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B i o m e t r i c a l  E v a l u a t i o n  of U n i v a l e n t  B e h a v i o u r  in  M e i o t i c  M u t a n t s  of Pisum sativum 

Summary. Asynaptic and desynaptic mutants are characterized by the appearance of univalents in the course of 
meiosis. Their spatial arrangement in the spindle apparatus of metaphase I was cytologically investigated and the 
findings were statistically analysed. The great majority of our material could be fitted to a Polya-distribution. 
For the parameters of this distribution, point- and intervalestimations were performed by the maximum likeli- 
hood method, separately for each genotype and each univalent class. From the position of the estimates in the 
different classes, it can be concluded that in all genotypes under consideration a high number of bivalents in- 
creases the probability of the remaining univalents being arranged in the metaphase plate. The mutual interfer- 
ence of the univalents themselves differs from genotype to genotype: when the number of bivalents is low, each 
univalent that happens to be arranged in the metaphase plate raises the probability that the remaining univalents 
will migrate into the metaphase plate, too. In some cases, the mutual interference of the univalents is reduced 
when the number of bivalents increases ; in other cases this interference is merely maintained. Finally, we tried 
to interpret the cytological and statistical findings by structural and functional changes of the spindle apparatus 
brought about by the existence of univalents. 

Z u s a m m e n f a s s u n g .  In k o n j u g a t i o n s g e s t 6 r t e n  M u t a n t e n  t r e t e n  i m  V e r l a u f e  d e r  M e i o s i s  U n i v a l e n t e  o d e r  U n i v a l e n -  
t e  und  B i v a l e n t e  in  w e c h s e l n d e n  H ~ i u f i g k e i t s v e r h i i l t n i s s e n  z u e i n a n d e r  au f .  I h r e  r ~ i u m l i c h e  A n o r d n u n g  i m  S p i n d e l -  
r a u m  d e r  M e t a p h a s e  I w u r d e  z y t o l o g i s c h  u n t e r s u c h t  und  d ie  B e f u n d e  s t a t i s t i s c h  a u s g e w e r t e t .  D e r  t i b e r w i e g e n d e  
Tei l  u n s e r e s  M a t e r i a l s  l ieB s i c h  e i n h e i t l i c h  d u r c h  e i n e  P o l y a - V e r t e i l u n g  c h a r a k t e r i s i e r e n .  F t i r  d e r e n  P a r a m e -  
t e r  w u r d e n  - f i i r  j e d e n  G e n o t y p  und  f t i r  j e d e  U n i v a l e n t e n k l a s s e  g e t r e n n t  - P u n k t -  und  I n t e r v a l l s c h ~ i t z u n g e n  n a c h  
t i e r  M a x i m u m  L i k e l i h o o d - M e t h o d e  d u r c h g e f t i h r t .  Aus  d e r  Lage  d e r  S c h ~ i t z w e r t e  k o n n t e n  w i r  s c h l i e ~ e n ,  daf3 be i  
a l l e n  u n t e r s u c h t e n  M u t a n t e n  d ie  W a h r s c h e i n l i c h k e i t  f t i r  d i e  U n i v a l e n t e ,  s i c h  in  t i e r  M e t a p h a s e p l a t t e  e i n z u o r d n e n ,  
u m  s o  g r b B e r  w i r d ,  j e  m e h r  B i v a l e n t e  in  d e r  Z e l l e  v o r l i e g e n .  Die  g e g e n s e i t i g e  B e e i n f l u s s u n g  d e r  U n i v a l e n t e  i s t  
be i  u n s e r e n  M u t a n t e n  u n t e r s c h i e d l i c h .  B e i  e i n e r  g e r i n g e n  A n z a h l  von  B i v a l e n t e n  e r h b h t  j e d e s  zuf~il l ig in  d e r  M e -  
t a p h a s e p l a t t e  a n g e o r d n e t e  U n i v a l e n t  d ie  W a h r s c h e i n l i c h k e i t  f t i r  d i e  f i b r i g e n ,  s i c h  e b e n f a l l s  d o r t  e i n z u o r d n e n .  I s t  
d i e  Z a h l  d e r  B i v a l e n t e  e r h b h t ,  so  n i m m t  d ie  g e g e n s e i t i g e  B e e i n f l u s s u n g  d e r  U n i v a l e n t e  in  e i n i g e n  F~i l len  ab ,  in  
a n d e r e n  F ~ l l e n  b l e i b t  s i e  l e d i g l i c h  e r h a l t e n .  

E s  w u r d e  z u m  SchluB v e r s u c h t ,  d i e  e r a r b e i t e t e n  B e f u n d e  a l s  u n i v a l e n t e n b e d i n g t e  s t r u k t u r e l l e  und  f u n k t i o n e l l e  
A n d e r u n g e n  i m  A u f b a u  d e s  S p i n d e l a p p a r a t e s  zu  e r k l ~ i r e n .  

E i n l  e i t u n  6 

Das Auftreten yon Univalenten im Stadienverlauf der 

Meiosis ist ein im Pflanzen- und T~erreich weitver- 

breitetes und hgufig beschriebenes Ph~inomen. Dabei 

sind die Ursachen ftir ihre Entstehung sehr vielfgltig. 

Univalente lassen sich u.a. in den Meiozyten haploi- 

der, autopolyploider und aneuploider Organismen nach- 

weisen. Besonders hgufig treten sie in Artbastarden 

auf. Dartiber hinaus sind sie bei diploiden Organismen 

verh~iltnism~iBig leicht durch kfinstliche Ver~inderungen 

der Umweltverh~iltnisse w~hrend einer besonders sen- 

siblen Periode in den frtihen meiotischen Prophasesta- 

dien zu erzielen. Als sehr ergiebige Quelle haben sich 

in diesem Zusammenhang durch mutagene Agenzien in- 

duzierte Mutanten mit EinfluB auf alas Konjugationsge- 

schehen erwiesen. 

