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Erblichkeitsverhiltnisse bei einer tetraploiden ,immerspaltenden Levkoje

Von WALTRAUD FIEDLER
Mit 1 Textabbildung

Das Problem der Vererbung der Bliitenfiillung bei
diploiden immerspaltenden Matthiola wurde 1937 von
KapperT durch den Nachweis gelést, daB der von
GoLDSCHMIDT (1913) und FROST (1915) vermutete
Letaleffekt des Einfachgens auf den Pollen durch
einen mit dem S-Faktor gekoppelten, selbstindigen
und austauschbaren gonischen Letalfaktor hervor-
gerufen wird. Durch die Funktionsuntiichtigkeit der
ihn enthaltenden ménnlichen Gonen miissen einfache
und gefiillte Pflanzen im Verhiltnis 1:1 entstehen,
wie sich aus den Keimzellenkombinationen:

@ (let S und +s) X & (+s)
ergibt. Infolge einer subvitalen Wirkung des Letal-
faktors auf die ihn enthaltenden Eizellen und Zygoten
kommt es jedoch in der Regel zu einer Verschiebung
des Verhiltnisses um einige Prozent zugunsten der
gefiillten. Auf Grund ihrer verschiedenen Austausch-
verhiltnisse wies KAPPERT im ganzen drei Letal-
faktoren mit unterschiedlicher subvitaler Wirkung
auch. auf Eizelle und Zygote nach, die zu Schwan-

kungen des Prozentsatzes gefiillter Pflanzen von 49%,

bis 58,4% zwischen den einzelnen Linien fiihrte. Die
subvitale Wirkung des Letalfaktors auf einfach
blithende Pflanzen kann auBerdem durch widrige
Kulturverhiltnisse verschdrft werden und dadurch
Nachkommenschaften mit 59,8% bis 789, gefiillten
entstehen lassen.

Von abweichenden Fiillungszahlen berichtete FrosT
(1927, 1928, 1931) bei trisomen ;immerspaltenden
Matthiola der Sorte ,Snowflake. Derartige durch
‘besonders lange und schmale Blitter ausgezeichnete
Pflanzen gaben bei Selbstung unter ihren zu etwa zwei
Drittel aus normalen Individuen bestehenden Nach-
‘kommen 86%, gefiillte Pflanzen, wihrend die trisomen
nur zu einem Viertel gefiillt blithten. Diese abwei-
chenden Spaltungsverhiltnisse fithrte FRoST auf eine
trisome Vererbung der Bliitenform mit Funktions-
fahigkeit des disomen Pollens, von dem auch der den
Letalfaktor fiihrende let S/+s-Pollen zur Befruchtung
- kommen sollte, zuriick. Zur Erklirung der gefundenen
Spaltungszahlen, die aus den Verdffentlichungen von
1928 und 1931 zusammengestellt worden sind, 146
normal einfach:918 normal gefiillt:376 trisom ein-
fach:126 trisom gefiillt, reichen aber diese nach seiner
Ansicht auch durch die Kreuzung normal x trisom
gestiitzten Annahmen nicht aus.

Die Ergebnisse der Riickkreuzungen, zusammengestellt
aus den genannten Verdffentlichungen, mit 271 normal
einfach auf 342 gefiillt und 58 trisom einfach auf 24
gefiillt, waren von Frost als 1 : 1 bzw. 3 :1 Verhiltnisse
gedeutet worden, wie sie bei Funktionsfihigkeit des

let S/ s und des - s/+4 s Pollens und bei Letalwirkung
der let S/let S/4 s Kombinationen zu erwarten wiren.
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Die bei trisomem Erbgang nach Selbstbestiubung
einer let S/-}-s/-}s Pflanze zu erwartenden Verhilt-
nisse, die bei zufilliger Kombination der trisomen Part-
nerchromosomen bei der Meiosis zur Entstehung von
2let S/4s und 1 +s/+s und 1 let S und 2 +s Keim-
zellen fithren miiBten, lieBen bei Funktionsunfihigkeit
der monosomen let S im Pollen und bei Ausfall der
tetrasomen Zygoten 11 einfach trisome auf 4 gefillt
trisome neben 2 einfach normalen und 4 gefiillt nor-
malen erwarten. Bei Letalitit der let S/let S/4-s Kom-
binationen reduzierte sich die Zah! der einfach trisomen
von II auf 9. Entsprechend diesen Verhiltnissen
wiren unter Berticksichtigung der verminderten Kon-~
kurrenzfihigkeit disomer Keimzellen und trisomer
Zygoten zu erwarten gewesen:

( trisom ’ normal
stattv 376 einf.: 126 gef. | 146 einf; 1918 gef.
entsprechend
d. Verhdltnis 9 P4 2 - 4
ideal | 347.5 1545 | 3547 17093

Der Gegensatz zwischen Befund und Erwartung ist
augenscheinlich, Frost versucht daher,-seine Selb-
stungsergebnisse mit dem Vorkommen nichtzufilliger
Paarung und selektiver Eliminierung sowie in manchen
Fillen mit starkem Austausch zu erkliren. Auf Grund
dieser Ergebnisse kann jedoch die trisome Vererbung
in bezug auf das S bzw. s Chromosom sowie der Nach-
weis eines funktionsfidhigen disomen Pollens, der ein
Chromosom mit Letalfaktor enthilt, nicht als mit
Sicherheit erwiesen anerkannt werden, noch dazy
BLAKESLEE an trisomer Datura (cit. nach KAPPERT
1953) nachweisen konnte, daB disome Pollen in Kon-
kurrenz mit normalen, monosomen Pollen nicht zur
Befruchtung kommen. ‘

Fir eine Funktionsfihigkeit von let S/-+s Pollen
sprechen aber Ergebnisse von DALBRO (I950), die in
der Nachkommenschaft von experimentell tetraploid
gemachten immerspaltenden Matthiola eine Auf-
spaltung von 83 einfach : 3 gefiillt beobachtete, woraus
sie auf eine Funktionstiichtigkeit disomer Pollen mit
einem Letalfaktor schloB.

In der vorliegenden  Arbeit wurde der Versuch
unternommen, iibérzeugende Beweise fiir eine der-
artige Annahme zu erbringen. Dabei ergab sich ferner
die Méglichkeit, Untersuchungen {iber die Beziehung

-zwischen Gendosis und Merkmalsausprigung bei den

Faktoren fiir Bliitenfiillung und Blattfarbe anzy-

stellen, die fiir den Chlorophylifaktor zur Aufstellung

einer Gendosiseffektkurve fithrten. AuBerdem wurde
die Austauschhaufigkeit zwischen den Genen S/s und
C/c unter tetraploiden Verhiltnissen festgestellt.-
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Material und Methodik

Als immerspaltendes diploides Ausgangsmaterial
wurde die Linie 707 verwendet, bei der es gelungen
war (KAPPERT 1940), in das s-Chromosom einen
rezessiven Chlorophyllfaktor fiir helle Laubblattfarbe
einzulagern, wihrend das S-Chromosom das Nor-
malallel fiir dunkle Blattfdrbung enthalt. Dieser
Griinfaktor hat als Markierungsgen fiir die Blitenform
Bedeutung erlangt, da er es ermdglicht, schon im
Keimlingsstadium dunkel einfache und hell gefiillte
Pflanzen zu unterscheiden. Die drei Gene, der Letal-
faktor let/--, der Faktor fiir die Bliitenform S/s und
der fiir die Blattfarbe C/c sind eng gekoppelt. Der
Austausch zwischen let S und + s betragt ungefihr
2% und der zwischen SC und sc 0,8% (KAPPERT
unverdtfentlicht). Die Aufspaltung der Nr.7o07 in
einfache und gefilllte bringt 52,579 homozygote
rezessive Pflanzen. Die Variabilitdt in bezug auf die
Fiillung dieser Linie ist gering und bleibt innerhalb
des Zufallsbereiches, wie ein Homogenitdtstest unter
86 Nachkommenschaften durch ein x? = 74,69 und
einen P-Wert von 80%, beweist. ‘

Aus diesem diploiden Ausgangsmaterial wurden
durch Colchicinbehandlung von Blattachselknospen
einfach blithender Pflanzen tetraploide Seitentriebe
und Nachkommen erhalten. ‘ :

" Die durchtreibenden Blattachselknospen einfach blii-
hender let SC/+ sc Pflanzen wurden fiinf Tage lang
unter Wattebduschen gehalten, die mit 0,1 bzw. o0,5%iger
Colchicinlosung getrankt waren. Nach Vorselektion aunf
Grund der Pollengré6Be konnte mit den Samen von
Trieben dreier Pflanzen weiter gearbeitet werden. Die
Chromosomenzah! der davon erhaltenen Pflanzen mufite
aber durch mikroskopische Untersuchungen fir jede

einzelneg Pflanze festgestellt werden, da mit einer Chi-
mirennatur der behandelten Sprosse zu rechnen war.

In den folgenden Generationen durchgefithrte Stich- -

proben lieBen keine Abregulationen der tetraploiden
Chromosomenzahl 2 # = 28 erkennen.

Die Kulturanspriiche der tetraploiden Matthiola
" erwiesen sich als von denen der diploiden stark ab-
weichend. Bei normaler Feldkultur mit Aussaat im
Februar, einmaligem Pikieren und dem Auspflanzen
im April war der Samenertrag ganz minimal, 24,8
Samen pro Pflanze, wihrend er bei den diploiden bei
ca. 1214 Samen pro Pflanze lag; ein groBer Teil der
Schoten war im Herbst noch griin und faulte, die
reifen Schoten waren nur wenig besetzt. Daf sich hier
weniger Sterilitdtserscheinungen sondern vorwiegend
verinderte Lebensanspriiche auf den Samenertrag
auswirken, bewies die Anzucht in einem Klimahaus
unter vollig verinderten Wachstumsbedingungen mit
30 bis 40 Grad Celsius bei groBter Lufttrockenheit
wihrend der Bliite- und Reifezeit. Der durchschnitt-
liche Ertrag pro Pflanze steigerte sich hier auf 462,8
Samen. In einem normalen kalten Gewédchshaus er-
hielt man dagegen nur durchschnittlich 86,2 Samen
pro Pflanze.

