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I. Einleitung 
I n  d e r  e r s t e n  M i t t e i l u n g  (1937) w u r d e  gezeig~, d a b  d ie  C h r o m o s o m e n  v o n  

Paris quadri/olia aus  de r  U m g e b u n g  y o n  Lunz - (N iede r - (~s t e r r e i ch )  zah l re i che  

I n v e r s i o n e n  e n t h a l t e n ,  die  s ich be i  H e t e r o z y g o t i e  u n d  c ross ing-over  in  de r  In -  

v e r s i o n  d u r e h  d ie  B i l d u n g  v o n  d i z e n t r i s c h e n  C h r o m a t i d e n  u n d  F r a g m e n t e n  in  

d e r  I .  m e i o t i s c h e n  A n a p h a s e  v e r r a t e n .  N a c h  d e m  A u f t r e t e n  in  b e s t i m m t e n  

C h r o m o s o m e n  u n d  de r  L ~ n g e  y o n  Br i i eke  u n d  F r a g m e n t  l ieBen sieh 21 ve r -  

s ch i edene  I n v e r s i o n e n  u n t e r s c h e i d e n .  

N a c h d e m  ein  a l l g e m e i n e r  ~ b e r b l i c k  e r r e i ch t  war ,  sch ien  es n u n  wi inschens-  

wer t ,  a n  d i e s e m  O b j e k t ,  das  be re i t s  d u r c h  bloBe m o r p h o l o g i s e h - c y t o l o g i s c h e  
A n a l y s e  e inen  gewissen  E i n b l i c k  in  d e n  g e n e t i s c h e n  A u f b a u  g e s t a t t e t ,  e i n g e h e n d e r e  

1) Durchgefiihrt mit  Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXV 11 
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Untersuchungen vorzunehmen. Hieriiber sei im folgenden berichtet. Die Schwie- 
rigkeiten, die sich aus der hohen Zahl der Inversionen, der sehwankenden 
Paarungsintensit~t, dem beschr/£nkten Material u. a. m. ergeben, verhindern 
allerdings noch ein endgiiltiges Verst/~ndnis aller Erscheinungen, im besonderen 
der Frage, in welchem Ausmal~ die Inversionen rezen~ oder phylogenetiseh alt 
sind. Im Hinbliek auf das Problem der Artbfldung stellen die f01genden Mit- 
teilungen erst die Vorarbeit dar. Die Ausffihrliehkeit der Darstellung soll den 
Zweck haben, auch anderen Untersuehern die Grundlage ¢fir Beobachtungen an 
weiter entfernten Standorten zu geben. 

II. Methodik 
Die cytologische Analyse der Inversionen wurde an der I. meiotisehen 

Anaphase der Pollenmutterzellen durehgeffihrt. Am geeignetsten erwies sich die 
Untersuehung in kalter Karminessigs/~ure (KES); zu diesem Zweek werden die 
Antheren am einen Ende aufgeschnitten, der Inhalt wird sehonend ausgedriickt 
und sofort in einem Tropfen KES verr/ihrt, worauf ein Deekglas aufgelegt und 
durch Absaugen der KES soweit angedriickt wird, dab die Pollenmutterzellen 
leieht flachgedriiekt erscheinen. Solehe Pr/~parate bleiben monatelang unver- 
/tndert, wenn man sie mit dem im Handel befindliehen ,,K~oNAcHERschen Glas- 
kitt" umrahmt .  In einigen F/~llen wurden Pr/~parate naeh der fiblichen Aus- 
strichmethode (Fixierung nach FL]~3MMING-BENDA und F/~rbung nach GRAM) 
angefertigt; bei Vorbehandlung leieht angetroekneter Ausstriehe mit NH 3- 
Dampf treten die Grol3spiralen deutlieh hervor; naeh starker Differenzierung 
erscheinen die Spindelans/itze als distinkte, dunkel gef/~rbte KSrper. 

Die fiir die Untersuehung der Embryosackbfldung verwendeten Frucht- 
knoten wurden an beiden Enden aufgeschnitten und naeh FLI~IKMING-BENDA 
fixiert, hierauf in 30 # dicke Sehnitte zerlegt und mit Safranin-Liehtgriin gef/£rbt. 

Da fiir Analysen in grSflerem MaSstab nur die mittlere I. Anaphase (der 
Pollenmutterzellen) brauehbar ist, das Antreffen derselben in Freilandpflanzen 
£ber zu sehr vom Zufall abh/~ngt, und auBerdem unter nieht optimalen Be- 
dingungen die Pollenmutterzellen nieht genau gleiChzeitig die Anaphase durch- 
maehen, ist folgender Kunstgriff oft yon Nutzen: man schneider Bliihsprosse, 
die im Stadium der I. Metaphase stehen (Probe dutch Enmahme einer Anthere 
aus der Knospe), an der Basis ab und stellt sie unter einer Glasglocke in Wasser 
im geheizten Zimmer (bei 16---200 C) aufl). Ungef/~hr nach zwei Stunden beginnt 
dann vorwiegend gleichzeitig die I. Anaphase. Allerdings gelingt die prompte 
AuslSsung nur an Pflanzen, die ira Freien klimatisch gehemmt waren; im Be- 
obachtungsjahr war dies infolge sp/~ter Sehneef/~lle mehrmals eingetreten. 

III. Material; /Jkologie 
Die untersuchten Pflanzen stammen zum Tefl aus der unmitte]baren Um- 

gebung der Biologischen Station Lufiz (nSrd]iehe Kalkalpen ; Gau Niederdonau) 
aus 600 m HShe, zum Teil aus der Umgebung des wenige km entfernten, abet 
500 m hSher ge]egenen Obersees. 

1) Die Meiose effolgt bald nach der Schneeschmelze; vgl. unten. 
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Am erstgenannten Standort w/ichst Paris in groBen, alten Best/~nden im 
lichten Auwald des Seebachs vor seiner Einmfindung in den Untersee und auter-  
dem unter B£umen und in Gebfischen im Park des Schlosses Seehof. Dieser Park 
wurde im Jahre 1901 frisch angelegt, vorher befand sich iaier Wiesen- und Acker- 
land. Es ist somit sicher, dab die Ansiedlung im Park naeh 1901 und at~s Samen 
erfolgte. Dementsprechend unterscheidet sich das Aussehen der Vorkommnisse 
im Park auffallend yon den im Auwald (und in den W/ildern der Obersee-Um- 
gebung): wKhrend im letztgenannten Fall die Sprosse fiber weite Areale ver- 
breitet sind, aber nicht gesehlossen stehen, sondern zwischen sie zahlreiche andere 
Pflanzen eingeschoben sind, t r i t t  Paris im Park an eng umschriebenen Stellen 
in Gestalt von ,,Kolonien" auf, die einen Durchmesser von 1/2 bis etwa 3 m haben 

• und aus wenigen (5 bis 20) oder vielen (etwa bis 200) Blfihsprossen besteh~n; die 
Sprosse stehen in den/fl teren ,,Kolonien" so dicht, daB nach der Blattentfaltung 
ein geschlossenes Blat tmosaik zustande kommt. Es entsteht demnaeh der Ein- 
druek, dab die Pflanzen einer Gruppe vegetativ auseinander entstanden sind und 
dab daher mit Recht yon Kolonien im eigentliehen Sinn gesprochen werden kann. 
Tats/~ehlich besitzt Paris im Park auffallend reiehliche SeitensproBbildung. Es 
scheint, daB die Besiedlung yon Neuland dureh Paris in gleicher Weise wie etwa 
bei Elodea canadensis dureh ausgiebige vegetative Ausbreitung gekennzeichnet 
ist (es wurde sehon im Vorjahr erw/~hnt, daB man an jungen Pflanzen nieht selten 
auf einer Wurzelstockl/~nge von 10 em ffinf Laubsprosse findet). Die Entstehung 
der Pflanzen einer Kolonie auf vegetativem Weg wird besonders in F/illen deutlieh, 
wo alle Blfiten mehr oder weniger staminodiale Antheren besitzen; in die gleiehe 
Richtung weist das Auftreten oder  Fehlen bestimmter Inversionen in einer 
Kolonie (vgi. Absehn. IV 4). - -  Andererseits sind fast in jeder grSBeren Kolonie 
Keimlinge und junge, noch nieht blfihfi~hige Pflanzen anzutreffen, woraus folgt, 
daB aueh Aussamung und Keimung an Ort und Stelle stattfindet;  der Samen- 
ansatz ist aueh immer reiehlieh (vgl. Abschn. VI). 

Die Meiose erfolgt in den Pollenmutterzellen bald naeh der Sehneesehmelze, 
d. i. im Fall der Unterseepflanzen in der Zeit yon Mitte M~rz bis Anfang April. 
W/~hrend der I. Anaphase in den Pollenmutterzellen befindet sieh die Makro- 
sporenmutterzelle im Paehyt/~nstadium. Zu diesem Zeitpunkt ist der SproB 
bereits gestreckt und die Laubbl/~tter stehen Unmittelbar vor der Ent- 
faltung. 

Die Blfiten einer Kolonie treten im allgemeinen fast g l e i c h z e i t i g  in die 
Reduktionsteilung ein; so befinden sieh - -  von einzelnen Naehzfiglern abge- 
sehen - -  z. B. alle Blfiten zwischen I. Metaphase und Interkinese, oder ][. Telo- 
phase und IX. Telophase, oder besitzen eben entstandene Mikrosporen usw. Dies 
gilt allerdings anseheinend nur unter optimalen AuBenbedingungen, wie sie im 
Frfihjahr 1937 gegeben waren, wo mfldes, feuchtes Wetter  herrschte. Im Frfih- 
jahr 1938 war der Ablauf unregelm/~Biger, da versp~tete Schneef£11e mit K~lte- 
einbrfiehen vorkamen. Die l~berdeckung mit Schnee hat  vSlligen Stillstand auf 
dem jeweiligen Stadium zur Folge (Beobachtungen an nacheinander unter- 
suchten Antheren markierter Bliiten). Versp/~tet yon Sehnee bedeckte Sprosse 
lassen sehon/~uBerlich die Hemmung daran erkennen, dab die Laubbl/itter infolge 

11" 
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Infiltration der Interzellularen mit Wasser v511ig oder fleckenweise durchsichtig 
geworden shad. 

Paria quadri/olia gehSrt also nicht zu den Pflanzen, welche die Reduk~ions- 
teflung unter Schnee durchmachen. Sp~te Schneebedeckung und Frost bedeuten 
vielmehr eine zeitliche Hemmung. Eine wesentlichere StSrung kSnnen sie ver- 
ursaehen, wenn sie im Zeitpunkt der Chromosomenpaarung eintreten und die 
Physiologie der Meiose beeinflussen. Wie stark AuBenbedingungen auf die 
Paarungsintensit~t einwirken, ergibt sich deutlich aus d e n  Untersuchungen von 

a b .  c c[ d! d e e 

Fig. 1. Links: abnorme PoUenmutterzelle aus O/14 in I. Anaphase, die Chromatiden ohne 
GroBspiralen; rechts: vier Chromosomenpaare aus O/15 mit abnormer Spiralisierung, die 
proximalen Chiasmata sind deutlich erkennbar (oben links das dt-Paar, oben rechts das 
do-Paar ). Unten: die 10 Chromosomenpaareaus einer Makrosporenmutterzelle (die beiden 

mit ! versehenen besitzen je ein interstitielles Chiasma, die anderen keines). 