Unabh~ngig v o n  ihrer Entstehungsursache verursa- 

chen Univalente Verteilungsanomalien der Chromoso- 

men w~ihrend der Meiosis mit dem Ergebnis, dab die 

gebildeten Gonen genomatisch unausgewogen sind und 

letztlich zu funktionsunf~ihigen Keimzellen ffihren. Die 

Art der Verteilungsstbrungen h~ingt dabei wesentlich 

yon den Positionen ab, welche die Univalente im Spin- 

delraum der I. Reifeteilung einnehmen. Diesbeztiglich 

wird in nahezu allen Publikationen - wenn iiberhaupt - 

lediglich darauf hingewiesen, dab sie "zufallsm~iBig" 

tiber den Spindelraum verteilt sind. Nur wenige Auto- 

ren haben diese Situation etwas deutlicher charakteri- 

siert, indem sie [ibereinstimmend feststellten, dab die 

Univalentenlage von der Bivalentenanzahl innerhalb der 

Pollenmutterzelle abh~ngig zu sein seheint (0stergren 

und Vigfusson 1953, Wagenaar 1961, Henderson 1962, 

Klein 1968). 
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Da das Verhalten der Univalente im Spindelapparat 

bedeutsam ist fiir das Verst~ndnis der Vorg~inge in der 

Bewegungsphase der Kernteilungen, wird diese Proble- 

matik in der vorliegenden Arbeit an einer grSBeren Zahl 

konjugationsgestbrter Mutanten genauer untersucht. Die 

dazu notwendigen Berechnungen wurden an der GroBre- 

chenanlage IBM 370/165 der GMD, Sitz Birlinghoven, 

durchgefLihrt. 

Material, cytologische Technik und statistische 
Vorbemerkungen 

In Verbindung mit strahlengenetischen Untersuchun- 
gen an Ps satfuarn entstand eine grdBere Zahl yon 
Mutanten mit monofaktoriellem Erbgang und Rezessi- 
vit~t des betrachteten Merkmals, die durch StSrungen 
wihrend der Konjugationsphase der Meiosis charakte- 
risiert sind. Diese St~Srungen bestehen entweder in ei- 
ner teilweisen bis vSlligen Unterbindung der Homolo- 
genpaarung (: Asynapsis) oder in einer unterschied- 
lich starken Verminderung der Chiasmenh~ufigkeit 
nach normaler Parallelkonjugation (= Desynapsis). In 
beiden Fillen entstehen entweder ausschlieBlich Uni- 
valente oder Univalente und Bivalente in wechselnden 
Hiufigkeitsverhiltnissen zueinander. Die Mutanten, 
die in der vorliegenden Arbeit ber~icksichtigt wurden, 
sind im folgenden mit ihrer St6rungsursaehe und ihren 
jeweiligen Univalentenklassen aufgefiihrt. In runden 
Klammern ist angegeben, wieviel Metaphaseplatten 
der entsprechenden Art beobaehtet wurden; bei den 
eckig eingeklammerten Ausdriicken war ein X 2 -Anpas- 
sungstest an eine 2-parametrige Verteilung nicht m6g- 
lich, da wegen zu geringen Datenmaterials oder einer 
zu groBen Schiefe der empirischen Verteilung nicht 
mindestens 3 Klassen mit erwarteten Besetzungszah- 
len > 5 gebildet werden konnten (Tab. 1). 

Ftir die zytologischen Untersuchungen wurden An- 
theren junger Bl(itenknospen in Aethanol-Eisessig 3:1 
fixiert, in Orcein-Essigsiure gef~irbt und zu Quetsch- 
pr~paraten verarbeitet. Zu Vergleichszwecken dienten 
schwach gequetschte Pr~parate und bei einigen Mutan- 
ten auBerdem Mikrotomschnitte. 

Die Charakterisierung der Univalentenlage in der 
Metaphase I erfolgte in der Weise, dab die Univalente 
im Aquatorialbereich und in den Polregionen getrennt 
registriert wurden. 

Um zu priifen, ob die Anzahl der Bivalente bzw. 
der verbleibenden Univalente einen EinfluB auf das Ver- 
teilungsmuster der Univalente austibt, wurde das vor- 
handene Zahlenmaterial - ftir jede Mutante getrennt - 
in maximal acht Gruppen eingeordnet, wobei jede Grup- 
pe die Gesamtzahl der Zellen mit einer bestimmten 
Univalentenzahl (n = 0, 2, 4, ..., 14)umfa[St. 

Bei der statistischen Analyse wurde zun~chst mit 
Hilfe des x2-Testes gepriift, ob sich das Datenmaterial 
an eine der bekannten diskreten Verteilungen (Bino- 
mial-, Poisson-, negative Binomial-, Neyman- und 
Polya-Verteilung) anpassen l~Bt. Die Parameter der 
negativen Binomialverteilung wurden nach Bliss ( 1953 ) 
gesch~tzt und die Einzelwahrscheinlichkeiten der Ney- 
man-Verteilung nach Beall und Rescia (1953) berech- 
net. Die Sch~tzung der Parameter erfolgte dabei aus 
den Momenten. 

