Chromosoma, Bd. 8, S. 671—690 (1957)

Aus dem Max-Planck-Institut fir Ziichtungsforschung (Erwin Baur-Institut)
KoIn-Vogelsang

DAS PACHYTAN UND DER WEITERE ABLAUF DER MEIOSE
IN DIPLOIDEN SOLANUM-ARTEN UND -BASTARDEN

Von
Karp-Hartmor Frhr. v. WANGENHEIM
Mit 27 Textabbildungen
( Eingegangen am 16. Februar 1957 )

Inhalt Seite
Einleitung . . . . . . . . . . . . o e e e 671
Material und Methode . . . . . . . . . . . . . . ... ... ... 672
Untersuchungen iiber den Ablauf der Meiose . . . . . . . . . . .. .. 673

A. Der normals Ablauf bei S. vernei, S. simplicifoliuwm und S. polyadenium 673
B. Veriinderungen der Chromosomenstruktur durch Fixierung und Pripa-

ration . . . . . . . . .. e e e e e e e e e e e e e e e e 6875
C. Diploide Bastarde. . . . . . . . . . . . . ... ... ... .. 678
I. Pachytan S.678. — IL Die spiteren meiotischen Stadien S. 681.
Besprechung der Ergebmisse. . . . . . . . . . . . . ... .. ... 685
A. Die Struktur der Pachytdnchromosomen . . . . . . .. . .. .. 685
B. Differenzierung der Genome . . . . . . . . . . . . . ... ... 686
C. Basiszahl bei Solgnum-Arten . . . . . . . . . . ... ... .., 687
D. Reziproke Differenzen . . . . . . . . . . . . .. .. ... .. 687
Zusammenfassung . . . ... L oL Lo e e 688
Literatur . . . . . . .. Lo o o 689
Einleitung

Bei einer Reihe von diploiden Solanwm-Bastarden fand PropacH
(1940} in Metaphase-I der Meiose keinerlei Anzeichen fiir eine strukturell-
genomatische Differenzierung der vereinigten Arten, sondern eine auf-
fallend regelméiBige Bivalentpaarung. Er glaubte deshalb annehmen zu
miissen, dafl sich die Artentwicklung in dieser Gattung auf faktorieller
Basis vollzogen hat.

Eine Reihe weiterer Bastardierungsversuche bestitigte die Ansicht
Proracns insofern, als alle Bastarde aus diploiden Solanum-Arten eine
sehr regelméafige Bivalentpaarung aufwiesen (vgl. SWAMINATHAN und
Howarp 1953). Erst HOowARD und SwaMINATHAN (1952) konnten nach-
weisen, da die Paarungsaffinitét zwischen den Genomen einiger diplo-
ider Arten herabgesetzt ist. Diesen Nachweis konnten die Autoren nur
fiihren, indem sie die Haufigkeit der Multivalente von Amphidiploiden
und von Autotetraploiden miteinander verglichen. Die Autoren kamen
zu dem SchluB, dafl zwischen den Genomen der bisher gekreuzten diplo-
iden Arten nicht mehr als hochstens kryptische Strukturdifferenzen
(STEBBINS 1947) bestehen.
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GorrscHALR (1954a, b) und PrTERs (1954, GorrscHaLk und
PrrERS 1954, 1955, 1956) untersuchten die Verteilung von Hetero- und
Euchromatin bei Pachytinchromosomen und stellten an Hand dieses
Merkmals Diagramme der Genome (Pachytdnanalysen) einer gréBeren
Zahl von Solanum-Arten auf. Der Vergleich dieser Diagramme ergab
erhebliche Differenzen, die die Autoren zu weitgehenden Schliissen iiber
systematische Verwandtschaft, Entstehung von Polyploidie, Basiszahlen
und Phylogenie einzelner Chromosomen veranlaften.

Die genomatischen Verhiltnisse bei Solanum haben eine groBe Be-
deutung fiir die Kartoffelziichtung, da die Wildarten eine grole Reserve
giinstiger Gene darstellen (Ruporr und Mitarbeiter 1951, 1952, 1954,
1957). Bei dem Vorliegen gréBerer Strukturdifferenzen wiirden sich bei
der Einkreuzung von Wildarten in die Kulturkartoffel Schwierigkeiten
durch das -Ausbleiben von Faktorenaustausch ergeben, indem das Ziel,
nur wiinschenswerte Erbtriger zu iibertragen, nicht immer erreicht
werden kénnte. Es erschien deshalb angebracht, zunéchst das Pachytin
von diploiden Artbastarden zu untersuchen. Bei diesen war zu erwarten,
daB die elterlichen Chromosomen zur Paarung kommen und Differenzen
relativ iibersichtlich zutage treten miissen. Besonderer Wert wurde hier-
bei auf die Ausarbeitung einer geeigneten Priparationsmethode gelegt.

Material und Methode

Samen aus der Kreuzung S. vernei Brrr. et WirtM. X 8. famatinge BITT ot
Wirrm.! war freundlicherweise von Herrn Dr. Ross, Koéln-Vogelsang, aus den
Kreuzungen S. vernei X 8. toralapanum Carp. et Hawkes, 8. verrucosum
ScHLECHTD. X §. vernei und S. vernes X S. simplicifolium Brrt. von Herrn Dr.
Hawxkgs, Birmingham, zur Verfiigung gestellt worden. Weitere Kreuzungen
S. vernei x 8. simplicifolium und reziprok, S. simplicifoliwm x 8. goniocalyx JUz.
et Buk. und 8. goniocalyxz X 8. chacoense BiTT. wurden aus dem Material des In-
stitutes hergestellt. Jeweils eine Halfte der Bastarde? wurde im Gewéachshaus und
die andere im Freiland kultiviert, wobei allerdings die im (Gewéchshaus gehaltenen
Bastarde nur sehr vereinzelt zur Bliite kamen. Die diploiden Arten S.wvernes,
S. simplicifolium und 8. polyadenium GREENM. entstammen ebenfalls dem Sorti-
ment des Institutes.

Die cytologische Bearbeitung der Meiose von Solanum-Arten wird im wesent-
lichen durch schlechte Fixierbarkeit erschwert, die vermutlich durch die Dicke
der Antherenwinde hervorgerufen wird. Die Antheren wurden aus diesem Grunde

1 Fs handelt sich um die Sortimentsnummer EBS 250, die von Dr. BRUCHER,
damals Tucuman, zugesandt wurde. Hawkes (1957) vermutete, daB S. famatinae
ein Bastard zwischen 8. kurtzianwm und 8. chacoense sein konnte. Ross (miind-
liche Mitteilung) studierte das lebende Material und stellte dabei fest, dal mehrere
aufeinanderfolgende Selbstungsnachkommenschaften vollig einheitlich waren.
Hiernach und nach den taxonomischen Kriterien scheint die Nummer EBS 250
das echte S. famatinge Birt. et WITTM. zu sein.

2 Tch danke Herrn Dr. Ross und Herrn Mag. FranpseN fiir ihre freundliche
Hilfe bei der Kontrolle, daB es sich bei den aufgezogenen Sémlingen um die frag-
lichen Bastarde handelte.
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angestochen und das Fixierungsgemisch (CARNOY, abs. Alkohol: Eisessig 3:1) im
Vakuum einer Wasserstrahlpumpe infiltriert. Trotz der Aufbewahrung im Kiihl-
raum bei Temperaturen um 0° C fand eine Alterung des fixierten Materials statt,
und es kam aus diesem Grunde fast ausschlieBlich frisch fixiertes Material zur Unter-
suchung. Jedoch auch hierbei waren wirklich gute Fixierungen nur unter einer
groferen Zahl von Préparaten zu finden. Eine Ursache hierfiir mag in dem unter-
schiedlichen physiologischen Zustand der Pflanzen zu suchen sein, der auch bei
ahnlichen Untersuchungen (Liva-DE-Faria 1952) eine Bedeutung fiir die Qualitét
der Fixierungen hatte. Bei schlechter gelungenen bzw. gealterten Fixierungen kam
es im Pachytén zur Verschmelzung der Chromomeren, und es entstanden Ver-
klebungen.

Die bereits frither verwendete Orceinfirbung (v. WANGENHEIM 1954) erwies
sich fiir das Pachytéin von Solanwm nicht immer als ausreichend. Einige Versuchs-
serien ergaben eine ausgezeichnete Farbung der Préparate, indem zuerst mit dem
Feulgenschen Reagens und dann mit Orcein gefirbt wurde. Die fiir die Feulgen-
farbung notwendige Hydrolyse (6 min in N-HCI bei 60° C) mazeriert gleichzeitig.
Die Pollenmutterzellen lassen sich dadurch leichter von den Antherenwinden
16sen, vereinzeln, in Orcein anfiarben und quetschen.

Der Pollen wurde zur Beurteilung seiner Qualitdt in Lakto-Phenol-Fuchsin
gequollen und angefarbt. Der Anteil an morphologisch normal gebauten Pollen-
kornern wurde geschatzt.

Untersuchungen tiber den Ablauf der Meiose

A. Der normale Ablauf bei S. vernei, S. simplicifolium
und S. polyadenium

Die Kerne der Pollenmutterzellen werden im Leptotdn als diinne
Fadengertiste sichtbar, und es scheint noch kein besonderer GréBen-
unterschied zwischen den Chromomeren zu bestehen. Im frithen Zygotin
entstehen dickere Stellen teils durch den Beginn der Paarungen, teils
durch Kontraktion. Im spéteren Zygotin werden die Chromomeren
deutlicher, und es wird erkennbar, dal Paarung und Xontraktion in der
Mitte, vermutlich beiderseits des Centromers, beginnen und mit einer
Groflenzunahme der Chromomeren einhergehen (Abb. 1 fritheres, Abb. 2
spiteres Stadium).

Nach Beendigung der Paarung im Pachytin (Abb. 3) ist zu er-
kennen, dafl die Chromomeren meist paarweise angeordnet sind. Manch-
mal scheinen die Chromomeren jedoch ungleich groB zu sein, oder es
scheint ein Chromomer dem Partnerchromosom ganz zu fehlen. Chromo-
merenlose Fibrillen wurden an diesen Stellen nicht beobachtet. Aller-
dings erschwert die geringe Gréfle der Strukturen, die dicht an der
Grenze der lichtmikroskopischen Auflésbarkeit liegt, die Entscheidung,
ob es sich um tatsdchliche Strukturunterschiede handelt.

Chromomeren sind in den distalen Chromosomenarmen, d.h. im
euchromatischen Teil der Chromosomen, bereits erkennbar, ehe sich die
Chromosomen vollig gepaart haben (Abb. 1, 2, 16, 19). Auch nach voll-
zogener Paarung laufen diese Chromomeren nach Verénderung der
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Abb. 1—9. Abb. 1-—3. S.vernei. Abb. 1. Beginnende Zygotinpaarung. Abb. 2. Spateres

Zygotan. Abb. 3. Pachytdn — Abb. 4—8. 8. polyadenium. Abb. 4. Spites Pachytéin.

Abb. 5. Ubergang zum Diplotéin. Abb. 6. Das noch relativ uniibersichtliche und schwer

zu priaparierende frithe Diplotiin. Es ist erkennbar, daB Ort und Anzahl der Chiasmen

untergchiedlich sind. Abb.7 SpitesDiplotin. Abb. 8. Diakinese.— Abb. 9. 8. simplicifolivm,
Metaphase-I. Abb. 1—9 1400 x vergr.
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mikroskopischen Einstellung nicht zusammen. Die Chromomeren im
euchromatischen Teil konnen deshalb nicht erst durch Torsion beider
Chromosomen umeinander entstehen, wie es LINNERT (1955a, b) teil-
weise bei Salvia und Aquilegia vermutet.

