme zur Verfijgung, die
zundchst mit A und B bezeichnet werden sollen. Als
normal behaarte Form wurde die seit 1951 als Sorte
zugelassene Giilzower Siile Gelblupine ausgewdhlt.’

Die einzelnen Formen hatten folgende erbliche
Konstitution:

1. Stamm A —kurzhaarig, aus einer spontanen Mu-

tation hervorgegangen:
Alkaloidarm,  Genbezeichnung - dulcis
Platzfest, ) invulnerabilis
WeiBsamig, Y albus
Frohwiichsig, . celey
Kurzhaarig, . brevis

2. Stamm B —kurzhaarig, nach der Behandlung mit
Rontgenstrahlen aus der Giilzower Stilen Gelblupine
ausgelesen:

Alkaloidarm, Genbezeichnung duleis

Platzfest, ) invulnerabilss
Weilsamig, ), albus

Normal wiichsig, . Celer
Kurzhaarig, bis zur Klirung,

ob-es sich um gleiche oder ver-
schiedene Gene fiir kurzhaarig
handelt, soll es mit drevis, be-
zeichnet werden.

3. Giilzower SiiBe Gelblupine:

Alkaloidarm, Genbezeichnung  dulcis
Platzfest, ) snvulnerabilis
Weillsamig, " albus
Normal wiichsig, ' Celer
Normal behaart, ) Breuvis

Die Haarlingen der drei Ausgangsformen sind in
der Tabelle 1 enthalten:



