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Uber strahleninduzierte Letalfaktoren im S-Chromosom
von Matthiola incana R. BR.
Von G. BETHMANN
Mit 3 Abbildungen

Einleitung

Tiir das eigenartige ,,Immerspalten’ der Kulturlev-
kojen, das aus den einfach blihenden Pflanzen einer zu
ungefihr gleichen Teilen aus einfachen und gefiillten
bestehenden Nachkommenschaft immer wieder eine
1:1 spaltende Population entstehen 1dBt, ist, wie
KAPPERT (1937) nachwies, ein gonischer Letalfaktor
verantwortlich. Dieser mit dem Gen fiir einfache
Bliite gekoppelte Faktor bedingt eine véllige Funk-
tionsunfihigkeit der ihn fithrenden Pollen, wihrend
die ihn iibertragenden Eizellen nicht oder doch nicht
wesentlich geschddigt werden.

Die Ubertragbarkeit des Einfachgens durch die
Eizellen und das Fehlen funktionsfihiger Gonen im
Pollen immerspaltender Typen 148t sich durch rezi-
proke Kreuzungen zwischen Wildlevkojen und Immer-
spaltern zeigen (SAUNDERS 1911), deren Ergebnisse die
folgende Ubersicht bringt.

( Nachkommenschaft

Kreuzungsmiitter ( Krenzungsvater [ F;
‘ einfach ‘ z, T. konst. einfach
‘ z.T. 3 einf. : 1 gef.

Wildtyp Immerspalter ’ einfach | alle 3 einf. : 1 gef.
’ J spaltend

Immerspalter | Wildtyp

Aus der Kombination: homozygotisch einfacher
Wildtyp mit immerspaltend einfacher Kulturlevkoje
wird also nur ein einheitlicher, heterozygot einfacher
F,-Genotyp erhalten, der in der Folgegeneration
monohybrid spaltet, wenn der immerspaltende Typ
der Pollenlieferant war. Der Pollen iibertrigt also nur
das Gen fiir gefiillte Bliiten. Wird die immerspaltende

Levkoje aber als Mutterpflanze benutzt, so entstehen
zweierlei einfache F,-Genotypen, solche, die das Fiil-
lungsgen enthalten und wieder im 3:1-Verhiltnis
spalten, und homozygotisch einfache Typen. Es
miissen somit die Eizellen der Immerspalter auch das
Einfachgen iibertragen. Bezeichnet man den Ein-
fachfaktor mit S, sein Allel fiir gefiillte Bliiten mit s,
den Faktor, der die ménnlichen Gonen mit S funk-
tionsunfihig macht mit let, sein normales Allel mit -,
so ergibt sich folgendes Schema fiir den Erbgang der
Blitenfiillung der Immerspalter:

Pollen : letS +s

—[—letS/+s= cinf. blithende Immer-
spalter
4+ s | —/— +4s/+s = gefiillt blithende, voll-
I standig sterile Pilanzen

Eizellen: let S

Der Nachweis der Befruchtungsunfihigkeit von
etwa 50%, der von Immerspaltern erzeugten Pollen
gelang experimentell noch nicht eindeutig, wenngleich
Pollenkeimungsversuche WADDINGTONs und KUHNs
(1937) dafiir zu sprechen scheinen. KAPPERT konnte
dann alle beim Vorhandensein eines mit S gekoppelten
gonischen Letalfaktors zu erwartenden Austausch-
typen auffinden. 1932 entdeckte er in Kreuzungs-
nachkommenschaften von Immerspaltern als Miitter
und konstant einfach blithenden Sippen als Viter
- Sflets-Typen. Eine Pflanze, die nach Selbstung
eine konstant einfache Nachkommenschaft gab,
zeigte nach Bestiubung mit - s-Pollen von Immer-
spaltern eine 1 S:1 s-Spaltung, ein Beweis dafiir, dal
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die Pflanze vom Genotyp S/s war, daB aber ihr s-Pollen,
wie die Selbstung zeigt, nicht funktionsfdhig war, d. h.
den Letalfaktor enthielt.

Fine Lokalisation des Letalfaktors gelang KAPPERT
durch 3-Punktversuche, bei denen neben let und S
das mit beiden Faktoren gekoppelte Gen W fiir weille
Bliiten bzw. w fiir gelbe Bliiten verwendet wurde.
Die Versuche ergaben die Genanordnung let-5-W.
Spéter traten im Material KAPPERTs (1937, 1940,1951)
spontan zwei weitere Letalfaktoren auf, die sich vom
ersten durch ihre andere Lage in der S-Region:S-let-W
und S-W-let, und eine damit verbundene Verinderung
der Austauschverhiltnisse unterschieden. Auch in
bezug auf die Wirkung auf Gameten und Zygoten
ergaben sich Unterschiede. Wihrend nidmlich der
zuerst gefundene Letalfaktor auch eine gewisse, die
Vitalitdt mindernde, Wirkung auf die Eizellen und Zy-
goten hat, die zu einem Defizit an einfachen Pflanzen
fithrt, ist diese Wirkung bei den spiiter aufgefundenen
Letalfaktoren nicht mehr nachweisbar.

Uber die Ursachen, die den bei Matthiola beob-
achteten Letalfaktoren zu Grunde liegen, kann bisher
nichts gesagt werden. Zytologische Untersuchungen
scheiterten stets an einer starken Verklumpung der fir
eine genauere Analyse allein geeigneten Pachytin-
chromosomen. PHILP und Huskins (1931) glaubten,
das S-Chromosom durch die Beobachtung eines bei den
Immerspaltern unpaarig und bei den normal spalten-
den Sippen paarig auftretenden Trabantenchromo-
soms identifiziert zu haben. Thre Angaben erwiesen
sich aber nach Untersuchungen KunNs und WESTER-
GAARDS als nicht haltbar (KUHN 1938 u. WESTERGAARD
1936). Die Ergebnisse KAPPERTs zeigten, daB simtliche
bisher bekannten Faktoren der S-Koppelungsgruppe
mit Ausnahme des zuerst nachgewiesenen Letalfaktors
auf derselben Seite von S lokalisiert sind, so daB aller
Wahrscheinlichkeit nach let an einem Ende des
S-Chromosoms liegt. Als Ursache des Letaleffektes
kommen moglicherweise chromosomale Verdnderun-
gen, kleine Deletionen, Inversionen oder Transloka-
tionen in Frage, nachweisen lieBen sie sich bisher je-
doch nicht. KAPPERT (1940) schlof zwar aus der Aus-
tauschbehinderung zwischen S und W in bestimmten
Sippen auf eine chromosomale Verinderung, die aber
den let-Locus offenbar nicht umfafite.

Die Tatsache, daBl die bisher beobachteten, spontan
entstandenen gonischen Letalfaktoren alle auf dem
Abschnitt des S-Chromosoms entstanden, der das Gen
fiir einfache Bliite trigt, fithrte nun zu der Frage, ob
dieser Abschnitt, dhnlich etwa dem III. Segment des
Y-Chromosoms von Melandrium (WESTERGAARD 1953),
fiir die Funktion der méinnlichen Keimzellen eine ganz
besondere Bedeutung hat, so daf3 Verinderungen, seien
es Punktmutationen oder Strukturinderungen, an
zahlreichen Loci auf die Funktionstiichtigkeit der
minnlichen Gonen wirken. Zur Klirung dieser Fragen
wurden -}-S-fithrende Matthiola-Sippen mit Rontgen-
strahlen behandelt und ihre Nachkommenschaften auf
Letalfaktoren und deren Lage gepriift.

Material und Methode

Als Ausgangsmaterial fiir die Versuche diente Saat-
gut der Sippe POy, das im April 1953 mit Réntgen-
dosen von 1500 bis 21000 r bestrahlt wurde. PO7 ist
eine konstant einfache, hellaubige, gelb blithende Sippe
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vom Genotyp g:z—::z, wobel ceinen mit S und w ge-
koppelten Chlorophyllfaktor darstellt, der als Signal-
faktor bei den ,,allgefiillten’ Levkojenrassen von Be-
deutung ist. Bei den ,, Allgefiillten” ist C mit S und
cmit s eng gekoppelt, so dal bereits in der Keimschale
die spiter gefiillt blithenden Individuen (+sc/4-sc) an
der helleren, meist etwas gelblichen Farbe ihrer
Kotyledonen erkannt werden konnen (KAPPERT 1940).
C liegt zwischen S und W und zeigt bei Rassen des
Handelssortimentes Austauschwerte mit S von etwa,
1,29, und mit W von 2,3%,.

Bestrahlt wurde in drei Gruppen. Bei den Gruppen
1 und 2 wurde die ganze Bestrahlungsdosis mit einem
Male gegeben, in Gruppe 1 wurden die Samen vor der
Bestrahlung 2o Stunden lang in Wasser eingequollen,
bei Gruppe 2 ist trockenes Saatgut bestrahlt worden.
In der 3. Gruppe wurde den trockenen Samen die
Gesamtdosis in 2 Fraktionen gleicher oder unterschied-
licher Stirke im Abstand von 4 Tagen verabfolgt.
Nach der Bestrahlung sind die Samen in Einheitserde
ausgelegt, pikiert und spiter im Gewfchshaus, im
Kasten oder im Freiland ausgepflanzt worden.

1954 standen 1400 Nachkommenschaften der aus
den bestrahlten Samen hervorgegangenen Pflanzen zu

Testkreuzungen mit 4sCW-Pollen verschiedener
1letSCW
+-sCW
ger Pflanzen jeder Nachkommenschaft wurde kurz
vor dem Offnen der Staubbeutel kastriert und be-
stdubt. Selbstbestiubungen, die bei der Kastration
hin und wieder erfolgten, konnten spiter ausgeschieden
werden, da die gelungenen Kreuzungen an der dunklen
Keimblattfarbe der F;-Sdmlinge erkannt werden
konnten. Durchschnittlich 3 Pflanzen aus jeder der
1954 geernteten Kreuzungsschoten wurden 1955 aus-
gepflanzt und im Herbst desselben Jahres 50 bis
100 Samen jeder der 4618 F;-Pflanzen in Keimschalen
ausgesit und die Spaltung in bezug auf die Blattfarbe
festgestellt. Nachkommenschaften ohne einen im
S-Chromosom durch die Bestrahlung induzierten
Letaleffekt sollten eine 3 C:1c-Spaltung zeigen,
wihrend Nachkommenschaften von Pflanzen mit
einem nach let mutierten Locus, abgesehen von mehr
oder weniger seltenen Austauschtypen, keine ¢/c-Ty-
pen bringen durften.

Nachkommenschaften mit einer extrem niedrigen
Zahl hellaubiger Typen wurden 1956 in mdglichst
groflem Umfang ausgepflanzt, um aus der GréBe der
verschiedenen Austauschklassen und aus dem Ver-
hiltnis von einfach blithenden zu gefiillt blithenden
Pflanzen Schliisse iiber die Lage des neuen Letalfak-
tors in der S-Koppelungsgruppe, iiber seine Austausch-
hiufigkeit mit den anderen Faktoren der S-Region
und {iber seine Wirkungsphase — ob gonisch oder zy-
gotisch — ziehen zu konnen. Zur Feststellung des
Genotyps der Austauschpflanzen wurden 1957 kleinere
Nachkommenschaften einiger Austauschindividuen
herangezogen.

Sippen zur Verfiigung. Je eine Bliite eini-

Ergebnisse:
1. Durch die Bestrahlung induzierte Letalfaktoren
Die Nachkommenschaften der Kontrollkreuzungen

g:z:z -Pilanzen mit s-C-W-Pollen
spalteten bei den Probeaussaaten im Verhiltnis 870

dunkellaubig:267 hellaubig und zeigten mit einem

von unbestrahlten
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P = 0,24 eine gute Ubereinstimmung mit der erwarte-
ten 3 C:1 c-Spaltung. Bei der groBen Zahl der Priif-
nummern des Bestrahlungsversuches war es nun nicht
moglich, alle von der Erwartung abweichenden Aus-
saaten weiter zu bearbeiten. Es wurden daher will-
kiirlich nur die Nachkommenschaften herausgegriffen,
bei denen die Zahl der c-Typen 109%, der Gesamtzahl
nicht iiberschritt. Man verzichtete auf Grund dieser
MaBnahme sicher auf die Erfassung mancher im Mate-
rial vorliegenden Letalfaktoren, besonders aller Semile-
tal- und Subvitalfaktoren und aller der Faktoren, bel
denen der letS/+-s-Austausch zu einer Hiufigkeit der
c-Typen iiber 109, fithrte. Nicht erfaBt worden sind
auch solche Faktoren, deren letale Phase erst nach
dem Keimlingsstadium lag, und alle diejenigen, die in
den anderen Chromosomen induziert wurden.

Die 30 bei der ersten Aussaat ausgewihlten Num-
mern konnten in einer zweiten Aussaat erneut gepriift
und nur noch bei g von ihnen ein Prozentsatz hellau-
biger Pflanzen unterhalb der gewidhlten Grenze ge-
funden werden. In der Tabelle 1 sind die Ergebnisse
der 1. und 2. Probeaussaat angefiihrt, die in die wei-
tere Untersuchung einbezogenen g Nachkommenschaf-
ten stehen unter den laufenden Nummern 1 bis g an
der Spitze der Ubersicht. Bei der zweiten Probeaussaat
wurden in der Mehrzahl der Fille mehr helladbige
Pflanzen gefunden als in der ersten. Bei den Nummern
1 bis g waren die Unterschiede zwischen den Spal-
tungen der beiden Aussaaten nicht gesichert, bei den
tibrigen Nummern dagegen sind sie signifikant gewesen
oder lagen an der Grenze der Signifikanz. Die Ursache
der Differenzen liegt moglicherweise in schlechteren
Lebensbedingungen fiir die hellaubigen Keimlinge bei
der ersten Aussaat, die bereits im Herbst 1955 erfolgte,
wihrend die zweite erst im Frithjahr 1956 vorgenom-
men wurde, vielleicht auch in einem ungeniigenden
Reifezustand der c-Samen bei der ersten Aussaat (die

Tabelle 1. C:o-Spaltungen dev 1. und 2. Probeaussaat.

1. Probeaussaat 2. Probeaussaat

Aussaat-Nr.
c | e c ¢
1. 93 A3 43 / 1 62 1
2. 141 D1 52 | 4 66 4
3. 189 B1 52 — 79 6
4. 189 B2 55 2 89 8
5. 426 A3 61 5 83 8
6. 438 Bs 67 2 61 5
7. 514 C2 32 1 49 2
3. 537 D3 36 2 57 5
9. 652 A5 47 2 59 5
10. 110 B2 32 1 75 24
11. 127 A3 58 3 83 17
12. 222 D2 42 1 50 16
13. 333 D3 29 1 47 10
14. 345 B2 56 3 67 16
15. 363 A1 58 5 56 15
16. 405 D4 29 — 19 7
17. 438 D2 69 5 42 10
18, 494 Cz2 52 4 51 18
19. 537 D4 58 4 89 19
20. 652 B3 55 1 59 12
21. 680 Cz2 24 1 44 12
22. 682 Cg4 54 2 78 21
23. 787 G5 30 3 59 22
24. 850 B1 28 1 52 18
25. 918 D4 82 8 83 21
26. 923 Fa 53 — 45 19
27. 0923 H1 37 1 50 18
28. 923 H2 52 — 50 19
29. 923 H3 59 2 59 11
30. 1372 C1 55 2 48 14

Der Ziichter

1. Aussaat erfolgte sofort nach der Ernte). Bei der
1. Aussaat mubBten auBerdem die Keimlinge bis zum
Zeitpunkt einer Unterscheidungsmoglichkeit relativ
lange in den Saatschalen stehen. Die Keimpflanzen
wuchsen sehr langsam und die Farbunterschiede
pragten sich erst spit aus, so daB die moglicherweise
besonders umweltempfindlichen c-Typen vielleicht
zum Teil schon vor der Bonitur eliminiert wurden.

Aus den S:s-Spaltungen der in der Tab. 2 ange-
fiithrten Nachkommenschaften geht nun einwandfrei
hervor, daB in der S-Region durch Rontgenstrahlen
sowohl gonische als auch zygotische ILetalfaktoren
induziert werden kénnen und daf sogar in dem gene-
tisch kurzen Chromosomenstiick zwischen den Genen
¢ und w, wie spiter gezeigt werden wird, sowohl eine
Mutation mit gonischer als auch eine Mutation mit
zygotischer Letalwirkung erfolgen kann.

Tabelle 2. S:s- Spaltungsverhilinisse und Keimfihigheit
der Nachkommenschaften mit induzievten Letalfakiorven.

Au;?i at- n einfach | gefiillt % einf. 9% gef, fﬁhg?gil{ %

93 A3 423 | 286 | 137 | 67,61 132,39 92,7
141 D1 | 1144 | 653 | 491 | 57,09 142,91 96,3
189 B1 ;1123 | 559 | 564 | 49,78 |50,22| 95,0
189 B2 962 | 524 | 438 | 54,48 [45.52| 85,0
426 A3 860 | 493 | 367 | 57,33 [42,67| 864
438 Bs 833 | 497 | 336 | 59,67 149,33 70,0
514 C2 131 70 61 | 53,44 |46,56 56,1
537 D3 634 | 432 | 202 | 68,14 |31,36 67,8
652 A5 | 274 | 177 | 97 | 64,57 [3543] 71,0

Theoretisch wire beim Vorhandensein eines goni-
schen Letalfaktors mit einer Penetranz von 1009, und
absoluter Koppelung zwischen S und lety (let; = go-
nischer Letalf.) ein 1 S:1 s-Verhiltnis zu erwarten
(Fig. 1). Ein zygotischer Letalfaktor (let,) dagegen
sollte unter den gleichen Annahmen eine 2 S:1s-
Spaltung bedingen (Fig. 2).

Figur 1 Figur 2
} let,S ' +s let,S | +s
letgS let,S
let,S | —/— | = letS | —/— |
+ s | etzS + S
R B P e Es ] s

Ein letS/-+s-Austausch wiirde eine Verschiebung
des S:s-Verhiltnisses zugunsten der einfach blithenden
Pflanzen zur Folge haben. Wir miissen also mit wach-
sendem Abstand zwischen let und S eine Verringerung
der Gefiilltenzahl erwarten, die bei einer Austausch-
hiufigkeit von 509, bis auf ¥} der Gesamtzahl ab-
sinken wiirde, und zwar sowohl bei gonischer wie bei
zygotischer Letalitdt. Der durch den Austausch be-
dingten Zunahme an einfach blithenden Pflanzen wirkt
aber in den meisten immerspaltenden Sippen eine die
let/+-Heterozygoten schwichende und ihren teilweisen
Ausfall bedingende Wirkung des gonischen Letalfak-
tors entgegen (KAPPERT 1937).

Sehen wir uns die in der Tabelle 2 angefiihrten
Spaltungszahlen an, so fallen die Nummern 93 A3,
537 D3 und 652 A5 durch ihr fast ideales 2 S:1s-
Verhiltnis auf. Die Vermutung, daB diese Abweichung
von dem normalen 3:1-Verhiltnis durch rezessive
zygotische Letalfaktoren bedingt wird, erwies sich
durch das Auffinden der homozygot letalen Genotypen
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als richtig. Schon bei der Aussaat 1956
fiel auf, dal3 bei der Nummer 93 A3 nur aus
etwa 65,1%, der ausgelegten Samen pikier-
fahige Jungpflanzen hervorgingen. Spitere
Priifungen von Einzelpflanzennachkom-
menschaften der F, brachten eine Kliarung.
Bei einer Keimfidhigkeit von 92,7%, konn-
ten 26,9%, der Keimlinge (678 normal:24g
verkiimmert) eine bestimmte Entwick-
lungsstufe nicht tiberschreiten. Sie bildeten
normale, dunkelgriine Keimblitter aus,
hatten aber nur einerelativ kurze, oft etwas
gekrimmte Wurzel, an der sich keine
Wurzelhaare entwickelten. Hiufig konnten
sie die Deckschicht in der Keimschale nicht
durchbrechen, blieben dicht unter der Erd-
oberfliche stecken, stiefen die Samenhiille
ab und bildeten im Vergleich zur unter-
entwickelten Wurzel relativ groe Keim-
bldtter aus (Abb. 1).

Pikierte man die in ihrer Entwicklung
gehemmten Keimlinge, so streckte sich
zwar nach einiger Zeit das Hypokotyletwas,
die Keimbldtter vergroBerten sich gering-
fiigig, und das erste Laubblattpaar wurde
sichtbar; allmidhlich kam diese oberirdische
Entwicklung aber vollig zum Stillstand, da
die Wurzeln sich braunten und abstarben.

Auch bei 537 D3 und 652 A5 konnten die
homozygot Letalen, hier in Form von nicht
keimfahigen, in ihrer Grife reduzierten
Samen, aufgefunden werden (Tabelle 3).

Tabelle 3. Spaltungen in bezug auf die
Samengvife

Aussaat-Nt. ‘

| |
3 75,46 %
5 73,35 %

normale Samen kleine Samen

24,54 %

37D
52 A 26,15 %,

5
6

Bei 537 D3 wurden von 31 Einzelpflanzen
je 6 bis 8 Schoten auf normale und kleine
Samen ausgezdhlt. 26 der 31 untersuchten
Pilanzen zeigten in bezug auf die Samen-
groBe eine 3:1-Spaltung, und zwar wurden
unter insgesamt 7532 Samen 5684 normale
und 1848 kleine gezdhlt. Das entspricht
einem Prozentsatz von 24,54%, kleinen
Samen. Die kleinen Samen erreichten etwa
die halbe Gréfle der normalen, hatten oft
einen etwas gekrauselten Fligelsaum, und
Versuche, sie zum Keimen zu bringen,
verliefen stets erfolglos (Abb. 2).

5 Pflanzen wurden gefunden, die bei
1224 gezédhlten Samen nur 32 kleine, d. h.
2,6%,, aufwiesen. Wahrscheinlich handelt
es sich bei diesen 5 Pflanzen um Individuen, bei
denen das S-Chromosom den Letalfaktor durch Aus-
tausch verloren hat. Das wiirde einer Austauschhiufig-
keit von etwas weniger als 20%, entsprechen. Zu einer
zuverldssigen Ermittlung reichen aber natiirlich diese
Zahlen nicht aus und machen eine weitere Priifung
notwendig.

Bei der Nachkommenschaft der Pflanze 652 A3 lag
der Prozentsatz gefullter Pflanzen mit 35,439, etwas
hoher als bei 337 D3, blieb aber innerhalb der zu-
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Abb.1. Nr.g3A 3.

Links: normale Keimlinge, rechts: in der Entwicklung steckengebliebene Keimlinge.

Abb. 2, Nr.537 D 3. Links: normale Samen, rechts: kleine Samen.

AbD. 3. Nr. 537 D 3. Oben: z Schoten der Pflanze S 7, die den Letalfaktor wahrscheinlich durch
Austausch verloren hat. Unten: 2 Schoten einer Pflanze, bei der die kleinen Samen, die die

homozygot Letalen darstellen, deutlich zn erkennen sind.

falligen Schwankungen eines 2:1-Verhéltnisses. Auch
hier wurde eine Kategorie kleiner Samen gefunden, die
unter insgesamt 5087 von 13 Einzelpflanzen stammen-
den Samen 26,15%, ausmachte.

Fiir alle iibrigen in Tabelle 2 angefithrten Nummern
ist aber eine zygotische Letalitit durchaus unwahr-
scheinlich. Prozentsitze an gefiillt blithenden Pflan-
zen, die 14 der Gesamtindividuenzahl einer Nachkom-
menschaft iiberschreiten, sind bei zygotischer Letalitit
nur zu erwarten, wenn der Letalfaktor bereits in ein-
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facher Dosis eine Schwichung und einen teilweisen Aus-
fall der in bezug auf let heterozygoten Kombinationen
verursacht. Eine Anzahl iiber 40 bis 50%, und mehr an
gefiillten Pilanzen, wie sie bei 141 D1, 189 B1, 189 B2
426 A3, 438 Bs und 514 C2 gefunden wurde, wire
aber allein schon als Folge einer gonischen Letalwir-
kung mit S mehr oder weniger eng gekoppelter Faktoren
leicht méglich. Mit der Zunahme des Austausches
zwischen let, und S muB ja die Zahl der einfach blithen-
den Pflanzen ansteigen, und bei einem let S/-+s-Aus-
tausch von 33,3%, wire bereits das fur die Wirkung
eines zygotischen Letalfaktors charakteristische 25:1 s-
Verhiltnis erreicht. EKine Austauschhiufigkeit von
50%, wiirde zu einer weiteren Verminderung der Anzahl
der gefiillten Genotypen bis auf % der Nachkommen-
schaft fithren. Zwischen einer Fiillungszahl von 1
und 14 kann also das Spaltungsverhéltnis allein keinen
Hinweis auf das Vorliegen einer gonischen oder zygo-
tischen Letalwirkung geben. Eine iiber die zufilligen
Schwankungen des 2:1-Verhdltnisses hinausgehende
Zahl von Gefillten wiire aber bei zygotischer Letalitit
nur mdglich, wenn der Letalfaktor auch einen Teil
der Heterozygoten eliminierte. Diese Elimination
miiBte sich in Gestalt verkiimmerter Samenanlagen
und nicht keimfihiger Samen nachweisen lassen.
Ein solcher Ausfall wurde aber bel den kritischen
Nummern nicht beobachtet. Lediglich bei den Nach-
kommenschaften 438 B3 und 514 C2 mit einer Keim-
fahigkeit von 70 bzw. 56,1% konnten die nicht ge-
keimten Samen die homozygot Letalen darstellen.
Um bei zygotischer Letalitit zu einer Fiillungszahl von
40%, zu kommen, miiBten aber auler den 25% homo-
zygot Letalen noch etwa 34 der letS/+s-Zygoten,
insgesamt also 37,5% aller Zygoten eliminiert werden.
AuBer den 309, keimunfihiger Samen sollten also
noch 7,5% an irgendeiner Stelle ihrer Entwicklung
steckengebliebener Samenanlagen nachzuweisen sein,
sie konnten aper nicht gefunden werden. Das Snal-
tungsverhaltnis bei 438 B3 ist daher sicher auf gonische
Letalwirkung zuriickzufiihren. Zweifelhaft Dbleibt
allein Nr. 514 C2, doch scheint hier fiir die auffallend
niedrigere Keimfahigkeit ein schlechtes Ausreifen der
Samen verantwortlich zu sein. Von den g untersuchten
besitzen also mit Sicherheit 3 Nachkomimenschaften
zygotische Letalfaktoren im S-Chromosom, wéhrend 5,
vielleicht sogar 6, einen gonischen Letalfaktor haben.

Ob auBer den 5 bzw. 6im S-Chromosom durch die
Bestrahlung induzierten gonischen Letalfaktoren auch
in anderen Chromosomen solche Mutationen mit goni-
scher Letalwirkung erfolgten, konnte wegen der allein
auf die Untersuchung des S-Chromosoms gerichteten
Versuchsanstellung im Rahmen dieser Arbeit nicht
geklirt werden. In einer anderen am Institut fiir Ver-
erbungs- und Ziichtungsforschung studierten Be-
strahlungsserie trat aber ein mit einem Zwergfaktor
gekoppelter, vom S-Chromosom unabhdngiger goni-
scher Letalfaktor auf (KappERT unverdifentiicht).

Die Wirkung aller bisher beobachteten gonischen
Letalfaktoren dufert sich aber nicht in morphologisch
feststellbaren Unterschieden der funktionsunfdhigen
und normalen Pollen. In dieser Beziehung verhalten
sich also die gefundenen Letalfaktoren anders als die
von STADLER (1933) beim Mais und SPENCER,
SingLETON und BLAKESLEE (1053, 1954) bei Datura
nach einer Bestrahlung beobachteten gonischen Letal-
faktoren, die zur Ausbildung zweier deutlich unter-

Der Zichter

scheidbarer Kategorien ven Pollenkérnern fithrien.
Auch die von KAPPERT beschriebenen spontan aufge-
tretenen Faktoren bedingen keine morphologische Ver-
schiedenheit der let- und +-Pollen.

Allem Anschein nach wurden zygotische Letalfal-
toren auch in den anderen Chromosomen durch die
Bestrahlung induziert. Bei einer Vielzahl von Nach-
kommenschaften, bei denen das beim Fehlen eines vom
5-Chromosom ausgehenden zygotischen oder gonischen
Letaleffektes zu erwartende 3 C:1 c-Verhiltnis nicht
gestOrt war, wurden etwa 239, verkiimmerte Samen ge-
funden. Einige dieser Félle sind in der Tab. 4 angefiihrt.

Tabelle 4. Das Verhdltnis normale Samen : kleine Samen
und die C:c-Spaltungsverhilinisse einiger Bestrahlungs-

nachkommenschafien.
. 1oy 1A . S “B 3
EonteNe, |"Qrmele] Moo | iy, | Frobesssant | GO den
Samen C c normalen Samen
55D 3 448 | 141 | 23,9 | 6o 21 etwa 1/;
114B2 | 1761 g0 284 39 | 14 Y2l
115 F 3 222 85| 27,6 | 44 18 etwa 2/,
151 E 2 157 70 | 30,8 | 66 18 etwa 1/p,
278 A 5 251 9t | 26,6 | =29 9 etwa 1/,
280 B 5 581 | 194 | 25,0 | 46 17 etwa 1/,

11. Die Lokalisation der Letalfakioven 1m S-Chromosom

Bevor die Versuche einer Lagebestimmung der durch
die Bestrahlung induzierten Letalfaktoren in Angriff
genommen wurden, sollten erst einige Sorten des
Handelssortimentes auf die Lokalisation des in ihnen
wirksamen gonischen Letalfaktors in Verbindung mit
den Genen S-C-W untersucht werden. Dazu wurden
aus dem Sortiment der Firma Treppens u. Co., Berlin,
eine Anzahl immerspaltender Sorten von der Konsti-

SCW . SCW
oL (KTr 1 bis KTr 6) oder oW (KTr 7—S,

K 2098, KP 3508 KP 4338, KP 844 B und KP 844 E)
als Mitter mit der ,.allgeféillten’” Sippe P 1141 =
letSCw "

bestdubt.

-+scw
Uber die Lage des Letalfaktors im S-Chromosom

der Kreuzungsmiitter war nichts bekannt, Die EF,~
Pflanzen blithten isoliert ab, und 1955 wurden von
jeder Kreuzung 1000 Samen ausgesit und die Pflanzen
im Freiland weitergezogen. Bis auf die Nummern KP
4338 und KP 844 B zeigten alle Nachkommenschaften
bereits in den Keimschalen das bei einem Gefiillten-
iiberschufl zu erwartende Zuviel an hellaubigen
Keimlingen (Tab. 5).

Tabelle 5. C:c-Spaltungen und Keimjfihigkeit der Kreu-

aungsnachkommenschaften : Handelssorten X P 1141.

tution

letSCw

+-scw
. Aussaat-) Keim- = C= 1+ c= = %
Aussast-r. menge kefiihif% dlgﬁ%fé 123)1@ lgﬁgig

T \

2= KTri1 1coo| 82,5 = 411 414 50,2
Q10 KTrz : 1000 | 758 | 358 + 400 | 52,8
ol KTr3 1000 | 62,5 | 203 = 359 J 57,4
f KTr4 1000 | 84,4 | 372 ¢ 472 | 55,9
O KTrs 1000 | 64,2 | 274 + 368 | 57,3
St KIr6 '1ooo| 81,2 | 404 1 408 ' 50,3
KTr7 1000 | 72,7 343 | 384 ¢ 52,8
= = KTr8 1000} 65,5 ' 303 | 352 53,7
8 21 K 2098 1000 | 84,0 - 380 | 460 54,8
KP 3508 1000 | 71,4 : 338 | 376 52,7
O”+ KEP 4338 1000 | 78,8 | 396 | 392 | 49,8
a KP 844 B 1000 | 68,0 | 344 l 336 f 49,4
' KP 844 E 1000 | 72,8 © 3352 | 376 | 517
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Nun entsprechen aber die Prozentsitze an hellaubi- Schema 1. e85 W Schema II: S-W-let
gen Sdmlingen noch nicht unbedingt den Gefiillten- e — sw-+
zahlen, da durch Austausch sowohl hellaubig einfache v |« £ v .
als auch dunkellaubig gefiilllte Individuen entstehen 1 TIW | HSW sw SWe Sw | swit
und zu einer Differenz zwischen beiden Zahlen fithren - ‘
koénnen. Wie aus Tab. 6 zu ersehen ist, lag aber der ¥ 116255\1}: A ;g&;lit x c
Gefiilltenprozentsatz bei allen Nachkommenschaften ;i_:_ SW Y | T v Sw a7 Y
itber 50%. e - S

Ein Gefillltentiberschuf trat bei den Untersuchungen v letsw y sWlet ! ’
KarpERTS an den spontan aufgetretenen Letalfaktoren x * sW y ' r+x X SWle‘i‘ X4y oo
nur bei den Anordnungen let-S-W und S-let-W auf. T T SW | Lsw o
War let rechts von W lokalisiert (S-W-let), so wurde, einffach r+x 2y einfach _r 4+ 2(x +y)
wie nach den Schemata I und IT auf Seite 41 zu erwar- gefiillt ~ r+x gefiillt T
ten, die relative Anzahl der
gefiillten gegeniiber denein- Schoma 11T: A¢E5CW
fachen reduziert (theore- + -s-cw
tisch vonr 4 x aufr). Dazu lox y z r
kam eine verminderte Wir- | _ESCW | oW oW Hsaw
kung von let auf die let- i
Eizellen und Zygoten, so ilj’tgg\x ‘ 1—=SCw= 1z
dall die Zahl der gefiillten v letScw } =1y | II=Sew= 1y
die 509, nicht mehr er- Zz letSCw I=12 | II] — sCW = 2 1y
reichte. Wenn diese ver- IV = scW = 212
minderte Wirkung auf let- z + scW 1V = 1z
Eizellen und  Zygoten Y + SCW I =y

. . o 1s ’ x letscw i
eine Eigentiimlichkeit aller 1 sew | I =1y IV = rz
rechts von W gelegener '
Letalfaktoren sein sollte, S-let-C-W
dann miiBten diese in den Schema IV: —
hier untersuchten Sorten ‘
alle links von S oder irgend- Stow citw s+§w -
wo zwischen S und W loka-
lisiert angenommen wer- 1 SletCW ‘ i [—S !
den. Fiir diese Lage spricht X S+ cw ? M=oy o= SCW oo
tatsichlich die Phaeno- ¥ Sietew Doo| oo memery
¢ . z SletCw T=r1z|11T — sCW = 2 ry - rx
ypenverteilung der hferan— : IV — soW — 2 o7
gezogenen F,-Populationen ¢ - cW | l IV — 1z |
(Tabelle6), auf Grund deren vy s -+ CW : III = ry
sich auch bestimmte Lage- x sletCW : I = rx
moglichkeiten ausschlieBen T 8+ €W H=rmx Ul =ry|IV=r1z
lassen.

Die Lagemdglichkeiten Schema V: S;Cﬂl\él
fir den Letalfaktor sind: set-W
let-5-C-W oder S-let-C-W x y oz r
oder S-C-let-W oder S-C-W- Tovw ST | AW | sedw
let. In den Sc}}emata I'II, r SCletW
IV, V und VI sind diesich  x S¢ +w |1 =rx I=SCw=2ry +r2
aus den verschiedenen Fak- vy SC+w L I=ry| M= Scw=21x
torenanordnungen ergeben- 2z SCletw L=r2] 111 —sCW = rx
den Konsequenzen fiir den ‘ IV = s¢W = 212 + 1y
Austausch angefiihrt. Es %5+ W IV =1

- . y sclet W IV =ry
wurdenderUbersichtwegen % oCletw 1 CITT = rx
nur die Eltern- und die Ein-  r sc +w I =rx I=1ry|IV=rz!
fachaustauschgameten be- o
ricksichtigt, da die Aus- Schema VI: S-C-W-let
tauschklassen doch haupt- scw-+
sachlich aus den Kombi- Lo 0y 2 r
nationen der Einfachaus- _ Sowt | Sowt Sew sewf
t{auschgameten mit den r SCWiet ? .
Elterngameten  bestehen , Souw + - II — rx [ =SCw =21y l
und die Doppelaustausch- y SCw -+ J =ry| II=Scw =271
typen und die Kombina- 2z SCW + [ I — sCW — rx
tionen zweier Einfachaus- ; | IV = scW = 1y
tauschgameten wegen der 2 :g%v\;legt v
relatwmedngen‘Al.lstausch— Z sCWlet ‘ 1 = ;};
werte zahlenmiBig kaum 1 scw ‘ II=rx 1=ry
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ins Gewicht fallen. Die Hédufigkeit der Nichtaustausch-
gameten wurde in den Schemata mitr, die der Aus-
tauschgameten mit x, y und z bezeichnet.

Bei der Reihenfolge S-C-W-let miiiten nach dem
Schema VI, unter der Voraussetzung einer ungestérten
Entwicklungsfahigkeit der s-let-Eizellen, etwa doppelt
so viele einfach, hellgriin, gelbgrundige (5-c-w) wie ge-
fillt, dunkelgriin, weiBgrundige (s-C-W-let) Typen
{2 rx:rx} entstehen und aullerdem etwa doppelt so

G. BETHMANN:
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sich alle als frei von einem Letalfaktor erwiesen, durch
einfachen Austausch moglich.

Zur Bestimmung der Lage und des Abstandes der
Gene S, C und W voneinander wurden aus der Klasse
der gefiillten Pflanzen die Austauschhiufigkeiten fiir
den SC/sc-, CW/ew-, und SW/sw-Austausch bestimmt.
Wie KAPPERT fand, ist ndmlich die Berechnung aus
der Kategorie der einfachen wegen des Ausfalls mancher
Genkombinationen bei Gegenwart des Letalfaktors

Tabelle 6. Fy-Spaltungen dev Krveuzungen :Handelssorte X P 1141

letSCw
e

Pg= —i—scw

Aussaat-Nr. ‘ SCW SCw Scw ‘ ScWw sCw ‘ sCW scW J sew n ‘ einf. :gef. 9, gef.
| \ i T '

zie [BIr: ! 384 I l } | ) 12 20 l 385 | 8o1 } 384 | 417 | 52,1
e KTr 2 | 330 | { 7 15 1375 | 733 1 336 | 397 ! 54,2
NinKTr 3 282 J 6 15 . 342 | 645 282 | 363 50,3
T YKTr 4 354 { 7 13 r 17 431 | 822 | 361 | 461 @ 36,1
or |KTr 5 258 J 7 10 351 - 626 258 | 368 © 58,8
A tKTr 6 390 | r r 12 16 336 804 . 390 @ 414 . 51,5
o (KT | 328 5 ’ 3 z | 1 54357 710 | 336 ) 374 527
2l |KTr 8 206 [ s 14 | 335 | 650 | 206 | 354 = 54,5
7| % 1K 2098 f 364 [ ‘ 13 21 433 831 ! 364 | 467 @ 50,2
| yKP 3508 310 ‘ ‘ 100 16 349 685 - 310 ' 375 34,7
o KP 4338 382 | [ 11 26 353 | 772 ‘ 382 | 390 | 50,5
A KD 844 B } 319 7 | | } 11 ' 17 317 | 672 | 326 346 ! 51,5
A kP 8y E | 3320 7 | \ | 8 | 18 333 | 608 ' 339 | 359 | 51.4

hiufig einfach, dunkelgriin, gelbgrundige (S-C-w-+)
wie gefiillt, hellgriin, weiBgrundige Pflanzen (2 ry:ry).
Dies war aber in keiner der Nachkommenschaften der
Fall. Bei der Reihenfolge S-C-let-W sollten ebenfalls
doppelt so hiufig einfach, hellgriin, gelbgrundige (S-c-
4-w) wie gefiillt, dunkelgriin, weillgrundige (s-C-let-
W) Pflanzen gefunden werden, S-c-w-Pflanzen traten
aber niemals auf. Ubrig bleiben nur die Méglichkeiten
let-S-C-W und S-let-C-W. Bei beiden Anordnungen
entstehen durch einfachen Austausch letalfaktorfreie
sCW- und scW-Pflanzen etwa mit der zweifachen
Hiufigkeit der letalfaktortragenden Scw- und SCw-
Individuen. Letztere traten aber nicht in allen Fillen
auf, sie sind wahrscheinlich, wie es KAPPERT auch fiir
bestimmte Sippen annahm, nicht lebensfihig, sei es,
dafl bereits die Gameten, sei es, daB die letalfaktortra-
genden Zygoten eliminiert werden. Wurden, wie zum
Beispiel bei KP 844 B und KP 844 E, SCw-Pflanzen
gefunden, so zeigten ihre Nachkommenschaften stets,
letSCw SlutC\\

~bzw.— -—-Pflanzen
SCW Tosdew
warten sollte, eine I.SCW. 1scw—Spaltung. Bei der
Reihenfolge S-let-C-W miissen durch einen Slet/s--
Austausch zwar neben sletCW-Gameten auch S+cw-
Keimzellen entstehen. Miglicherweise ist die S-let-
Koppelung aber so eng, dal diese in den vorliegenden
Nachkommenschaften gar nicht zu erwarten sind.
Eine endgiiltige Entscheidung, ob die Reihenfolge
1et-S-C-W oder S-let-C-W vorliegt, wire erst durch das

Aufireten von Jetalfaktorfreien gf—Genotypen oder
1letSCW
“LSCW

ordnung 1et-S-C-W durch einfachen Austausch ent-

stehen konnten, bei der Reihenfolge S-let-C-W
dagegen nur -durch doppelten. Fir die Spaltungen
der Nummern KTr 4 und KTr 7 wurden bisher keine

Erklarungsméglichkeiten gefunden. Keine der iiber-

haupt denkbaren Anordnungen macht die Entstehung

der einfach, hellgriin, weiBgrundigen Typen (S-c-W), die

wie man es von er-

-Pflanzen mébglich, da diese bei der An-

(z. B. von letSw-Kombinationen in den Nachkommen-

;
schaften von 1etSV§ -Pflanzen) sehr unzuverlassig. Die

=+ sw
nach den bisherigen Ergebnissen mogliche Lage des

Letalfaktors: let-S-C oder S-let-C, hat auf die Be-
rechnung keinen EinfluB. Wie das Schema zeigt,
ist in jedem Fall die Zahl der gefiillt dunkelgriinen

Pflanzen, ebenso wie die der gefiillt weilen im Ver-
x%+2rx

héltnis zur Gesamtzahl aller gefiillten = TR

Bei einer Genfolge S-let-C-W wiirde allerdings aller
Wahrscheinlichkeit nach der Austausch zwischen S und
C bzw. S und W erschwert, und die Berechnung
miibte einen geringeren x-Wert ergeben. Im iibrigen
spricht das Ausbleiben der Austauschkombination
S-+cw unter 4364 einfach blithenden Pflanzen fiir dic
Genfolge let-S-C-W, wenn nicht bei einer Anordnung
S-let-C-W eine nahezu absolute Koppelung des Letal-
faktors mit dem Einfachgen vorliegen sollte. Um fiir
die Berechnung der Austauschwerte geniigend grofie
Zahlen zur Verfiigung zu haben, wurden die Spaltungs-
ergebnisse der einzelnen Nachkommenschaften unter
Ausschluf der Nummern KTr 4 und KTr 7-zusammen-
gefaBt, nachdem sie zuvor einem Homogenititstest
unterworfen worden waren. Die Schwierigkeiten, die
sich fiir einen y2-Test aus einem zu geringen Klassen-
umfang ergaben, wurden durch die Ausschaltung all
der Nachkommenschaften umgangen, die in der Klasse
der einfach blithenden Individuen Austauschpflanzen
aufwiesen. Fir die Nummern KTr1, KTrz, KTr 3,
KTrs, KTr 6, KTr 8, K 2098, KP 3508 und KP 4338
ergab sich dann bei einer Gesamtspaltung von:
3002 SCW:83 sCW:153 s¢W:3309 scw

ein y? = 29,4 und bei 24 Fretheitsgraden ein P-Wert
von 20%,. Die Spaltungsergebnisse dieser Nummern
erwiesen sich also als homogen. Ebenso konnten die
Spaltungen von KP 844 B und KP 844 E zusammen-
gefallt werden. Sie ergaben die Gesamtspaltung:

651 SCW:14 SCw:1 sCw: 19 sCW:35 scW: 630 scw.
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Bei einem 42 von 2,02 und 5 Freiheitsgraden wurde
ein P-Wert von 849, gefunden. Ohne Berticksichtigung
der Hiaufigkeit des Letalaustausches lassen sich die
Austauschwerte nach der folgenden, aus dem beiste-
henden Schema sich ergebenden Formel berechnen:

X 1—x
sC sc

1—x SC

x Sc

xsC x2 x—x2 | s¢c = x% } x—x2}tx—x2
1—XSsC | Xx—X* =2 X — x>
2x —x?  Zahl der gefiillt bliithenden Austauschpflanzen*

1 Zahi aller gefiillten Pflanzen

* Der so erhaltene Wert unterscheidet sich nur ganz uawesentlich von dem
unter Berticksichtigung des Letalaustausches bestimmten, wie es sich durch
Einsetzen willkiirlicher Werte dhnlicher GrdBenordnung in die Schemata Seite 41
leicht zeigen 1483t.

Aus der Gesamtspaltung der Nummern KTr 1, 2, 3,
5, 6, 8, K 2098, KP 3508 und KP 4338 ergibtsich dann
fiir den SC/sc-Austausch:

2x—x*  83sC
1 35458
Fiir die Sippen KP 844 B und E wurde aus:

ein x = 1,189,

2x—x? _ 20sC .
T =oss ein x = 1,43Y%, errechnet.
Auf die gleiche Weise sind auch der CW/cw- und der
SW/sw-Austausch bestimmt worden (Tab. 7).

Tabelle 7. Der Ausiausch zwischen den Genen S und C
und W bei den untersuchien Handelssovten nach Kreuzung

mit @ P 1141,

I 8Cfse- [ CW/cw- SW/sw-

l Austausch |  Austausch Austausch

% % %
KTr1,2,3,5,6, 8,
K 2098, KP 3508, 1,18 2,18 3,39
KP 4338
KP844 B, E 1,43 2,51 (2,16) | 3,01

Aus KP 844 B und E wurde der CW/cw-Austausch
sz 2

auch aus T2 — SCTW mit x = 2,169, geschitzt.

Der Wert liegt etwas niedriger als der aus der Gefiill-
tenklasse errechnete, eine Tatsache, die unter der
Annahme eines teilweisen Ausfalls von S-Eizellen
oder Zygoten zu erwarten ist,

Um die Austauschwerte der einzelnen Nachkom-
menschaften untereinander vergleichen zu kénnen,
wurden mit Hilfe der Maximum-Likelihood-Methode
die Werte fiir die einzelnen Kreuzungen mit ihren mitt-
leren Fehlern berechnet (Tab. 8, S.43). Auch relativ
gro erscheinende Unterschiede konnten statistisch
in keinem Falle gesichert werden.

Die gefundenen Werte liegen etwas hoher als die von
KapperT fiir andere Sippen angegebenen Werte. Fiir
den SW/sw-Austausch fand er in den Linien 82,3
Werte zwischen 1,14 bis 2,33%. In anderen Sippen
waren die Werte bisweilen noch héher oder niedriger.
Fiir den SCfsc-Austausch gibt Freprer fiir die glatt-
blittrige Sippe 707 einen Wert von 0,89, an. Die
Austauschwerte erwiesen sich nach den Resultaten
KAPPERTs als sippeneigene GroBen.

Uber strahleninduzierte Letalfaktoren im S-Chromosom von Malthiola incana R. Br. 43

Tabelle 8. Die Austauschwerie dev Einzelnachkommen-
schaften mit thven mittleren Fehlevn.

SCfsc~ CWiew- | SWsw-
Aussaat-Nr. Austausch Austausch : Austausch
in % : in 9% in %
KTr 1 1,45 &= 0,55 | 2,50 0,77 | 3,91 £ 0,96
KTr 2 0,89 + 0,47 © 1,94 4+ 0,69 | 2,81 4 0,83
TKr 3 0,83 + 0,47 | 2,12 40,76 | 2,04 -+ 0,89
KTr 5 0,06 - 0,49 | 1,39 ;= 0,61 | 2,34 £ 6,79
KTr 6 1,46 4- 0,58 | 2,01 40,69 | 3,44 4 0,90
KTr 8 0,71 4 0,44 | 2,03 +0,75 | 2,72 £+ 6,87
2098 1,40 + 0,54 | 2,34 = 0,70 | 3,71 + 0,88
KP 3508 1,34 £ 0,59 | 2,22 +0,76 | 3,53 & 0,96
KP 4338 1,42 40,59 | 3,49 40,93 | 4,86 & 1,10
KP 844 B 1,75 = 0,70 | 2,58 40,85 | 4,13 4 1,08
KP 844 E 1,12 4+ 0,55 | 2,59 =~ 0,84 | 3,69 &+ 1,00

Da die Faktorenreihenfolge S-C-W sowohl in den
Versuchen KAPPERTs als auch in den beschriebenen
eigenen Untersuchungen bestitigt wurde, war es nun
auch moglich, eine Lokalisation der induzierten goni-
schen und zygotischen Letalfaktoren auf Grund der
F,-Spaltungszahlen des Bestrahlungsversuches vorzu-

nehmen, Die Fj-Elternpflanzen aller untersuchten
Scw

Kreuzungsnachkommen hatten den Genotyp W
je nach der Lage der induzierten Letalfaktoren ergeben
sich die Anordnungen let-S-c-w, S-let-c-w, S-c-let-w oder
S-c-w-let, die jeweils nur ganz bestimmte Merkmals-
Neukombinationen entstehen lassen. Nach den Sche-
mata VII bis X auf S. 44 sind die angefiihrten, sich
aus dem Austausch zwischen den einzelnen Faktoren
bei Gegenwart eines gonischen Letalfaktors ergebenden
einfachen Austauschkombinationen zu erwarten.