~d~TSVURA, O~tmE~.RS und Mitarbeitern. Fiir Paris quadri[olia treten im Unter- 
suchungsgebiet solche ~uBere StSrungen nicht selten ein, und die auffallende, 
weiter unten geschflderte Univalentenbildung (Abschn. V 2) ist wohl durch sie 
mitverursacht. 

Das gleiche gilt fiir das Auftreten einer yon der Norm" abweichenden 
lockeren Wicklung der GroBspiralen in der I. Anaphase, die hKufig in Pflanzen, 
die w~hrend der sp~ten meiotischen Prophase unter Sclinee waren, zu sehen ist. 
W~hrend sonst die Chromatiden so kurz sind, dab sich ihre Enden in den mittleren 
Anaphasestadien nicht mehr beriihren, werden bei Schneepflanzen die Groin- 
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spiralen so weir ausgezogen, dab die Enden der langen Arme bis zur sp~ten 
Anaphase in Zusammenhang bleiben; die Ursache ist offenbar eine Ver~nderung 
der Viskosit~t. 

Ganz andersartig ist die Erseheinung, dab in einzelnen Pollenmutterzellen 
die GroBspiralisierung unterbleibt, die Chromatiden also auBerordentlich lang- 
fadenfSrmig sind. In manchen Zellen kann man, wenn auch nut undeutlieh und 
mehr oder weniger verquollen, die Kleinspiralen erkennen (Fig. 1 links oben). 
Die abnorme L~nge der Chromatiden hat zur Folge, dab die Trennung nicht normal 
durchgefiihrt werden kann: die Enden bleiben mehr oder weniger verkn~uelt und 
unentwirrbar im ~quator liegen; dazu kommt oft eine auffallende Briichigkeit, 
die Querzerfall in kleine Stiicke hervorruft. Derartige Zellen linden sieh nur 
sehr vereinzelt in Pollensi~eken mit sonst normalem Inhalt; die Beziehung zu 
den AuBenbedingungen ist also nicht-ohne weiteres klar. - -  Dies gilt auch flit die, 
ebenso seltene Erscheinungsform der Chromatiden, die in Fig. l, rechts, dar- 
gesteUt ist; das Aussehen ist etwa intermedi~r zwisehen dem normalen und dem 
eben gesehilderten, es sind zwar GroBspiralen ausgebildet, die Windungszahl ist 
aber grSBer und die WindungsweRe geringer als normal. Diese abnorm gewiekelten 
Chromatiden lassen ausgezeichnet die proximalen Chiasmata erkennenl). 

Der Gleichzeitigkeit des Meioseablaufs in den Bliiten einer Kolonie steht~ 
auffallend die Ungleichzeitigkeit in verschiedenen, oft dieht beisammen liegenden 
und scheinbar Mimatisch gleich beeinfluBten Kolonien gegeniiber. In den beiden 
Beobachtungsjahren 1937 und 1938 war die Reihenfolge, in der die Kolonien in 
die Meiose (und sparer in die 1: Pollenkornmitose und in das Aufbliihen) eintraten, 
die gleiche: so eilte Kolonie I I I u m  8 Tage allen anderen Kolonien voraus, es. 
folgte Kolonie VIII, dann V usw. Soweit far diese Unterschiede AuBenbe/tin- 
gungen maBgebend sind, ist zu beriieksiehtigen, daB nicht nur die zur Zeit der 
Meiose herrsehenden Faktoren (verschieden lange Sehneebedeckung), sondern " 
aueh die in der Vegetationsperiode sieh sp/~ter auswirkenden Umst~nde maB- 
gebend sind, so in erster Linie Besehattung dureh sich belaubende Str/~ueher. 