Im Verlauf des Pachytéins erscheinen die Chromosomen kompakter
und stdrker angefirbt (Abb:4). Besonders die Chromomeren beider-
seits des Centromers lassen sich nicht mehr einzeln unterscheiden, und
es scheint zu einem ZusammenschiuB mehrerer zu kommen, durch den
die Chromosomenstruktur der spéteren Stadien vorbereitet wird. Bei
diesem Vorgang gehen die Chromomeren des heterochromatischen Teils
beiderseits des Centromers offensichtlich voraus und erscheinen dadurch
schon frithzeitig gréfier als die Chromomeren des euchromatischen Teils.

Diese Beobachtungen zeigen, dal Hetero- und Euchromatin bei So-
lanuwm ebenso wie u. a. bei Secale und Agapanthus (Lima-pE-Farta 1952,
1954) eine Feinstruktur besitzen und bei ihnen eine Kontraktion statt-
findet, die ihren Anfang beiderseits des Centromers nimmt und zu den
Enden hin fortschreitet.

Abb. 5 zeigt, wie die Kontraktion gegen Ende des Pachytins weiter
zunimmt und die Gemini sich schlieBlich in der Mitte voneinander losen.
Dieses fiihrt zu den charakteristischen Erscheinungen des frithen (Abb. 6)
und spéten (Abb.7) Diplotdns, wobei die Chromosomen auseinander-
weichen, soweit sie nicht durch Chiasmen zusammengehalten werden,
die sich meist an den Chromosomenenden befinden. Erst in diesen Sta-
dien beginnt eine annihernde Ubersichtlichkeit der Kerne, so daB sich
die Paarungsverhiltnisse ganzer Pollenmutterzellen (PMZ) tiberblicken
lassen. Bei Auszdhlungen in der Diakinese (Abb. 8, Tabelle 1) wurden
keinerlei Anzeichen fiir Multivalentbildungen gefunden. Bei 8. poly-
adentum waren in 50 Diakinesekernen und in 10 iibersichtlichen Diplotén-
kernen auch kein einziges Mal Univalente, und die Zahl an Ringbiva-
lenten gegeniiber Stabbivalenten war auffallend hoch im Vergleich zu
den anderen Arten 8. vernei und 8. simplicifolium. Aber auch diese
Arten hatten eine sehr regelméfiige Bivalentbildung. Die spéteren
Stadien (Abb. 9, Tabelle 1) waren bei den ungekreuzten Wildarten
ebenfalls sehr regelméBig. Bei S. simplicifolium wurde in Anaphase-I
nur in einem Fall eine Chromatinbriicke gefunden.

B. Verdnderungen der Chromosomenstruktur
durch Fixierung und Prdparation

Pachyténuntersuchungen sind von vornherein dadurch erschwert,
dal} sie ohne eine Ausbreitung der Chromosomen, d. h. ohne die Ver-
dnderung der natirlichen Lage, nur schwer moglich sind. Es gibt durch-
aus Fixierungsmittel, mit denen sich die Struktur der Chromosomen
besser erhalten 1aBt als mit Alkohol-Eisessig, sie hirten die Gewebe
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Tabelle 1. Ablauf der Meiose in den

Diakinese
Paarungen je PMZ
Art bzw, Kreuz Pachyté
I ZW, reuzung achytan AII}I%Z%II Bi‘;?fse.nte R%?F- -
gesamt |valente valente
S.vermes . . . . . ..o regelmal.
(TUB.) Bivalent-
Paarung | 50 11,92 | 1,20 | 0,16
8. simplicifolium . . . . . .. .. desgl. 50 11,96 | 1,00 | 0,08
(TUB.)
S. polyadenium . . . . . . . . .. . 50 12,00 | 7,04 | 0,00
(POLYAD.)
8. vernei X 8. simplicifolium . . . . . 50 11,90 | 1,10 | 0,20
(TUB. x TUB.) i
8. simplicifolium X 8. vernes . . . . . 50 11,92 | 3,56 | 0,16
(TUB. x TUB.)
8. simplicifolium X 8. goniocalyx . . . 50 11,84 | 1,78 | 0,32
(TUB. x TUB.)
8. vernet X 8. famatinge . . . . . . » —_ — — —
(TUB. x TUB.,)
S. verrucosum X S.vernet . . . . . » 50 11,90 | 1,66 | 0,20
(DEM. x TUB,)
S. gondocalyx X 8. chacoense . . . . » 50 11,94 | 0,72 | 0,12
(TUB. x COM.)
S. vernet X 8. toralapanum . . . . . ’ — — — —
(TUB. x MEG.)

TUB. = Reihe der Tuberosa Ryps. POLYAD. = Reihe der Polyadenia Buk.
DEM. = Reihe der Demissa Bur. COM. = Reihe der Commersoniana BUK.
MEG. = Reihe der Megistacroloba CARD. et HAWKES.
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untersuchten Arten bzw. Arthybriden

677

1 Nicht ausgezahlt.

2 G = im Gewichshaus kultivierter Samling.
8 Die Nummern derjenigen Pflanzen, bei denen der ganze Ablauf der Meiose
unfersucht wurde, sind kursiv gedruckt.