Da die Polya-Verteilung (Eggenburger und P61ya, 
1923) fiir unsere Untersuchungen besonders wichtig 
wurde und da sie in der Biologie bisher noch kaum An- 

Tabelle 1. St6rungsursache und Univalentenklassen 
von 9 konjugationsgest6rten Mutanten 

Mutante Stbrung Univalentenklassen 

231 Desynapsis 14(244), 12(28), [10(9)] 
242 Desynapsis 14(1856) 
232 Desynapsis 14(82), 12(126), 

10(1207), 8(112),6(69), 
4(33), [2(28)] 

211 Asynapsis 14(446), 12(55) 
229A Desynapsis 14(63), [12(7)] 

2989 Desynapsis E14(15), 12(20), 10(14), 
8(27), 6(6), 4(3), 2(2)] 

239A Desynapsis 14(53), 12(31), 10(52), 
8(105), 6(129), 4(113), 
[2(43)3 

2 5 5 2  Desynapsis [14(7), 12(12), 10(22), 
8(19), 6(9), 4(10), 2(3)] 

240A Desynapsis 14(69), 12(80), 10(56), 
[8(16)~ 

wendung gefuhden hat, sei hier kurz das Urnenmodell 
erl~iutert, das dieser Verteilung zugrunde liegt: 

In einer Urne befinden sich N Kugeln, davon R 
rote und (N-R) schwarze. Man nimmt eine Stichpro- 
be yon n Kugeln, wobei nach jedem Zug die gezoge- 
ne Kugel, zusammen mitc weiteren Kugeln der glei- 
chen Farbe, zurtickgelegt wird. Im Falle von c : 0 
liegt der Spezialfall der Binomialverteilung vor, bei 
dem sich die Einzelereignisse nieht gegenseitig beein- 
flussen; bei c : -1 haben wir die hypergeometrische 
Verteilung. Die Wahrsoheinlichkeit, dab unter n ge- 
zogenen Kugeln sich genau k rote Kugelnbefinden, be- 
t r~gt 

k-I n-k-I 

(n) ~ (R+I'c)'I:0 I:0~ (N-R+I.c) 

P(k;n, N, R, e) : k n-I 

I] (N+I-o) 
l:0 

Die gleiehe Wahrscheinlichkeitsverteilung wie beim 
vorliegenden Urnenmodell ergibt sich, wenn der Pa- 
rameter p einer Binomialverteilung nicht bei jeder 
Ziehung konstant ist, sondern nach einer BETA-Vertei- 
lung verteilt ist. Eine BETA-Verteilung ist eine konti- 
nuierliche Verteilung mit 2 Parametern a und b, die 
zwischen 0 und I konzentriert ist. lhre Dichtefunk- 
tion ist gleich 

I X a-I 

~(X) : ~ �9 (1+x)a+b 

Sie kann, je naeh Lage der Parameter, U-, J- oder 
glockenfbrmig sein. Die Parameter der BETA-Vertei- 
lung ergeben sich aus den Parametern der resultieren- 
den Polya-Verteilung durch: 

R N-R 
a: -- b= 

c ' c 

Die Polya-Verteilung hat also 4 Parameter: n, N, 
R und c. Die Zahl n war in unserem Falle vorgege- 
ben: sie gibt die Anzahl der Univalente wieder. Wie 
man aus obiger Formel leicht verifiziert, ist 
P(k~n,N, R,c) = P(k;n, ~0.N, q.R, ~. c), wenn r 
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eine beliebige Konstante ~ 0 ist. Man kann also den 
Parameter N beliebig vorgeben; bei der graphischen 
Darstellung der Parameter in Abb. 4 wurde er willkiir- 
lieh gleich 100 gesetzt. Dadurch werden R und c al- 
lerdings festgelegt. Es bleibt mithin die Aufgabe, die- 
se beiden Parameter zu schiitzen. Hierzu gibt Bricas 
(1949) ein Verfahren an, das die ersten 4 Momente 
benutzt. Da sich auf dieser Methode kein Test aufbauen 
IABt und sie auch nieht asymptotisch effizient ist, er -  
schiendieSch~itzung der Parameter nach der Maximum 
Likelihood-Methode empfehlenswerter. Hierfiir benutz- 
ten wir ein Programmpaket, das Quednau (1973) zur 
Punkt- und Intervallsch~itzung der Parameter beliebi- 
ger Verteilungen mit anschlieBendem • 
test entwickelt hat. Dieses Programmsystem ist in 
der Computersprache PL/I-FORMAC (HBM-Corp 1967) 
gesehrieben und verarbeitet Formeln von Wahrschein- 
liehkeitsverteilungen, die in symbolischer Form einge- 
geben werden ~ 

E rgebnisse 

a) Univalente je PMZ, H~iufigkeitsverteilung 

Die H~iufigkeitsverteilung des Merkmals "Univalente 

je PMZ" ist fiir jede Mutante charakteristisch und 

Ausdruck ftir die Auspr~igungsst~irke des desynapti- 

schen bzw. asynaptisehen Defektes. Die Variations- 

breite kann dabei in Abh~ingigkeit vom Genotyp alle 

acht mbglichen Univalentenklassen umfassen (Mutan- 

te 232: Zellen mit 0, 2, 4, ..., 14 Univalente)oder 

- im anderen Extremfall - nur durch eine Gruppe re- 

pr~isentiert sein (Mutante 242: nut Zellen mit 14 Uni- 

valenten). Die Verh~iltnisse sind graphisch als H~iufig- 

keitsverteilung in Abb. 1 dargestellt. 

Bei einer sich anschlieBenden statistischen Analyse 

dieses Datenmaterials ergab sich: Mit Ausnahme der 

Genotypen 232 und 240A konnten die diesbez~iglichen 

empirischen Daten der tibrigen sieben Mutanten an kei- 

ne der yon uns benutzten Verteilungen angepaBt werden. 

Daraus kann man den SchluB ziehen, dab sich in diesen 

F~illen die homologen Chromosomen wahrscheinlich 

nicht einheitlieh verhalten, sondern unabh~ingig in be- 

zug auf die Ausbildung yon Chiasmen reagieren. 

b) Lage der Univalente in der Metaphase I 

Das Verhalten der Univalente wiihrend des meiotischen 

Stadienablaufes wird wesentlich bestimmt durch die La- 

ge, die sie im Spindelraum der Metaphase der ersten 

Reifeteilung einnehmen. Bei allen bearbeiteten Genoty- 

pen war tibereinstimmend zun~ichst festgestellt worden, 

dab die Chromosomen in Zellen mit hohem Univalenten- 

anteil ( 12, 14 Univalente ) h~iufig auf die beiden Polberei- 

che verteilt sind, w~ihrend die Aquatorialebene chromo- 

somenfrei bleibt. Damit wird eine Verteilungssituation 

verwirklicht, wie sie ftir die Anaphase typisch ist (Abb. 

2). Lediglich die zu diesem Zeitpunkt noch nicht sichtba- 

re Aufgliederung der Chromosomen in Geschwisterchro- 

matiden beweist den Metaphasencharakter soleher Zel- 

0/0 239 A 2 5 5 2  2989 232 21.0 A 
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Abb .  1. H / i u f i g k e i t s v e r t e i l u n g  d e s  M e r k m a l s  " U n i v a l e n t e  je  P M Z "  in  9 v e r s e h i e d e -  
d e n e n  G e n o t y p e n  yon Pisum 
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rialbereich liegt, ode r, anders ausgedriiekt, dab eine 

abnehmende Bivalentenzahl je Zelle mit einer Polver- 

lagerung der Univalente einhergeht. 

Abb. 2. Pollenmutterzelle einer desynaptischen Mutan- 
te w~hrend der Metaphase I mit 14 Univalenten und 
"polarer" Verteilung 

len. (Bei Pisum sativum werden die Chromatiden "schlag- 

artig" mit Beginn der Anaphase sichtbar. )Im Unter- 

schied dazu zeigten Zellen mit geringem Univalen- 

tenanteil (2, 4 Univalente) (iberwiegend eine Anord- 

nung aller Chromosomen in der Metaphaseplatte. Es 

wurde daher vermutet, dab die Univalentenlage im 

Spindelraum durch die Anzahl der in einer Zelle vor- 

handenen Univalente bzw. Bivalente beeinfluBt wird. 

Um diese Beobachtung zu objektivieren, wurde - fiir 

jede Mutante und fiir jede Univalentenklasse getrennt - 

zun~chst der prozentuale Anteil der Univalente im ~qua- 

torialbereich ermittelt und in der Abb. 3 in Form ei- 

nes S~ulendiagramms wiedergegeben. Aus ihr geht 

hervor, dab mit abnehmender Univalentenzahl ein ira- 

met grbBerer Prozentsatz der Univalente im )kquato- 

c) Statistische Bearbeitung der zytologischen Befunde 

Um die vorangegangenen Aussagen auf ihre Stichhaltig- 

keit hin zu /Jberpriifen und sch~rfer zu fassen, schloB 

sich eine detaillierte statistische Analyse an. Dabei 

wurde wie folgt vorgegangen: 

Die Zahl n gibt die Anzahl der Univalente je PMZ 

an; sie ist stets gradzahlig und kann zwischen 2 und 

14 schwanken, k beschreibt die Anzahl der Univalen- 

re, die sich in der Metaphaseplatte anordnen. Sie bil- 

det eine diskrete Zufallsvariable, die f~ir 0 ~ k ~ n 

positive Wahrscheinlichkeiten hat. 

Nun wurden die einzelnen empirischen Verteilun- 

gen mit Hilfe des • auf ~-bereinstimmung mit 

der 13inomialverteilung, der negativen Binomialvertei- 

lung und I0 Typen der Neyrnan-Verteilung geprtift. In 

einigen F~llen, die auch optiseh aus dem Rahmen fie- 

len, erhielten wit signifikante Unterschiede zu allen 

diesen Verteilungen. Im allgemeinen lieB sich jedoeh 

sagen, dab immer dann, wenn die Varianz niedriger 

oder nur geringfiigig hbher als der Mittelwert war, 

lJbereinstimmung mit der Binomialverteilung bestand, 

w~hrend in der tiberwiegenden Zahl der F~lle, in denen 

die Varianz gr(JBer war als der Mittelwert, sowohl die 

negative 13inomialverteilung als auch die Neyman-Ver- 
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Abb. 3. Der prozentuale Anteil der Univalente im J~quatorialbereich an der Gesamt- 
zahl der Univalente je Zelle in den verschiedenen Univalenten-Klassen 
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Abb. 4. Vertrauensintervalle der Polya-Verteilungen 
in 6 Univalentenklassen bei 6 Genotypen yon P~s~w. 
Oberer Teil : Parameter p ; unterer Tell : Parameter 
c ( j e w e i l s  n o r m i e r t  m i t  N = 100 )  

nomialverteilung und den Neyman-Verteilungen ver- 

trgglich waren, beim X2-Test keine signifikante Abwei- 

chung vonder Polya-Verteilung zeigten. Mit Hilfe der 

Polya-Verteilung l~iBt sich also der iiberwiegende Tell 

des behandelten Mutanten-Materials einheitlich cha- 

rakterisieren. 

