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(Brassica napus f. typica Pospichal X B. pekinensis Rupr. var. cylindrica Tsen et Lee)*
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Mit 1 Abbildung

Die Verbesserung von Kulturpflanzen, die schon
natiirliche Allopolyploide sind, stellt ein vordring-
liches Problem der Pflanzenziichtung dar. In den
letzten Jahren sind bei diesen Arten mit den iiblichen
Verfahren der Auslese-, Kreuzungs- und auch Muta-
tionsziichtung keine besonderen Erfolge mehr erzielt
worden. Die Polyploidieziichtung schien ebenfalls
nicht aussichtsreich zu sein, da einfache Genom-
verdoppelungen sogar vielfach zu Formen fiihrten,
die in der Leistung schlechter waren als ihre allo-
polyploiden Ausgangsformen. In neuerer Zeit aber
sind gerade in der Polyploidieziichtung erfolgver-
sprechende moderne Verfahren entwickelt worden,
die sich speziell bei Allopolyploiden anwenden lassen.
Es handelt sich vor allem um das Einkreuzen von
neuen Genomen, wodurch entweder einzelne Chro-
mosomen substituiert oder vollstindige Genome ein-
gefiigt werden konnen.

Fiir die Durchfithrung und Weiterentwicklung
solcher Verfahren ist die Kenntnis des befruchtungs-
biologischen Geschehens eine wichtige Voraussetzung,
wobei unter Befruchtungsbiologie alle Vorgidnge bei
der Gametenbildung, bei der Befruchtung und bei der
Embryocentwicklung zu verstehen sind (BECKER
1953). Die Zusammenhidnge zwischen diesen Vor-
gingen und der Entstehung von Allopolyploiden
sollen in der vorliegenden Arbeit in erster Linie be-
handelt werden.

Material und Methode

Eine wichtige Voraussetzung fiir unsere Untersuchun-
gen war die Wahl eines geeigneten Ausgangsmaterials.
Methodisch ist es dabei von groflem Vorteil, mit Kreu-
zungspartnern zu arbeiten, die eine unterschiedliche
Chromosomenzahl besitzen, weil man an Hand der Chro-
mosomenzahlverhiltnisse der Bastarde relativ leicht auf
die Befruchtungsbiologie des ménnlichen und des weib-
lichen Elters schliefen kann. Es mufite also eine Gattung
gesucht werden, in der neben natiirlichen Allopolyploiden
auch diploide Arten vorkommen. Giinstige Voraus-
setzungen fiir diesen Zweck bot die Gattung Brassica.
In dieser Gattung gibt es drei Arten, deren allopolyploide
Natur — sogar zudem noch experimentell — nachgewie-
sen ist (B. napus L. — U 1935; B. juncea Coss. — Rama-
NUJAM U. SRINIVASACHAR 1943; B. carinafa Braun —
FranDsEN 1947). Fiir uns bat Brassica napus (Raps) die
groBte Bedeutung. Es kam nun zunichst darauf an, einen
passenden Partner fiir den Raps zu finden. Um fiir unsere
Untersuchungen ein geniigend groBes Material zu erhal-
ten, muBte dieser Partner mit Raps relativ gut kreuzbar
sein. Dafiir kamen die Arten, die in Tab. 1 zusammen-
gefaf3t sind, in Frage.

Am nichsten lag es, B. nigra zu wihlen, weil diese Art
das im Raps noch nicht vorhandene Genom B enthilt. Da
diese Kreuzung in der iiblichen Form praktisch iiberhaupt
nicht gelingt (PEarson 1928), mulite diese Kombination

* Heffn_ljrofessor Dr. Dr. h. c. H. STusBE zum 60. Ge-
burtstag.

Tabelle 1. Einteilung der Brassica-Arten
(gedindert nach MoRrINAGA 1934).

Art ‘ Grundzahl Bezeichnung
: b'e des Genoms
a) Brassica nigra Koch I 8 B
b) Brassica olevacea L. o) C
¢) Brassica campestris L. i 10 A
Brussica rapa L. ! 10 A
Brassica pekinensis Rupr. 10 A
Brassica chinensis L. 10 « A
Brassica japonica Sieb. 10 A
d) Brassica carinata Braun 17 BC
e) Brassica juncea Coss. 18 ; AB
i} Brassica napus L. ; 19 i AC

leider ausscheiden. Damit waren wir gezwungen, uns auf
Kreuzungspartner zu beschrinken, die wie schon der
Raps entweder ein A- oder ein C-Genom besitzen. Um
nun aber trotzdem geniigend genetische Unterschiede zu
erhalten, muBten wir solche Formen verwenden, die ver-
muten lieBen, daB ihre Genome von denen des Rapses
deutlich abwichen. Da der Raps sehr wahrscheinlich in
Europa entstanden ist (Ubersicht bei ANpErRssoN u.
OrssoN 1939), war es am sichersten, eine Art zu verwen-
den, die ihr Ursprungsgebiet nicht in Europa hat. Nur
in der ,,Campestris‘-Gruppe (Genom A) sind Arten vor-
handen, die auBereuropiischen Ursprungs sind. Von die-
sen Arten, deren Heimat Ostasien ist, erschien uns B. pe-
kinensis als Kreuzungspartner fiir B. napus am zweck-
m#Bigsten. Kreuzungen zwischen diesen beiden Arten
sind schon mehrfach gelungen (Sinskaja 1927, PEarsox
1928, Sasaoxa 1930’ und Mizusuima 1944). AuBerdem hat
B. pekinensis auch in den verschiedensten geographischen
Gebieten eine ziichterische Bedeutung erlangt.

Fiir die Kreuzung B. napus X B. pekinensis verwende-
ten wir folgendes Material:

Brassica napus f. typica Pospichal Sommerraps
(2n = 38, Genome AACC)
Herkunft Saatzuchthauptgut Boldebuk
Sorte ,,Giilzower*

Brassica pekinensis Rupr. var. . Chinakohl

cylindrica Tsen et Lee

(2n = 20, Genome AA)
Herkunft DS.-HB. Quedlinburg
Sorte ,,Cantoner’

Die Kreuzungen und Versuche wurden in den Jahren 1956
bis 1959 durchgefiihrt. Fiir die Versuche kastrierten wir
die Bliiten im Knospenstadinm, wenn die Kronblatter
etwas iiber die Kelchbldtter hinausspitzten, um sie dann
24 Std. bzw. 48 Std. spdter am frithen Morgen zu be-
stduben. Stiegen die Temperaturen iiber 20°C an, so
wurde keine Kreuzung mehr vorgenommen. Nach dem
von KarperT (1934) vorgeschlagenen Verfahren isolierten
wir die kastrierten bzw. bestdubten Bliten mit Stanniol-
réllchen. Samtliche voll ausgebildeten Samen, die wir aus
den einzelnen Kreuzungen erhielten, wurden unter opti-
malen Keimbedingungen zur Aussaat gebracht. Diese
MaBnahme war notwendig, weil wir von den Chromo-
somenzahlen der Keimpflanzen auf befruchtungsbiologi-
sche Vorginge bei den Eltern schlielen wollten und darum
moglichst von allen Samen Pflanzen erhalten muBten.
Die somatischen Chromosomenzahlen der Pflanzen wurden
an den Wurzelspitzen mit Hilfe der KES-Quetschmethode
bestimmt.
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Tabelle 2. Evgebnisse dev Kveuzung B. napus X B. pekinensis und veziprok.
Schotenansatz Samenansatz Keimfihigkeit
inationsar | 1 11 ausgebil- keimt
Kombinationsart bestiubte | angesetzte | Schoten gebildete ausg‘e,gildete Vget: gz%ie; ausgesiite ‘ gekeimte } gga]e;l;nne
Bliiten Schoten l in % Samen Samen in 9 Samen Samen ‘ in 9
| |
|
B. napus X B. pekinensis 116 ; 94 | 81,03 1022 709 | 69,37 709 692 r 97,60
B. pekinensis X B. napus 189 10z | 53,97 1238 389 31,42 389 122 | 31,36

Experimentelle Ergebnisse

Die Ergebnisse der Kreuzung zwischen B. napus
und B. pekinensis sind in Tab. 2z zusammengefaBt.
Wie aus diesen Resultaten ersichtlich ist, war die
Bastardierung mit B. napus als Mutter erfolgreicher.
Diese Tatsache zeigt sich vor allem in dem gréBeren
Anteil an voll ausgebildeten Samen und in ihrer
besseren Keimfihigkeit. Auch Sins-
KAJA (1927) kreuzte in beiden Rich-
tungen und erzielte mit B. napus als

Diese Artbastarde kénnen entweder durch eine soma-
tische Chromosomenverdoppelung oder durch die
Vereinigung von zwei unreduzierten Gameten der
beiden Eltern entstanden sein. Da diese allopoly-
ploiden Formen besonders interessant sind, galt es zu
kldren, ob sich Beweise fiir die eine oder andere Ent-
stehungsart finden lassen.