Verteilung der
‘Chf;? moiomeIIl Morphologisch
mAnzlﬁﬁ ;;;Z ’ Pfll\?nzc Tetradenstadium nomf&]er Pollen
mit " in %
12:12 | 11:13
—1 — 16 regelmiflige Tetradenbildung 70
— - 17 desgl. 85
— — 20 ” 95
35 0 34/813 » 60
7/8 » 65
7/9 » 85
7/10 » 80
7/11 » 50
7/8 G2 » 80
719 G » 60
7/10 G » 80
7/11 G » 90
43/68 G ” 60
25 0 8/13 héufiger Ausfall der meiotischen || 10—30, Riesen-
8/12 Teilung,Kerne degenerieren teilw. | pollen
10/15 hiufiger Ausfall der meiotischen | 0
9/13 G Teilung, Kerne degenerieren 0
24 1 12/16 desgl. 0
13/17 » 0
13/18 ” 0
14/19 » vereinzelt
14/20 ” 0
— — 32/13 regelmaBige Tetradenbildung 85
32/74 desgl. 85
32/76 » 85
24 1 36/85 » 85
36/86 » 80
36/87 » 90
36/88 » 80
36/66 G » 95
36/70 G » 90
24 1 27/89 o 85
28/64 » 80
28/52 G ” 70
— — 35/84 » 65
35/82 » 80
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aber so sehr, dafi diese sich nicht mehr ausreichend quetschen lassen.
Aus diesem Grunde muB das Gemisch von CARNOY trotz seiner Nachteile
bis jetzt als das filr Quetschpridparate geeignetste angesehen werden,
Als erschwerender Faktor kommt weiter hinzu, daB Solanum sich
fixierungstechnisch besonders schwer bearbeiten 1d8t.

Verklebungen und artifizielle Chromatinbriicken wurden bei fritheren
und den vorliegenden Untersuchungen an Solanum nicht nur im Pachy-
tdn, sondern auch im schwer zu préparierenden Diplotin wie in allen
anderen Stadien der Meiose und der Mitose beobachtet. Abb. 10 zeigt,
wie Schlingen im Pachytéiin ,zusammenlaufen® und in &hnlicher, viel-
leicht weniger auffilliger Weise, sehr leicht natiirliche Strukturen vor-
tduschen konnen. Besonders empfindlich gegeniiber weniger guten
Fixierungen und Priparationen sind im Pachytdn die kleineren Chromo-
meren auf den distalen Chromosomenarmen. Auf dem freiliegenden
Chromosom in Abb. 11 und dem oberen Arm des Chromosoms in Abb. 12
sind diese Chromosomenpartien auf diese Weise fast zu glatten Stringen
verschmolzen. Die groBeren Chromomeren beiderseits des Centromers
waren etwas resistenter, und es entstand so das typische Bild der ,,par-
tiell heterochromatischen* Chromosomen.

Sehr unzuverlissig sind die Angaben iiber Chromosomenldngen.
Abb. 13 und 14 entstammen demselben Priparat und weisen ungefdhr
dasselbe Stadium auf. Die Zelle in Abb. 13 erhielt jedoch mehr Druck
als diejenige in Abb. 14, und die Chromosomen sind deshalb in ersterer
deutlich linger ausgezogen. Die am stirksten gequetschten Zellen sind
am iibersichtlichsten, und daraus folgt, dafl ibersichtliche Chromosomen
meist in mehr oder weniger gestreckter Form vorliegen. In Abb. 12 ist
der obere Chromosonienarm erheblich gestreckt worden, ebenso die
Chromosomen in Abb. 11 und 15. Es wurde beobachtet, dafl Pachytin-
chromosomen sich wie Gummibéinder bis auf mehr als die Linge von
drei hintereinander liegenden normal gequetschten Kernen ausziehen
lieBen. Auch bei geringerer Streckung scheinen an einzelnen Stellen
der Pachytinchromosomen Strukturverdinderungen aufzutreten, wobei
die besondere Lage der Chromosomen oder eine besondere Empfind-
lichkeit gerade dieser Stellen ein Rolle spielen kann (Abb. 18, s. Pfeile).

C. Diploide Bastarde
I. Pachytén
Die Paarungsverhiltnisse im Pachytén schienen bei allen unter-

suchten Bastarden praktisch gleich zu sein. Aus diesem Grunde soll das
Pachytin gemeinsam fiir alle besprochen werden.

In iibersichtlicheren Kernen (Abb. 13, 14) war bereits zu erkennen,
daB die Paarung stérungsfrei vor sich ging. Es lieBen sich jedoch keine
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Abb. 10—15. Beispiele fiur artifizielle Verdnderungen der Chromosomenstruktur im
Pachytédn., Abb. 10: 8. polyadenium. Schlingenbildungen kénnen zusammentlieSen.
Abb. 11: S.wernei X S.simplicifolivmm. Die kleineren Chromomeren auf den stark ge-
streckten distalen Chromosomenarmen sind zerstért. Abb. 12: 8. verrucosum x S. vernei.
Der obere Arm des Bivalents ist gestreckt und die kleineren Chromomeren sind zerstdrt.
Abb. 13 und 14: S.wvernei X S.simplicifoliwin. Die Pollenmutterzelle in Abb. 13 ist
stirker gepreBt worden, und die Chromosomen sind daher deutlich mehr gestreckt als in
Abb. 14, Abb. 15: 8. vernei x S.stmplicifolivimn, Gestrecktes Bivalent.
Abb. 16: 8. verrucosuin x S.vernei, friihes Pachytin. Auch die distalen Arme der noch
locker gepaarten Chromosomen lassen Chromomeren erkennen. Rechts blieb ein terminaler
Abschnitt ungepaart. Abb. 10—16 1400 x vergr,

Kerne finden, in denen alle Bivalente gleichzeitig in ihrer vollen Lange
einwandirei zu verfolgen waren. Dieses ist in der groBen Liinge und der
Zahl der Chromosomen begriindet, durch welche zwangsliufig immer
einige Chromosomen aufeinandergequetscht sein muBten und daher
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uniibersichtlich wurden. Um trotzdem eine genaue Aussage iber die
Paarungsverhidltnisse machen zu kénnen, wurden von je einem Bastard
aus jeder Kreuzung 400—500 Bivalente, die sich ganz oder mindestens
bis auf einen terminalen euchromatischen Teil eines Armes ganz iiber-
sehen liefen, auf ihre Paarung hin untersucht. Auf diese Weise konnte
erwartet werden, dall jedes Bivalent mehrere Male erfaft wurde, und