Im Gegensatz zu den im vorigen Abschnitt bespro-
chenen Attraktionskreuzungen treten bei den hier
angefithrten Repulsionskreuzungen die durch ein-
fachen Austausch entstandenen Phaenotypen in der
Kategorie der gefiillten, wenn iiberhaupt, nur sehr
selten auf. In der Gruppe der einfach blithenden Indi-
viduen haben wir, je nach der Lage der Letalfaktoren,
wie aus den Schemata hervorgeht, in jedem Falle
2 Einfachaustauschklassen zu erwarten. Die Genfolge
let-S-c-w fithrt demnach ganz tiberwiegend zur Ent-
stehung von SCw- und Scw-Kombinationen. ScW-
Phaenotypen entstehen nur aus der Fusion zweier
Austauschgameten, werden also entweder fehlen
oder als Ausnahmetypen auftreten (Schema VII).
Dasselbe gilt fiir die Reihenfolge Slet-C-W. Dagegen
wiirde die Lage des neu entstandenen Letalfaktors
zwischen ¢ und w den voélligen Ausfall der Scw-Typen
bedingen, und bei einer Lokalisation des Letalfaktors
jenseits w wiirden schliefilich die SCw-Pflanzen nahezu
zum Verschwinden kommen. Wird das hiufigere
Auftreten einer Austauschkombination mit -4 und ihr
Fehlen oder seltenes Erscheinen mit — bezeichnet,
so ergibt sich folgendes Bild:

Lage des Letalfaktors | SCw | SeW | Sew
VII let-S-c-w ‘ + — +
VHI S-let-c-w | + — +
IX S-cletw + + | + —_
X S-c-w-let | — |+ 4

Vergleicht man nun die in Tab. g, S.45 fir die
Nachkommenschaften mit gonischen ILetalfaktoren
angegebenen Spaltungsergebnisse mit den sich aus
der Lage eines Letalfaktors ergebenden Folgen fiir die
Entstehung der Austauschkombinationen, so fallt
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nur eine einzige Nachkommenschaft durch ihr abwei-
chendes Verhalten aus der Zahl der iibrigen heraus.
Wihrend alle anderen Spaltungsfamilien die Aus-
tauschklassen ScW und Scw in relativ groBem Umfang
enthalten, reprisentiert die Scw-Klasse in der Nummer

G. BETEMANN:
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der durch die Réntgenbestrahlung entstandenen Im-
merspalterist also einmal S-c-let-w, sonst aber S-c-w-let.

Bei den Nachkommenschaften mit zygotischer Le-
talitdt kann prinzipiell nach der gleichen Methode vor-
gegangen werden, die Austauschtypen reprisentieren

let-S-c-w
Schema VII. m
x y z r
+Scw +scw +sCw +-sCW
r letScw Ml=rx | Ill=ry | I=1z
x +Scw III=x% | IlI=xy | I=xz I = SCw =r1z+42%x2
vy letSCW -
z 1etScW | II=xz | II=yz | I = SeW=xz+yz
III = Scw=rx-+ry+2xy-x2
z +sCw I=xz
y ~+scw MI=xy
x letsCW
r +sCW
S-let-c-w
Schema VIII: ;—}--C—-W
x y z ‘ T
S+CW s+cw s+Cw s+CW
j |
r Sletew IMl=ry I=rz
x S+CW I =SCw =1z
y SletCW — —
z SleteW | 1T = SeW=yz
IT1I = Scw =1y
z s-+Cw H=yz
y sfcw
x sletcw
r s+ CW
.S-c-let-w
Schema IXﬁ-C—-+-—W
x y z T
SC+W Sc4+W sC+w sC+W
let = I=
}1; SSCC—E\;VV =1y 7 I = SCw=rz
¥ Sc+W II=y? II = SceW=ry+xy+yz+y?
z ScletW I=yz L
IIl = Scw =o0
z sC+w
y sCletW
x scletw II=xy
r sC+W
S-c-w-let
Schema X: SCW_L
x y z T
SCW 4 Scw+ Sew+ sCW+
r Scwlet II=ry | IIl=rz
Sy sws =y  II [=SCw=y |
y oC = =Vyz
z Scw 11=§z IIT=2z¢ II=ScW=ry+xy+2yz+y*
I11=Scw ==rz4-xz-}22
z sCWlet
v sCwlet I=yz
x scwlet II=xy | [II=xz
T sCW—l—

18g B1 offenbar den nur ausnahmsweise entstehenden
Austauschtypus. Der in dieser Nummer wirksame
gonische Letalfaktor mufl demnach zwischen den
Genen ¢ und w lokalisiert sein, wihrend die gonischen
Letalfaktoren der iibrigen 4 geniigend groBen Nach-
kommenschaften jenseits des Gens fiir weiB- oder
gelbgrundige Bliitenfarbe liegen miissen. Die Genfolge

sich in der gleichen Weise, nur mit etwa der doppelten
Hiufigkeit wie bei gonischer Letalitit. Fiir 93 A3
wire dann also wie fiir 189 B1 die Reihenfolge S-c-let,-w
und fiir 537 D3 und 652 A5 S-c-w-let, am wahrschein-
lichsten (Schema XTI und XII). Gegen die Anordnungen
let-S-c-w und S-let-c-w sprechen auch die Nachkom-
menschaftspriifungen einiger Scw-Pflanzen aus jeder



29. Band, Heft1 Uber strahleninduzierte Letalfaktoren im S-Chromosom von Maitthiola incana R. Br. 45
Kreuzung. Bei der Reihenfolge Tabelle 9. F,-Spaltungen der Bestrahlungsserie.
let-S-c-w miifiten sie zum Teil — letal 9
. . . A t Nr. clale SCW SCw ScW Scw scW sCW n o
nimlich die durch einen Sc/sC- et Phase gefllt
a letScw .
Austausch entstandenen Tsew 141 ]}g 1 gonisch 512 6 69 59 2 429 1144 | 42,9
S Q Tt - 183 B 1 50 21 27 3 2 | 562 | 1123 | 50,2
Genotypen — b.el S-letc W SO 186 B 2 242 8 pé 25 Z | 138 | o062 | 155
gar fast alle in einem Verhiltnis 426 A3 365 9 53 66 2 | 365 | 860 | 42,7
1Scw:1 scw spalten. Es wurden 438 B 5 432 | — | 42 23 6 | 330 | 833 | 40,3
aber nur einheitlich einfache Scw- 514 C2 66 | — 2 2 1 60 | 131 | 46,6
Nachkommenschaften gefunden, R ciochl 268 ] , 23 | 32,4
i s e o deto 93 A3 |zygotisch| 2 7 10 1 — | 13 4 ,
\];Vle essbel enller Genfolge S-c .lett W 53 D3 | 386 A e e L | 200 | 631|310
zw. O>-c-w-let zu erwarten ist. 652 A 5 | 152 1 16 8 —_— 97 | 274 | 35.4
S-c-let-w
Schema XI . m
r | x y z z y x T
Sclet,w | SC+W Sc+wW Sclet, W sC+w sClet,w sclet, w sC+W
r Sclet,w —/— II=ry —/— I=r1z —/— -
x SC4+W
y Sc+W | II=ry II=y? | II=yz II=xy
z Sclet,W —/— II=yz -~/ —/— ——
z sCH+w I=rz
y sClet w —/~— e —f— .
x sclet,w —f— IT=xy —/— —/— —]—
r sC4+W
I = SCw=2rz
II = ScW=2ry+2xy+2yz+y?
Il = Scw=o0 I
Schema XII: wtj
s-C-W--
r x v z z y x r
Scwiet, SCW -+ ScW+- Sew+ sCWiet, sCwlet,, scwlet, sCW+
r Scwlet, —/— II=ry |HI=1z —/— —/— —/—
x SCW-}-
y ScW-- II=ry IT=y? II=yz II=x
z Scw+ III=rz II=yz | III==z% I=yz | III=xz
z sCWlet, o —/— —/— —[—
y sCwlet, —/— I=yz —/— —f— —/—
x scwlet e II=xy | IIl=xz —/— —f— —/—
r sCW+-
I = SCw=2yz I

II = ScW==2zry+42xy-+2yz+4y2
III= Scw =2rz-2xz-+z°%

Auch bei der Bestimmung der Austauschhiufig-
keiten zwischen S und ¢, ¢ und w und S und w in den
Bestrahlungsnachkommenschaften muf}, da die phae-
notypisch erkennbaren Einfachaustauschtypen nur in
der Gruppe der Einfachen zu erwarten sind (nur be-
stimmte Kombinationen von 2 Einfach- oder von Dop-
pelaustauschgameten konnten wunter den Gefiiliten
auftreten), von den Spaltungsverhiltnissen der ein-
fach blithenden Pflanzen ausgegangen werden. Bei der
UngewiBheit iiber einen moglichen Ausfall bestimmter
Kombinationen oder Gameten stellen die errechneten
Austauschwerte sicher nur eine grobe Schitzung dar.
Es fiel allerdings bei der Beobachtung der Nach-
kommenschaften im Freiland auf, daB nicht, wie es
bei den Sippen mit den spontan aufgetretenen Letal-
faktoren die Regel zu sein scheint, die Gefiillten im

Durchschnitt etwas frither zu blithen begannen als die
Einfachen, sondern daf beide Kategorien gleichzeitig
abblithten, ohne einen zeitlichen Vorsprung einer der
beiden Gruppen. Dies scheint darauf hinzudeuten,
daB die letS{+s-Genotypen den -s/+s-Pflanzen
gegeniiber nicht merklich in ihrer Entwicklung unter-
legen sind und der Letalfakfor hier vielleicht auch
keinen Ausfall von let-Eizellen oder let-Heterozygoten
bedingt. Die Austauschwerte wurden wie bei den
Attraktionskreuzungen bestimmt, nur sind hier die
einfach blithenden Austauschtypen zur Gesamtzahl der
Nachkommenschaft in Beziehung gesetzt worden. Fiir
den wlet/W---Austausch ergab sich bei gonischer Leta-
litdt und einer Reihenfolge S-c-w-let z. B. die Gleichung:

X Zahl der Scw-Piflanzen

2~ Gesamtzahl der Nachkommenschaft
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Bei zygotischer Letalitit kann der wlet/W---Aus-
tausch aus der Gleichung:

2x—Xx% Zahl der Scw-Pflanzen
3 Gesamtzahl der Nachkommenschaft

errechnet werden. Die so geschitzten Austauschwerte
sind in Tabelle 10, S. 46, wiedergegeben. Der Sc/sC-
Austausch konnte aus den Spaltungszahlen der T,
nicht geschitzt werden, da die durch ihn entstehenden
Austauschgameten SCW+ und scwlet mit den Nicht-

austauschgameten phaenotypisch von  den Eltern-

. . . . Scwlet SCW+
kombinationen nicht unterscheidbare SCWL' sCW+

sCW+
scwlet

und Kombinationen bilden.

Tabelle 10. Austauschwerie in der Bestrahlungssevie.