Im Gegensatz zu den iippigen Best~nden in der Umgebung des Untersees 
machen die hSher gelegenen Vorkommnisse in der Umgebung des Obersees 
(1100 m) einen kiimmerlichen Eindruek. Meist stehen an einer Stelle nur wenige 
Pflanzen beisammen und nur einzelne yon ihnen bliihen. Oberhalb vom Obersee 
wurden bisher nach Feststellungen von H. GAMS, SEPP AIGNER und naeh eigenen 
Beobachtungen iiberhaupt keine bliihenden Sprosse gefunden (Lueg 1200--1300 m, 
Legsteinalm 1500m, Ahornboden 1250 m, Handfeiehten 1500 m, Darrnstein- 
Hetzkogelplateau 1400---1600 m). Die Buchengrenze liegt hier (naeh GAMS) bei 
1450--1530 m. Zu beriicksichtigen ist, daB das Oberseegebiet, besonders der 
Kessel, in dem der See eingebettet liegt, iokalklimatisch stark benachtefligt ist, 
was sich vor allem in einer langen Schneebedeckung ausdriickt. Dementspreehend 
bliiht Paris hier um vier bis sechs Wochen sparer als in der Umgebung des 
Untersees. 

1) Vgl. hierzu die Beobachtungen MATsum~As an Trillium. 
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In cytologischer Hinsicht ergeben sich nach der vorliegenden Statistik 
(Tabelle 1) keine auffaHenden Unterschiede zwisehen Untersee- und Obersee- 
pflanzen (die Oberseepflanzen sind durch ein vorausgesetztes 0 gekennzeiehnet; 
E bezeichnet eine Pflanze yon elnem etwas tiefer gelegenen Standort). Die In- 
versionen sind im aUgemeinen die gleichen, und auch der Heterozygo~iegrad und 
die Univalentenbildung bleiben sich gleich. Allerdings wurde eine Pflanze ge- 
~unden (O 2), die auBergewShnlich viele Univalente aufwies (auf 100 normale 
Pollenmutterzellen 73,SZellen mit 1, 2 oder 3 ungepaarten ,,Paaren"). Aui~erdem 
kamen zwei Oberseepflanzen im Stadium der 1. Pollenkornmitose zur Beobachtung, 
die auBergew6hnlich viele miBgebildete, abnorm kleine und mehrere Nebenkerne 
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Fig. 2. Oben links: Schema des haploiden Chromosomensatzes. Rechts and unten: Schemata 
,extremer Inversionsbflder. 

enthaltende PoUenkSrner besaB, was nicht allein durch Inversionen erkl/~rt werden 
kann, sondern das Vorkommen yon zahlreiehen Univalenten anzeigt. MSglicher- 
weise wiirde also eine grSl3ere Statistik zeigen, dab die Oberseepflanzen reicher 
an diesen StSrungen als die Unterseepflanzen sind. 

IV. Die Inversionsbilder bei der Pollenreifung 
1. Al lgemeines  

Als , , I n v e r s i o n s b i l d "  sei das mikroskopische Aussehen eines Chromo- 
somenpaares mit einer (oder mehreren) heterozygotischen Inversion bezeichnet, 
welches es in der I. meiotischen Anaphase bietet, wenn in der Inversion (oder den 
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Inversionen) allein oder auBerdem proximal crossing-over eintritt, also dizentrische 
Chromatiden und Fragmente entstehen. Nicht jede Art yon crossing-over in 
einer Inversion muB allerdings ein Inversionsbfld ergeben: so liefern zwei rezi- 
proke crossing-over in der Inversion mit oder ohne weiteres proximales crossing- 
over zwei normale Chromatidenl). Hieraus ergibt sich, dab die Statistik kein 
genaues Bild der in den Inversionen abgelaufenen crossing-over geben kann. 
Ffir die Feststellung des S t e r i l i t £ t s g r a d e s  kommt es jedoch allein auf die 
Anzahl der Inversionsbilder an, da in den anderen F~llen Chromatiden ent- 
stehen, die sich weiterhin normal verhalten. 