Eine mehrjahrige Kultur mit mehreren Samen-
‘ernten der tetraploiden Matthiola erwies sich als
moglich, diploide Pflanzen starben dagegen nach
einem Jahr ab.

Um ein moglichst umfangreiches Material bearbei-
“ten zu konnen, wurde die Zahl der gefiillt blithenden
mit Hilfe des Markierungsgens bereits in der Saat-
schale bestimmt.

Die durch das Markierungsgen (C = dunkelgriin,
¢ =.hellgriin) bedingten Farbunterschiede der Keim-
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pilanzen zeigten sich im Januar und Februar sehr deut-
lich, da die Bedingungen hierzu: Kurztag und niedrige
Temperaturen im kalten Gewichshaus -optimal erfiillt
waren. Im Marz und April erfolgte die Anzucht im
kalten Friithbeetkasten, durch Verdunklung wurde
Kurztagwirkung erzielt. Im Sommer erhielt man nur
dann klare Unterschiede zwischen den Farbtypen, wenn
die Aussaatschalen in einer Klimakammer standen bei
Kiinstlicher Belenchtung fiir die Dauer von acht Stunden
und bei einer Temperatur von etwa 12 Grad Celsius.

Die durch Auszdhlung der hellgriinen ermittelten
Spaltungsverhiltnisse erfordern aber eine Korrektur,

 denn aus den diploiden Linien ist bekannt, daB nach

Austausch zwischen S und C (KApPERT unverdifent-
licht) nur die gefiillten Neukombinationen entstehen,
wihrend die entsprechenden einfachen hellen in
Verbindung mit dem Letalfaktor nicht auftreten. Bei
den zur Bliitenbonitierung ausgepflanzten tetraploiden
Nachkommenschaften wurde das gleiche Phinomen
beobachtet. Der vermutliche Ursprung einer als hell-
griin und einfach blithend bonitierten Pflanze infolge
von doppeltem Austausch, wie KAPPERT 1937 fiir
diploides Materialfeststellte, muf nochgepriift werden.
Zur Durchftihrung der Korrektur wurde ein Teil des
in der C,- und Cs-Generation geernteten Samen-
materials (die mit Colchicin behandelten Seitentriebe
werden hier als C, bezeichnet) angebaut und zur
Bliitezeit ausgezihlt. - :

Die Blitentypen: einfach bzw. gefiillt sind bei den
tetraploiden ebenso wie bei den diploiden Pflanzen
markant verschieden und jederzeit gut zu erkennen.

Die Ergebnisse sind, nach den offensichtlich ver-
schiedenen Spaltungstypen geordnet, in Tab. 1 wieder-
gegeben,

Tabelle 1. Auftrveten von Austauschiypen.

| Gene- inf. inf. 1. £,
Spattungstys | S | ot | el | otk | b | S
Simplex C, 2530 1? 104 . | 1075 | 3710
Simplex C, 612 | — 27 208 | 937
Duplex ’ C, 5778 | —- 36 | 184 [ 5998

Indem man die Anzahl der dunkelgrimen gefiillten
Austauschpflanzen in Prozent der hellgriinen aus-
driickt, wird es méglich, aus dem Spaltungsverhiltnis
der dunkel- und hellgriinen auch die Zahl der einfachen
und gefiillten Pflanzen fiir die verschiedenen Spaltungs-
typen zu bestimmen. Beide Spaltungen, die beob-

achtete Spaltung nach der Farbe der Keimbldtter und

die berechnete in bezug auf die Bliitenform, sind in-
den diesbeziiglichen Tabellen nebeneinander an-
gefiihrt.

Ergebnisse
I. Das Verhaltnis einfach zu gefillt

Die durch die Colchicinbehandlung tetraploid ge-
wordenen Seitentriebe (C,-Generation) einer immer-
spaltenden Levkoje miissen von der Konstitution
let Sflet S/+ s/+'s sein. Bei AuBerachtlassen der
durch den let-Faktor méglicherweise bedingten Be-
sonderheiten gibe ein derartiger Duplex-Typ die im
nachstehenden Schema abgeleiteten Genotypenver-
hiltnisse:

Keimzellen l 188 458 l I8S
1SS 1S, | 45 1S,
4 Ss 4S; |16S,1 45,
Iss 1S, | 45,15
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Bei volliger Funktionsunfihigkeit aller minnlichen
Gonen mit Letalfaktor wiirde die C,-Generation
mindestens zu 1/6 aus gefiillten Typen bestehen und
bei Wirkung auch auf weibliche Gonen wiirde ihre
Zahl noch steigen. Umgekehrt wiirde bei Funktions-
fihigkeit aller Gonen die C,-Generation nur zu 1/36
aus gefiillten bestehen. Tatséchlich brachten die
drei Cy-Nachkommenschaften 229 einfache und 10
gefiillte Pflanzen; das ist ein Prozentsatz von 4,18
gefiillten. Danach ist aber die Funktionsfihigkeit
wenigstens der let S/ s-Pollen offensichtlich.

Eine Bestitigung erfihrt dieses Ergebnis durch die
gleichartigen Spaltungen von Duplex-Nachkommen-
schaften in der Cy- und der CjGeneration, die in
Tabelle 2 angefithrt worden sind. Mit einem durch-
schnittlichen Prozentsatz von 3,33 gefiillten entspre-
chen die erhaltenen Zahlen den bei Funktionsfihigkeit
der heteroallelen Pollen zu erwartenden Verhiltnissen.

Tabelle 2. Spaltungsverhilinisse einfach: gefiillt bet Duplex-Typen.
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-~ Tabelle 4. Nackkommenschaften von Triplex-Typen.

Generation No. Su " dunkel hell

Cy 53,707 DX 122 122 —
‘DT 300 299 T

G, 54,707 E 96 96 —

Q & 84 —

R 90 90 —

AC 77 77 —

GP 123 123 —

GD 134 134 —

FC 118 118 —

FR 129 129 —_—

KQ 106 106 —

LQ 106 106 —

MK 83 83 —

MP 107 107 -

MZ 73 73 —

fruchtung von let S/let S-Eizellen durch let S/ s-
Pollen hervorgeheni kénnen, in positivem' Sinne ent-
schieden. Tab. 4 zeigt einzelne
Nachkommenschaften der Tri-

Zahl der Spaltungsergebnisse Gefillte Homiogenitétst;zst lex-Genot en.
o | vommen- se- P | N e Nachkommenschatien P Beidem Zgl)tenen Auftretenvon
schaften dumiiel bell eint. gt . vl % rezessiven Merkmalstrigern in
C3 26 ‘13042 | 12673:369 | 12601 1441 3,38 159,39 l < 0,I Nachkommenschaften von Dll-
C, 146 16629 | 16171:458 | 16081:548 | 3,30 | 141,79 | 57,9 plex-Typen kénnte allerdings bei
: , einigen C,Familien das Nicht-
Sa. 172 29671 ] 28844:827 ‘ 28682:989 | 3,33 , [

Auch die Ergebnisse der Simplex-Spaltung in der
C;- und C,-Generation bestitigen die Annahme der
Funktionstiichtigkeit der heteroallelen Pollen. Bei
einem Ausfall der let S/-+s-Gonen im minnlichen
Geschlecht hitte ein let S/+- s/ s/-- s-Genotyp bei
Befruchtung der let S/+ s- und der + s/-s-Eizellen
ausschlieflich durch -+ s/-- s-Pollen einfache und
gefiillte in ungefdhr gleicher Zahl geben miissen,
wihrend, wie es aus Tab. 3 hervorgeht, angendhert ein
3: T Verhiltnis entsprechend dem Schema

Keimzellen ! 158 Is8
1Ss 1S, | IS/
I ss 15 | 1S,

erhalten wurde. Auf das Defizit an einfachen soll
spiter noch eingegangen werden.

Tabelle 3. Spaltungsverhilinisse einfach:gefillt bei Simplex-Typen.

spalten die Folge ihrer zu geringen
NachkommenschaftsgroBe sein. Um die diesem Typ
entsprechende Spaltung erkennen zu kénnen, ist bei
einer vorgegebenen Grenzwahrscheinlichkeit von 59%,
die erforderliche Nachkommenschaftsgréflie 8gl. Von
den untersuchten 15 Nachkommenschaften enthalten
aber 1o mehr als 8qg Individuen, ohne eine Spaltung zu
zeigen. Sie sind also mit einer Wahrscheinlichkeit von
mehr als 95%, als Triplex-Genotypen anzusprechen.

Das Auftreten einer hellen, d. h. gefiillten Ausnahme-
pflanze in der Triplex-Nachkommenschaft 53,707 DT
deutet auch nicht auf einen Duplex-Genotyp des
Elters. Dafiir wire die, Abweichung von den er-
warteten Zahlen 29o:10 statt der gefundenen 299:1
viel zu groB. Die Entstehung dieses Ausnahme-
typus ist vielmehr auf einen Chromatidenaustausch, der
aus SSSs-Genotypen auller normalen SS- und Ss- auch
' gelegentlich eine ss-Keimzelle
entstehen 14Bt, zuriickzufithren.