Reihenfolge: S-c-w-let

| owiew wlet/ W4 Slet/s+
‘ in 9 in 9% in %
gonisch
141D 1 12,1 10,3 14,2
189 B 2 9,8 : 5,6 8,9
426 A 3 12,3 15,3 14,7
438 B 5 10,1 5,5 19,3
514 C 2 3,1 3,1 6,9
zygotisch
537D 3 6,3 4,1 21,0
652 A 5 9,2 4,5 —
Reihenfolge: S-c-let-w
clet/C+ letw/+W Slet/s+
in % in % in %
gonisch .
18¢B1 4,8 3.9 —
zygotisch
93A 3 3,6 2,5 16,8

Eine Uberraschung boten die unerwartet hohen
Austauschwerte fir den cw/CW-Austausch und die
mangelnde Ubereinstimmung der aus den Abwei-
chungen vom idealen 1 S: 1 s- oder 2 S: 1 s-Verhdltnis
geschiitzten Slet/s-+--Austauschwerte mit den Schitz-
werten, die sich aus einer Addition der ermittelten
Werte fiir den Austausch zwischen ¢ und w und let
ergeben wiirden. Diese mangelnde Ubereinstimmung
koénnte allerdings in den meisten Fillen — ndmlich in
allen denen, bei denen der Slet/s-4--Austausch wesent-
lich kleiner zu sein scheint, als der Summe der Einzel-
austauschwerte entspriche — darauf zurfickzufiihren
sein, daB ein Teil der let-Heterozygoten zusitzlich
ausfillt, wodurch das S:s-Verhiltnis zugunsten der
Gefiillten verschoben wird, und deshalb aus dem ge-
fundenen S:s-Verhidltnis ein zu kleiner Slet/s---Aus-
tauschwert geschidtzt wurde. Vollig unerkldrbar blei-
ben aber zunichst die viel zu hohen cw/CW-Aus-
tauschwerte. :

Diskussion

Die im Interesse eines einfachen Nachweises neuer
Letalfaktoren im S-Chromosom erfolgte Wahl eines

Ausgangsmaterials vom Genotyp gz—g fiir die Bestrah-

JIungsversuche fiihrt bei den Lokalisationsversuchen
‘der beteiligten Faktoren mittels ihrer Austausch-
beziechungen zu erheblichen Schwierigkeiten. Die un-
bekannte Beeintrichtigung der heterozygot Normalen

Der Ziichter

durch die induzierten Letalfaktoren und mégliche Wir-
kungen auf die einen Letalfaktor iibertragenden Ei-
zellen bzw. die zugehérigen- Samenanlagen erhShten
diese Schwierigkeiten weiter, Die tatsichlichen Ab-
stdndein Morgan-Einheiten lassen sich daher auch nicht
fiir die benutzten Markierungsgene des S-Chromosoms
S,cund w und erst recht nicht fiir ‘die induzierten
Letalfaktoren ermitteln. Immerhin 1a8t sich die Rei-
henfolge der Faktoren auf dem vorhergehend beschrie-
benen Wege ziemlich sicher bestimmen, so daB sich
sagen lat, daB die Entstehung gonischer Letalfak-
toren nicht auf eine eng begrenzte Region in nichster
Nihe des S-Locus beschrinkt ist. Den Schitzwerten
der Austauschhiufigkeit der induzierten Letalfak-
toren nach kommt sogar ein Chromosomenabschnitt
fiir die Entstehung eines gonischen Letalfaktors in
Frage, der nach unveréffentlichten Versuchen Kap-
PERTS bei vielen Sippen durch eine Translokation,
deren Bruchstelle zwischen den Genen fiir die Bliiten-
grundfarbe W und fiir gestauchten Wuchs — com-
pressa — liegt, verlagert ist. Die Letalmutationen in
der Nihe des S-Locus bewirken keineswegs nur eine
gonische Letalitidt, wie es das Auftreten eines zygo-
tischen Letalfaktors auf dem kurzen Stiick zwischen
den Genen ¢ und w beweist, auf dem in einem anderen
Fall auch ein gonischer Letalfaktor induziert wurde.

Die groften Schwierigkeiten bei der Interpretation
der Ergebnisse bereiten die unerwartet hohen Aus-
tauschwerte zwischen den Genen ¢ und w. Zwar
schwankten auch in den Versuchen KarpERTs und bei
den in dieser Arbeit besprochenen Attraktionskreu-
zungen die Austanschwerte von Sippe zu Sippe etwas,
nie wurden aber auch nur annihernd so hohe Werte
gefunden wie in der Bestrahlungsserie. Nun liegt der
Gedanke nahe, die Austauscherh6hung mit dem Auf-
treten der Letalfaktoren in Verbindung zu bringen.
Zygotische wie gonische Letalitdt ist aber in vielen
Féllen, vor allem bei durch Bestrahlung entstandenen
Letalfaktoren, die Folge von Chromosomenaberra-
tionen. Eine von HADORN (1955) zusammengestellte
Ubersicht iiber die cytogenetischen Befunde bei rezes-
siven Letalfaktoren von Drosophila melanogaster zeigt
z. B., daB von 365 gepriiften Fillen nur 66, d. h. nur
18,089, ,,normale’ Chromosomen aufweisen, wobei
dahingestellt bleiben muf, ob nicht auch die ,,nor-
malen® Chromosomen zum Teil noch submikrosko-
pische Aberrationen fithren (Tab. 11).

Tabelle 11. Die cylogenetischen Befunde an Trigern

vezessiver Letalfakfoven bei Dwvosophila wmelanogaster
(HaporN 1955).
Total der = .- Trans- Dupli- TOT-,
Letalmuta- | Faneohne | Defiolen- o, | Iover |y | falen
tionen tionen onen . | Chrom.
688 323 148 98 45 } 8 66

Die in der Tabelle angefithrten Letalfaktoren lassen
sich allerdings nicht ohne weiteres mit den bei Mas-

-thiola spontan oder nach Bestrahlung aufgetretenen

vergleichen, da es sich hier, im Gegensatz zu denen bei
Drosophila, hauptsichlich um Faktoren mit gonischen
Effekten handelt. Gonische Letalfaktoren, die in
Chromosomenaberrationen bestanden, wurden wvon
STADLER beim Mais und von SPENCER, SINGLETON und
BLARESLEE bei Datura durch Réntgenbestrahlung
bzw. durch Behandlung mit thermischen Neutronen
induziert. Beim Mais waren viele der réntgenindu-
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zierten Defizienzen durch den Pollen nicht iibertrag-
bar. Pflanzen, die fiir eine Defizienz, die etwa /g der
Linge des 10. Chromosoms umfaite, heterozygot
waren, bildeten zweierlei Pollen aus, von denen die
eine Sorte vollstindig normal und befruchtungsfihig,
die andere dagegen kleiner war, einen geringeren
Stiarkegehalt aufwies, eine verzogerte Kernteilung
zeigte und niemals zur Befruchtung filhrte. Auf die
weiblichen Gameten wirkte die Defizienz zwar auch
schwichend, sie hatte aber nur zu einem geringen
Prozentsatz letale Folgen. Die Zahl der Samen, die
keinen Embryo enthielten, war etwas hoher bei den
sich aus den Eizellen mit Defizienz entwickelnden als
bei denen, die aus Eizellen ohne Defizienz hervor-
gingen. Die fiir die Defizienz heterozygoten Pflanzen
waren in ihrer Vitalitit etwas geschwicht. Das zeigte
sich besonders in einer verminderten Gréfe und in
einem etwas spiteren Blithtermin an. Diese weit-
gehende Ubereinstimmung mit der Wirkung der spon-
tan aufgetretenen Faktoren bei Matthiola legt es nahe,
die Usrsache der gonischen Letaleffekte auch bei dieser
Pflanze in Defizienzen zu suchen. Moglicherweise
haben auch die im vorliegenden Versuch gefundenen
induzierten gonischen und zygotischen Letaleffekte
die gleichen Ursachen. Der Unterschied in der Pha-
senspezifitdit — ob gonisch oder zygotisch — kénnte
dann vielleicht durch das AusmaB der Stiickausfille
oder durch den Einschlull wichtiger Gene fiir die
minnliche Fertilitit in die Defizienzen bei gonischer
Letalitdt bedingt sein. Die fiir die Befruchtungsfihig-
keit der minnlichen Gonen ausschlaggebenden Gene
miiBten dann aber, wie eingangs bereits ausgefiihrt,
iiber einen gréBeren Bereich des S-Chromosoms ver-
streut sein, da die gonischen Letaleffekte von ver-
schiedenen, mehr oder weniger weit auseinanderliegen-
den Loci ausgehen konnen. Durch die Lokalisation
der indunzierten Faktoren wird auch die Annahme
KarrerTs bestitigt, daB das Einfachgen wahrschein-~
lich ziemlich am Ende des S-Chromoscms liegen mubB,
denn alle neuen Letalfaktoren befinden sich, ebenso
wie alle anderen bisher bekannten Gene der S-Koppe-
lungsgruppe, auf derselben Seite von S. Lediglich der
von KAPPERT zuerst beschriebene spontan aufgetretene
gonische Letalfaktor, der mit S eine enge Koppelung
zeigt, liegt auf der entgegengesetzten Seite.

Fiir die Erklirung einer Austauscherh6hung kom-
men letal wirkende Chromosomenaberrationen aber
wohl kaum in Frage. Inversionen kénnen zwar, wenn
sie homozygot und in diesem Zustand lebensfihig
sind, zwei Loci weiter voneinander entfernen und eine
Austauscherhohung zur Folge haben. In den vorlie-
genden Versuchen kénnen die Aberrationen aber nur
heterozygot vorhanden sein, da wohl das S-Chrome-
som, nicht aber das s-Chromosom bestrahlt wurde.
Chromosomenmutationen im heterozygoten Zustand,
seien es Inversionen, Translokationen, Deletionen,
Defizienzen oder Duplikationen, haben aber stets in
der betreffenden Region und hiufig auch fiir das ganze
Chromosom eine Crossing-over-Reduktion zur Folge
(Lupwig, 1938, SINOTT, DUNN und DOBZHANSK Y, 1950).
Nun sind zwar Fille bekannt, bei denen eine durch
eine Chromosomenmutation bedingte Austauschunter-
driickung in einem bestimmten Bereich eine Aus-
tauscherhohung in einem anderen, meistens in einem
anderen Chromosomenpaar, zur Folge hatte {Schultz-
Redfield-Effekt), wodurch die Crossing-over-Frequenz
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fiir das Genom erhalten blieb. Es ist aber durchaus
unwahrscheinlich, daB gleichzeitig mit der Induktion
eines Letalfaktors auch jedes Mal ein auf die Aus-
tauscherh6hung zwischen ¢ und w gerichteter Chromo-
somenumbau stattgefunden haben soll.

KAPPERT fand bei seinen Untersuchungen ebenfalls
eine durch die im S-Chromosom gelegene rezessive
Komplexmutante deformis (def) bedingte Austausch-
erhthung in der Mikrosporogenesis zwischen def und
W und zwischen S und W — der SW/sw-Austausch
wurde von 2,0%, auf 3,39 erhtht —, er zweifelt aber
wegen dieser AustauscherhShung an der LAMPRECHT-
schen Definition der Komplexmutanten als Defizien-
zen. Die Moglichkeit einer Austauscherhéhung durch
einen Stiickausfall in einer entfernteren Region ist
aber nach den Befunden bei Drosophila nicht ganz
von der Hand zu weisen. Sehr unwahrscheinlich er-
scheint dagegen eine Erklirung der Austauscherho-
hung als Schultz-Redfield-Effekt bei den beiden
Nummern g3 A3 und 189 B1 mit der Faktorenanord-
nung S-c-let-w. Bei einem genetischen Abstand von
etwa 2,3 Morgan-Einheiten zwischen ¢ und w kann
eine Aberration innerhalb dieser Strecke kaum den
Austausch in der gleichen Region erhthen, Nehmen
wir fiir diese beiden Nachkommenschaften als Ursache
der Letalitit Punktmutationen an, so ist es wieder
schwer verstindlich, daB diese Mutationen in bezug
auf den Austausch die gleichen Konsequenzen haben
sollen wie die von der Scw-Region weiter entfernten
Chromosomen- oder Genmutationen.

Unterstellt man die in der Bestrahlungsserie ge-
schitzten Austauschwerte als annihernd richtig, so
bekommt man bei der Berechnung der idealen Spal-
tungszahlen zwar eine Ubereinstimmung zwischen
Erwartung und Befund fiir die Einfachaustausch-
klassen, wir finden aber bei fast allen Nummern mit
gonischer Letalitidt ein Defizit an SCW-Pflanzen und
einen starken UberschuB an scW-Pflanzen, die nur
durch die Kombination des Doppelaustauschgameten
scW mit einem gleichen oder anderen Austausch-
gameten entstehen konnen. Zur Berechnung der in
der Tab. 12, S. 48, angefiihrten Spaltungsverhiltnisse
wurden die auns der Bestrahlungsserie geschitzten
Austauschwerte eingesetzt. Der Sc/sC-Austausch, der
aus den F,-Zahlen nicht berechnet werden konnte,
da er nur phaenotypisch den Nichtaustauschkombi-
nationen gleichende Austauschtypen zur Folge hat,
wurde mit der aus dem Attraktionskreuzungen ge-
schitzten Frequenz von 1,29, beriicksichtigt. Natiir-
lich konnte auch dieser Austausch aus den gleichen
Griinden wie der cw/CW-Austausch erhoht sein, er
wiirde aber dann die Differenzen zwischen den gefun-
denen und erwarteten S:s-Verhiltnissen noch er-
hohen, da durch einen Sc/sC-Austausch die Zahl der
letalfaktorfreien S-Gameten zu Ungunsten der s---
Gameten verdndert wird. Wenn die geschitzten den
tatsichlichen Austauschwerten entsprichen, wiren
zur Erklirung der gefundenen Spaltungszahlen also
mindestens drei Annahmen nétig:

1. Der cw/CW-Austausch muB stark erhéht sein;

2. es mull negative Interferenz vorliegen, da die
scW-Typen wesentlich hdufiger als erwartet auf-
traten;

3. ein Teil der Slet/s+-Zygoten muB eliminiert
werden, da in den meisten Fillen wesentlich weniger
SCW-Pflanzen auftraten als erwartet.
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Tabelle 12. Die Eywartungswerte wurden durch Einseizen der aus dev Bestrahlungsserie ge-
schatzten Austauschwerte gewonnen.