Abb. 17—19. Abb. 17 u. 18. 8. simplicifolium X 3 ‘#
8. goniocalyz, Pachytin, 3500 X vergr. Auch im

euchromatischen Teil der Chromosomen stimmten ‘
die Chromosomenpartner im allgemeinen ziemlich >
genau ilberein, Abb. 18. Das Bivalent wurde an

zwei Stellen vermutlich durch die bei der Pré-

paration unvermeidliche Streckung beschidigt. A
Abb. 19. 8. vernet X 8. simplicifoliuvm, 3500 x P q‘

—

vergr, Noch locker gepaartes Bivalent, das eine -
Chromosom scheint ein Chromomer mehr zu 19 ‘
besitzen als das andere (Pfeil)

i A

es hiften sich chromosomale Differenzen durch Paarungsausfall,
Schlingenbildung usw. bemerkbar machen miissen. Derartige Paarungs-
storungen sind jedoch in keinem Fall gefunden worden. Nur einmal
trat eine Erscheinung auf, die als Paarungsausfall angesehen werden
konnte (Abb. 16 rechts). Es kann sich hier jedoch nicht um einen Paa-
rungsausfall auf Grund von ausgeprigten artspezifischen Inhomologien
handeln, da das Stadium sehr frith ist (die Paarung der Gemini im
ibrigen Kern ist noch relativ locker, und die Ausprégung der hetero-
chromatischen Zonen ist noch nicht sehr fortgeschritten) und eine der-
artige Erscheinung unter 450 Bivalenten in fortgeschritteneren Pachy-
tanstadien aus derselben Kreuzung (S. verrucosum X 8. wvernei) nicht
wieder gefunden wurde. Die Paarungen waren im Gegenteil auffallend
regelmifig, und groBere Strukturelemente wurden von den Partnern
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stets gemeinsam getragen (s. auch Abb.11—15). Auch die kleineren
Chromomeren in den distalen Chromosomenarmen schienen im all-
gemeinen paarweise nebeneinander zu liegen (Abb. 16-—18). In einigen
Fillen schienen jedoch einzelne Chromomeren unterschiedlich groB zu
sein, oder ein Chromomer schien ganz auf dem Partnerchromosom zu
fehlen. Die Aussage dariiber, ob es sich hierbei um tatsichliche, sehr
geringe Strukturdifferenzen handelt, stie auf die gleichen Schwierig-
keiten wie bei den ungekreuzten Arten. Nur einmal konnte dieses bei
einem Bivalent genauer verfolgt werden, das noch nicht sehr eng ge-
paart war, und bei dem der eine Partner anscheinend ein Chromomer
mehr besafl als der andere (Abb. 19). Diese Differenzen sind allerdings
sehr geringfiigig, da es sich jeweils nur um nicht mehr als ein Chro-
momer gleichzeitig zu handeln scheint (mehrere wiren aufgefallen).
Es ist zudem noch nicht erwiesen, daf es sich bei ihnen um artspezifische
Strukturdifferenzen handelt, da hierzu erst der Nachweis erbracht
werden miifite, dafl die Strukturdifferenzen bei Bastarden mit verschie-
denen Eltern aus derselben Kreuzung konstant an derselben Stelle
auftreten.
II. Die spadteren meiotischen Stadien

In den Bastarden aus der Kreuzung S.wernei X 8. simplicifolium
war die Meiose sehr regelmifiig (Abb. 20), und es liefl sich in der
Diakinese gegeniiber den un-
gekreuzten Arten nur eine 20
geringe, statistisch nicht sig- \
nifikante Erhohung der Hau-
figkeit von Univalenten beob- L
achten. Die Verteilung der ? :

Chromosomen in der Anapha- Ve %
se-1 war sehrregelmifBig12:12. 'ﬂl ”(
Das Tetradenstadium war fast €. :"
storungsfrei, nur bei den Ba- \

starden 7/9 und 7/11 fand sich '
unter je 200 Tetraden eine
POHenmutterzene’ bei der die Abb. 20. 8. vernei x 8. simplicifolium. Regel-
2. Teilung ausgefallen war miBige Bivalentpaarung in der Diakinese
und sich ,,Dyaden® gebildet

hatten. Der Pollen war bei den meisten Bastarden dieser Kreuzung
sehr gut (s. Tabelle 1; Abb. 21).

In der reziproken Kreuzung 8. simplicifolium X 8. vernei fiel von
vornherein auf, dafl zwei Bastarde gar keinen und zwei Bastarde nur
wenig Pollen bildeten. Bei der mikroskopischen Untersuchung dieses
Pollens wurde eine groBe Zahl erheblich vergroferter Pollenkorner
gefunden, wihrend von vielen Pollenkérnern nur degenerierte Reste
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sichtbar waren (Abb. 22). In der Diakinese wiesen diese Bastarde jedoch
weniger Paarungsstorungen auf als diejenigen der reziproken Kreuzung,
der Anteil an Ringbivalenten war ebenfalls hoher, und die Verteilung
der Chromosomen in der Anaphase-I verlief genauso glatt (Tabelle 1).

e W

10

Abb. 21 u. 22. Abb. 21 zeigt den regelmiBig gebauten Pollen des Bastards S.wvernei X
8. simplicifoliwm. Abb. 22 einige typisch degenerierte und iibergrofie Pollenkdrner des
reziproken Bastards