ZzIx\}ql ger Spaltungsergebnisse Gefilte H(z)w;-vlics)gzrelliﬁlt:rt;%t Die Vitalit?{t der TripleX—Zy-

g:?:rl koni‘]::ne.n- Sa. be%];ﬁl;s?e \})eifgl};ﬁst:e ‘iiﬂé%; Nachkommenschaften gOten> Q1e fil'el Letalfakt?ren en-t—
schaften dunke] : hell einf. : gof. e 2 | P% halten, ist jedoch geschwicht, wie

- es ein Vergleich der Anzahl von
8‘: ;g ,ffjg ‘I}ggiligi igiizggi Z%?g gg;z ggg Triplex- und Duplex-Nachkom-
_ : i ! A N menschaften in der Cy;~ und C,-

Sa. 54 8990 l 6573:2417 | 6343:2647 | 29,14 ‘ Generation beweist. . Die jeweili-

Die Méglichkeit der Funktionstiichtigkeit der Pollen
mit zwei Letalfaktoren bei den tetraploiden hitte bei
dem Ausfall der let S-Pollen in den diploiden Immer-
spaltern von vornherein nichts Wahrscheinliches.
Auch die Nachkommenschaftspriifungen von Einzel-
pflanzen der C,-Generation schlieBen mit dem Auf-
treten von nur 2 S;-Genotypen bei einer Anzahl von
26 S, und 16 S, eine Funktionsfihigkeit von let S/
let S-Pollen aus. . ;

Die Frage, ob die Samenanlagen mit let Sflet S
funktionstiichtig bleiben, wird durch das Auftreten
von nichtspaltenden S,-Genotypen innerhalb von
Duplex-Spaltungsgenerationen, die nur ans der Be-

gen Verhidltnisse von 2 S3:26 5,

1 Die Berechnung der notwendigen Nachkommen-
schaftsgroBe erfolgte nach der von KapperT (1953, S. 117)
angegebenen Formel:

a® log W

(@ -+ b)* " .
log P
dabei ist:
¥ die erforderliche Individuenzahl
w die Grenzwahrscheinlichkeit - fiir ein nur zu-
falliges Ausbleiben
a die relative Zahl der dominierenden Phaeno-

typen in einer Duplexspaltung
(@ + b} die Kombinationszahl der Duplexspaltung.

3%
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und 13 S4:146 S, diirfen auf Grund des Homogenitéts-
testes, der ein ¥2 von 0,034 und einen P-Wert von
859, ergibt, zu einem Gesamtmaterial von 1558;:172 S,
zusammengefalt werden. Bei einem Genotypen-
verhiltnis von 4 S;:17 S, (vergleiche das Schema S. 7
nach Ausschaltung der SS-Pollen) wiren aber 36 S;-
und 151 S,-Typen zu erwarten gewesen. Eine derartige
Abweichung zwischen Befund und Erwartung ist aber
nicht mehr zufillig, doch soll einstweilen dahin-
gestellt bleiben, ob die Differenz gegeniiber der Er-
wartung auf Ausfille im Embryonalstadium oder
auf solche im Laufe der weiteren Entwicklung zuriick-
zufithren ist.

II. Gendosiswirkungen

a) Anderung des Manifestationsgrades des S-Allels in
Simplex-Genotypen

Bei den tetraploiden Matthiola ist der Unterschied
zwischen den gefiillten und den einfachen Pflanzen
ebenso markant wie bei den diploiden. Gefiillt sind
nur Bliiten, die ausschlieBllich rezessive Fiillungsgene
enthalten, Pflanzen mit einem oder mehreren domi-
nanten Faktoren blithen einfach. Innerhalb der ein-
fachen zeigen sich aber Pflanzen mit Anomalien im
Bliitenbau. Diese betreffen:

1. eine Deformation der Antheren, von denen alle
oder einzelne statt vier nur die beiden inneren Pollen-
sicke und auch diese nur unvollstindig ausgebildet
zeigen; die Spitze der Antheren ist weil. Es kénnen
auch einzelne bis alle Antheren eine oder beide Theken
zu einer weiBen Fahne werden lassen, die die H5he der
Antheren nicht tiberschreitet.

2. die Ausbildung von 1—2 iberzdhligen Bliiten-
blittern, die mit einer Sterilitit des Androeceums
Hand in Hand geht.

Alle diese Abweichungen vom normalen Bliitenbau
koénnen im Verlauf der Bliite an ein und derselben
Pflanze auftreten. ' '

Nachkommenschaftspriifungen ergaben, daB es sich
bei allen Pflanzen mit Anomalien im Bliitenbau um
Simplex-Typen handelt; von 135 gepriiften Pflanzen
war nur eine vom Typ S,, eine Ausnahme, die auf einen
Trrtim bei der Aufnahme zuriickgefithrt wird. 198
Pflanzen mit normalen einfachen Bliiten erwiesen sich
alle als Duplex- und Triplex-Typen, so daB das Auf-
treten von ‘Anomalien der beschriebenen Art mit
Sicherheit auf einen Simplex-Typ schliefen 148t

Dem in dreifacher Dosis vorhandenen Fiillungsgen s
ist es also moglich geworden, sich zu manifestieren und
die Wirkung des dominierenden Einfachgens abzu-
schwichen.

Mit Hilfe der den Slmplex—Typ charakterisierenden
UnregelmaBigkeiten im Blitenbau ist es moglich
geworden, bei der Aufnahme von Nachkommen-
schaften nicht nur einfach und gefllt zu unter-
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Von den Simplex-Nachkommenschaften wurden 14
auf Bliitendeformationen getestet. Sie ergaben ein
Verhidltnis von 621 normal : 1238 unregelmiBig; ein
Homogenitatstest beweist, daBl die Ergebnisse aus
zwei Jahren vergleichbar sind mit y% = 1,656 und P
von 209, (siehe Tab. 5).

Tabelle 5. Spaltung in bezug auf Blitenanomalien bei
Simplex-Nachkommen.

Zahl der Nach- Bliitenbau
Jahr kommenschaften normal : anomal Summe
1954 2 118 267 385
1955 12 503 971 1474
Summe 14 621 1238 1859

Der Befund deutet auf ein 1:2 Verhiltnis der
S;- und S;-Genotypen bei Simplex—Nachkomrﬁen—
schaften.

Unter den Nachkommen von Duplex-Typen wurden
bei 13 Nummern die einfachen Pflanzen auf Ano-
malien im Bliitenbau untersucht. Die in Tabelle 6
zusammengestellten Ergebnisse aus den Versuchs-
jahren 1954/1955 lassen sich auf Grund des Homogeni-
titstestes mit einem y2% von 0,107.und einem P-Wert
von 749, vereinigen und ergeben ein Gesamtresultat
von 1956 normalen:934 anomalen Individuen.

Tabelle 6. Spaltung in bezug auf Blitenanomalien bei
Duplex-Nachkommen.

Zahl der Nach- Blitenbau
Jahr kommenschaften normal : anomal , Summe
1954 5 106 577 | 1773
1055 8 760 357 | 1117
Summe 1 13 \ 1956 934 \ 2890

Dieses Ergebnis ist nur dann als Verhdltnis der
S,- und Sg;-Genotypen zu den S, zu erkliren, wenn
man den durch subvitale Wirkung dreier Letalfak-
toren angenommenen Ausfall der Sy-Zygoten wiahrend
der Vegetationszeit in die Berechnung einbezieht, die
hier zu einer signifikanten Abweichung von dem er-
warteten Verhdltnis 21 normale auf 8 Individuen mit
Bliitenanomalien fiihrt.

Als Folge der UnregelmiBigkeiten im Bliitenbau,
welche die Antheren zum grofen Teil deformieren und
daher ihre Funktionstihigkeit beeintrachtigen, ist die
Tatsache zu erkliren, daB. Simplex-Typen einen
geringeren Samenansatz aufweisen als Duplex-Typern.
Gepriift wurden die unterschiedlichen Samenertrige
an Pflanzen, die an drei fiir die Samenproduktion
verschieden giinstigen Standorten kultiviert waren.
Wie in. Tab. 7 angefiihrt worden ist, zeigten sich in
allen Fillen die S;- den S,-Typen unterlegen, zweimal
sind die Differenzen mit P < 19, signifikant, nur

scheiden, sondern auch unter den einfachen Tabelle 7. Samenzahl von Stmplex- und Duplex-Typen.

die Simplex von den Duplex und Triplex zu Gonor | = L ; \ -

trennen. Zu diesem Zweck wurden groBere  Srdert | up | 7 7| &m | Dif|omp %

Nachkommenschaften im Freiland auf Bliiten- S o

anomalien unterstcht. Es zeigte sich aber, daB3 1g1iri1;15tig g ‘é‘;‘s‘ 2(7) 12";‘0 23,1 13,25 | 1,741 >5

hier die UnregelmiBigkeiten nicht immer so 2 ’ . -

einwandfrei wie im Gewichshaus zu erkennen giinstig S, | 67,4] 154 | 1,35

waren. AuBerdem war zur Zeit der Bearbeitung Sy | 944|237 | o80|2700| L57 1720 <ot

gegen Ende der Bliitezeit mit Ausféllen unter S -_—
- h unter den S,-Typen zu sebr 310,4| TI5 49,47

f:élhsgﬁ eventuell auch unter den yp Siinstig S; 35 n |4 256,6 | 70,89 | 3,21 | <I
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unter den ungiinstigen Bedingungen der Kultur im
freien Land 148t sich der Minderertrag statistisch nicht
sichern.

b) Die dosisabhingige Wirkung des Chlorophylifakiors

Bei einer diploiden Malthiola bewirkt der Chloro-
phyllfaktor in homozygot rezessiver Form unter
entsprechenden Anzuchtbedingungen (niedrige Tempe-
ratur oder Kurztag) eine hell- bis gelbgriine Blatt-
farbung, wihrend die Heterozygote dunkelgriine
Laubblitter hat.