Tabelle 3. Chyomosomenzahlen nach dev Kyeuzung

B. napus X B. pekinensis und veziprok.

weiblichem Elter gleichfalls einen bes-

seren Erfolg.

Alle aufgewachsenen Pflanzen wur-
den cytologisch untersucht. Sie hatten
folgende Chromosomenzahlen (Tab. 3).

Die iiberwiegende Anzahl der Pflanzen hatte
2n = 29. Sie waren in der {iblichen Weise aus der Kom-
bination von zwel reduzierten Gameten entstanden.

Eine Pflanze mit 2n = 19 trat bei der Verwendung
von B. napus als Mutter auf. Wahrscheinlich hat hier
eine haploide Apomixis stattgefunden. Das Auftreten
von Haploiden kommt bei B. napus gelegentlich vor.
So fanden OrssoN u. HAGBERG (1955) in einem
Sommerrapsbestand einige haploide Pflanzen; auch
MoriNAGa und FUKUSHIMA (1933) sowie KOMATSU
(1936) berichteten von Haploiden bei verschiedenen
Formen von B. napus.

Je nach der Kreuzungsrichtung besalen einige
Pflanzen die Chromosomenzahl 2n = 38 oder 2n = 20.
Beide Formen waren sowohl in der Chromosomenzahl
als auch im Habitus muttergleich. Zunichst kann
nicht ausgeschlossen werden, daB die Pflanzen trotz
aller VorsichtsmaBnahmen bei dem Kastrieren und
dem Bestduben auf ungewollte Selbstungen zurtick-
gehen. Dagegen spricht aber, daB kastrierte Bliiten
von B.napus und B. pekinensis niemals einen Sa-
menansatz zeigten. Es konnen daher auch apomikti-
sche Vorginge, die durch einen Befruchtungsreiz des
artfremden Pollens ausgelést wurden, eine Rolle
gespielt haben. Fiir diese Annahme spricht, daB sol-
che Falle bei Brassica-Artkreuzungen bereits analy-
siert werden konnten. So stellte NocucHr (1932) bei
der Kreuzung B. campestris L. var. oleifera DC. X
B. oleracea L. var. gemmifera DC. eine diploide Apo-
mixis fest, die durch den Befruchtungsreiz eines art-
fremden Pollens ausgelést war. AuBerdem hat man
schon mehrfach nach Brassica-Artkreuzungen Fille
von muttergleichen Artbastarden beobachtet, ohne
die Ursache dafiir zu ermitteln (KaARIZAKT 1924/25,
Sasaoka 1930, U 1935, RAMANUJAM u. SRINIVA-
SACHAR 1943, N1suI1, KawaTa u. Topa 1959, OLssoN
1960b). Uns scheint wahrscheinlich, daB die Pflanzen
mit 2n = 20 und 2n = 38 auf apomiktische Weise
entstanden sind.

Besonders iiberraschend in der F,-Generation war
das Auftreten von fiinf Pflanzen mit 2n = 58. Sie
stellen neue konstante Allopolyploide dar, bei denen
dem Raps zwei neue A-Genome hinzugefiigt sind.

. ! untersuchte .
Kreuzungsrichtung Pflanzen 2n=29 | 2n=19 | 2n=20 | 2n=38 | 2n=;8
!
. |
B_napus X B. pekinensis 689 670 1 o 13 | 5
B. pekinensis X B. napus 105 103 o 2 o | o

Zundichst tiberlegten wir die Méglichkeit einer soma-
tischen Verdoppelung. Wenn eine somatische Ver-
doppelung der Chromosomen in einem sehr frithen
Stadium der eben entstandenen Zygote erfolgt, so ist
praktisch ein experimenteller Nachweis fiir diese
Entstehungsweise nicht zu fithren. Findet dagegen
eine somatische Verdoppelung in einem spiteren Ent-
wicklungsstadium des Embryos oder der jungen
Pilanze statt, so ist hierbei der Nachweis leichter zu
erbringen. Es wiirde dann eine Chimére hinsichtlich
der Chromosomenzahlen entstehen. Wir haben aber
bei keiner dieser Pflanzen eine solche Chimdrenbil-
dung beobachten kénnen.

Es muBte nun untersucht werden, ob die 58-chro-
mosomigen Pflanzen {iber unreduzierte Gameten ent-
standen sein kénnen. In der Regel wird dazu die
Meiosis cytologisch analysiert. Auf diese Weise
hat man bei Brassica-Arten schon mehrfach festge-
stellt, daBl unreduzierte Gameten gebildet werden
(FukusHIMA 1931, OLsSsON 1gboa u.b). Wesentlich
wichtiger ist unserer Meinung nach aber der Nach-
weis, ob unreduzierte Gameten auch tatsidchlich
funktionsfihig sind und sich in der Nachkommen-
schaft manifestieren. Die Befruchtungsfihigkeit von
unreduzierten Gameten 148t sich beweisen, wenn man
die Arten mit ihren entsprechenden 4x-Formen
kreuzt und die 2x-Formen als Mutter verwendet. Er-
hilt man in der Nachkommenschaft solcher Kreuzun-
gen 4x-Formen, so miissen diese 4x-Formen unter Be-
teiligung einer unreduzierten Gamete entstanden
sein. Aus diesem Grunde nahmen wir bei den ver-
wendeten Elternarten die entsprechenden Bastar-
dierungen vor. Die Kreuzungen zwischen 2x-(z2n =
20) und 4x- (2n = 40) Chinakohlpflanzen ergaben
zwar nur einen geringen Ansatz. Unter den Pflanzen,
die aus dieser Kombination hervorgingen, fanden wir
aber vereinzelt 4x-Pflanzen mit 2n = 40 Chromoso-
men. Kreuzungen zwischen 2x-(2n = 38) und 4x-
{(zn = 76) Raps gelangen noch seltener. Von den
wenigen Pflanzen aus diesen Kombinationen besaf
aber auch wieder eine 2n =#6 Chromosomen. Daraus
ergibt sich eindeutig, daB B. napus und B. pekinensis
funktionsfdhige unreduzierte Gameten bilden. Auch
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aus den Arbeiten von NisHivama u. INAMORI (1953)
bei B. pekinensis und von OLsSON u. HAGBERG (1955)
bei B. napus ist zu ersehen, dall unreduzierte Game-
ten beider Arten befruchtungsfihig sind. Aus allen
diesen Ergebnissen koénnen wir den SchluB ziehen,
daB die Artbastarde mit 2n = 58 auf die Beteiligung
von unreduzierten Gameten zuriickgehen und aller
Wahrscheinlichkeit nicht auf einer somatischen
Chromosomenverdoppelung beruhen.

In allen untersuchten Fillen waren zwei unredu-

W. Janr:

zierte Gameten miteinander verschmolzen. Da bei.

den verwendeten Kreuzungspartnern in erster Linie
reduzierte und nur ganz selten unreduzierte Gameten
auftraten, hitte man theoretisch erwarten miissen,
daB sich auch reduzierte mit unreduzierten Gameten
vereinigten. Diese Gametenkombinationen hitten
bei der Vereinigung einer unreduzierten Pekinensis-
Gamete (n = 20) mit einer reduzierten Napus-
Gamete (n = 1g) Pflanzen mit der Chromosomenzahl
2n = 3¢ und bei der Vereinigung einer unreduzierten
Napus-Gamete (n = 38) mit einer reduzierten
Pekinensis-Gamete (n = 10) Pflanzen mit 2n = 48
ergeben miissen. Solche Formen wurden aber niemals
festgestellt. Wir fanden immer nur Kombinationen,
die entweder aus der Vereinigung von zwel reduzier-
ten Gameten (B.napus, n = 19 X B. pekinensis,
n = 10) oder aus der Vereinigung von zwei unredu-
zierten Gameten (B. napus, n = 38 X B. pekinensts,
n = 20) hervorgegangen waren. Da sich die gebilde-
ten Gameten also nicht rein zufdllig kombiniert ha-
ben, handelt es sich ganz offensichtlich um einen
Selektionsvorgang. Dieser Vorgang kann in keiner
Beziehung zur Bildung der Gameten stehen. Die
Selektion mufBl bei der Befruchtung oder bei der
Embryoentwicklung wirksam gewesen sein.

Neben der Untersuchung der Fj-Generation mul-
ten wir zur weiteren Kliarung der Befruchtungsbiolo-
gie vor allem auch die Verhiltnisse in spiteren Gene-
rationen analysieren.

1. 2n = 2g X 2n = 29
Die F;-Bastarde mit 2n = 29 Chromosomen waren
weitgehend steril. Allerdings war es bemerkenswert,
daB sie bei freiem Abbliihen untereinander doch einen
geringen Samenansatz zeigten. Die Samen aus dieser
freien Bestdubung wurden ausgesit und ergaben ins-
gesamt 229 lebensfdhige Pflanzen. Ihre Chromoso-
menzahlen sind aus Tab. 4 zu ersehen.
Bei der Tabelle fillt auf, daB 212z F,-Pflanzen (92,69%,)
euploide Chromosomenzahlen besitzen. Es handelt
sich um die Pflanzen mit

2n == 20 (zwei A-Genome)

2n = 29 (zwei A-Genome und ein C-Genom)
2n = 38 (zwel A-Genome und zwei C-Genome)
2n = 48 (drei A-Genome und zwei C-Genome)

2n = 58 (vier A-Genome und zwei C-Genome)

Neben diesen euploiden Formen fanden sich nur 7,49,
F,-Pflanzen mit aneuploiden Chromosomenzahlen

Der Ziichter

(2n = 23, 24, 25, 26, 31, 32, 33). Dieses auBlergewdhn-
lich unterschiedliche Auftreten von euploiden und
aneuploiden Pflanzen ist das bemerkenswerteste
Ergebnis der Kreuzung 2n = 2¢g X 2n = 29.

Um dieses erstaunliche Resultat zu analysieren,
muBten wir zunichst priifen, ob dafiir Vorginge bei
der Bildung der Gameten verantwortlich gemacht
werden kénnen. Nach der gebrduchlichen Nomen-
klatur hat B. mapus (2n = 38) die Genomformel
AACC und B. pekinensis (2n = 20) die Genome AA.
Die Artbastarde mit 2n = 29 muften demnach die
genomatische Zusammensetzung AAC aufweisen.
Bei einer Meiosis dieser Artbastarde waren also zwei
A-Genome mit je 10 Chromosomen und ein C-Genom
mit g Chromosomen beteiligt. Aus den cytologischen
Untersuchungen von SASA0KA (1930) und M1zusHIMA
(1950) geht eindeutig hervor, daB es bei dem 29-
chromosomigen Artbastard aus der Kreuzung B. na-
pus X B. pekinensis nur zu einer Paarung des A-
Genomes von B. pekinensis mit dem A-Genom von
B. napus kommt, wihrend das C-Genom ungepaart
bleibt. Das gleiche Paarungsverhalten wurde auch
bei anderen 2gchromosomigen Artbastarden aus
Kreuzungen von B.napus mit B. chinensis bzw.
B. japonica festgestellt (MORINAGA 1929). In keinem
Fall konnte dabei die Paarung eines A-Genoms mit
einem C-Genom beobachtet werden. Die A- u. C-
Genome sind daher als weitgehend inhomolog anzu-
sehen.

Nach der allgemeinen Vorstellung miissen nun die
9 Univalenten des C-Genoms in der Meiosis zufillig
verteilt werden, so daBl Gameten mit 10 bis 19 Chro-
mosomen entstehen, wobei entsprechend einer bino-
mialen Verteilung die 14- und 15chromosomigen Ga-
meten sich am zahlreichsten bilden. Bei der cytologi-
schen Untersuchung der Artbastarde aus der Kreu-
zung B. napus X B.rapa, die auch die genomatische
Zusammensetzung AAC haben, fanden CATCHESIDE
(1934) und FRANDSEN (1941) tatséchlich sehr haufig
die Bildung von 14- und 15chromosomigen Gameten.
AuBerdem haben beide Autoren bei ihren 2gchromo-
somigen Artbastarden, wie zu erwarten war, auch un-
reduzierte Gameten beobachtet.

Auf Grund dieser rein cytologischen Untersuchun-
gen von 29 chromosomigen Artbastarden hitten nach
der iiblichen Vorstellung in der F,-Generation fol-
gende Chromosomenzahlen auftreten miissen:

1. Aus der Vereinigung von zwei reduzierten Ga-
meten Chromosomenzahlen von 20 bis 38 mit einem
Maximum bei 28 bis 30 in lickenlosem Ubergang;

2. aus der Vereinigung einer unreduzierten mit
ciner reduzierten Gamete Chromosomenzahlen von 39
bis 47, wobei die Zahlen 43 und 44 hdufiger auftreten
muBten (29X 14 bzw. 29 X 15);

3. aus der gelegentlichen Vereinigung von zwel un-
reduzierten Gameten Pilanzen mit 58 Chromosomen.

Die F,-Generation der 29 chromosomigen Art-
bastarde, wie sie sich in Tab. 4 tatsichlich mani-
festiert, stimmt nun aber durchaus nicht mit dem

Tabelle 4. Chyomosomenzahlen der Fy,-Genevation nach dev Kveuzung 2zn = 29 X 2n = 29.

28

37 3848 58

34‘ 35 36

29! 30131 32 33

Chromosomen- |

zahl 2n = 20| 21| 22| 23 | 24! 25 26‘ 27
- —— T p— - — !
Anzahl Pilanzen | 8 | o | o | 3 ‘ 3 [ 2

gewsdhnlich = aneuploide Chromosomenzahlen

2}0‘0‘192 o§2l1[4\o’o‘l

|

olols 113
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auf Grund der cytologischen Untersuchungen zu er-
wartenden Ergebnis iiberein. Zwar traten Pflanzen
mit 2n = 20, 2n = 29 und 2n = 38 auf, aber es war
in keiner Weise ein liickenloser Ubergang zwischen
diesen Chromosomenzahlen vorhanden. Pflanzen
mit 2n = 28 Chromosomen und weniger bzw. mit
30 Chromosomen und mehr wurden kaum gefunden.
Die Chromosomenzahlen von 2n = 39 bis zu 2n = 44
fehlten sogar véllig.

Um die groBen Differenzen zwischen dem theo-
retisch zu erwartenden und dem tatsichlich erzielten
Ergebnis zu kliren, muBte untersucht werden, aus
welchen Gametenkombinationen die aufgetretenen
F,-Pilanzen hervorgegangen sind. Die iiberwiegende
Anzahl der F,-Pflanzen sind euploide Formen
(92,6%). Die Pflanzen mit 2n == 20 stammen zweifel-
los ans der Vereinigung von zwei 1ochromosomigen
Gameten, da Gameten mit weniger als 10 Chromoso-
men nicht gebildet wurden. Ebenso sicher entstanden
die Pflanzen mit 2n = 38 aus der Kombination von
zwei 19chromosomigen Gameten. Wir hatten schon
frither festgestellt, daB reduzierte Gameten mit mehr
als 19 Chromosomen nicht auftraten. Bei den Allo-
polyploiden mit 2n = 58 miissen sich zwei unredu-
zierte 29chromosomige Gameten vereinigt haben.
SchlieBlich ist auch die Zusammensetzung der 48-
chromosomigen Pflanze (29 X 19) eindeutig. Ledig-
lich fiir die Pflanzen mit 2n = 29 148t sich nicht ohne
weiteres bestimmen, aus welchen Gameten sie sich
zusammensetzen, da sich hierbei 1. 14- X 15chromo-
somige Gameten oder 2. 19- X 1ochromosomige Ga-
meten kombiniert haben kénnen. Die erste Annahme
diirfte kaum zutreffen, da sowohl Pflanzen mit den
Chromosomenzahlen 2n = 28 (14 X 14) und zn = 30
(15 X 15), als auch Pflanzen mit 2n = 43 (29 X 14)
und 2n = 44 (29 X 15) vollig fehlen. Fir die zweite
Méglichkeit dagegen spricht, daf3 sich relativ hiufig
euploide Pflanzen mit 2n = 20 (10 X 10) und 2n = 38
(19 X 19) manifestierten. Auf Grund dieser Uber-
legungen kénnen wir annehmen, daB die Pflanzen mit
2n = 29 aus der Vereinigung einer 10- mit einer 1g-
chromosomigen Gamete hervorgegangen sein miissen.
Zusammenfassend 148t sich sagen: Bei der Mani-
festierung der verschiedenartigen euploiden F,-
Pflanzen waren nur reduzierte 10- und tgchromoso-
mige Gameten sowie unreduzierte Gameten mit
29 Chromosomen beteiligt.