SCW SCw SeWw ‘ Scw ‘ sCW sCw scW scw i n \ einf, : gef.

141 D1 gef.: | 519 6 69 l 59 489 — 2 — | 1144 ; 653 491
erw.: |563,5! 12,4 | 68,3 | 45,6 | 452,9| 0,9 <oo1 |<oo1 689,8 | 453,9

189 B 1 gef.: | 508 21 27 3 562 — 2 — | 1123 | 559 564
erw.: | 548,6| 18,9 | 259 | 0,9 5266, 1,9 |<oo1 <oo1 594.5| 528,5

189 B2 gef.: |442 8 47 27 | 438 — - — | 962 | 524 | 438
erw.: | 479,7 13,3 | 46,9 | 21,9 | 408,4| 0,3 <{oo1 |<oo1 561,8 | 408,7

426 A3 gef.: | 365 9 53 66 | 365 — 2 — | 860 | 493 | 367
erw.: | 418,6. 14,0 | 51,9 | 50,6 | 323,7 1,1 |<oo1 |<oo1 535,2 | 324,8

438 B 5 gef.: 432 — |42 |23 330 — | 6 — | 833 {497 | 336
erw.: | 415,9| 4,1 | 41,8 | 18,5 1352,3| 0,3 [<oo1l <oo1 480,4 | 352,6

514 Cz2 gef.: 66 — 2 2 60 — 1 — 131 70 61
erw.: 66,1 0,1 2,0 1,9 | 60,9 |<oo1 | <{ool <oo1 70,1} 60,5

93 A 3 gef.: [268 ‘ 7 10 1 137 — — — | 423 | 286 137
- erw.: |266,0| 6,3 9,7 0,2 |140,3| 0,4 |<oo1 |<oo01 282,3| 140,7

537 D.3 gef.: | 386 3 26 17 | z01 — 1 — 634 | 432 202
erw.: . 383,5| 1,9 | 24,8 | 14,0 |208,8] 0,1 |<oo1 | <oo1 425,2 | 208,9

652 A5 gef.: |152 1 16 8 97 — — — 274 | 177 97
erw.: | 161,1| 1,3 | 15,4 6,6 = 89,5| 0,1 |<oo1|<oo1 ! 184,4| 89,6

Tabelle 13. Die Evwavtungswevie wurden duvch Einselzen dev aus
zungen gewonnenen SC/[sc- und CW [cw-Austauschwerle sowie dev aus

den Attraktionskyveu-
der Bestvahlungsserie

evvechneten wiet|{W 4--Austauschwerte gewonnen.

| SCW ‘ SCw ’ ScW Sew sCW sCw scW sew n einf, : gef.
141 D1 gef.: |519 ‘ 6 69 59 489 — 2 | — |1144 | 653 “ 491
erw.: | 574,6| 2,7 | 13,1 | 56,1 | 497,5 0,1 |<oo1 <oo1 646,5 ‘ 497.5
189 B1 gef.: | 508 | 21 29 3 562 | — 2 — 1123 | 559 \ 564
erw.: 1562,6) 54| 72| 01 |5475] 0,2 |<oo1 <oo1 575.3 | 547:7
189 B2 gef.: |442 } 8 |47 |27 |438 | — | — | — | o662 | 524 | 438
erw.: | 484,7 1,2 | 11,1 | 25,7 | 439,3| 0,03/<oo1 |<oo1 L 522,7 | 4394
426 A 3 gef.: | 365 9 53 66 365 | — | 2 — ] 860 | 493 367
erw.: | 430,5| 2,9 | 9,9 | 62,8 |353,9| 0,07/ <oo1r <001 506,1} 353,9
i |
438 B5 gef.: | 432 42 23 330 | '— | 6 | — | 833|497 | 336
erw.: §419,7| 1,0 | 9,6 | 21,9 | 380,8| o0,02|<001 J<0°1 J 452,2| 380,8
514 C2 gef.: 66 — | 2 2 | 6o — 1 ‘ — | 131 70 61
erw.: 66,1| o,1 1,5 1,9 | 61,4.| <001 | <001 f|<oo1 69,6 61,4
93 A3 gef.: |268 7 10 b1 137 e — l 423 286 | 137
erw.: | 27538 2,4 | 39 0,03| 140,8 | 0,07/ <001 |<<oo1 | ‘ 282,1| 140,9
537 D3 gef.: | 386 3 ( 26 17 201 | — 1 J — 634 | 432 202
erw.: |397,6] 0,8 92 16,2 | 210,2| 0,02|<001 ‘<001 423,8 | 210,2
652 A5 gef.: | 152 1 16 8 97 — — — 1 274 | 177 97
erw.: | 171,4| 0,4 3,9 7,6 | 90,8 | <001  <oo1 |<oo1 | 183,31 90,8

Fir 438 B3 geniigen die Annahmen 1 und 2, bei
den 3 Nummern mit den zygotischen Letalfaktoren
geniigt zur Erklirung der Spaltungsergebnisse bereits
die Annahme eines erhdhten Austausches zwischen c
und w, bzw. fiir g3 A3 zwischen ¢ und let. Setzen wir
versuchsweise zur Berechnung der idealen Spaltungs-
zahlen die aus den Attraktionskreuzungen gewonnenen
Werte von 1,29, fiir den Sc/sC-Austausch, von 2,3%,
fir den cw/CW-Austausch (es wurde der Mittelwert
der beiden gefundenen Werte: 2,18%, und 2,51%, ver-
wendet) und die aus der Bestrahlungsserie fiir jede
Nachkommenschaft geschitzten wlet/W---Werte ein,

so kommen wir zu den Spaltungszahlen der Tab. 13,
S.48. Wir finden jetzt eine Ubereinstimmung zwi-
schen Erwartung und Befund fiir das Gesamtver-
hiltnis S:s, fiir die Scw-Austauschklasse und fiir die
sCW-Klasse. Keine Ubereinstimmung liegt fiir die
SCW-, SCw-, ScW- und scW-Klasse vor. Auffallend
ist jetzt, daB, jedenfalls soweit es die Nummern mit
gonischer Letalitit mit Ausnahme von 438 B3 be-
trifft, die aus der Abweichung vom idealen 1 S:1 sbe-
rechneten Slet/s-}--Austauschwerte gut mit den Wer-
ten iibereinstimmen, die man durch eine Addition der
Austauschwerte1,2%, + 2,3% -+ geschitzter wlet/W---
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Tabelle 14. Die aus dev Abweichung vom idealen 1 S: 1 s-

Verhdlinis geschitzten Slet]s4--Austauschwerte im Vergleich

zu den durch Addition der Einzelaustauschweyie gewonne-

nen Slet|s+--Werien (addiert wurden die aus den Attrak-

tionskveuzungen bevechneten Weyrte wvon 1,2% und von

2,3% und dev aus den Bestrahlungsnummern geschitzte
wlet|W ---Wert).

1 ! N Hd !
Atﬁio%ﬁ-ng Agf&sioneger !
vom 1S:1s | Binzelaus- Beobachtetes und auf
errechneter | tAuschwerte Grund von IT errechnetes | p-Wert
Slet/s--Aus- errechneter | S:s-Verhiltnis i
| tausch Slet/s-4--
Aust,
in % in 9% ‘ S : s
141D 1 14,16 } 13,02 \‘ gef. 653 491 0,70
erw.646,5 | 497,5
189 B 1 — 2,46 ‘ gef. 559 364 0,33
} ' erw. 575,3 | 547,7 |
189 B 2 8,04 | 866 | gef. 524 438 ;0,93
] | erw. 522,6 | 439,3 |
426 A3 | 14,65 17,69 | gef. 493 | 367 10,36
erw. 506,1 | 353,9
514 C 2 6,87 1 6,33 gef. 70 61 0,95
& ' erw. 69,6 61,4
438 B 5 19,32 | 8,57 gef, 497 336 | 0,002
1 erw. 452,2 | 380,2

Avustausch, vermindert um den Wert des doppelten
.Austausches, erhalten wiirde (Tab. 14).

Bei 189 B 1 konnte, da ein geringer Gefiiliteniiber-
schuBl gefunden wurde, kein Slet/s-Austauschwert
aus dem gefundenen S:s-Verhilinis geschitzt werden.
Den in der Tabelle angegebenen Wert von 2,5%, be-
kommt man aus der Addition von 1,2 + 1,3%,, wobeil
1,3% den clet/C--Austausch darstellt, der sich daraus
ergibt, daB man den aus der Bestrahlungsserie ge-
schitzten Wert von 4,89, zu der aus den Attraktions-
kreuzungen gewonnenen Gesamtstrecke c.--w von
2,3% in Beziehung setzt.

Diese gute Ubereinstimmung zwischen Erwartung
und Befund fiir den Slet/s{-Austausch, wenn man
die normalen Austauschwerte zugrunde legt, wirft die
Frage auf, ob der hohe cw/CW- bzw. fiir 93 A3 und
189 Bi1 der hohe clet/C4-Austausch auf irgendeine
Weise vorgetduscht wer-
den kann. Zu denken
wire beispielsweise an

Uber strahleninduzierte Letalfaktoren im S-Chromosom von Maithiole incana R. Br. 49

standes von C durch die moglicherweise den Letal-
effekten zugrundeliegenden Chromosomenaberrationen
zu denken. Labile Gene sind unter anderem beim
Mais, bei Drosophila und bei Antirrhinum beobachtet
worden (DEMEREC (1935), MAMPELL (1945), McCLin-
TocK (1951 und 1955/56), RHEOADES (1938), MECHELKE
u. STUBBE (1954/55) 1. a.). Es handelt sich in diesen
Fillen aber hauptsichlich nm somatische Mutationen,
die auf Chromosomenaberrationen und deren Folgen
wihrend des Mitoseablaufes zuriickzufithren sind. In
unserem Falle mii8te es sich aber um Folgen von Chro-
mosomenmutationen handeln, die sich ausschlieBlich
in der Meiosis abspielen, da somatische Mutationen
im hier untersuchten Material niemals beobachtet
wurden. Die instabile Form des Gens gram, gram™#,
die bei Antirrhinum nach UV-Bestrahlung von Pollen
auftrat, mutierte ebenfalls ausschlieBlich in der gene-
rativen Phase. In der Linie a von gram™* wurden im
Durchschnitt 1,94%, in der Linie b 12,339, riickmu-
tierte Gonen gefunden. Die der Instabilitit von
gram™ zugrunde liegenden chromosomalen Verinde-
rungen konnten noch nicht eindeutig geklirt werden.

Nehmen wir in unserem Falle an, daB vom Locus,
an dem die Chromosomenmutation stattfand, einer-
seits der Letaleffekt ausgeht und andererseits auch
die Mutationshiufigkeit nach ¢ oder C bestimmt wird,
so bestehen fiir die Interpretation der Spaltungsergeb-
nisse kaum noch Schwierigkeiten. Beriicksichtigen wir
fiir 141 D1t mit der Faktorenreihenfolge S-c-w-let
neben den Austauschwerten 1,2; 2,3 und 10,39, eine
Mutationshdufigkeit von C nach ¢=109% und von ¢
nach C= 5%, so kommen wir zu einer guten Uberein-
stimmung zwischen Erwartung und Befund (Tab.15).

Fiir 189 B2 und 426 A3 mit wlet/W---Austausch-
werten von 5,6 und 15,3% miiBte eine Mutations-
frequenz in etwa der gleichen GroBenordnung an-
genommen werden. Das gleiche gilt fiir 438 B 5, wobei
allerdings in diesem Falle noch an den zusitzlichen
Ausfall von let-Eizellen oder Zygoten gedacht werden
miiBte, wie er bel den spontan aufgetretenen Letal-
faktoren nachgewiesen werden konnte, Die Spaltungs-

Tabelle 15. Vergleich dev gefundenen Spaltungszahlen mit den Evwartungswervien bei zusiitz-
licher Awnahme einer Mutationsfrequenz von C nach ¢ = 10%, und von ¢ nach C = 59,

eine mehr oder weniger

hiufige Mutation von C ' ’ 6
nach ¢ und von ¢ nach C.