In Abb. 4 sind die Sch~tzwerte der Parameter zu- 

sammen mit ihren 95 %-Vertrauensintervallen gra- 

phisch dargelegt. Aus ihrer Lage k6nnen wir folgende 

SchluBfolgerungen ziehen : 

- In allen analysierten Mutanten nimmt der Parame- 

ter p mit der Zunahme der Univalentenzahl ab. Da- 

bei beschreibt p die Anfangswahrseheinlichkeit, rnit 

der ein Ereignis unabh~ingig yon den folgenden ein- 

trifft. In unserem Fall ergibt sich p durch das Ver- 

h~iltnis k der Univalente im Bereich der Metaphase- 

platte zu der Gesamtzahl n der in der Zelle vorhan- 

denen Univalente. 

- Die funktionelle Abh~ingigkeit des Parameters c yon 

der Gesamtzahl der Univalente IgBt sich nicht durch 

eine allgemeing~iltige Formel wiedergeben; sie ist 

vielmehr ein charakteristisches Merkmal jeder Mu- 

tante. Oabei beschreibt c den Grad der Ansteckung, 

mit anderen Worten: e gibt an, in weleher Weise 

sich die Univalente in ihrem Verhalten wechselsei- 

rig beeinflussen. 

Diskussion 

teilungen paBten. Ein Unterschied in der Anpassung an 

die negative Binomialverteilung und die Neyman-Ver- 

teilungen konnte nieht beobaehtet werden. 

Eine Interpretation unserer Verteilungen als ne- 

gative Binomialverteilung oder Neyman-Verteilung 

erschien uns jedoch etwas gezwungen, da diese Ver- 

teilungen fflr jede natiirliche Zahl eine positive Wahr- 

scheinlichkeit besitzen, w~hrend in unserem Falle 

zu fordern ist, dab p(k > n) exakt gleich 0 ist. AuBer- 

dem war es wLinschenswert, einen Verteilungstyp zu 

finden, mit dem sieh alle unsere Verteilungen besehrei- 

ben lieBen, bei dem also die Varianz sowohl gr6Ber als 

auch kleiner als der Mittelwert sein kann, je nach Wahl 

der Parameter. Aus diesen Gr(inden erschien es am 

zweckm~iBigsten, die beobachteten Verteilungen auf 

tibereinstimmung mit der Polya-Verteilung zu pr(ifen. 

Dabei ergab es sieh, dab die Verteilungen, die entwe- 

der mit der Binomialverteilung oder der negativen ]~i- 

•ber die Bewegungserscheinungen der Chromosomen 

w~ihrend der Kernteilungen ist in der Vergangenheit 

eine grebe Zahl yon Hypothesen entwiekelt worden. 

Es gibt - wie Paweletz (1974) in einer zusammen- 

fassenden Darstellung feststellt - kaum eine denkba- 

re Krafterzeugungs- und Kraftfibertragungsm6glich- 

keit, die nicht zur Deutung der Chromosomenbewegung 

herangezogen wurde. In neuester Zeit sind 2 Modell- 

gruppen in der Diskussion, die Befunde aus moleku- 

larbiologischen und elektronen-mikroskopischen Un- 

tersuehungen beriicksichtigen. Es handelt sieh um die 

Ein- und Zweikomponenten-Modelle mit einer vielf~il- 

tigen Anzahl yon Modifikationen. Dabei kann jede Mo- 

dellgruppe zwar eine iReihe yon experimentell ermit- 

telten Daten erklgren, jedoch ist keine der bisher vor- 

geschlagenen Hypothesen in der Lage, s~mtliohe Ph~i- 

nomene zu deuten und so eine einheitliche, allgemein- 

gfiltige Vorstellung fiber die Kernteilungsmechanik zu 

liefern. Das gilt insbesondere dann, wenn man gestSr- 
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te Kernteilungsabl~iufe mit in die Betrachtung einbezieht. 

Solche zus~tzlichen Ko mplikationen und Interpretations- 

schwierigkeitenergeben sichbeispielsweise dann, wenn 

- wie in der vorliegenden Arbeit dargestellt - neben nor- 

rnalen Bivalenten auch ungepaarte Chromosomen w~ih- 

rend der meiotischen Teilungen auftreten. Ein erster 

Versuch, das ungewbhnliche Verhalten solcher Univa- 

lente im Spindelraum der ersten meiotischen Metapha- 

se und Anaphase zu erkl~ren, stammt yon (Jstergren 

(1951) und ist in seiner Theorie "orientation - by -pul- 

ling" dargestellt. Sie geht yon der Annahme aus, da/~ 

die Chromosomenstruktur und insbesondere der Fein- 

bauder Zentromerregion in Mitose- und Meiose-Chro- 

mosomen grunds~itzlich voneinander verschieden sind. 

Danach sollen - im Unterschied zu der Situation in der 

Mitose -die Tochterzentromere in der Meiose eng ne- 

beneinander auf einer Seite des Chromosomenquerschnit- 

tes liegen, wodurch sieh ftir die Univalente ein dorsiven- 

traler Aufbau mit einer "bewegungsaktivenVorderseite" 

und einer "bewegungspassiven Hinterseite" ergibt. Die 

Lage der Univalente im Spindelraum ist dann eine Folge 

der zuf~illigen Hinwendung der kinetischen Seite zu einem 

handelte Verhaltensweisen der Univalente zu verstehen. 

Dies gilt vor allem fiir die an einer grbi~eren Zahl asy- 

naptischer und desynaptischer Mutanten unseres Sorti- 

mentes abgeleitete Abh~ngigkeit der Univalentenlage 

yon der Bivalentenh~iufigkeit. Es bleibt in diesem Zu- 

sammenhang zu erkl~ren, welche Mechanismen dafiir 

sorgen, daf~ eine Zunahme der Bivalentenzahl offenbar 

mit entspreehend zunehmender Wirksamkeit die Orien- 

tierung der Univalente so beeinflui~t, dab sie in zuneh- 

mendem Ma~e Positionen im Aquatorialbereich einneh- 

men. Eine ~hnliche Abh~ingigkeit wurde u.a. auch yon 

(Jstergren und Vigfusson (1953), Wagenaar (1961), 

Henderson (1962) und Klein (1968) beschrieben, abet 

weder von (Jstergren noch yon Wagenaar bei ihren ~ber- 

legungen zur Erkl~rung des Univalentenverhaltens be- 

rticksichtigt. 