In Tabelle 5 ist noch einmal dargestellt, in welchen
Kombinationen sich diese euploiden Gameten mani-
festiert haben.

Tabelle 5. Gametenkombinationen dev euploiden Gameten
von 29chvomosomigen Avtbastarden.

Chromosomenzahl _ | wahrscheinliche Zahl dex manifestierten
der Fp-Pflanzen Pfl:;flen Gameten- Gameten mit n =
2n kombination 10 | 19 | 29
20 8 10 + 10 16 ’ —
29 192 10 + 19 192 | 19z —_—
38 8 19 + 19 — 16 —
48 1 19 + 29 _— 1 1
58 3 29 + 29 — | — 6
208 | 209 | 7

Aus der Tabelle ergibt sich zunichst, daB die 10-
und 19chromosomigen Gameten in praktisch gleicher
Anzahl aufgetreten sind. Nach den cytologischen Vor-
stellungen muBten sie auch in gleicher Anzahl ge-
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bildet worden sein. Vor allem aber zeigt die Tabelle,
daB sich die 10- und 1g9chromosomigen Gameten
nicht zufillig kombinierten. Wihrend wir die Kombi-
nationen 19 X 19 (2n = 38) und 10 X 10 (2n = 20)
nur selten fanden, stellten wir in der iiberwiegenden
Mehrzahl die Kombination 10X 19 (2n = 2q) fest.
Schliefllich ist aus dieser Tabelle auch noch das Ver-
halten der unreduzierten Gameten zu entnehmen. Sie
manifestierten sich fast ausschlieBlich in der Kombi-
nation 29 X 29, wiahrend die Kombination 29 X 19
nur einmal und die Kombination 29 X 10 iiberhaupt
nicht auftrat. Daraus ergibt sich, dafl sich auch die
unreduzierten Gameten nicht zufillig kombinierten.

Die bisherigen Uberlegungen iiber die Gameten-
zusammensetzung bezogen sich ausschlieBlich auf die
euploiden Formen. Wie die Tabelle 4 gezeigt hat,
waren neben 92,69 Euploiden auch noch 7,49
Aneuploide aufgetreten. Bei diesen wenigen Pflanzen
mit aneuploiden Chromosomenzahlen 148t sich nicht
bestimmen, aus welchen Gameten =sie kombiniert
wurden. Mit Sicherheit 148t sich nur sagen, dal3 zu-
mindest eine der Gameten aneuploid gewesen sein
muB. Fir unsere Uberlegungen bleibt aber die Tat-
sache entscheidend, daf3 sich aneuploide Gameten nur
zu einem ganz geringen Prozentsatz manifestiert
haben.

Bei einer befruchtungsbiologischen Betrachtung
kommt es nicht so sehr darauf an, rein cytologisch
festzustellen, welche Gameten gebildet werden, son-
dern vor allem darauf, welche der gebildeten Gameten
sich tatsichlich manifestieren und in welcher Weise
sie sich kombinieren. Unter diesem Gesichtspunkt
kann man aus der F,-Generation der Kreuzung
zn = 29 X 2n = 29 folgende Tatsachen ableiten:

1. Es manifestieren sich fast ausschlieBlich euploide
Gameten.

2. Diese euploiden Gameten kombinieren sich nicht
zufillig.

Beide Ergebnisse zeigen, dall es bei der Manifesta-
tion bzw. Kombination der Gameten zu Selektions-
vorgdngen gekommen ist.

2. 2zn =58 X 2n = 58

In Ergdnzung zu der Kreuzung 2n = 29 X 2n = 29
priiften wir auch noch die F,-Generation der Kreuzung
2n = 58 X 2n = 58, Bei diesen 58chromosomigen Art-
bastarden war theoretisch von vornherein zu erwarten,
daB nur Gameten mit 29 Chromosomen gebildet wurden.
Tatsichlich hatten auch alle F,-Pflanzen aus dieser Kom-
bination einheitlich die Chromosomenzahl 2n = 58. Es
manifestierten sich also nur solche Pflanzen, die aus der
Kombination von 29- X 2gchromosomigen Gameten ent-
standen waren.

3. 2n =29 X 2n = 58
Fiir unsere befruchtungsbiologischen Untersuchungen
war es naheliegend, auch noch die Artbastarde ver-
schiedener Valenz miteinander zu kreuzen. Dazu ka-
men die 2g- und die 58chromosomigen Formen in
Frage.

Die Kreuzung mit 2n = 29 als Mutter und 2n = 58
als Vater brachte trotz 195 Bestiubungen nur 20 keim-
fihige Samen mit folgenden Chromosomenzahlen
(Tab. 6).

Fiir diese F,-Generation war es charakteristisch, daB
gehiuft Pflanzen mit 2n = 58 auftraten. Um dieses
Ergebnis zu erkliren, gehen wir wieder von der Bil-
dung der Gameten bei den 29- und 38chromosomigen
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Tabelle 6. Chromosomenzahlen aus dev Kreuzung
2n = 29 X 2n = 58.
Chromosomenzahl der manifestierten
Chromosomen- Gameten des '
Pflanzenzahl zahl 2g9chromosomigen s8chromosomigen
2n Artbastardes @ Artbastardes &
n n
|
3 48 19 ‘ 29
17 58 29 29

Artbastarden aus. Die 58chromosomigen Artbastarde
bildeten, wie wir bereits von der Kreuzung zn = 58 x
on == 58 her wissen, nur reduzierte Gameten mit
29 Chromosomen. Bei den zgchromosomigen Art-
bastarden dagegen muBten nach den allgemein ib-
lichen Vorstellungen (vgl. S. 218) reduzierte Gameten
mit 10 bis 19 Chromosomen und auBerdem unredu-
zierte Gameten mit 29 Chromosomen entstehen.
Wenn es bei dieser Kreuzung zu einer zufélligen Mani-
festierung der Gameten gekommen wire, so héitten
wir vor allem Pflanzen mit 2n = 39 (10 X 2g), 2n=40
(11 X 29), 2n = 41 (12 X 20) bis 2n = 48 (19 X 29)
sowie einige Pflanzen mit 2n = 58 (29 X 29) finden
miissen. In Wirklichkeit fehlten aber die Formen mit
den Chromosomenzahlen 2n = 39 bis 2n = 47 véllig.
Es traten nur sehr wenige Pflanzen mit 2n = 48 und
relativ viele Formen mit zn = 58 auf.

Aus der Kreuzung 2n = 299 X 2n = 58 § ergibt
sich also folgendes: Von dem Vater (zn = 58) mani-
festierten sich nur reduzierte euploide 2gchromoso-
mige Gameten. Bei der 2gchromosomigen Mutter da-
gegen sind einmal nur wenige reduzierte euploide 19~
chromosomige Gameten aufgetreten, die zu Pilanzen
mit zn = 48 (19 X 2g) fithrten, zum anderen kam es
in der iiberwiegenden Mehrzahl zur Manifestierung
von unreduzierten 2zgchromosomigen Gameten, so
daB sich dadurch relativ leicht die zahlreichen Pflan-
zen mit 2n == 58 (29 X 29) erkldren lassen. Von all
den moglichen Kombinationen wird 29 X 29 bevor-
zugt manifestiert, wihrend 19 X 29 selten und die an-
deren Kombinationen (10 X 29 bzw. aneuploid x 20)
nicht auftraten.

Fiir unsere Betrachtungen sei auf eine Tatsache
noch einmal ausdriicklich hingewiesen. Nach der
Kreuzung 2n = 29 X 2n = 29 manifestierten sich re-
lativ wenig, nach der Kreuzung 2n = 29 X 2n = 58
dagegen relativ viel Allopolyploide mit 2n = 58. Bei
der Kreuzung 2n = 29 X 2n = 29 entstanden die 58-
chromosomigen Formen aus der Vereinigung von
zwel unreduzierten 2gchromosomigen Gameten. Da
solche unreduzierten Gameten aber nur in sehr ge-
ringer Anzahl gebildet wurden, 1aBt sich das seltene
Auftreten der Pflanzen mit 2n = 58 leicht erklaren.
Bei der Kreuzung 2n = 29 X 2n = 58 mubten mehr
Allopolyploide mit 58 Chromosomen in Erscheinung
treten, da hierbei der 58chromosomige Elter in re-
duziertem Zustand nur 2gchromosomige Gameten
bildete. Die selten entstandenen unreduzierten 29-
chromosomigen Gameten des anderen Elters mit
2n = 29 trafen nun auf eine groBe Zahl ebenfalls 29-
chromosomiger, aber normal reduzierter Gameten.
Dadurch kam es zwangsldufig zur hiufigeren Bildung
von allopolyploiden Pflanzen mit z2n = 58. Selektive
Vorginge wiahrend der Befruchtung, die im Normal-
fall nur schwer feststellbar sind, kénnen also durch
eine geschickte Wahl der Kreuzungspartner deutlich
gemacht werden.