Dieses zeigt, daf die mangelhafte Pollenfertilitdt keinesfalls durch
mangelnde Paarungsfihigkeit hervorgerufen wird. Besonders in der
Anaphase-TI fiel dann aber auf, dafl der Spindelmechanismus oft nicht
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Abb. 23 u. 24. Anaphase-II und Telophase-IT aus 8. simplicifolium X S. vernei. Der
Spindelmechanismus hat nach der zweiten meiotischen Teilung ausgesctzt, und je
24 Chromosomen werden in einem Kern vereinigt

wirksam war und die Chromosomenhilften in einer Platte zusammen-
blieben (Abb. 23 und 24). Im Tetradenstadium bildeten sich aus den
Pollenmutterzellen nur zwei Pollenkérmer (,,Dyaden‘), die folglich die
doppelte (unreduzierte) Chromosomenzahl enthielten (Abb.25). Der
Spindelmechanismus setzte manchmal schon bei der ersten meiotischen
Teilung aus, so daB sich aus einer Pollenmutterzelle nur ein Pollenkorn
(,,Monade*) bildete. Daneben fanden sich auch normale Tetraden. Bei
den Bastarden 10/15 und 9/13 G, die gar keinen reifen Pollen hervor-
brachten, starben die Kerne nach den frither oder spiter unterbundenen
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meiotischen Teilungen regelmiBig ab, wie bei den Bastarden aus der
Kreuzung 8. simplicifolium x 8. goniocalyx ganz allgemein gefunden
wurde (Abb. 27). Auch bei den Bastarden 8/12 und 8/13, die teilweise
normale reife Pollenkérner und ,,Riesenpollen® bildeten, starben die
Kerne hinfig ab. Hieraus erklirt sich, da beim Ausstduben der An-
theren nur wenig Pollen erschien.

Offenbar hatten bei diesen Bastarden jedoch AuBleneinfliisse eine
groBe Bedeutung fiir den Ablauf der Meiose und die Ausbildung des
Pollens. Der Anteil an gut ausgebildeten Pollenkdrnern in Proben, die
an unterschiedlichen Tagen genommen wurden, schwankte bei ihnen

0op
- |
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Abh. 25. S.simplicifolium X S. vernet. Im Tetradenstadium entstehen an Stelle von
Tetraden Dyaden und folglich unreduzierte Pollenkirner

zwischen 10 und 30%. Ebenso schwankten die Auszéhlungen im Te-
tradenstadium. Ein Extrem stellte eine Fixierung dar, bei der im
Tetradenstadium 5% der Pollenmutterzellen Monaden, 95% Dyaden
(Abb. 25) und 0% Tetraden bildeten, wahrend bei einer anderen
Fixierung von demselben Bastard (8/13), die an einem anderen Tag
genommen wurde, nur 0,5% der Pollenmutterzellen Monaden, 15%
Dyaden, aber 84% Tetraden gebildet hatten. Messungen an den reifen
Pollenkérnern ergaben, daB gegeniiber dem normalen Pollen aus der
Kreuzung S. vernes x 8. simplicifolium (14—19 u) bei dem Pollen aus
der reziproken Kreuzung (13—31 y) erhebliche Schwankungen auf-
traten (s. Abb. 26).

In der Kreuzung 8. simplicifolium X S. goniocalyx waren alle Ba-
starde, bis auf den Bastard 14/19, der einmal vereinzelte, halbwegs normal
erscheinende Pollenkérner hervorbrachte, steril. Auch hier sind die
Diakinesepaarungen noch als relativ regelméfiig zu bezeichnen. Die
hohere Hiufigkeit an Univalenten war im Vergleich mit S. simplici-
foliwm nicht signifikant (P> 10%, 4® = 2,52, FG = 1), obwohl es sich
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bei dieser Kreuzung um die hochste gefundene Héufigkeit an Uni-
valenten handelt (s. Tabelle 1). Meist lief auch die Anaphase-I regel-
maBig ab, sofern dieses Stadium noch erreicht wurde, und es wurde
unter 25 derartigen Pollenmutterzellen nur eine gefunden, bei der ein
Chromosom falsch verteilt war. Spiter degenerierten die Kerne (Abb. 27),
die Pollenmutterzellen wurden nicht durchgeschniirt, und die Kerne
lieBen sich noch lange als dunkel gefirbte Zusammenballungen erkennen.
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Abb. 26. Verteilung der Pollenkorn-GroBen bei den reziproken Bastarden aus S. vernei
und 8., simplicifolium. (Es wurden 200 normal angefirbte Pollenkdrner gemessen). S. vernei X
8. stmplicifolium (normal) X X ; 8. simplicifolium X 8. vernei 8/13 X ———X;

' 8. simplicifolium x 8. wvernei 812 X--«---- X

Es entstanden auch nichtdurchschniirte Pollenmutterzellen, die nur
einen degenerierten Kern enthielten. Die Degeneration konnte demnach
auch schon vor oder wihrend der ersten meiotischen Teilung einsetzen.
Die Antheren hatten zur Zeit der Reife die normale Linge, sie waren
jedoch sehr diinn.

Aus der Kreuzung S. vernei X 8. famatinae war nicht genug Ma-
terial vorhanden, um auch hier die Diakinese und die Anaphase-I zu
beobachten. Aus der ungestdrten Pachyténpaarung, der regelméiBigen
Tetradenbildung und dem ausgezeichneten Pollenbild lieB sich jedoch
erkennen, daB hier keinerlei wesentliche Storungen vorliegen.

Obwohl die Kreuzungen 8. verrucosum X 8. vernes, S. goniocalyzx X
S. chacoense und 8. vernei X 8. toralapanum Inter-Series-Kreuzungen
darstellen und man auf Grund der entfernteren systematischen Ver-

17-316
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wandtschaft gerade hier Stérungen erwarten wiirde, traten diese nicht
auf. Das Pollenbild war im Gegenteil bei den Bastarden erstaunlich
gut, und in den ersten beiden Kreuzungen konnte festgestellt werden,
daB die Bivalentpaarungen in der Diakinese nur unwesentlich gestort
waren. In Anaphase-I wurde unter 25 Pollenmutterzellen jeweils nur
eine gefunden, bei der ein Chromosom falsch verteilt war. Bei der letzten

27 W, i

Abb. 27. Nach der Interkinese abgestorbene Kerne aus der Kreuzung S. simplicifolium X
S. goniocalyx

Kreuzung lieflen sich diese Stadien aus Mangel an Material nicht beob-
achten. Aus den regelméfigen Vorgingen im Pachytin und im Tetraden-
stadium sowie aus dem Pollenbild lieB sich jedoch entnehmen, daf hier
keine nennenswerten Storungen vorliegen kiénnen.,