Unter den vorliegenden tetraploiden Verhiltnissen
haben wir mit vier Genotypen zu rechnen. Der vier-
fach rezessiven Form stehen drei verschiedene
Heterozygote gegeniiber mit ein, zwei und drei domi-
nanten Griinfaktoren. Die Trennung des ersten Geno-
typs von den drei anderen bereitet keine Schwierig-
keiten, da die hellen Pflanzen deutlich von einer griinen
Gesamtheit zu unterscheiden sind. Die Aufnahmen
ergaben die eingangs angefiihrten Spaltungsverhilt-
nisse.

Innerhalb der griinen Gesamtheit sind jedoch unter-
schiedliche Farbintensititen festzustellen. Durch
Ausdehnung der Kurztagbehandlung bis zur Bildung
des ersten Laubblattpaares und Durchfithrung einer
gemiBigten Hungerkultur gelang es, zwei griine
Farbstufen verschiedener Intensitit zu unterscheiden,
von denen , mittelgriin den Genotyp mit einem
dominanten Allel reprisentiert, wihrend ,,dunkel-
grin” in Simplex-Nachkommenschaften den C,-Typ
darstellt und bei Duplex-Nachkommenschaften die
visuell nicht zu trennenden Genotypen C, und C,
umfaBt, wie die Nachkommenschaftsuntersuchungen
ergaben. Unter 198 als dunkelgriin bezeichneten
Pflanzen gab es nur zwel falsche vom Genotyp S;, das
sind 1,01%, Fehlbonitierungen. Bei den als mittelgriin
erfaBten Pflanzen waren fiinf von 162 nicht Simplex-
sondern Duplex-Typen, was einem Prozentsatz von
3,009 entspricht. Diese Prozentsitze sind so gering,
daBl sie die folgenden Spaltungsergebnisse nicht
entscheidend verdndern wiirden. Sje wurden deshalb
nicht beriicksichtigt.

Tabelle 8 bringt die Werte der Simplex-Nachkom-
menschaften aus zwei Jahren. Sie kénnen auf Grund
eines Homogenititstestes mit 2 = 1,16 und einem
P-Wert von 569, zu einer Gesamtheit von 2g6 dunkel-
griin:666 mittelgriin: 392 hellgriin zusammengefaBt
werden. Das Verhiltnis der dunkel- zu den mittel-
grinen Typen 148t sich ebenso wie die Ergebnisse bei
der Erfassung der Bliitenanomalien durch ein Ver-
héltnis von I S,-:2 S;-Genotypen unter den Simplex-
Nachkommen erkliren; die Abweichung der idealen
Aufspaltung von 320,7 dunkelgriin: 641,4 mittelgriin
kann mit einem y? = 2,85 und einem P-Wert von 9%,
als zufallsbedingt angesehen werden. Auf den gegen-
iiber einem erwarteten 3:1 Verhiltnis schon einmal
gefundenen UberschuB an Sy-Typen soll spiter ein-
gegangen werden.

Tabelle 8. Blattfarbenspaliung bei Simplex-Nachkommen.

Zahl der dunkel- mittel- hell-

Jahe N: asc;:]i{;}ﬁilen— griin’ gritn griin Summe
1953 ) 3 144 347 195 6386
1954 6 152 319 197 668
Summe 9 296 666 | 392 1354
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Die Aufspaltung der Nachkommenschaften von
Duplex-Typen geht aus der Tab.'g hervor. Ein
Homogenititstest mit den Ergebnissen der beiden
Jahre ergibt ein y* von 2,79 und einen P-Wert von
25%. Er gestattet die Zusammenfassung der Werte
zu dem Spaltungsverhiltnis 880 dunkelgriin : 357
mittelgriin : 41 hellgriin, deren Abweichung von der
idealen Verteilung von 894.,6 : 340,8 :42,6 (Erwar-
tung == 21 Cy und C;: 8 C; : 1 Cy) nicht signifikant ist.

Tabelle 9. Blattfarbenspaltung bei Duplex-Nachkommen.

Zahl dex dunkel- miti.el- hell-

Jahr Na;;];}i{;fr;rgen- griin griin griin Summe
1953 ] 3 703 296 36 1035
1054 | 2 177 61 5 243
Summe ‘ 5 ’ 880 357 ' 41 ‘ 1278

Um die Unterschiede der einzelnen Genotypen in
der Farbausprigung quantitativ erfassen und ver-
gleichen zu kénnen, wurden kolorimetrische Messungen
auf Grund des Chlorophyllgehaltes an Einzelpflanzen
vorgenommen, deren Genotyp in Nachkommen-
schaftspriifungen getestet werden konnte.

Zur Feststellung der Intensitit der Griinfdrbung ver-
schiedener Genotypen wurden kolorimetrische Messungen
durchgefithrt. Dazu wurden gleichgroBe Flidchen aus der
Blattspitze mit einem Korkbohrer ausgestanzt, mit sie-
dendem Wasser unter Zusatz von CaCO, gebritht und
im Mérser zerrieben, Durch Zusatz von 14 ccm Aceton
wurde eine Rohchlorophylllssung hergestellt, deren pro-
zentuale Absorption im Universal-Kolorimeter der Firma
Dr. Lange, Berlin, in Verbindung mit einem Multiflex-
Galvanometer der gleichen Firma gemessen wurde. Der
Absorptionswert galt als MaB fiir den Farbwert der ver-
schiedenen Genotypen.

Wie Tabelle 10 zeigt, liegt der Durchschnittswert
der prozentualen Absorption von C, bei 1,8, von C,;
bei 13,4, von C, bei 16,4 und von C; bei 17,4. Die
Ditferenzen zwischen den Genotypen Cq, C; und C, sind
mit einem P kleiner als 0,19, statistisch gesichert. Mit
steigender Zahl von Griinfaktoren erhalten wir also
hohere Absorptionswerte. Fiir den Typ C, liBt sich
feststellen, daB der Mittelwert zwar {iber dem des Typ
C, liegt, die Differenz zwischen beiden ist jedoch nicht
signifikant, da die Variabilitit des Genotyps Cj, der

nur mit 13 Individuen vertreten ist, zu groB ist.

Tabelle 10, Kolovimetrische Messungen an Einzelpflanzen.

Geno- Farbwert . o
teyn; " f 5 im Diff. my, 13 Py,

A 13 | 17,4 | 0,74
1,0 | 0,80 1,25 19,3

Cy 304 | 16,4 | 0,30
3,0 1 0,56 | 5,36 | <{o,I

G 29 | 13,4 | 0,47
11,6 | 0,52 | 22;31 | <{0,I

C, 13 1,8 | 0,21

Die Annahme einer Zunahme des Farbwertes auch
noch im C3-Typ wird aber durch die in Tab. 11 dar-
gestellten Versuche gestiitzt. Statt Einzelpflanzen mit
nur geringer Blattmasse zu verwenden, wurde hier
groBeres Material aus den Klassen entnommen, und
zwar wurde von je 1o Pflanzen eine gleichgroBe Blatt-
fliche mit dem Korkbohrer ausgestanzt. Es sollte
festgestellt werden, ob der Farbwert der dunkelgriinen
Klasse der Duplex-Nachkommenschaften, die aus
Cy- und C;-Typen bestehen, gegeniiber der nur C,-
Typen enthaltenden dunklen Gruppe einer Simplex-
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Nachkommenschaft einen Unterschied zeigt. Die
Ergebnisse dieser Untersuchungen gibt die Tab. 11
wieder. Ein direkter Vergleich der dunkelgriinen
Klasse aus den Duplex-Nachkommen mit denen aus
Simplex ist hier allerdings nicht mdglich, da durch
Einwirkung irgendwelcher duBerer oder innerer Fak-
toren die Wirkung eines C-Faktors in den tetraploiden
Simplex- und Duplex-Nachkommenschaften verschie-

WaLTrAUD FIrEDLER:

Der Zichter

Es 148t sich also aus dem Vergleich von diploiden
und tetraploiden Farbwerten feststellen, daB die
Kombination von einem dominanten und einem
rezessiven Griinfaktor, wie sie bei diploid vorliegt, der
tetraploiden Kombination von zwei dominanten und
zwel rezessiven Faktoren entspricht, wihrend das
Zusammenwirken von einem dominanten und drei
rezessiven Faktoren

den sein kénnte. Es lassen sich daher nur die Unter- im Simplex-Typ zu ig_
schiede zwischen den dunkelgriinen und mittelgriinen  einer helleren Blatt-
Nachkommen aus Duplex und aus Simplex mit ein- firbung fithrt. 77 F zL‘/
76
Tabelle 11. Kolorimetrische Klassenunievsuchungen; Favbwevie, 75 /
- — >
J Duplex-Nachkomsmenschaften. | Simplex-Nachkommenschaften Nach1$§§§;§ch aften . § 73 j
[ Gut | ¢ | G & | & | & G | G Y
S 7 /
S
14 TV, | 1355 |TI05 | 37,4 | 983 | 819 | 32,0 11305 | 41,5 A
I .La.u'b— 123,0 86,9 — 113,0 63,0 27,1 102,6 24,5 \g 9
blattpaar | 1668 | 1100 | 33,4 | 1453 | 109,8 | 350 |I37.5 | 32,1 N wE
p 112,0 80,0 | 34,2 98,0 84,5 | 30,2 | 114,0 | 3L,3 '»Ea U
- 89
E7 139,3 | 96,9 | 350 ¥13,7 | 848 | 3L,I |I23.4 | 32,4 5{
:Em 13,0 7,86 | 1,22 | 1I,I2 9,61 | 1,65 9,03 | 3,49 g
27 Ty, | 1330 [1280 [ 557 |115o | 933 | 503 | 1280 | 410 %x
2 ELau:b_ 157,0 I115,0 - I13,0 9L,5 57:5 135,0 58:0 g
biattoaar | 159:0 | 1250 | 46,0 1133,0 | II50 | 47,0 |I30,0 | 44,0 & G 4 [
P 158,0 | 120,0 | 650 |129,0 |II0,0 | 53,2 |I40,0 | 40,5 Genofypen =
F  |1568 [1220 | 556 |T215 |T047 | 520 |133.3 | 459 ccistshon Gevoypen, dampeselt e Kubisch
Funktion:
j:m I,32 2386 { 5!48 5;56 7:16 2,23 2:69 4:11 " v ; r;.,802 + 18,242% — 7,712x% + 1,123 X5

andeér vergleichen. Fiir diese Differenz wurde nun tat-
sichlich bei den Duplex-Nachkommen der griBere
Wert erhalten und zwar sowohl im ersten wie im
zweiten Laubblattpaar, wie dies eine Gegeniiber-
stellung zeigt:

bei Duplex- | bei Simplex- | _.
Nachkommen | Nachkomumen | Dif
I. Blattpaar: !
dunkelgr. /mittelgr. 42,4 28,9 13,5
I1. Blattpaar: »
dunkelgr. /mittelgr. 34,8 16,8 | 18,0