W. Jamr:

Der Zichter

4. 2n = 58 X 2n = 29

Die reziproke Kreuzung 2n = 58 X 2n = 29 3 ge-
lingt wesentlich besser. Leider 146t sich aber hierbei nicht
entscheiden, ob die aufgetretenen Formen mit 2n = 58,
auf die es uns als neue Allopolyploide besonders ankam,
auf apomiktischen Vorgingen oder auf einer Gameten-
verschmelzung berubhen. Aus diesem Grunde haben wir
diese Kreuzung fiir dievorliegende Betrachtung auchmnicht
herangezogen.

Diskussion

Von den nach der Artkreuzung B. napus X B. pe-
kinensis entstandenen Formen haben fiir uns in erster
Linie die neu aufgetretenen konstanten Allopoly-
ploiden eine Bedeutung. Es handelt sich um die
Pflanzen mit den Chromosomenzahlen 2n = 38 und
2n = 58. Die Pflanzen mit 2n = 38 sind interessant,
weil bei ihnen Substitutionen von Napus-Chromoso-
men durch Pekinensis-Chromosomen stattgefunden
haben. Bei den Pflanzen mit 2n = 58 wurden zusitz-
liche Pekinensis-Genome in B. napus eingelagert.

Neben den 38- und 58chromosomigen Formen waren
auch noch Allopolyploide mit 2n = 48 Chromosomen auf-
getreten. Bei ihnen ist zu den Napus-Genomen (AACC)
nur ein A-Genom hinzugekommen, so daBl Typen mit
fiinf Genomen (AAACC) entstanden. Da die 48chromoso-
migen Pflanzen auch nicht konstant sind, bleiben sie bei
der folgenden Betrachtung unberiicksichtigt.

Die Pflanzen mit 2n = 38 haben dieselbe Chromo-
somenzahl wie der Raps (B. napus). Alle bel unserer
Artkreuzung entstandenen 38chromosomigen Pflan-
zen aber waren in keinem Fall rapsgleich. AuBerdem
zeigten sie auch untereinander im Habitus deutliche
Unterschiede. SchlieBlich war es auch nicht méglich,
diese Formen mit Raps zu kreuzen, obwohl sie die
gleiche Chromosomenzahl und die gleiche genomati-
sche Zusammensetzung hatten. Da sich bei unseren
Artbastarden die A-Genome von B.napus und die
A-Genome von B. pekinensis in der Meiosis gepaart
haben, muB es zwischen diesen beiden Genomen zu
Umkombinationen von Chromosomen gekommen
sein. Bei einer solchen Art der Substitution kénnen
die verschiedensten Chromosomen ausgetauscht wer-
den, so daB} auf diese Weise viele neue Formen schon
von der F,-Generation ab entstehen. OEHLER (1958)
hat fiir diese Art der Substitution ein Modellbeispiel
entworfen. Wenn zwei Arten mit den Genomformeln
AA; X A,A,BB gekreuzt werden, dann miiliten in der
F,-Aufspaltung substituierte Formen auftreten. Un-
sere Artkreuzung entspricht in allen Einzelheiten
diesem Modellbeispiel. Unseres Wissens sind auf
solche Weise entstandene Substitutionen bisher nicht
beschrieben worden. In den meisten Arbeiten han-
delt es sich um Substitutionen von Chromosomen nicht
homologer Genome, die sich durch die Verwendung
von monosomen Formen ergeben. Dabei sind die
Moglichkeiten, eine groBere Angahl Substitutions-
typen zu erhalten, begrenzt, da immer nur bestimmte
Chromosomen ersetzt werden koénnen. Aullerdem
lieBen sich solche Substitutionen erst nach wieder-
holten Riickkreuzungen gelegentlich erzielen. Solche
Fille sind aus der Gattung Nicofiana bekannt
(GERSTEL 1946, CLAUSEN u. CAMERON 1957, CHAPLIN
u. MANN 1959). Bel Gramineen wurden Substitu-
tionen sowohl bei Artkreuzungen innerhalb der Gat-
tung Triticum (NAYLOR 1956, WIENHUES-OHLEN-
DORF 1960) und Avena (NJsHIYAMA 1939) als auch
bei Gattungskreuzungen von T7iticum mit Agropyron
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und Aegilops (OHLENDORF 1955, SEARS (nach STEB-
BINS 1g56) gefunden.

Fiir unsere Betrachtungen sind die Allopolyploiden
mit 2n = 58 von besonderer Bedeutung. Diese 58-
chromosomigen Pflanzen entstanden nach der Art-
kreuzung B. napus X B. pekinensis auf verschiede-
nen Wegen:

1. Unmittelbar nach Kreuzung der beiden Arten
(2n = 38 X 2n = 20) durch die Vereinigung von
zwel unreduzierten Gameten,

2. nach Kreuzung zweier Artbastarde (2n = 29 X
2n = 29) durch die Vereinigung von zwel unreduzier-
ten Gameten,

3. nach Kreuzung zweier Artbastarde unterschied-
licher Valenz (2n = 29 x 2n = 38) durch die Verei-
nigung einer reduzierten Gamete des 38chromosomi-
gen Artbastardes mit einer unreduzierten Gamete des
2g9chromosomigen Artbastardes.

Die verschiedenen Entstehungswege sind in Abb. 1
schematisch dargestellt.

Auf dem ersten Weg entstanden Allopolyploide mit
2n = 58 unmittelbar nach Kreuzung der beiden Arten
B. napus X B. pekinensis, d. h. es fanden sich bereits
in der F,-Generation Typen mit der verdoppelten
Chromosomenzahl. Dieses Ergebnis ist besonders
interessant, weil trotz der fast uniibersehbaren Zahl
von Verétfentlichungen tiber die verschiedensten Art-
und Gattungskreuzungen nur sehr selten schon in der
F, Artbastarde mit spontan verdoppelter Chromoso-
menzahl bekannt geworden sind. In der Gattung
Brassica haben z.B. bisher lediglich U (1935) bei der
Krenzung B. campestris L. X B. oleracea L. und Ors-
SON (19604 u. b) bei der Kreuzung B. campestris L. X
B. nigra Koch bzw. B. campestris L. X B. oleracea L.
in der F, eine Pflanze mit verdoppelter Chromosomen-
zahl festgestellt. FRANDSEN u. WINGE (1932) fanden
in der F; nach der Kreuzung B. napus L. var. sativa
rapifera X B. campestris L. var. sativa rapifera anter
sonst nur sterilen Pflanzen eine einzige Pflanze mit
guter Fertilitit, deren Nachkommenschaft relativ
einheitlich war und sich als allopolyploid erwies.
Auch in anderen Gattungen sind auffallend selten
allopolyploide Formen, die unmittelbar in der F; nach
einer Artkreuzung auftraten, beschrieben worden.

Unseres Erachtens sind zwei Griinde fiir diese Tat-
sache verantwortlich. Wenn man iiber Art- und
Gattungskreuzungen Allopolyploide erhalten wollte,
so kam man nach der iiblichen Auffassung gar nicht
auf den Gedanken, bereits in der F; solche Formen zu
suchen, da man sie erst in spéteren Generationen er-
wartete. In den meisten Fillen wurde auch deshalb
die F;-Generation nicht einmal auf ihre Chromoso-
menzahl hin analysiert. Die chromosomale Priifung
der F; unterblieb erst recht, seitdem es iiblich gewor-
den war, die Artbastarde mit Colchicin zu behandeln,
um auf diese Weise Allopolyploide herzustellen.

Es gibt noch einen weiteren Gesichtspunkt, warum
selten in der F, Artbastarde mit der verdoppelten
Chromosomenzahl beobachtet wurden. Sehr hiufig
fihrte man Art- und Gattungskreuzungen mit dem
Ziel durch, lediglich die Meiosis der Bastarde zu
analysieren. Zu diesem Zweck waren im allgemeinen
wenige Bastarde erforderlich. Selbst wenn eine gro-
ere Anzahl von Artbastarden zur Verfiigung stand,
geniigte es, nur einige Pflanzen als Stichproben zu
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untersuchen. Dadurch war bei solchen rein cytologi-
schen Arbeiten die Wahrscheinlichkeit von vorn-
herein sehr gering, in der F; tiberhaupt Allopoly-
ploide zu finden.