Auch aus anderen Grfinden ergibt die Registrierung der Inversionsbilder 
nut ein unvoUkommenes Bild des qualitativen und quantitativen Inversions- 
bestandes der untersuchten Pflanze. Homozygotisch vorhandene Inversionen 
lassen sich fiberhaupt nicht erkennen. Aber auch im Fall yon tteterozygotie 
kSnnen Inversionsbilder nicht oder nut selten zur Beobachtung gelangen, wenn 
die Inversion so kurz ist, dab nur selten eehte Paarung Unter Schlingenbildung 
eintritt oder die Wahrscheinlichkeit gering ist, daB in sic ein Chiasma f~llt. Diese 
Wahrscheinlichkeit h~ngt aber au6er yon der L~nge auch yon der Lage der Inversion 
auf dem Chromosomenarm ab, da Paris zum Teil lokalisierte Chiasmata besitzt. 

Eine andersartige Schwierigkeit liegt in dem Erkenneneiner Inversion aus 
dem Inversionsbild. Paris quadri/olia ist eine tetraploide Art und besitzt haploid 
10 Chromosomen (Fig. 2), yon denen je zwei einander gleich oder fast gleieh sind; 
nur die Trabantenchromosomen (dr und do) lassen sich racist mit Sicherheit 
unterscheiden, w~hrend die Unterscheidung bei den c-Chromosomen nut ge- 
legentlich mSglich ist (vgl. die 1. Mittlg.). Es muB daher, abgesehen yon den in 
den d-Chromosomen auftretenden Inversionsbildern, im allgemeinen unent- 
schieden bleiben, ob sie auf einer einzigen Inversion in einem Chromosom oder 
auf zwei Inversionen in den homologen Paaren beruhen. Eine Entscheidung ist 
nur dann mSglich, wenn in einer PollenmutterzeUe zwei gleiche InVersionsbilder 
auftreten (,,homologe" Inversionsbilder), wie dies einmal tats~chlich gefunden 
wurde (Fig. 14a). Fiir die Inversionsbflder der a-Chromosomen 1/iBt sich nicht 
einmal entscheiden, in welchem Arm die Inversion lokalisiert ist, da die Arme 
praktisch gleich lang sind. 

Im besonderen halter der Statistik dadurch ein Fehler an, daB verschiedene 
Inversionsbilder versehieden gut identifizierbar sind. Manche charakteristische 
Bflder sind noch in den sp/~ten Anaphasestadien sicher interpretierbar, w/~hrend 
dies fiir andere nicht mSglich ist (so sind bei Inversionsbildern mit langen Briicken 
infolge des fast ungehinderten Auseinanderweichens die Arme an den Polen von 
anderen Chromosomen meist verdeckt, ebenso lassen sich dann b- und e-Chromo- 
somen oft nicht sicher unterscheiden). 

Trotz diesen Schwierigkeiten, die einer qualitativen und quantitativen 
Auswertung der Inversionsbilder entgegenstehen, ist ihre Untersuchung doch 
~on Interesse: denn kein anderer Organismus gestattet eine so weitgehende 
Inversionsanalyse, und ermSglicht einen derartigen, wenn auch nur beschr£nkten 
Einblick in das innere Geffige einer natiirlichen Art. 

1) Vgl. die iibersichtliehe I)arsteUung bei D~a~LI~GTO~, S. 266ff. 
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In  der 1. Mittlg. wurde fiber Inversionsbflder beriehtet, die sieh auf 21 
identifizierbare Inversionen zurfickffihren lassenl). Die vorliegende Mittlg. er- 
hSht die Anzahl der in den Lunzer Best/~nden auftretenden Inversionsbilder 
auf 43. Diesen Bfldern ]iegen mindestens 45 Inversionen zugrunde, da el4 und 
a5 (s. die 1. Mittlg.) in einer Pollenmutterzelle zweimal gefunden wurden. Sehr 
wahrscheinlich bedeutet  aueh a l  mehr als e ine  Inversion, da dieses Bild in der 
Pflanze VI I I /12  in einer auBergewShnlich hohen H/£ufigkeit auftr i t t  {Tab. 1); 
es bleibt allerdings unentsehieden, ob zwei homologe Inversionen (in versehiedenen 
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Fig. 3. Inversionsbilder in a. a--c a6, d a3, e--g al ,  h a7. a aus VIII/12, b aus XVII/3, 
caus 0/14, d ~us VIII/7, e aus I/4, ] aus XVI/2, h aus 0/14. 