Wir gehen bei unserem Versuch, die im Ergebnis- 

teil geschilderten Verh~itnisse zu erkl~ren, zun~chst 

yon den folgenden, im wesentlichen durch empirisehe 

Befunde belegten Voraussetzungen aus: 

I. Die Zentromerregionen der Chromosomen spie- 

fen eine aktive Rolle bei Aufbau und Ausrichtung der 

der beiden Pole oder zur Metaphaseplatte. Im ersten Fal- Mikrotubuli. Diese Annahme stfitzt sich auf ein Modell, 

le erfolgt eine Polverlagerung, im zweiten Falle eine An- 

ordnung im Bereich der Metaphaseplatte. Was die Struk- 

fur der Zentromerregion anbelangt, so wurden die An- 

nahmen yon (Jstergren durch elektronenmikroskopi- 

sohe Befunde yon Wagenaar und Bray (1973) an ver- 

schiedenen Weizenhybriden mit hohem Univalentenan- 

tell best~tigt. Danach liegen die Zentromere yon Uni- 

valenten w~hrend der Metaphase I tatsfichlich neben- 

einander auf der Chromosomenoberfl~che, w~hrend 

sie in der Mitose funktionell und strukturell getrennt 

sind und jeweils zu entgegengesetzten Polen zeigen. 

Die Verteilungscharakteristik der Univalente im Spin- 

delraurn kommt dann dadureh zustande, dab die pol- 

w~rts gelagerten Chromosomen einseitig an nur von 

einem Pol stammenden Mikrotubuli angebunden sind, 

w~ihrend die Einordnung in die Metaphaseplatte als 

Folge der Tatsaehe zu erkliiren ist, dab die benachbar- 

ten Tochterzentromere aufgrund ihrer Lagebeziehung 

zur Aquatorialebene Kontakt mit Spindelelementen yon 

beiden Polen aufnehmen und somit in einer ~quatoria- 

len Mittellage fixiert werden. So einleuchtend diese 

Vorstellungen ftir die jeweiligen Befunde, auf die sie 

sich beziehen, auch sein mbgen, so wenig reichen sie 

aus, zus~itzliche, z.T. in der vorliegenden Arbeit be- 

das von Inou~(1964) und Dietz  (1969) entwickel t  wur -  

de und in e i n e r  Monographie  yon Luykx ausf i ihr l ich  und 

k r i t i s c h  anhand e i n e r  grol~en Zahl yon Befunden gewt i r -  

digt wird  (Luykx 1970, S. 55ff.  ). 

2. i.Jber d iese  Mode l lvo r s t e l lung  h inausgehend po~ 

s t u l i e r e n  wir ,  dag a u s g e r i c h t e t e  Mikrotubul i  g l e i c h s a m  

als Kristallisationsbahnen f(ir die Anlagerung weiterer 

Mikrotubuli wirken. Auf diesem Wege kommt es zu el- 

her B[indelung elektronenmikroskopiseh nachweisbarer 

L~ngselemente, die als lichtoptisch sichtbare Spindel- 

fasern dargestellt werden kbnnen. 

3. Eine normale Spindelfunktion bedingt eine nor- 

male Spindelstruktur. Sie ist charakterisiert durch ei- 

ne in L~ngs- und Querrichtung vbllig symmetrische An- 

ordnung sowie durch eine energetisch gleichwertige Aus- 

stattung ihrer Bauelemente. 

4. Die dritte Voraussetzung ist nut erfiillt, wenn 

bikinetisch organisierte ehromosomale Elemente vor- 

liegen. 

5. Die kinetischen Zentren (Zentromere bei Mei- 

osechromosomen, Tochterzentromere bei Mitosechro- 

mosomen) mtissen strukturell getrennt sein, jeweils 

zu entgegengesetzten Polen zeigen und gleich starken 

Kontakt mit beiden Spindelpolen besitzen. Im Fall der 
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Abb. 5. Spindelstruktur in verschiedenen Pollenmutterzellen konjugationsgest6r- 
ter Mutanten zur Erkliirung des Univalenten-Verhaltens w~ihrend der I. rneioti- 
sehen Metaphase 

Meiose ist diese Voraussetzung in vollem Umfang fiir 

Bivalente gegeben; f/Jr Univalente trifft sie nut dann 

zu, wenn sie im Aquatorialbereich liegen, ihr kineti- 

sches Zentrum symmetrisch zur Aquatorialebene ange- 

ordnet ist und wenn sie gleiehgewichtigen Kontakt zu 

beiden~Spindelpolen besitzen. 

6. AuBerhalb der Metaphaseplatte liegende Univa- 

lente sind mit ihrer kinetischen Seite einseitig auf einen 

Pol hin orientiert. Sie sind verantwortlich dafLir, dab 

eine in L&ngs- und Querrichtung asymmetrische Spin- 

delstruktur zustande kommt. 

7. Normale Bedingungen sind gegeben, wenn ein 

morphologisch und physiologisch ausbalanziertes Kr~if- 

tegleiehgewicht zwischen den beiden Halbspindeln be- 

steht. Dies wiederum ist unabdingbare Voraussetzung 

fiir die Fixierung der chromosomalen Elemente in der 

Metaphaseplatte. 