Von besonderem Interesse war fiir uns, auf welche
Weise die bereits in der F; aufgetretenen Allopoly-
ploiden mit 2n = 58 entstanden waren. Wir konnten
fiir die Kreuzung B. mapus X B. pekinensis nach-
weisen, dal3 diese 58chromosomigen Formen auf die

2n=238

B pekinensis
n=20

1kreis = 1Genom
Abb. 1. Entstehungswege der Allopolyploiden mii 2n = 38,

Vereinigung von zwei unreduzierten Gameten zuriick-
gehen. In den wenigen Fillen, bei denen man un-
mittelbar nach Artkreuzungen Pflanzen mit der ver-
doppelten Chromosomenzahl fand, wird merkwiirdi-
gerweise fast ausschlieBlich fiir deren Entstehung ein
anderer Weg angegeben. Diese Vorstellungen gehen
alle auf eine Hypothese von WINGE, die er bereits
1917 aunistellte, zuriick (WIiNGE 1917). Danach sollen
Pflanzen mit erhohter Chromosomenzahl in der F;
nur dann auftreten kénnen, wenn die Chromosomen-
zahl auf somatischem Wege z.B. in der eben befruch-
teten Zygote verdoppelt wird. Diese Hypothese war
so verbreitet, dafl fast alle in der F, entstandenen
allopolyploiden Pflanzen von vornherein mit einer
somatischen Verdoppelung erklirt wurden. So geben
FRANDSEN u. WINGE (1932) fiir den konstanten Art-
bastard Brassica napo-campestris eine solche Ent-
stehungsweise ausdriicklich an. U (1935) vermutet
dann fiir seinen allopolyploiden Artbastard, der bei
der Kreuzung Brassica campestris L. X B. olera-
cea L. in der F; auftrat, daB er auf dem gleichen Wege
gebildet wurde. Wéihrend die bisher angefithrten
Autoren die somatische Verdoppelung nur als Ver-
mutung aussprachen, sieht O1ssoN {1960b) fiir seine
in der F, aufgetretene allopolyploide Form aus der
Kreuzung Brassica campesiris L. X B.wigra Koch
diese Entstehungsweise sogar als bewiesen an, da er
in den Wurzelspitzen Zellen mit verschiedenen
Chromosomenzahlen fand. Unserer Meinung nach
reicht dieser Befund als Beweis nicht aus. Bei einer
somatischen Verdoppelung der Chromosomen in ei-
nem frithen Entwicklungsstadium hi* e es nicht nur
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in den Wurzeln, sondern vor allen Dingen auch im
SproB zu einér Art chromosomaler Chiméarenbildung
kommen miissen. Diese Angabén fehlen aber.

Es ist verwunderlich, daB nicht nur in der Gattung
Brassica, sondern auch in anderen Gattungen Art-
bastarde mit der verdoppelten Chromosomenzahl, die
in der ¥ entstanden waren, auf eine somatische Ver-
doppelung zuriickgefithrt wurden (CLAUSEN u. Goop-
SPEED 1925, IsHIJIMA 1926, NEwTON u. PELLEW 1929,
MARSDEN-JoNES u. TURILL 1930, SKALINSKA 1032,
ELVERS 1934, TERNOVSKY 1935, YARNELL 1936). Ob-
wohl keiner der Autoren einen Nachweis fiir diese
Entstehungsweise erbringen konnte, haben sie trotz-
dem diesen Weg als selbstverstdndlich vermutet und
nach keiner anderen Moglichkeit gesucht. Spiter
haben dann viele Autoren diese Arbeiten sogar so
zitiert, als-ob.in ihnen die somatische Verdoppelung
direkt bewiesen wire. Auf Grund dieser einseitigen
Denkweise . zog man einen anderen Entstehungsweg
iiberhaupt nicht in Betracht. Das ist um so erstaun-
licher, als- WinGE selbst in einer spiteren Arbeit
(WINGE 1932) seine urspriingliche Vorstellung er-
weiterte, daBl neben der Verdoppelung in somatischen
Zellen auch Vorginge bei der Gametenbildung zu der
Entstehung neuer allopolyploider Formen beigetragen
haben konnen. Diese Feststellung trifft er grundsitz-
lich und bezieht selbstverstdndlich die in der F, ent-
standenen: Polyploiden mit ein. Merkwiirdig ist aber,
daB die erweiterte Konzeption Winges praktisch
nicht beachtet wurde! Diese Tatsache ist besonders
auffallend, da man z. B. bei Brassica-Arten hiufig die
Bildung bzw. Funktionsfihigkeit von unreduzierten
Gameten feststellte (MORINAGA 1929, FUKUSHIMA
1931, 1945, Morris u. Ricumaria 1g37, U, Mipu-
SIMA U. SAITO 1937, MIzZusHIMA 10950, NISHIVAMA
1953, Orsson u. HAGBERG 1955, OLSSoN 1960a u. b).
Auch bei vielen anderen Gattungen hat man neben re-
duzierten auch unreduzierte Gameten gefunden
(Ubersicht bei TiscHrLER 1951). Wir haben nun
daraufhin in allen oben angefiihrten Arbeiten, bei
denen eine somatische Verdoppelung der Artbastarde
in der F; angenemmen wurde, die Fakten kritisch ge-
priift. Einen einwandfrelen Beweis fiir eine somati-
sche Verdoppelung konnten wir nur bei TERNOVSKY
(1935) fir-die Artbastarde Nicottana ,,digluta” und
L dvtagla’ finden. In gewissem Sinne kann man auch
den einen -1925 aufgetretenen Fall von Primula ke-
wensts (NEWTON u. PELLEW 1929) dazu rechnen. Alle
anderen allopolyploiden Artbastarde, die in der F,
entstanden waren, kénnen auf Grund der Fakten nicht
auf eine somatische Verdoppelung zuriickgehen. Es
spricht vielmehr alles fiir eine Entstehung iiber un-
reduzierte Gameten.

Es gibt bis heute nur ganz wenige Arbeiten, bei
denen die Entstehung von Allopolyploiden in der F,
mit unreduzierten Gameten in Verbindung gebracht
wird. So haben RyBIN (1936) fir die Kreuzung
Prunus divaricata Led. X P. spinosa L. und OLsSON
(1gboa) fiir die Kreuzung Brassica campestris L. X
B. nigra Koch vermutet, daf} die in der ¥, gefundenen
Allopolyploiden wahrtscheinlich tiber unreduzierte
Gameten entstanden sind. SKIEBE (1956) hat sogar
bewiesen, daB bei der Kreuzung Cheiranthus cheiri L.
X Ch. scoparius Brouss. ex Willd. Allopolyploide in
der F, auftreten, die auf die Vereinigung von zwei
unreduzierten Gameten zuriickgehen.

W, Jaur:

Der Ziichter

Neben den Allopolyploiden mit 2n = 58, die un-
mittelbar nach der Artkreuzung B. napus X B. peki-
nensis bereits in der F; auftraten, fanden sich nach
Kreuzung der Artbastarde 2n = 29 X 2n = 2g eben-
falls 58chromosomige Allopolyploide. Diese Formen
traten also in der Fy-Generation auf. Das vorliegende
Ergebnis war auf Grund der uns bekannten Literatur
nicht iiberraschend. Schon mehrfach wurde innerhalb
der Gattung Brassica in der F, nach Artkreuzungen
das Auftreten von allopolyploiden Pflanzen beob-
achtet. So stellten FRANDSEN u. WINGE (1932) sowie
FranDSEN (1941) in den Nachkommenschaften von
Artbastarden, die gleichfalls die Chromosomenzahl
2n = 29 besalen, auch Pflanzen mit 2n = 58 fest.
Ebenso traten bei sonstigen Brassica-Artkreuzungen
in der ¥, Allopolyploide auf (U 1935, RuporF 19351).
In gleicher Weise wurde bei anderen Gattungen das
spontane Vorkommen von Polyploiden in der I, nach
Artbastardierungen hiufig beschrieben (Literatur
bei OEHLER 1958). Am bekanntesten ist der Fall von
Raphanobrassica geworden (KARPECENKO 1928). Diese
neue konstante Form mit der verdoppelten Chro-
mosomenzahl entstand in der F, der Gattungskreu-
zung Raphanus sativus L. X Brassica oleracea L.