Besprechung der Ergebnisse
A. Die Struktur der Pachytinchromosomen

Mit der Feststellung der vorliegenden Arbeit, daB es sich bei den
auch im euchromatischen Teil vorhandenen Strukturen nicht um Arte-
fakte handeln kann, die durch Torsion der beiden Chromosomen um-
einander entstanden sind, ergibt sich die Frage nach ihrer Entstehung.
Auch LinverT (1955a) fand bei Salvia im euchromatischen Teil der
Chromosomen Strukturen, die die Autorin als fein verteiltes Hetero-
chromatin auffaft. Hiermit kommt bereits zum Ausdruck, daB die
feineren Strukturen im euchromatischen Teil qualitativ dieselben sind
wie die kompakteren im heterochromatischen. Diese Anschauung deckt
sich mit den Befunden anderer Autoren (Lima-DE-FaRIa) und der vor-
liegenden Arbeit, in der die Bezeichnung Chromomeren gebraucht wird.
Uber die Art ihrer Entstehung 148t sich auf Grund ihrer meist geringen
GroBe im Lichtmikroskop nur schwer eine Aussage machen. Wie sich
jedoch auch aus den vorliegenden Untersuchungen entnehmen 1iBt,
diirfte es sich bei ihnen um Bildungszentren handeln, an denen die Struk-
tur des Metaphasechromosoms vorbereitet wird.

Der Vergleich von unterschiedlichen Fixierungen zeigte, daB vor
allem die kleineren Chromomeren im euchromatischen Teil nur bei guten
Fixierungen sichtbar sind. Bereits HerLBor~ (1939) bemerkte, daB die
kleineren Chromomeren durch die , klassischen‘* Methoden der Fixierung
und Préparation zerstort wiirden, wihrend die Gestalt der groBeren

Chromosoma. Bd. 8 46
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teilweise erhalten bliebe. Die Notwendigkeit des Quetschens bei Pachy-
tdnuntersuchungen zwingt jedoch leider dazu, das ,klassische*, aber
weniger hirtende Carnoy-Gemisch noch heute zu benutzen, und Korrek-
turen sind bisher nur bei der Art und Weise des Fixierens, der Lage-
rungstemperatur, der Erhitzung bei den weiteren Manipulationen usw.
anzubringen.

Artifizielle Verdnderungen der natiirlichen Pachytinstruktur durch
Verschmelzung, Verklebung und die nur schwer zu vermeidende Strek-
kung (s. S. 678) erschweren die Moglichkeit einer Pachytinanalyse bei
Solanum sehr. LINNERT (1955a) bemerkte bei Salvia ebenfalls eine ge-
wisse Variation der Chromosomenstrukturen. Ein nicht zu unter-
schitzendes Hindernis fiir die Pachyténanalyse bei Solanum ist darin
zu sehen, daB sich die Chromosomen durch die regelmiBige Anordnung
groBerer Chromomeren in der Mitte und kleinerer an den Chromosomen-
enden bei besseren Fixierungen bzw. Praparationen nur wenig vonein-
ander unterscheiden. Im Verlauf des Pachyténs findet noch dazu eine
natirliche Kontraktion statt, die mit einer Vergroferung der Chromo-
meren und damit mit einer Zunahme des Heterochromatins einhergeht.
Der Grad des Heterochromatingehaltes lafit sich deshalb zwischen ver-
schiedenen Arten im Pachytdn nur sehr schwer vergleichen.

B. Differenzierung der Genome

Die Herstellung von Bastarden erleichterte den Vergleich der Arten.
Bei den Kreuzungen innerhalb der Twuberosa RypBa. (8. vernei x S.
stmplicifolium und reziprok, S.simplicifolium x 8. goniocalyz, S. ver-
net X 8. famatinae) sind eindeutig distinkte Arten beteiligt. Die Inter-
Series-Kreuzungen setzen sich jeweils aus einem Vertreter der T'uberosa
und einem Vertreter der Commersoniana BUK. (8. gontocalyx X 8. cha-
coense), der Demissa BUK. (8. verrucosum X S.vernei) und der Me-
gistacroloba CARD. et HAWKES (8. vernei X 8. toralapanum) zusammen,
Es ist erstaunlich, daf sich im Pachytin zwischen diesen so sehr ver-
schiedenen Arten keinerlei Paarungsstérungen auffinden lieBen wund
es nur wenige Hinweise fiir sehr geringe eventuell mogliche Struktur-
verschiedenheiten gab. Lima-DE-Faria (1952) fand im Pachytin von
Roggen, d. h. innerhalb einer allerdings fremdbefruchtenden Art, neben
einzelnen gréferen Strukturdifferenzen stets bei allen Chromosomen-
paaren Stellen, an denen die Chromomeren ungleich grof erschienen oder
ein Chromomer ganz fehlte. Man darf deshalb sagen, dal zwischen den
Genomen der diploiden Arten, die den Reihen der Twberosa, Demissa,
Commersoniana und Megistacroloba angehoren, keine wesentliche struk-
turell-genomatische Differenzierung stattgefunden hat und die Chromo-
somen praktisch gleich gebaut sind.
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Dieses Ergebnis ist in Ubereinstimmung mit den Ansichten von Pro-
PACH (1940) und von HowARD und SWAMINATHAN (1952, SWAMINATHAN
und Howazrp 1953), die vermuteten, dall bei diesen Arten nur eine Art-
entwicklung auf faktorieller Basis vor sich gegangen wére bzw. zwischen
den Genomen nur kryptische Strukturdiffercnzen (STeBBINS 1947) be-
stehen (s. S. 671). Ahnliche Verhéltnisse, wenn auch nicht ganz so aus-
geprégt, scheinen im Pachytdn von Gossypium-Arten vorzuliegen
(Browx unverdffentlicht nach MENZEL 1955). Auch physiologisch haben
sich die Solanwm-Arten nicht weit voneinander entwickelt, denn sie
lassen sich oft auffallend leicht miteinander kreuzen, und es handelt
sich bei Kreuzungsbarrieren meist nur um quantitative Ursachen
(v. WANGENHEIM 1957).