Danach kénnte es also scheinen, daB die Gruppe
der dunkelgriinen Pflanzen einer Duplex-Nachkommen-
schaft infolge der Anwesenheit von Cs;-Typen im
Durchschnitt chlorophyllreicher sei als die der Cg-
freien Simplex-Nachkommenschaften. Einen schliissi-
gen Beweis kénnen die Ergebnisse aber noch nicht er-
bringen, da, abgesehen von den starken Schwankun-
gen 'aller; Werte, eine verschiedene Reaktion von Cy-
und C,-Genotypen auf die unbekannten Faktoren,
dieyden Chlorophyllgehalt beeinflussen, durchaus mog-
lich wire.

Beachtenswert ist das Verhalten der diploiden
Klassen. Die Ci-Klassen aus diploid verhalten sich
ebenso wie die C, aus tetraploid in beiden Laubblatt-
paaren. Die diploiden C,-Typen sind mit P-Werten
von 2,40 und 1,13% signifikant dunkler als der
Durchschnitt der tetraploiden Cy; sie sind aber nicht
zu trennen von den tetraploiden Cy,Typen. Die
Differenz zwischen dem diploiden C,-Typ und dem
tetraploiden C,-Typ liegt bei beiden Laubblattpaaren
mit P = 50,9% und P = 10,7%, innerhalb des Zu-
fallshereiches. Die prozentuale Absorption der C; -~
C,-Klasse des zweiten Laubblattpaares ist jedoch mit
einem P-Wert kleiner als 0,1%, signifikant stidrker als
die der diploiden C;-Klasse.

Auf Grund der in Tab. 10 angefiihrten Werte fiir
die einzelnen Genotypen ist es moglich, eine Gendosis-
effektkurve aufzustellen; denn die Werte der Tabelle
zeigen, dafl mit zunehmender Genzahl (x) eine Zu-
nahme der Farbintensitit (y) verbunden ist. y ist
also eine Funktion von x. Nach dem bei YULE and
KENDALL (1953, S.340—305)1 beschriebenen Ver-
fahren der Kurvenanpassung mit Hilfe der Methode
der kleinsten Quadrate entspricht die kubische Funk-
tion am besten den gefundenen Werten. Die nach ihr
berechnete Kurve fiir die Genwirkung ist in Figur 1
dargestellt worden.

III. Die Austauschverhiltnisse zwischen den
Faktoren S und C bei den tetraploiden Typen

Auf Grund der in Tab. 1 angefiibrien Werte ist
es moglich, die Hohe des Austausches zwischen den
Faktoren S/s und C/c festzustellen. Da bei Maithiola
wegen der Sterilitdt der homozygot Rezessiven keine
Riickkreuzung durchgefilirt werden kann, muf mit
Selbstungsnachkommenschaften gearbeitet werden.
Die Berechnung erfolgt wegen des Ausfalls der einfach
blithenden Neukombinationsklasse und der zu er-
wartenden Dezimierung der einfachen durch die
Wirkung des Letalfaktors nur innerhalb der gefiillten,
eine Methode, wie sie KAPPERT 1937 bei diploiden
immerspaltenden Maithiola schon anwandte.

Fiir Simplex-Typen entspricht die Gametenauf-
stellung zur Berechnung des Austausches nach Selb-
stung der einer diploiden F,-Generation (nach DEWIN-
ToN und HALDANE 1931), in p Fillen werden Neu-
kombinationsgameten Sc/sc und sC/sc gebildet, wih-
rend die urspriinglichen Kombinationen SC[sc und
sc/sc mit der Hiufigkeit 1—p auftreten. Wie aus
Schema 1 ersichtlich, treten die dunkel-gefiillten
Austauschpflanzen mit der Haufigkeit 2p—p? auf,
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Schema. 1. Austausch beim Simplex-Typ SClsc[sc/sc.

I—p p P I—D
SC/sc Sc/sc sC/sc sc/sc
I—p
SC/sc
D
Sc/sc
sCsc P p—p*
cojo p—p? | (1—p)

und die Zahl aller gefiillten, die sich aus den homozygot
Rezessiven mit (1 —p)? und den dunkel-gefiillten
Neukombinationen zusammensetzt, betrigt 1. Setzt
man erstere in Beziehung zur Anzahl aller gefiillten,
so lafit sich der Wert fiir p aus der Gleichung
2p — p? _ dunkel — gefiillt
I gesamtgefiillt

berechnen. Dabei soll angenommen werden, daf3 der
Austausch im weiblichen und mannlichen Geschlecht
gleichgrof3 ist. Das erscheint vertretbar, da DE
WinToN und HALDANE 1931 zeigten, daB selbst groBe
Differenzen bei diploiden Primula sinensis bei auto-
tetraploiden Pflanzen nicht mehr bedeutend waren.

Die Ergebnisse aus den Berechnungen sind in
Tab. 12 angefithrt. Fiir die C,-Generation wurde
ein Austausch von 4,519, erhalten und fiir die C,-
Generation ein Wert von 4,24%. Die Differenz zwi-
schen den beiden Werten liegt im Rahmen zufilliger
Schwankungen, wie ein Homogenititstest mit den
Verhaltnissen von dunkel-gefiillt : hell-gefillt in den
beiden Generationen zeigt: y%=0,0845 und P=77%,.

Tabelle 12. Austausch bei Simplex- und Duplex-Typen.

Gene- dunkel- hell- gesamt- Austansch

ration gefillt | gefiillt gefillt in 9, Genotyp

C, 104 l 1075 1179 4,513 .

C 27 | 208 325 | 4244 | Si0PleX
Summe 131 [ 1373 1504 4,45

C; 36 | 184 220 l 4,37 Duplex

Die Berechnung des Austausches bei Duplex erfolgt
ebenso wie bei Simplex nur auf Grund der Zahl der
gefiillten Pflanzen. Aus der Gametenaufstellung nach
DEe WintoN und HALDANE (1931) fiir zwei gekoppelte
Faktoren des Duplex-Typ
(r —2p + pY)SC/SC : (2p — 2p?) SC/Sc : p2Sc/Sc :
(4 — 4p + 2p?) SC/sc : 2p®Sc/sC : (2p — 2p?) SC/sC :
(2p — 2p? Scfsc : p2C/sC : (2p — 2p¥)sCfsc :

(T —2p + pYscfsc
ergibt sich fiir die dunkel-gefiillten Austauschpflanzen
eine Haufigkeit von 2p(2—3p + 2p? — 0,5 p?). Setzt
man diese in Beziehung zu der Zahl aller gefiillten, so
erhélt man aus der Gleichung
2P (2 ~—3p + 2p?— o,5p?%) __ dunkel-gefiillt
I " gesamtgefiillt
den Wert fiir p. Das Ergebnis von 4,37% (siehe
Tab. 12) zeigt eine gute Ubereinstimmung mit den fiir
Simplex gefundenen Werten, obwohl die Zahl der
Neukombinationen: 36 von 220 — 16,36% in den
Duplex-Spaltungen fast doppelt so hoch wird wie
in den Simplex-Nachkommenschaften (131:1504

= 8,71%).
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Fur die ausgefallenen hell-einfachen Austausch-
pflanzen lige die zu erwartende Hiufigkeit bei
Simplex in gleicher Hohe wie die gefundene Austausch-
klasse, bei Duplex liegt sie wegen der Letalitit der
Pollen mit zwei Letalfaktoren etwas niedriger, und
zwar bei 2p (2 —3,5p + 2 p?— 0,5 p?).

Die eine hell-einfache Pflanze aus den Simplex-
Nachkommenschaften muf durch Nachkommen-
schaftsuntersuchungen gepriift werden, ob sie den
Letalfaktor enthalt oder ob es sich, wie KAPPERT 1937
fiir diploide Matthiola angibt, um eine Pflanze aus
doppeltem Austausch handelt, die den Letalfaktor
verloren hat und die die Konstitution ~+ Sc/+ sc/
- sc/-+ sc besitzen miiBte.

Diskussion

a) Die Wirkung des Letalfaktors auf die
Spaltungsverhiltnisse

Die bisher erhaltenen Versuchsergebnisse ent-
sprechen im allgemeinen den Verhiltnissen, wie sie
unter der Annahme der Funktionsfihigkeit von
let 5S/+ s-Pollen zu erwarten sind. Daraus wire zu ent-
nehmen, daB der in seiner Wirkung auf das minnliche
Geschlecht begrenzte gonische Letalfaktor, dessen
Wirkung in einfacher und zweifacher Dosis bei Pollen

- diploider bzw. tetraploider Pflanzen absolut letal ist,

durch die Anwesenheit des Normalallels wirkungslos
wird. Es scheint sich also um einen rezessiven Letal-
effekt zu handeln, dessen Ursache in einer Defizienz
liegen konnte, wie KAPPERT (1937) annimmt.