Fiir unsere Allopolyploiden mit 2n = 58 in der ¥,
der Kreuzung B. napus X B. pekinensis konnten wir
nachweisen, daB sie aus der Kombination von zwei
unreduzierten Gameten der Artbastarde (2n = 29)
hervorgegangen waren. Interessant ist, dall sowohl
bei den Brassica-Artkreuzungen als auch bei den Art-
kreuzungen anderer Gattungen die Entstehung allo-
polyploider Pflanzen in der F, immer auf unreduzierte
Gameten zuriickgefithrt wurde. Das ist um so merk-
wiirdiger, als man die Entstehung der Allopolyploiden
in der F, fast in allen Féllen grundsitzlich anders —
iiber eine somatische Chromosomenverdoppelung —
erkldrte. Der Grund fir diese unterschiedliche Auf-
fassung scheint uns ein sehr einfacher zu sein. Die
Meiosis von Artbastarden ist fiir cytologische Fragen
von besonderer Bedeutung und wird daher im all-
gemeinen wesentlich hdufiger untersucht als die Meio-
sis der Elternarten. Dabei findet man dann, dafl Art-
bastarde relativ viel unreduzierte Gameten bilden,
und schlieBt daraus, dafl bei Artbastarden wegen der
Paarungsschwierigkeiten mehr unreduzierte Gameten
als bei reinen Arten gebildet werden. Diese Vor-
stellung hat sich so durchgesetzt, dall man selbst in
den Fillen, wo die Bastarde nicht cytologisch unter-
sucht werden, bei einem Auftreten von Allopoly-
ploiden in der F, fast immer auf eine Beteiligung von
unreduzierten Gameten schliefit.

Nach den Kreuzungen der Artbastarde mit ver-
schiedener Valenz (2n = 29 X 2n = 58) erhielten
wir ebenfalls allopolyploide Formen mit zn = 58. In
der Literatur finden sich nur wenige entsprechende
Angaben. Bei einer Kreuzung von Artbastarden aus
Brassica campestris L. X B. oleracea L. (2n = 19) mit
natiirlichem Raps (2n == 38) traten in der Nach-
kommenschaft neue allopolyploide Pflanzen mit
2n = 38 Chromosomen auf (RUDORF 1951). Nach
spontanen Bastardierungen zwischen haploidem
(2n = 19) und diploidem (2n == 38) Raps entstanden
ebenfalls Pflanzen mit 2n = 38 (OLssON u. HAGBERG
1955). In jiingster Zeit hat Ovrssox (196oa) von
Kreuzungen berichtet, bei denen sich in der Nach-
kommenschaft ausschlieBlich Allopolyploide (2n = 54)
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manifestierten [(Brassica campestris L. X B. nigra
Koch, 2n = 18) X B.juncea, 2n = 36]. v. BEerc
(1935) kreuzte in der Gattung Twiticum einen Art-
bastard aus Tviticum turgidum L. X T. willosum L.
(2n = 21) mit der konstanten allopolyploiden Form
T turgido-villoswm (2n = 42) und erhielt eine Pflanze
mit 2n = 42. Auch zwischen neu hergestellten
Gattungsbastarden von Triticum wulgare Vill. X
Secale cereale L. (2n = 28) und schon bestehenden
Triticale-Formen (2n = 56) wurden Kreuzungen
durchgefithrt, wobei in der Nachkommenschaft sich
vor allem Pflanzen mit 2n = 56 fanden (v. BERG u.
OEHLER 1938, MUNTZING 1939).

Unsere allopolyploiden Pflanzen mit 2n = 58 aus
der Kreuzung von Artbastarden unterschiedlicher
Valenz (2n = 29 X 2n = 58) entstanden aus der
Kombination einer unreduzierten Gamete des nied-
rigerchromosomigen Artbastardes mit einer reduzier-
ten Gamete des hoherchromosomigen Artbastardes.
Auch in allen aus der Literatur angefiihrten Fillen
hat man angenommen, daf die aufgetretenen Allo-
polyploiden aus einer solchen Gametenkombination
hervorgegangen waren. Eine andere Erklirungs-
mdglichkeit wurde in keinem Fall in Erwigung ge-
zogen.

Aus den vorangegangenen Erérterungen ergibt sich
grundsitzlich folgendes: Allopolyploide treten nach
einer Artbastardierung gelegentlich bereits in der F,
auf, hiufiger werden sie in der F, gefunden, am mei-
sten aber bilden sie sich, wenn man zwei ‘Artbastarde
verschiedener Valenz miteinander kreuzt. Sowohl bei
unseren als auch bei sehr vielen in der Literatur an-
gegebenen Artkreuzungen wurde als wichtige Tat-
sache festgestellt, daB die Allopolyploiden in allen
drei genannten Fillen {iber unreduzierte Gameten
entstanden sind. Wo dieser Entstehungsweg nicht
ausdriicklich betont ist, ergibt er sich bei den meisten
Arbeiten aus den beschriebenen Fakten.

Wenn das Auftreten von unreduzierten Gameten bei
Art- und Gattungskreuzungen im allgemeinen auch
unbestritten ist, so bleibt doch die Frage offen, wie
sich — befruchtungsbiologisch betrachtet — diese
Gameten manifestieren. Nach der iiblichen Auf-
fassung soll dabei der Zufall eine entscheidende Rolle
spielen. Die zufillige Manifestierung gilt selbstver-
stdndlich nicht nur fiir die reduzierten, sondern auch
tiir die unreduzierten Gameten. Bei unserer Artkreu-
zung Brassica napus (2n = 38) X B. pekinensis
(2n = 20) war aber diese zufillige Manifestierung in
keinem Fall gegeben.

In der F,; trat neben der selbstverstindlich hiufigen
Kombination reduziert x reduziert (19 X 10 = 29)
nur noch gelegentlich unreduziert X unreduziert
(38 X 20 = 58) auf. Wenn es nach dem Zufail ge-
gangen wire, hitte eher die Kombination 38 X 10
=48 bzw. 19 X 20 = 39, d.h. also unreduziert
X reduziert, auftreten miissen. Solche Pflanzen
wurden aber niemals gefunden.

Auch in der F, ergab sich ein dhnliches Bild. Neben
der tiblichen Kombination zweier reduzierter Game-
ten kam es zu einer bevorzugten Vereinigung vou
zwei unreduzierten Gameten. Unter den zz4 mani-
festierten euploiden Gameten waren 7 unreduziert
(vgl. Tab. 5). Von diesen unreduzierten Gameten be-
fruchteten sich 6 miteinander (zg x 29 = 58) und
nur eine mit einer reduzierten Gamete (19 X 29 =48).
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Schlieflich zeigte sich die nicht zuf&lige:Manifestie-
rung der Gameten auch besonders -demtlich nach
Kreuzung der Artbastarde verschiedemer Valenz
(zn= 29 X 2n = 58). Hierbei wurdens fast aus-
schlieBlich in der Nachkommenschaft Allopolyploide
mit 2n = 58 gefunden, die auf der Befruchtung
einer unreduzierten mit einer reduzierten Gamete
beryhen (29 X 29 = 58). Die naheliegende Kom-
bination reduziert X reduziert (19 X 29 = 48) trat
nur ganz selten und die Kombination unreduziert x
unreduziert (29 x 58 = 8) tiberhaupt nicht auf.

Alle Ergebnisse deuten darauf hin, daB bei einer
Bastardierung bestimmter Eltern sich auch bestimm-
te Gametenkombinationen bevorzugt manifestieren.
Bei unserer Artkreuzung beruht die Entstehung
neuer Allopolyploider ausschlieBlich auf dieser Tat-
sache.

Es gibt in der Literatur sehr viele Atbeiten, in
denen beschrieben wird, wie nach Artkreuzungen
Allopolyploide auftreten. Interessanterweise ist aus
den Fakten fast aller Arbeiten deutlich zu ersehen,
daB3 die unreduzierten Gameten, die zu der Ent-
stehung von neuen Allopolyploiden fithrten, sich
nicht zufdllig manifestiert haben. MBie.meisten Au-
toren haben diese Tatsache umbeachtet geltssen. Aus
den Veréffentlichungen von GLAUSEN und Goop-
SPEED (1925), IsHiJIMA (1926), MARSDEN-JONES
u. TUrILL (1930), FRANDSEN u. WINGE (1932},
ELVERS (1934), TERNOVSKY (1935), YARNELL (1936),
RyBIN (1936), OLSSON (1960a u. b) geht eindeutig
hervor, daf} die in der F, gebildeten Allopolyploiden
bevorzugt aus der Kombination von zwei unredu-
zierten Gameten entstanden, wihrend sich die Kom-
bination unreduziert x reduziert iiberhaupt nicht
oder nur ganz gelegentlich fand.