Die groBe Ubereinstimmung der Genome steht jedoch im diametralen
Gegensatz zu den Ergebnissen von GorrscHALK (1954a und b) und
GorrscHALK und PrTERs (1955, 1956) an diploiden Arten (ausge-
nommen S. polyadenium'). Diese Feststellung soll an dieser Stelle nicht
weiter diskutiert und zusammen mit fritheren theoretischen Unter-
suchungen (v. WANGENHEIM, FRANDSEN und Ross 1957) vorgelegt
werden.

C. Basiszahl bei Solanum-Arten

Bei 8. vernet, S. simplicifoliwm und 8. polyadenium wurden in der
Diakinese in keinem Fall héhere Konfigurationen als Bivalente gefun-
den. Bei 8. polyadenium konnte dieses bis in das Diplotdn hinein ver-
folgt werden. Weder im Pachytén noch in anderen Stadien konnte
Sekundérpaarung wahrscheinlich gemacht werden. Der Autor zweifelt
im Gegenteil daran, dafl bei dem vorliegenden Material eine rein rdum-
liche Anndherung auf Grund noch schwach vorhandener Homologien
(= Sekundérpaarung) an Hand von Quetschpriparaten mit Sicherheit
nachgewiesen werden kann, da die natiirliche Lage in starkem Mafe ver-
andert wird.

Diese Ergebnisse stehen ebenfalls im Gegensatz zu den Ergebnissen
der Autoren GorTscHALK und PETERS (1955, 1956, GoTTscHALK 1954 b)
und auch Girrks (1956), die bei diesen Arten Multivalente und Sekun-
dérpaarung gefunden zu haben glaubten und darin einen deutlichen
Hinweis fiir die urspriingliche Basiszahl x = 6 bzw. niedriger als 12
sahen.

D. Reziproke Differenzen
Im Gegensatz zu den anderen Kreuzungen waren die Bastarde aus
den Kreuzungen S. simplicifolium X S. goniocalyz und 8. simplicifolium
1 Polyadenia wurden in der vorliegenden Arbeit nicht in Form von Bastarden
mit den anderen Arten untersucht.

Chromosoma. Bd, 8 46a
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X 8. vernet steril bzw. in ihrer Fertilitdt herabgesetzt. Die Ursache kann
nicht auf einer mangelnden Homologie der Chromosomen beruhen, da
die Paarungen normal abliefen. Die Bastarde aus der Kreuzung 8. vernei
x S. simplicifolium waren sehr fertil, deshalb dirfte die Ursache in
einem miitterlichen EinfluB zu suchen sein, der von 8. simplicifolium
ausgeht und vermutlich plasmatisch bedingt ist. Ein dhnlicher Fall von
Sterilitit, die durch miitterlichen EinfluB} hervorgerufen wurde, ist von
Lamm (1941) beschrieben worden. Die Sterilitdt dieser Bastarde (S.
tuberosum X 8. curtilobum) ging allerdings mit einem erheblichen Paa-
rungsausfall einher. Plasmatische Differenzen konnte Lamm (1953)
zwischen 8. tuberosum und 8. acaule nachweisen. Koormans (1954)
machte dasselbe fiiv 8. phureja (= 8. rybinii) und 8. chacoense wahr-
scheinlich.

Bemerkenswert ist der hiufige Ausfall der zweiten meiotischen Tei-
lung in den Pollenmutterzellen der Bastarde aus der Kreuzung S. sim-
plicifoliwm X 8. vernei, durch den die Reduktionsteilung riickgéingig
gemacht wird und es zur Bildung von vergréflerten Pollenkornern
kommt. Auf diese Weise diirften die ,,unreduzierten Gameten und
damit die Bastarde mit einer erhohten Chromosomenzahl entstehen, die
bereits von OrreEnmEIMER (1933), ProPacH (1938) u.a. beobachtet
wurden und in Kreuzungen zwischen diploiden und polyploiden Formen
oder zwischen Formen mit unterschiedlicher Wirksamkeit der Genome
gesetzmiBig auftreten (v. WANGENHEIM 1957).

Zusammenfassung

Bei der cytologischen Untersuchung von Solanum-Arten werden sebr
leicht artifizielle Verdnderungen der Chromosomenstruktur hervor-
gerufen.

Mit Hilfe einer verbesserten Fixierungs- und Férbetechnik wurde
der Ablauf der Meiose bei diploiden Solanum-Arten und -Bastarden aus
Kreuzungen innerhalb der T'wberosa und zwischen den Series Tuberosa,
Demissa, Commersoniana und Megistacroloba untersucht.

Im Pachytéin der Bastarde lieBen sich trotz relativ weit entfernter
systematischer Stellung keine Paarungsstérungen und nur wenige Hin-
weise fiir die Moglichkeit sehr geringer struktureller Differenzen aui-
finden, fiir die allerdings nicht nachgewiesen wurde, daf} sie artspezifisch
bedingt sind. Die Evolution der diploiden Arten dieser Series ist dem-
nach im wesentlichen nicht den Weg einer strukturell-genomatischen
Differenzierung gegangen.

Die Paarungen in der Diakinese und die Verteilung der Chromosomen
in Anaphase-T waren ebenfalls sehr regelmiBig. Auftretende Sterilitit
bei Kreuzungen mit S. simplicifolium als Mutter beruhte nicht auf
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mangelnder Homologie der Chromosomen. Reziproke Unterschiede
zeigten dagegen, daBl ein miitterlicher EinfluB besteht, der vermutlich
plasmatisch bedingt ist. Der hierbei stattfindende Ausfall der Spindel-
wirkung in Anaphase-I und -II und die Entstehung von iibergrofen
Pollenkérnern zeigte die Entstehungsweise von unreduzierten Gameten.
Diese Erscheinung war sehr variabel infolge von AuBeneinfliissen.
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