Solche, die normalen

Mutationsraten weit iibertreffenden Mutationshiufig-
keiten bestimmmter Gene sind verschiedentlich beob-
achtet worden. So mutiert zum Beispiel im Maisendo-
sperm das Gen a unter dem Einflul des Dt-Genes beson-
dershdufignach A (REOADES1938). Eine Genkonversion
im Sinne WINKLERs (1930) vermutet RENNER (1937)
fiir den cruciata-Fall bei Oenothera. LINDEGREN (1049),
Wince und RoBERTs (1954) und andere berichten von
abweichenden Tetradenspaltungen bei Saccharomyces
und deuten sie als Konversion. REMANN-PHILIPP
(1955) konnte Konversion bei Salpiglossis wahrschein-
lich machen. Fiir alle diese Fille bestehen aber auch
andere Interpretationsmoglichkeiten.,

Bei Matthiola wurde bisher nie eine so auffallig hohe
Mutationsrate fiir C beobachtet, wie sie zur Erkldrung
der vorliegenden Spaltungszahlen notwendig wire.
Es liegt daher ndher, statt an eine Konversion im
Sinne WINKLERs, an die Induktion eines labilen Zu-
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141D1 { SCW 1 SCw ‘ ScW ‘ Sew 1 sCW } sCw [ seW SCW } n ! einf. : gef,
gefunden 519 ‘ 69 ! 59 489 [ — | 2 — | 1144 653 |4901
erwartet 524,9] 7,0 | 62,8 | 51,0 |492,4] 0,1 | 5,00 | 0,01 1646,6 | 497,5

zahlen der Nachkommenschaft 514 Cz konnen, wie
aus der Tab. 13 zu ersehen ist, auch ohne die Annahme
einer Mutation, nur mit den aus den Attraktionskren-
zungen gewonnenen Austauschwerten und dem aus
514 C2 geschitzten Slet/s+--Wert erklirt werden. Bei
den Nummern 537 D3 und 652 A5 mit zygotischen
Letalfaktoren diirfte die Mutationsfrequenz fiir die
Mutation von C nach c allerdings kleiner sein; bereits
eine Haufigkeit von etwa 59, in beiden Richtungen
kénnte die Befunde befriedigend erkliren. Fiir g3 A3
und 189 Bi mit der Reihenfolge S-c-let-w miiBten die
Verhdltnisse allerdings etwas komplizierter liegen.
Hier kommen wir zur Erkldrung der Spaltungsverhilt-
nisse mit der Annahme einer Mutation von C nach ¢
und umgekehrt allein nicht mehr aus, es miifite viel-
mehr auch der W-Locus mutieren. McCrintock fand
in itiren Versuchen beim Mais ebenfalls Chromosomen-
aberrationen, die mehrere Gene gleichzeitig in einen

4
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labilen Zustand versetzten. Beriicksichtigen wir fiir
189 Bi1 neben den aus den Attraktionskreuzungen
gewonnenen Austauschwerten eine Mutationsfrequenz
von C nach ¢=5% und von W nach w=2,5%, so
kommen wir zu einer befriedigenden Ubereinstim-
mung mit den Befunden. Bei 93 A3 mit zygotischer
Letalitit wire fiir die Mutation von C nach ¢ eine
Rate von 2,5% und von W nach w von 1,25%, nétig.
Bei beiden Nummern miiBte nun die ScW-Klasse vor-
Scletw Scletw
sc+W sCH+w
Genotypen bestehen. Tatsichlich zeigten bei g3 Az alle
4 gepriiften ScW-Nachkommenschaften ScW: scW-
Spaltungen. Von 2 SCw-Nachkommenschaften spaltet
die eine in SCw- und sCw-Pflanzen, wihrend die
andere nur SCw-Pflanzen brachte. Bei 189 B1 zeigten 2
von 4 untersuchten ScW-Nachkommenschaften eine
ScW: scW-Spaltung, und alle 4 gepriiften SCw-Pilanzen
spalteten in 1 SCw : 1 sCw. Eine Entscheidung dariiber,
ob der unerwartete Umfang der Austauschklassen auf
eine normale Austauscherhshung und starke negative
Interferenz, verbunden mit einem teilweisen Ausfall von
let-Eizellen oder let-Heterozygoten, oder auf eine mehr
oder weniger hiufige Mutation von C nach ¢ und von ¢
nach C (bei g3 A3 und 189 B1i auch von W nach w)
zuriickzufithren ist, 148t sich aus den bisherigen Ergeb-
nissen nicht ableiten. DaB besondere Faktoren der
s-Chromosomen bei diesen Vorgangen eine Rolle spielen
kénnten, ist unwahrscheinlich, da die s-Chromosomen
fiir die einzelnen Kreuzungen aus den verschiedensten
Sippen stammen, die als Kreuzungsviter dienten.

Fiir die Entstehungsgeschichte der immerspaltenden
Levkojen sind die vorliegenden Ergebnisse insoweit
interessant, als die zur Erhaltung der Heterozygotie
und damit des Fillungsfaktors notwendigen Letal-
mutationen sowohl spontan als auch experimentell
induziert relativ hdufig auftreten. DaB in der Mehr-
zahl der fiir girtnerische Zwecke angebauten Sippen
der links von S liegende Letalfaktor gefunden wird —
auch in den beschriebenen Attraktionskreuzungen ist
die Lage let-S-C-W wahrscheinlicher als S-let-C-W —,
ist nicht weiter verwunderlich, wenn man bedenkt,
daB bei dieser Lage von let einmal der letS/-4s-Aus-
tausch relativ unbedeutend ist und zum anderen der
Letalfaktor in dieser Position die stdrkste Wirkung
auf die Eizellen und Zygoten zu haben scheint. Da-
durch wird das durch den letS/--s-Austausch zu er-
wartende Defizit an gefiillt blithenden Pflanzen nicht
nur ausgeglichen, sondern es wird in der Regel sogar
ein Gefiillteniiberschull gefunden.

wiegend aus und die SCw-Klasse aus

Zusammenfassung der Ergebnisse

Zur Erzeugung von Letalfaktoren im S-Chromosom

von Matthicla wurde Samen der Sippe PO7<22§)

mit Réntgendosen von 1500 bis 21000 r bestrahlt.

Zur Priifung auf induzierte Letalfaktoren wurden X;-
Pflanzen mit sCW-Pollen verschiedener Sippen be-

staubt.

Unter insgesamt 4618 Spaltungsnachkommenschaf-
ten dieser Kreuzungen wurden 3 mit zygotischen und
6 mit gonischen Letalfaktoren gefunden. Bei den
Nachkommenschaften mit zygotischen Letalfaktoren
konnten die homozygot Letalen in Form von ver-
kitmmerten Samen oder als entwicklungsgehemmte
Keimlinge nachgewiesen werden. Bei den Nachkom-
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menschaften mit gonischen Letalfaktoren waren die
Pollen mit den Letalfaktoren morphologisch nicht von
den letalfaktorfreien Pollen zu unterscheiden.

Auf Grund der Spaltungszahlen konnte eine Lokali-
sation der induzierten Faktoren vorgenommen wer-
den. AuBerdem wurden die gonischen Letalfaktoren
verschiedener Handelssorten lokalisiert.

Fir eine groBere Zahl von Loci der S-Region scheint
die Moglichkeit einer Induktion gonischer oder zygo-
tischer Letalfaktoren gegeben zu sein.

Wihrend bei den Handelssorten die Letalfaktoren
links von S oder sehr eng mit S gekoppelt rechts von S,
und zwar zwischen S und C, lagen (letSCW oder
SletCW), befanden sich die induzierten in der Uber-
zahl rechts von w (Scwlet) oder zwischen ¢ und w
(Scletw). Dabei traten in beiden Regionen sowohl
gonisch wie zygotisch wirkende Faktoren auf. Die
gonischen Letalfaktoren sind in ihrer Entstehung also
nicht an die ndchste Nachbarschaft des S-Locus ge-
bunden, sondern kénmen in einem relativ groBen
Bereich des S-Chroniosoms entstehen.

Sowohl bei den untersuchten Handelssorten als auch
bei den Bestrahlungsnachkommenschaften wurde der
Austausch zwischen den Faktoren der S-Koppelungs-
gruppe bestimmt. Bei den Handelssorten lagen die
Werte fiir den SC/sc-Austausch bei 1,29, und fiir den
CW/cw-Austausch bei 2,3%,. In der Bestrahlungsserie
war der Austausch zwischen ¢ und w stark, z. T. auf
das sfache, erhoht. Ebenso wurde starke negative
Interferenz in der Bestrahlungsserie beobachtet.

Als weitere Arbeitshypothese wurde die Moglich-
keit diskutiert, daB der hohe CW/cw-Austausch nur
durch ein von den neuen Letalfaktoren verursachtes
Labilwerden des Gens C bzw. ¢ vorgetduscht wird.

Meinem sehr verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr.
Dr. h. c. H. KaprerT, danke ich herzhch fiir die Uberlas-
sung des Themas und fiir sein stets forderndes Interesse
an meiner Arbeit. AuBerdem danke ich all denen, die mir
bei der Bearbeitung des umfangreichen Materials be-
hilflich waren.
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Aus dem Institut fiir Acker- und Pflanzenbau Miincheberg/Mark der Deutschen Akademie der Landwirtschafts-
wissenschaften zu Berlin

Beitrag zur Ziichtung mehltauresistenter Stachelbeeren

1. Untersuchungen uber die Vererbung der Resistenz und die Anwendungsmoglichkeiten
der Friihselektion

Von MECHTILD BRAUNS

Mit 7 Abbildungen

Einleitung

Seit Beginn der zwanziger Jahre steht in der Stachel-
beerziichtung die Schaffung mehltauresistenter For-
men im Vordergrund. Nachdem der aus Nordamerika
uvm die Jahrhundertwende eingeschleppte amerika-
nische Stachelbeermehltau (Sphaerotheca mors uvae
(Scaw.) Berk.) alle Sorten des umfangreichen euro-
pdischen Sortimentes befallen' hatte, begann Erwin
Baur (3) als erster, mehltauresistente amerikanische
Ribes-Wildarten in europdische Kultursorten einzu-
kreuzen. Auf seine Anregung fithrte LoreNz (g) diese
Arbeiten weiter, und mit dessen Ergebnissen warde
schlieBlich die von GRUBER (7) geleitete Ziichtung in
Miincheberg aufgebaut.

Baur hatte anhand seiner ersten Kreuzungserfah-
rungen schon darauf hingewiesen, daB es zur Erzielung
erwiinschter Typen notwendig sein wiirde, die Kreu-
zungen in groSem Umfange durchzufithren und F,-
bis F,Generationen heranzuziehen. So fanden sich
brauchbare Pflanzen mit der FruchtgréBe der Kultur-
eltern erst nach Riickkreuzung mehltauresistenter F,-
Pflanzen mit einer Kultursorte. Aus dieser ,,F,*-
Generation ist der mehltauresistente Simling, der als
»Perle der Mark” in das Sortiment aufgenommen
wurde, ausgelesen worden.!

Es erschien jedoch wiinschenswert, ein ganzes Sorti-
ment mehltauresistenter Stachelbeeren zu ziichten,
denn die Einkreuzung der amerikanischen Wildarten
brachte nicht nur die Mehltauresistenz mit sich, son-
dern eine Reihe anderer Merkmale erhielt gleichzeitig
neuartige Ausprigung. Hier ist in erster Linie der
Geschmack der Friichte hervorzuheben, der kriaftiger

und aromatischer ist, als wir es von unseren Stachel-
beersorten kennen. Die besondere Zartschaligkeit der
Friichte wirkt sich ebenfalls glinstig auf den Geschmack
aus. Weiterhin sind die Striucher meist starkwachsend
und bringen sehr hohe Ertrige; ungiinstig ist aller-
dings die Erschwerung der Pfliickarbeit durch kriftige
Bewehrung. Soweit jetzt schon iibersehen werden
kann, 146t sich diese Eigenschaft durch Ziichtung be-
heben, denn es treten in der Nachkommenschaft anch
stachelarme Typen auf. Als besonders giinstig ist die
hiufig auftretende hohe Widerstandsfihigkeit gegen
die Blattfallkrankheit (Pseudopeziza vibis KLEB.) an-
zusehen. Aus diesen Erwigungen heraus wurden 1954
in groBerem Umfang diallele Kreuzungen resistenter
Klone mit einigen Kultursorten vorgenommen. Im
folgenden soll iiber Methodik und Problematik der
Frithselektion und die Vererbung der Mehltauresistenz
berichtet werden.

1. Material

Als mehltauresistente Eltern wurden 4 der besten
Klone, die aus 1938 durchgefithrten Kreuzungen selek-
tiert wurden, ausgewihlt:

38,63,3 = Keepsake X (Goldkugel X R. divari-
catum) L 396 frei abg. 33,42,4
38,88,8 = (Goldkugel X R. divarvicatum) 1 396
(Perle der Mark)  freiabg. 33,42,4 X Griine Riesenbeere
38,90,1 = (Goldkugel X R. divaricatum) L 396
irei abg. 33,42,4 X Monstreuse
38,02,3 {Goldkugel X R. divaricatum) L 396

freiabg. 33,42,4 X WeiBe Volltragende
4*