Auch an den Fjy-Generationen mehrerer Art- und
Gattungskreuzungen 148t sich nachweisen, daf be-
stimmte Gameten-Kombinationen hiufiger auftra-
ten, als nach einer zufilligen Manifestierung der Ga-
meten zu erwarten war. So ergab sich in der F, nach
der Kreuzung Brassica napus L. (2n = 38) X B.
campestris L. (2n = 20) eine bevorzugte Vereinigung
von zwel unreduzierten Gameten, die zu Allopoly-
ploiden mit zn = 58 fithrte (FRANDSEN-1941). Ahn-
liche Ergebnisse erhielten U .(1935) und RuDORF
{(1951) in der F,-Generation aus Brassica. campestris
L. x B. oleracea L. FErinnpert seivin diesem Zu-
sammenhang auch an die Gattungskreuzung Rapha-
nus sattvus L. X Brassica oleracea L., wo sich in der
F, ebenfalls unreduzierte Gameten bevorzugt kom-
binierten (KARPECENKO 1928). Dasselbe fand sich
bei den Kreuzungen Triticum vulgare Vill. X Secale
cereale L. (v. BERG u. OEHLER 1938), Aegilops speltoi-
des X Ae. umbellulata (KIHARA 1937), Phlewm pra-
tense L. X Ph. alpinum L. (GREGOR 1. SANSOME 1930),
Digitalis purpurea L. x D. ambigua Murr. (Bux-
TON u. NEwTON 1928), Nicotiana rustica L. X N.
paniculata L. (LAMMERTS 1931} und bei verschiedenen
Artkreuzungen der Compositengattungen Madia und
Layia (CLaUSEN, KEck und HIESEY 1945). In allen
angefiihrten Arbeiten traten allerdings nur gelegent-
lich auch Kombinationen von unreduzierten mit
reduzierten Gameten auf. Es gibt aber Verdffent-
lichungen, in denen sogar ausschlieBlich nur die Kom-
bination unreduziert X unreduziert rgebildet wird.
Diese Tatsache beschreibt Rozaxova (1938) fiir die
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Kreuzung Rubus idaeus L. X R. caesius L. und
THOMPSON (1942) ftir die Kreuzung Lactuca spicata
Hitche. X L. indica L.

Das bevorzugte Auftreten_einer bestimmten Ga-
metenkombination kommt besonders deutlich nach
der Kreuzung von zwel Artbastarden mit verschie-
dener Valenz zum Ausdruck. Aus allen diesbeziig-
lichen Arbeiten geht hervor, daf auffillig hiufig un-
reduzierte Gameten mit reduzierten kombiniert wer-
den (v. BErRG 1935, v. BERG u. OEHLER 1938, MUNT-
ZING 1939, RUDORF 10951, OLsSsoN u. HAGBERG 1955,
OLssoN 1960a). Bel diesen Kreuzungen entstanden
besonders zahlreich konstante Allopolyploide. Auf
die Vorteile solcher Kreuzungen speziell bei Tviticale
hatte schon frither KATTERMANN (1936) hingewiesen,
ohne allerdings die engen Beziehungen zwischen Be-
fruchtungsbiologie und der Entstehung von Allopoly-
ploiden erkannt zu haben.

Zusammenfassend ergibt sich, daB die Gameten
sich nicht zufillig manifestieren. Diese Tatsache
kann nur auf dem Prinzip einer Selektion beruhen.
Da wir dieses selektive Prinzip an der Zusammen-
setzung der Nachkommenschaften erkannt haben,
koénnen wir zur Zeit noch nicht sagen, ob diese Selek-
tion bei der Befruchtung oder erst bei der Embryo-
entwicklung wirksam wurde. Auf Grund des vor-
liegenden Materials sind beide Entstehungsméglich-
keiten denkbar.

Die Ergebnisse dieser Arbeit wie auch zahlreiche
Verdffentlichungen anderer Autoren — letzteres sei
besonders betont — zeigen, dafl zwischen dem Auf-
treten von Allopolyploiden und bestimmten befruch-
tungsbiologischen Vorgingen ganz besondere Be-
ziehungen bestehen. Damit konnten die von BECKER
{1959) ausgesprochenen Vorstellungen bestétigt wer-
den. Bei der Evolution der natiirlichen Polyploiden
haben selektive Vorginge bei der Gametenverschmel-
zung bzw. der Embryoentwicklung eine entscheidende
Rolle gespielt. Solche Selektionsvorgidnge sind bei der
iiblichen Polyploidieziichtung ausgeschlossen, da
man mit Hilfe von Colchicin oder anderen Agenzien
lediglich die Chromosomenzahl verdoppelt und dabei
die wichtigen befruchtungsbiologischen Vorginge bei
der Gametenverschmelzung bzw. der Embryoent-
wicklung vollig unberticksichtigt 148t. Die viel-
fachen Unterschiede zwischen den Polyploiden in der
Natur und den induzierten Polyploiden beruhen aber
nach BECKER (1959) gerade auf dieser Tatsache. Fiir
die Polyploidieziichtung kommt es daher darauf an,
bei der Verdoppelung der Chromosomenzahl be-
sondere befruchtungsbiologische Vorginge bewult
auszunutzen, um damit, so weit wie moglich, die
Entstehungsweise der Polyploiden in der Natur nach-
zuahmen.

Zusammenfassung

1. In der Gattung Brassica wurden zwischen
Brassica napus f. typica Pospichal (2n = 38) und
B. pekinensis Rupr. var. cylindrica Tsen et Lee
{(zn = 20) Kreuzungen durchgefiihrt, um die Zu-
sammenhinge zwischen befruchtungsbiologischen
Vorgangen und der Entstehung von neuen Allopoly-
ploiden zu untersuchen.

2. Bereits in der F;-Generation wurden fiinf allo-
polyploide Pflanzen mit 2n = 58 gefunden. Es
konnte nachgewiesen werden, daf} sie iiber unredu-
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zierte Gameten der Eltern und selektive befruch-
tungsbiologische Vorginge entstanden sind.

3. In der Nachkommenschaft der Artbastarde
2n = 29 X 2n = 29 traten hauptsichlich Pflanzen
mit euploiden Chromosomenzahlen auf, darunter
mehrere neue allopolyploide Formen (2n = 38,
2n = 48, 2n = 58). Pflanzen mit aneuploiden Chro-
mosomenzahlen wurden, entgegen der Erwartung,
sehr selten festgestellt. Auch dieses Ergebnis beruht
darauf, daB3 sich die Gameten nicht zufillig mani-
festierten.

4. Nach Kreuzung der Artbastarde mit verschie-
dener Valenz (zn = 29 X 2n = 58) traten in der
Nachkommenschaft fast ausschlieBlich allopolyploide
Formen mit 2n = 58 auf. An diesem Ergebnis
konnte besonders deutlich gezeigt werden, dafl sich
bei Artkreuzungen die Gameten nicht zufdllig mani-
festieren.
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Die starken Verdnderungen, die die westdeutsche
Landwirtschaft in threr Struktur, Produktionsrichtung
und Intensitit sowie in der Zusammensetzung der pro-
duktiven Aufwendungen gegenwirtig erfihrt, werden
vom Verfasser inihrer Bedingtheit aus den Verdnderungen
der Preisrelation zwischen den Produkten und Kosten-
faktoren erklirt. Die erforderlichen Anpassungen sind
in ihren verschiedenen Moglichkeiten durch die Stand-

ortbedingungen bestimmt, wofiir die Auswirkungen
kalkulatorisch ermittelt werden kénnen. Die grundsatz-
liche Tendenz ist von arbeitsintensiven, vielseitigen zu
kapitalintensiven, vereinfachten Betriebsorganisationen
gerichtet. Die zweckmiBigsten Wege der Amnpassung
durch Arbeitsersparnis, Ertragssteigerung und Schadens-
minderung bei Einsatz von entsprechenden Betriebs-
mitteln werden fiir die verschiedenen BetriebsgroSen und
Produktionsbedingungen dargestellt. Tabellen und Gra-
phiken iiber die Preisrelationen, Verdnderungen der
Kostenstruktur und Arbeitskriftelage bereichern den