Auffallend an dem Versuchsmaterial ist die sowohl
bei Duplex- wie Simplex-Typen beobachtete Inhomo-
genitdt, das Defizit an Triplex-Typen und der Uber-
schuf an rezessiven Pflanzen bei den Simplex-Typen.
Diese drei Punkte sollen im folgenden besprochen
werden. :

Das Zuviel an homozygot rezessiven Genotypen bei
tetraploiden Individuen kann seine Ursache in einer
zuféilligen Verteilung der Chromatiden haben. Das
wiirde bei Simplex-Nachkommenschaften statt einer
Anzahl von 259, gefiillten dann 28,70%, gefiillte und
bei Ausfall der Pollen mit zwei Letalfaktoren sogar eine
Anzahl von 29,76%, gefiillten erwarten lassen, was dem
Befund von 29,44%, sehr gut entspriche.

Die rein theoretische Annahme der zufilligen Ver-
teilung der acht Chromatiden von HALDANE (1930)
versucht MATHER (1935) auf Grund des cytologischen
Verhaltens solcher Organismen zu erkliren, und zwar
auf Grund von double-reduction, das ist Austausch
und genetische non-disjunction? in der ersten meioti-
schen Teilung, so dafBl letztlich zwei Allele, die vom
gleichen Chromosom stammen, in einer Gamete er-
scheinen. Diese ,,double-reduction‘* ist abhangig von
der genetischen Entfernung des Locus vom Centromer
und von der Haufigkeit der non-disjunction und fiithrt
daher zu einem bestimmten Grad der Chromatiden-
spaltung. Da dieses Verhalten aber von den Besonder-
heiten der betreffenden Chromosomen abhingt,
miilte angenommen werden, daB zumindest im Sim-
plex- und im Triplex-Typ die gleiche Haufigkeit der
Chromatidenspaltung festzustellen wire, wihrend bei
Duplex (nach MATHER 1936) die Erscheinung des

1 Marner bezeichnet als genetische non-disjunction
die Tatsache, daB8 Chromosomen, die Austausch gezeigt
haben, zum gleichen Pol wandern.
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Partnerwechsels ein im Verhiiltnis gréBeres An-
wachsen des Rezessiveniiberschusses bedingen sollte.
Diese Forderungen werden von den vorliegenden
Spaltungsverhidltnissen bei tetraploiden Matthiola
nicht erfifllt. Bei der Voraussetzung von véllig zu-
filliger Verteilung der Chromatiden, wie sie zur Er-
klirung der Verhiltnisse bei Simplex nétig wire,
ergibt sich fiir Duplex eine Erwartung von 4,59%
gefiillter Pflanzen unter der Voraussetzung der Funk-
tionstiichtigkeit aller Gonen und eine Erwartung von
5,84% unter Annahme des Ausfalls der Pollen mit
zwei Letalfaktoren. Der Befund von 3,339, entspricht
diesen Erwartungen aber in keiner Weise. Bei den
Triplex ist das Auftreten von einer ausnahmegefiillten
Pflanze unter 15 Nachkommenschaften mit einer Ge-
samtzahl von 1744 einfachen ein seltenes Ereignis und
spricht durchaus gegen eine vollig zufillige Verteilung
der Chromatiden. Es erscheint also die Annahme be-
rechtigt, daB den bei tetraploiden ,,immerspaltenden‘’
Maithiola beobachteten Spaltungsverhiltnissen eine
Chromosomenspaltung zugrunde liegt, und nur aus-
nahmsweise Chromatidenspaltung auftritt.

Eine Erkliarung des Uberschusses an gefiillten und
damit des Defizits an einfachen bei Simplex-Nach-
kommenschaften wire nun durch die Annahme einer
subvitalen Wirkung des Letalfaktors in heteroallelen

Gameten in Abbingigkeit vom genetischen Milieu -

mdoglich. Diese mufi sich dann in Duplex-Typen, bei
denen sich ein Ausfall der Gonen let/+ nicht sta-
tistisch nachweisen 1483t, anders duBern als bei Sim-
plex-Typen. Wihrend im Duplex-Typ zwei rezessiven
ss-Faktoren zwei dominante SS-Allele gegeniiberstehen
und eine vollstindige Dominanz bedingen, ist im
Simplex-Typ das Verhiltnis der Allele zugunsten der
Rezessiven verschoben. Diese kommen bei dreifacher
Anzahl zu einer deutlich erkennbaren Wirkung, so
daB das einzelne Einfachgen nur noch unvollstindig
dominiert. Die Wirkung des rezessiven Genss, die
nach KAPPERT (1955) primir in der Unterdriickung
der generativen Bliitenorgane besteht und sekundér
dann zur Bliitenfiillung fiihrt, duBert sich im Simplex-
Typ in den auf S. 196 beschriebenen Anomalien im
Bliitenbau, die successive zu Sterilitat ftthren. Unter
diesen der Entwicklung der Gonen offenbar abtrig-
lichen Verhiltnissen wiire es moglich, daB die subvitale
Wirkung des Faktors let auf die ihn enthaltenden
Gonen zur Auswirkung kommt, so daB das Defizit an
einfachen in Simplex-Nachkommenschaften auf einer
verminderten Funktionstiichtigkeit der weiblichen und
minnlichen Gonen mit Letalfaktor gegeniiber den
theoretisch in gleicher Anzahl erwarteten ohne Letal-
faktor beruhen wiirde. Unter Annahme eines Ver-
lustes von 159, auf beiden Seiten wiirde sich die
theoretische Erwartung von 2,42 einfach:1 gefiillt
ergeben, die der beobachteten Spaltung der Simplex-
typen von 6343:2647 (Tab. 3) mit einem P-Wert von
0,68 entspricht. Auch das beobachtete Verhiltnis von
S,-:S;-Genotypen lige im Bereich dieser Erwartung.
Die Hohe des Verlustes entspricht groBenmiBig dem
Ausfall der einfachen bei diploiden Immerspaltern,
wenn man das von JOHNSON (1954) als Durchschnitt
angegebene Verhdltnis von 46 einfach:54 gefiillt
(= 0,852:1) zu Grunde legt. Ein Ausfall von weib-
lichen Gonen mit Letalfaktor laBt sich auch bei
diploiden Pflanzen nach FErgebnissen von KAPPERT
1951) aus der Zahl der unentwickelten Samenanlagen
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der let S/4-s gegeniiber +S/+4s Genotypen wahr-
scheinlich machen, so daB die subvitale Wirkung des
Letalfaktors auf die Gameten bei diploiden und tetra-
ploiden Pflanzen etwa gleichgroB zu sein scheint.
Auch tiber die Abhingigkeit der Wirkung des Letal-
faktors von der iibrigen genetischen Konstitution
liegen diploide Parallelen vor in dem Nichtauftreten
von Austauschtypen, die neben dem Letalfaktor
andere rezessive Faktoren, wie die gelbe Bliitenfarbe,
enthalten (KAPPERT 1940).

Das Auftreten von zu wenig Triplex-Nachkommen-
schaften ist sehr wahrscheinlich ebenfalls durch sub-
vitale Wirkung des Letalfaktors, und zwar auf die
ihn dreimal enthaltende Zygote zu erkliren. Da aber
auf Grund von Auszdhlungen bei Keimpflanzen aus
Duplex-Nachkommenschaften noch nicht auf einen
Ausfall von Triplex-Genotypen zu schlieBen ist, ist
anzunehmen, daf3 diese erst im Laufe einer spiteren
Entwicklung zu Grunde gehen. Typen, in denen der
Faktor nur zweimal und einmal vorhanden ist, schei-
nen durch die gleichgroBe bzw. groBere Anzahl der
Normalallele vor dem EinfluB des Letalfaktors ge-
schittzt zu sein.

Die subvitale Wirkung des gonischen Letalfaktors
auf die diploiden Heterozygoten ist mehrfacher Art.
Bei Vergleichen von einfachen Pflanzen mit und ohne
Letalfaktor zeigte sich,.daB erstere eine verringerte
Schotenlinge aufweisen (KAPPERT 1937) und ihr
Samenertrag beachtlich reduziert ist (JoHNSON 1954).
Ferner konnte KAPPERT (195I) nachweisen, dafl die
Keimblitter von Genotypen mit Letalfaktor kleiner
und leichter sind als die ohne Letalfaktor.

Als Folge von Austauschvorgingen zwischen den
Bliitenformallelen und dem Letalfaktor kann sehr
wahrscheinlich die Inhomogenitit! innerhalb der
Simplex- und Duplex-Nachkommenschaften der Cg-
und C,Generationen (siche Tab. 2 und 3) erklirt
werden, die bei einer guten Ubereinstimmung der
Gesamtergebnisse mit den erwarteten Spaltungszahlen
ganz augenfillig ist. Durch einen Austausch zwischen
den Faktoren Sflet und s/-- miiBten nimlich Geno-
typen entstehen, die abweichende Spaltungsverhalt-
nisse in ihren Nachkommenschaften geben wiirden,
wie die Schemata 2—4 fiir die hiufigsten Typen er-
kennen lassen. So kénnen unter den Duplex-Typen

" gewisse Spaltungen auf der Grundlage eines Verhalt-

Schema 2. Austauschiyp let Sjlet S|let s{+ s.