Bei konjugationsgestbrten Genotypen mit Univa- 

lenten bzw. Univalenten und Bivalenten sind lediglich 

die beiden ersten Bedingungen erfilllt, so dab sich 

zwangsl~iufig Stbrungen hinsichtlich Spindelstruktur, 

Spindelfunktion und Chromosomenverteilung ergeben, 

Auf dem Hintergrund dieser tJberlegungen entsteht 

bei der Spindelbildung ein System yon Faserstr~ingen, 

in das die Bivalente symmetrisch eingebunden sind. 

Stabilisiert wird dieses Fasergertist in Liingsrichtung 

dutch Spindelelemente, die - ohne unmittelbaren Kon- 

takt zu den Chromosornen - yon Pol zu Pol ziehen und - 

senkrecht dazu - dutch faserige Querverstrebungen 

zwischen den Zentromeren benachbarter Chromoso- 

men (Luykx 1970). Diese Querelemente haben offen- 

sichtlich die Funktion, die chromosomalen Elemente 

im ~-quatorialbereich in optimaler Entfernung vonein- 

ander zu fixieren. Je mehr ]Bivalente vorliegen, desto 

kompakter wird diese symrnetrisch ausgebildete Faser- 

konstruktion. Au/~erdem erfolgt wegen des Konvergie- 

Tens der Faserelemente eine zunehmende GefLigever- 

dichtung zu den Polen bin. Dadurch wird - so nehmen 

w i t  an - b e r e i t s  aus  r ~ u m l i c h e n  GrLinden e i n e  z u n e h -  

m e n d e  T e n d e n z  z u r  V e r l a g e r u n g  d e r  v e r b l e i b e n d e n  

U n i v a l e n t e  in R i c h t u n g  auf  d ie  " g e r ~ [ u m i g e "  A q u a t o r i a l -  

e b e n e  h in  w i r k s a m .  In d e r  Abb .  5 w u r d e  v e r s u c h t ,  d i e -  

s e n  S a c h v e r h a l t  z e i c h n e r i s e h  in v i e r  v e r s o h i e d e n e n  

P M Z  m i t  u n t e r s c h i e d l i c h e m  U n i v a l e n t e n a n t e i l  zu v e r -  

d e u t l i c h e n .  E s  erk l~i r t  s i c h  s o m i t  a u f g r u n d  d i e s e r  U b e r -  

l e g u n g e n  und B e f u n d e ,  dab d e r  P a r a m e t e r  p bei  a l l e n  

u n t e r s u e h t e n  M u t a n t e n  mi t  s t e i g e n d e r  B i v a l e n t e n z a h l  

s i c h  d e u t l i c h  erh&ht  ( A b b .  4 ) .  

S e h w i e r i g e r  i s t  d ie  F r a g e  e i n e r  M i t w i r k u n g  d e r  

U n i v a l e n t e  bei  d e r  V e r w i r k l i e h u n g  d i e s e s  T r e n d s  zu 

b e a n t w o r t e n  und zu i n t e r p r e t i e r e n .  S t i m m t  d ie  u n t e r  

P u n k t  5 a u f g e s t e l l t e  P r i i m i s s e ,  s o l l t e n  U n i v a l e n t e  im  

A q u a t o r i a l b e r e i e h  z u s ~ t z l i c h  zu den  B i v a l e n t e n  an d e r  

s y m m e t r i s e h e n  G e f t i g e v e r d i c h t u n g  t e i l h a b e n  und d a m i t  

m i t v e r a n t w o r t l i e h  s e i n  ffiir d ie  o b e n  e r w ~ h n t e  V e r l a g e -  

r u n g  d e r  N i c h t - A q u a t o r - U n i v a l e n t e .  Aus  A b b . 4  i s t  e r -  

s i c h t l i e h ,  dab d e r  P a r a m e t e r  e in den  m e i s t e n  F~illen 

d e u t l i e h  g r S B e r  a l s  0 i s t .  Wie z u v o r  a u s f t i h r l i e h  er l~iu-  

t e r t  w u r d e  (K ap i t e l  : s t a t i s t i s c h e  V o r b e m e r k u n g e n ) ,  

kSnnen  e i n e r  P o l y a - V e r t e i l u n g  mi t  p o s i t i v e m  e z w e i  
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Modelle zugrunde liegen, die sich jedoch nicht ge- 

genseitig auszuschlieBen brauchen. Dies wiirde in 

unserem Fall bedeuten: 

M o d e l l  1 

A l l e  U n i v a l e n t e  b e s i t z e n  d i e s e l b e  A n f a n g s w a h r s c h e i n -  

l i c h k e i t ,  s i e h  in  d e r  M e t a p h a s e p l a t t e  a n z u o r d n e n ;  e s  

b e s t e h t  j e d o c h  e i n e  w e c h s e l s e i t i g e ,  p o s i t i v e  B e e i n -  

f l u s s u n g  z w i s c h e n  den  C h r o m o s o m e n .  W e n n  s i e h  e i n  

U n i v a l e n t  d u r c h  Z u f a l i  in  d ie  M e t a p h a s e p l a t t e  e i n g e -  

o r d n e t  und  f i be r  S p i n d e l f a s e r n  m i t  b e i d e n  S p i n d e l p o l e n  

K o n t a k t  a u f g e n o m m e n  h a t ,  v e r ~ n d e r t  s i c h  d ie  W a h r -  

s c h e i n l i c h k e i t  f i i r  d a s  V e r h a l t e n  d e r  i i b r i g e n  U n i v a l e n -  

t e ,  e b e n f a l l s  in  d ie  2 4 q u a t o r i a i e b e n e  zu  w a n d e r n .  