I rlet Sflet S ’ 2let Sflet s 21etS/ +s| rlets/+s
1 let S/let S — — 25, 15,
2 let S/let s — — 45, 2 S
2 let S/+4s — — 45, 2 S,
1let s/+4s — — 2S5, 15,

== 17 einfach:1 gefiillt
Schema 3. Austauschtyp let S|+S[—+s/+s.

l zlet $/+ S 21etS/+ s )2+S/+s 1+s/+s
1let S/+S 15, 2 Sg 2 S, 185,
2 let S/+s 2 S, 45, 45, 25
2 +85/+s 2 S 45, 45, 25
1 +s/+s 15, 25 25 15,

= 35 einfach:x gefiillt

1 Die Homogenititsteste wurden nach der BranpT-
SnepeEcor-Formel (Fisuer 1950) durchgefiihrt.
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nisses von 17:1 und 35:1 erklirt werden, die jetzt
als starke Abweicher das Material inhomogen machen.

Ahnliches gilt fiir Simplex-Typen. Neben der
Grundannahme einer 3:1 Spaltung sind Austausch-
typen zu erwarten, die Ausnahmespaltungen von
21:9 = 2,3:I erkliren kénnen. Ein zweiter Austausch-
typ, der keinen Letalfaktor enthielte +S/-+s/-+s/+s,
wiirde wieder ein 3:1 Verhiltnis ergeben.

Schema 4. Austauschtyp let Sllet s[+s[+-s.

’ 1let Sflets 2letS/ + s [zlets/-i—s 1+s/+s
1 let S/let s — 28, 25 1S,
2let S/+s — 4 S, 45 25,
2let s/+s — 45 435y | 25,
1 Js/+s — 2z S, 28, 15,
= 21 einfach:g gefiillt
(= 233, r )

Die Austauschhiufigkeit zwischen S und let ist
wegen der geringen Zahl der Nachkommenschaften
jedoch mnicht zu ermitteln, so daB es bisher nicht
moglich ist, die Grenzen zwischen abweichenden und
normalen Spaltungsverhiltnissen zn bestimmen.

b) Die Beziehung zwischen Genzahl und
Merkmalsausprigung

Von dem Vererbungsmodus bei diploiden Individuen
ist bekannt, daB die vollstindige Wirkung dominanter
Allele entweder schon in einfacher Dosis in der He-
terozygote oder erst in zweifacher Dosis in der Homo-
zygote zum Ausdruck kommt. Man unterscheidet da-
nach dominanten und intermedifiren Erbgang, bei
welchem aber die Heterozygote nicht immer eine
genaue Mittelstellung zwischen den beiden Homo-
zygoten einzunehmen braucht.

Diese Abhéngigkeit der Merkmalsausprigung von
der Zahl der dominanten Gene #ndert sich unter
Umsténden bei Tetraploidie. Es ist anzunehmen, daf
die Ursache hierfiir in dem wechselnden Verhiltnis
der dominierenden zu den rezessiven Genen licgt, wie
es bei tetraploiden Heterozygoten gegeniiber der
diploiden Ausgangsform zn verzeichnen ist.

Vergleiche zwischen diploiden und tetraploiden
Dominanzverhiltnissen erméglichen die Arbeiten von
SOMME (1930) und DE WinToN und HALDANE (1931)
an Primula sinensis und von SANSOME (I93I) an
Solanum Lycopersicum. Eine Merkmalsinderung schon
bei der Anwesenheit eines dominanten Allels, also
vollstindige Dominanz, liegt diploid in allen beschrie-
benen Fillen vor, wihrend dieses Ereignis tetraploid
nur bei dem Merkmal Kurzgriffligkeit bei der Primel
auftritt. Die anderen beschriebenen Eigenschaften,
wie die Bliitenfarbe und die Fruchtknotenfirbung,
ferner bei Solanum lycopersicum der Habitus, die
Fruchtfleischfarbe und die Beschaffenheit der Frucht-
haut, treten erst im Duplex-Typ auf, bei zweifacher
Anwesenheit des dominanten Allels. Im Simplex-Typ
zeigt sich in diesen Féllen unvollstindige Dominanz
mit einer intermediiren Ausprigung des Merkmals.
Entsprechende Ergebnisse erhielten auch LiTTLE (1945)
an Antirrhinum majus und LAWRENCE und ScoTr
MoNcRIEFF (1935) an allooktoploiden Dakilia variabilis.

Eine Steigerung der Merkmalsauspriagung, und zwar
des Chlorophyllgehaltes bis zur Anzahl von drei do-
minierenden Faktoren, stellte WRICKE (x955) bei
tetraploiden Arabidopsis thaliana mit Hilfe von kolo-
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rimetrischen Messungen fest. Da er einen Abfall des
Chlorophyllgehaltes im Quadruplex-Typ nachweisen
konnte, charakterisierte er diesen Fall als Super-
dominanz. Zunehmenden Chlorophyllgehalt von Nulli-
plex bis Triplex, aber gleichen Farbwert bei dreifacher
und vierfacher Anwesenheit des dominanten Faktors,
geben Brix und Quapt (1953) fiir autotetraploide
Dactylis  glomerata  chlorina auf Grund visueller
Bonitierung an. Kolorimetrisch lieSen sich diese
Unterschiede infolge zu groBer Variabilitit der Einzel-
messungen nicht nachweisen (Brix 1955).

Die Beobachtungen an tetraploiden Matthiola er-
geben bei dem Faktor fiir einfache Bliite vollstindige
Dominanz erst im Duplex-Typ, wihrend im Simplex-
Typ diese durch die gegensitzliche Tendenz der drei
rezessiven Allele nicht zur Geltung kommen kann,

Auf rein quantitative Zusammenhinge zwischen
der Dosis des dominanten Allels und seiner Wirkung
konnte man auf .Grund der Untersuchung der ver-
schiedenen Intensitdtsstufen des Chlorophyllfaktors
in den tetraploiden Genotypen C, bis C; schlieBen,

- denn mit steigender Zahl der dominanten Allele er-

hilt man eine Zunahme der Farbintensitit. DaB es
sich hier aber nicht um additive Genwirkung handelt,
die nur durch eine lineare Funktion darzustellen ist,
beweist der Verlauf der Kurve, die einer Funktion

dritten Grades folgt. Auf Grund der Ergebnisse 148t

sich tiber die Gendosiswirkung des Chlorophylifaktors
sagen, daB mit zunehmender Zahl der Gene eine ab-
nehmende Wirkung des Einzelgens zu verzeichnen ist.

Die Annahme einer ausschliefllichen Abhingigkeit
der Wirkungsintensitit von der Dosis des domi-
nierenden Allels 148t sich jedoch nicht mehr ver-
treten, wenn man die tetraploiden Farbwerte mit den
diploiden vergleicht. Es ergibt sich dabei keine
Ubereinstimmung der Dosiswirkung, sondern als aus-
schlaggebend fiir gleiche Merkmalsauspragung erweist
sich das Verh#ltnis der dominanten zu den rezeéssiven
Allelen. Der Farbwert der tetraploiden Duplex-Typen
mit zwei dominanten und zwei ressiven Allelen ent-
spricht etwa dem der diploiden Heterozygote,wihrend
der tetraploide - Simplex-Typ, der ebensoviel domi-
nierende Faktoren enthilt wie die diploide Hetero-
zygote, zwischen der letzteren und den beiden gleich-
wertigen homozygot rezessiven Typen steht. Unter-
suchungen von SEYFFERT (1957) iiber die Pigment-
konzentration in den Bliiten verschiedener Genotypen
diploider und tetraploider Antirshinum majus zeigen
die gleichen Verhiltnisse, so daB es nahe liegt, die
Merkmalsausprigung als Resultat einer Wechsel-
wirkung zwischen den dominierenden und entgegen-
gesetzt wirkenden rezessiven Allelen anzusehen,
vorausgesetzt allerdings, daB nicht ein anderes, nicht
alleles Gen mit dosisabhéngiger Wirkung der C-Wir-
kung in tetraploiden Typen eine gegen diploid ver-
stirkte Hemmung entgegensetzt, eine Moglichkeit,
fir die jedoch bisher keine Beobachtungen sprechen.

c¢) Die Austauschverhiltnisse bei Autotetra-
ploiden

Uber vergleichende Austanschberechnungen bei
polyploiden und diploiden Pflanzen liegen in der
Literatur wenig Angaben vor.

Ein in bezug auf das diploide Ausgangsmaterial
sehr dhnliches Austauschverhalten wurde fiir experi-
mentell hergestellte autotetraploide Primula sinensis
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und auch fiir Selanum lycopersicum festgestellt. DE
WinToN und HALDANE (1931) untersuchten bei der
Primel drei Koppelungsgruppen. Der bei den di-
ploiden Typen festgestellte unterschiedliche Austausch
im weiblichen und ménnlichen Geschlecht war bei den
tetraploiden Formen zwar nicht festzustellen, jedoch
lagen die gefundenen Austauschzahlen zwischen den
beiden verschiedenen diploiden Werten. Bei tetra-
ploiden Solanum lycopersicum kamen SANSOME (1933)
und MATHER (1936) ebenfalls zu Austauschwerten,
die auf der Hoéhe der diploiden Ergebnisse liegen.
Die Feststellung von ungleich hohen Austausch-
werten im Vergleich von diploiden und polyploiden
Individuen wurde bei Untersuchungen an triploiden
Dyosophila melanogaster gemacht. BRIDGES und AN-
DERSON (1925) beobachteten den Austausch zwischen
mehreren Genen auf den X-Chromosomen und stellten
beachtliche regionale Unterschiede fest.
bekam (1930 und 1932) bei dem- gleichen Objekt
dhnliche Variabilitdt auf dem III. und II. Chromosom.
Eine Korrelation dieser Erscheinung mit der Ent-

fernung vom Centromer liegt nicht vor, wie REDFIELD -

auf Grund von Vergleichen ihrer Ergebnisse mit denen
von BRIDGES und ANDERSON feststellte. Es war ihr

jedoch méglich, eine andere Beziehung der Varia-

tionen auf allen drei Chromosomen aufzustellen. Der
triploide Austausch hat nidmlich in den Sektionen, die
cytologisch lianger sind als die Chromosomenkarte an-
zeigt, eine Tendenz zur Zunahme der Austausch-
hiufigkeit gegeniiber diploid, wihrend eine Tendenz
zur Abnahme gegeniiber diploid in den Regionen vor-
handen ist, die cytologisch kiirzer sind.

Die berechneten Austauschwerte zwischen dem
Blittenformgen S bzw. s und dem Blattfarbgen C bzw.
¢ bei Matthiola zeigen bei den tetraploiden Individuen
ebenfalls eine Erhéhung gegeniiber den diploiden, und
zwar um mehr als das gfache.

Zusammenfassung

1. Tetraploide Matthiola wurden durch Colchicin-
Behandlung von Pflanzen aus diploiden immerspal-
tenden Linien erhalten und ihre Aufspaltung gepriift.
Durch Verwendung einer allgefiillten Linie ist es mog-
lich gewesen, das Verhiltnis einfach:gefiillt bei einem
groBen Teil des Materials auf Grund der Keimblatt-
farbe dunkel zu hell unter Berticksichtigung der durch
den Austausch bedingten Abweichungen aufzustellen.

2. Es zeigte sich, daB Pollen, der neben dem Letal-
faktor noch ein Normalallel trigt, funktionstiichtig
ist. Subvitale Wirkung des Letalfaktors duBert sich
bei heteroallelen Gonen unter der Einwirkung eines
bestimmten, partielle Sterilitit hervorrufenden ge-
netischen Milieus durch verminderte Konkurrenz-
fihigkeit. Die sich durch das verschiedene Verhalten
des Letalfaktors ergebenden Spaltungsverhiltnisse

kénnen fiir Duplex als 29:1 und fir Simplex mit.

2,4:1 charakterisiert werden. Unter den verschiedenen
Heterozygoten ist nur bei dem Triplex-Typ mit drei
Letalfaktoren eine verminderte Vitalitit festzustellen.

3. Die Wirkung des Fiillungsfaktors kann sich
gegeniiber dem dominierenden Allel fiir einfache Bliite
im Simplex-Typ mit schwankender Expressivitdt
manifestieren und duBert sich in einer verschieden
starken Reduzierung der generativen Bliitenorgane.
Eine geringere Samenproduktion von Simplex gegen-
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itber Duplex wird auf diese Sterilititserscheinungen
zurtickgefiihrt.

4. Das Verhalten des Chlorophyllfaktors ist durch
kolorimetrische Messungen erfaBt worden, auf Grund
derer fiir die tetraploiden Genotypen von C; bis C4
eine Gendosiseffektkurve aufgestellt werden konnte.
Die Werte der diploiden homozygot rezessiven und
der heterozygoten Klasse entsprechen dem tetra-
ploiden Nulliplex- und Duplex-Typ.

5. Die Hiufigkeit des Austausches zwischen SC und
sc ist unter tetraploiden Verhiltnissen groBer als unter
diploiden.

6. Die Abhingigkeit der Merkmalsauspragung von
der Genzahl wird diskutiert und auf ein Zusammen-
wirken rezessiver und dominanter Allele geschlossen.

Herrn Professor KappErRT danke ich sehr herzlich
fiilr die Uberlassung des Themas und fiir viele anre-
gende Diskussionen. Mein Dank gilt auBerdem Herrn
RoBerT Lipp, der mir bei den cytologischen Unter-
suchungen geholfen hat.
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Versuch einer morphologisch-systematischen Gliederung
der Art Beta vulgaris L.

Von JOHANNES HELM

Mit 4 Textabbildungen

Bei dem Versuch, die Formenmannigfaltigkeit der
Art Beta yuigaris L. zu erfassen und morphologisch-
systematisch zu gliedern, traten wiederholt Unklar-
heiten und Widerspriiche in der Benennung intraspezi-
fischer Sippen seitens fritherer Autoren zutage, die
auf mangelhafter, irrtiimlicher oder fehlender Bezug-
nahme dlterer Angaben beruhten und eine Anderung
der Namen der jeweiligen Rangstufen bedingen.
E. O. von LipPMANN machte in seiner ,,Geschichte
der Riibe (Beta) als Kulturpflanze™ (1925, 144 Anm. 4)
bzl. eines der grundlegenden systematischen Werke
iiber die Gattung Beta, die Chenopodiaceen-Mono-
graphie von MoQUIN-TANDON {1840), folgende, die
Situation treffend charakterisierende Bemerkung:
,,Gerade dieses Werk, dessen EinfluB Jahrzehnte hin-
durch vorhielt, ist ein Muster véllig unkritischer und
daher unfruchtbarer Systematik.” Diese Sachlage wird
weiterhin dadurch kompliziert, daB eine konsequente
Durchfithrung der ,, Typenmethode* in einigen Fillen
eine neuerliche Namenséinderung erforderlich macht.

Es erschien daher angebracht, den bisherigen
Gliederungen der Art in méglichst liickenloser Folge
nachzugehen, die Nomenklatur kritisch zu iiberpriifen
und mit den heute geltenden, international anerkann-
ten Nomenklaturregeln abzustimmen. . Nur auf diese
Weise ist es méglich, einmal zu giiltigen Namen zu
. gelangen. Was die einzelnen hier aufgestellten syste-
matischen Einheiten anbelangt, die auf einer gestaf-
felten Bewertung morphologischer Eigenschaften be-
ruhen, so wurde eine Gliederung bis hinab zu den je-
weils zuzuordnenden Sorten als notwendig erachtet.
Spiegelt sich doch gerade in der Vielfalt der Sorten —
entstanden unter der lenkenden, -~ auch beschrinken-
den Hand des Ziichters — die gesamte Variationsbreite
der Art zu einem groBen Teile und in einer relativ
leicht zuganglichen Form wider. Fir einige noch -
strittige Sippen erwies es sich als niitzlich, auch die
vorlinnéische Literatur — vornehmlich die Krauter-
biicher und Indices des 16. und 17. Jh. — heranzu-
ziehen, um die Geschichte der Kultur dieser Sippen
klarzulegen und Hinweise fiir ihre Nomenklatur zu er-
langen. Durch ausdriickliche Angabe der Griinde, die
zur Anderung bisher geldufiger Benennungen bei
einzelnen Sippen von Befa vulgaris zwangen, ist ver-
sucht worden, das Unpopulire eines derartigen Vor-
gehens verstandlich zu machen.

Bela vulgaris L., Spec. pl. (1753) 222. — B. mari-
tima et B. vulgaris L., Spec. pl. ed. 2 (1762) 322;
B. maritima, B. cicla- et B. vulgaris L., Syst. nat. ed.
X1, II (176%) 195/96.

Ein-, zweijdhrige oder ausdauernde, im Habitus sehr
verdnderliche, oft 4- rot bis purpurn iiberlaufene, kahle

Pflanzen mit spindelférmiger, kaum verdickter (stengel-

starker), zdher und voéllig in der Erde wachsender
Wurzel oder kegel-, kugel- oder tonnenf6rmiger, stark
fleischig verdickter, 4- aus der Erde hervorragender
Rijbe. Stengel 60—120 cm hoch, in Ein- oder Mehr-
zahl, 4+ niederliegend und schwach rillig-kantig oder
starr aufrecht und -+ stark rillig-kantig gefurcht sowie
dstig verzweigt. Grundblitter anfangs rosettenartig
angeordnet, lang gestielt, mit linglich-eiférmiger,
glatter, mitunter + krauser Spreite und ganzem, meist
etwas welligem Rande. Stengelblitter eiférmig-deltoi-
disch bis linglich-lanzettlich, am Grunde lang keil-
férmig-stielartig verschmilert, zugespitzt bis stachel-
spitzig, -+ wellig, weiBhdutig umrandet. Bliiten
zwitterig, fast sitzend, mit 2 kleinen, krautartigen, zu-
weilen fehlenden Vorblittern, einzeln oder zu 2—4(—38)
zu Bliitenkndueln - verwachsen in- der Achsel von
groBen, elliptisch-eiférmigen oder kleinen, linealen
Tragbldttern in dhrigen oder rispigen Bliitenstinden.

Bliitenhiille 5-teilig, mit bleichgriinen, freien, drei-
eckigen, I6ffel- bis spatelférmigen oder linealen, meist
ganzrandigen, - gekielten Zipfeln, z. T. am Grunde
knorpelig verhdrtend und dreieckig verbreitert, mit
herablaufendem Kiel, zur Fruchtzeit zusammennei-
gend und die Samen als Scheinfrucht einschlieBend.
Unterer Teil der Bliitenhiille verwachsen und verhol-
zend. Staubblitter 5, am Grunde zu einem driisigen
Ringwall vereinigt. Fruchtknoten eingesenkt, halb-
unterstindig, mit 2—3(—-5) Narben, einsamig. Samen
kugelig bis nierenférmig, entsprechend den Bliiten zu
Knéueln vereinigt (,,Polygermsaat‘).  Oberfliche der
Samenschalen mit feinem, eingegrabenem Linien-
geflecht (Puzzlegeflecht).

Verbreitung: Das Wildareal erstreckt sich entlang
den Randzonen des Mittelmeergebietes von Studruf-
land, Syrien und Mesopotamien bis zu den Kanari-
schen Inseln und Madeira sowie entlang den vom Golf-
strom umspiilten atlantischen Kiisten Europas. Das
mediterranvorderasiatische Gebiet gilt als Hauptareal,
wihrend das atlantische ein Teilreal darstellt. Ver-