U b e r p r i i f t  m a n  in  d i e s e m  Z u s a m m e n h a n g  d a s  V e r -  

h a l t e n  d e s  P a r a m e t e r s  c ,  so  e r g e b e n  s i c h  zun/~chs t  

u n e i n h e i t l i e h e  B e f u n d e  : 

- Be i  a u s s e h i i e g l i c h e m  V o r l i e g e n  yon  U n i v a l e n t e n  s i n d  

n u r  d i e s e  f i i r  d e n  A u f b a u  e i n e r  S p i n d e l  v e r a n t w o r t -  

l i c h ,  d e r e n  b e i d e  H a l b s p i n d e l n  w e g e n  d e r  f a s t  i m -  

m e r  a n z u t r e f f e n d e n  u n r e g e l m ~ g i g e n  V e r t e i l u n g  d e r  

C h r o m o s o m e n  m e h r  o d e r  w e n i g e r  s t a r k  u n t e r s c h i e d -  

l i c h  s e i n  w e r d e n .  D e r  G r a d  d e r  A s y m m e t r i e  w i r d  u m  

so  g e r i n g e r  s e i n ,  je  m e h r  U n i v a l e n t e  d u r e h  Z u f a l l  

i n  d ie  M e t a p h a s e p l a t t e  zu  l i e g e n  k o m m e n  u nd  e i n e  

s y m m e t r i s e h e  A n o r d n u n g  d e r  z u g e o r d n e t e n  S p i n d e l -  

f a s e r n  b e w i r k e n .  In d i e s e m  F a l l e  i s t  gem/iB u n s e r e r  

H y p o t h e s e  e i n e  p o s i t i v e  A n s t e e k u n g  zu  e r w a r t e n ,  d . h .  

d i e  2 4 q u a t o r - U n i v a l e n t e  w i r k e n  g e w i s s e r m a g e n  a l s  

K a t a l y s a t o r e n  ffir  e i n e  E i n o r d n u n g  w e i t e r e r  U n i v a -  

l e n t e  in  d e n  A q u a t o r i a l b e r e i c h .  D i e s  s t e h t ,  w ie  A b b .  4 

z e i g t ,  t a t s ~ c h l i e h  m i t  d e n  W e r t e n  f t i r  e i m  E i n k l a n g .  

Die  V e r t r a u e n s i n t e r v a l l e  in  t i e r  " K l a s s e  14I"  l i e g e n  

f ~ r  a l l e  fi inf g e t e s t e t e n  G e n o t y p e n  d e u t l i c h  und  a u s -  

n a h m s l o s  i m  p o s i t i v e n  B e r e i c h .  

Treten zusftzlich zu den Univalenten Bivalente auf, 

so wird die Situation komplexer. Betrachten wir nur 

die Genotypen, die in allen untersuchten Univalenten- 

klassen vertreten sind (141 bis 41, entsprechend 011 

bis 511), so ergibt sich folgendes Bild: Es ist zu- 

nfehst eine deutliche Unterscheidung zwischen den 

Mutanten 232 und 239A festzustellen. WNhrend bei 

232 eineTendenz ftir eine Zunahme des Parameters 

c mit zunehmender Bivalentenzahl bzw. abnehmender 

Univalentenzahl vorliegt, ergibt sieh fiir 239A nach 

anf~ingliehem Anstieg bis zur 3. Univalentenklasse 

ein Abfall yon c. Wir folgern daraus, dab bei 232 

auch vier Univalente noch einen beobachtbaren Ein- 

flug auf die Ausbildung der Spindelstruktur haben, 

w/ihrend bei der Mutante 239A der EinfluB der Uni- 

valente in diesem Fall zu vernachlfssigen ist. Um 

einem m6gliehen MiBverst~ndnis vorzubeugen, mug 

in diesem Zusammenhang betont werden: Wenn der 

Parameter p gr6Ber wird, dann bedeutet eine gleich- 

zeitige Erh6hung von c nicht etwa, dab eine zuneh- 

mende Ansteckung gegeben ist, sondern lediglich, 

dab eine Ansteckung erhalten bleibt. Dieser Sachver- 

halt kann aus dem Urnenmodell der Polya-Verteilung 

abgeleitet werden. 

M o d e l l  2 

Die  W a h r s c h e i n l i c h k e i t ,  m i t d e r  s i c h  e i n  U n i v a l e n t  in  

d ie  M e t a p h a s e p l a t t e  e i n o r d n e t ,  i s t  n i e h t  a p r i o r i  f a r  a l -  

l e  P o l l e n m u t t e r z e l l e n  g l e i c h ,  s o n d e r n  s c h w a n k t  n a c h  

e i n e r  B E T A - V e r t e i l u n g .  In d i e s e m  F a l l  b r a u e h t  k e i n e  

a k t i v e  B e e i n f l u s s u n g  v o r z u i i e g e n ,  w e n n g l e i c h  s i e  a u c h  

n i c h t  a u s g e s c h l o s s e n  w e r d e n  k a n n .  Die  T a t s a c h e ,  daB 

b e z f g t i c h  e U n t e r s c h i e d e  z w i s e h e n  d e n  K l a s s e n  b e s t e -  

h e n ,  d e u t e t  a l l e r d i n g s  d a r a u f  b i n ,  dab  d ie  z w e i t e  I n t e r -  

p r e t a t i o n s m 6 g t i e h k e i t  z u m i n d e s t  n i e h t  a u s s c h l i e g t i c h  

f t i r  alas V e r h a l t e n  d e r  U n i v a l e n t e  v e r a n t w o r t l i c h  s e i n  

k a n n .  
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