Paaren) oder zwei zuf~llig gleiche Inversionen in den Armen eines a-Chromosoms 
vorliegen. 

I m  Untersehied zu den Inversionsbildern des Vorjahrs, die nur aus ein- 
faehen Brficken- und Fragmentbildungen bestanden, fand sich nunmehr auch 
Bildung einer dizentrisehen Sehleifenchromatide plus ein Fragment  (kann ent- 
stehen dureh Bildung eines Chiasmas, das proximal v o n d e r  Inversion liegt und 

1) Die Inversionsbilder werden wie in der 1. Mittlg. folgenderweise benannt: der 
erste Buchstabe bezeiclmet das Chromosom, der zweite, den Arm (1 = lang, k = kurz), die 
Ziffern sind willkiirlich zur Unterscheidung der im gleichen Arm gelegenen Inversionsbilder 
verwendet. 
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in bezug auf ein Chiasma in der Inversion disparat i s t ) a n d  - -  sehr se!~en 
Bfldung zweier Briicken und zweier Fragmente (zwei komplement~re Chiasmata 
in der Inversion). Ffinfmal wurden Bilder beobachtet, die als reziproke oder 
einfache Translokationen yon Inversionen deutbar sind (Fig. 14d--/).  

Ohne d i e  Translokationsf~lle gerechnet, warden 1427 identifizierbare 
Inversionsbilder beobachtet (Tab. 1, 2). Auf den Fig. 3--12 sind die wichtigsten 
m e h r m a l s  dargestellt, um das typische Aussehen in verschiedenen Zellen und 

55 

g h j 
b 

0 

Fig. 4. Inversionsbilder in bl. a---e bll (a aus VIII/20, b--c aus O/14, d aus XVII/4, e aus 
V/3), ]--h b12 (/aus 0/13, g aus XVI/2, h aus V/3), i--~ b13 (i aus XVII/7, j aus I/l), k---n 
bl4 (k, m, n aus O/14, l ~us V/2 - -  Bendafixierung, daher kleiner! --), ~ / b l 5  (o aus x/30, 

T, q aus 0/14). 

Pflanzen und bei verschiedenem Habitus zu zeigen (der Habitus hangt haupt- 
si~chlich v o n d e r  Fixierung - -  dem Quellungsgrad - -  und der Zerrung ab). Von 
der Sicherheit, mit  der die Identifizierung in den meisten F~llen mSglich ist, 
geben die Figuren allerdings nur eine ungef~hre Vorstellung; denn bei der un- 
mittelbaren Beobachtung kSnnen die optischen Verkiirzungen, der Quellungs- 
zustand, die Windungszahl der GroSspiraten, zufgllige Zerrungen u. dgl. m. 
entsprechend beriicksichtigt werdenl). 

1) DaB einige Inversionsbilder falsch bestimmt warden, ist natiirlich nieht ganz 
ausgeschlossen; doch w~re dies fiir das Gesamtbild sicher unwesentlich. 
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2. S c h i l d e r u n g  de r  e i n f a e h e n  I n v e r s i o n s b i l d e r  

a - C h r o m o s o m e n .  (Fig. 3). Die Anzahl der verschiedenenInversionsbilder 
(in beiden nicht unterseheibdaren Armen) be~r/igt 7 (a l - -aT) .  Davon wurden 
a 1--aS schon im Vorjahr in anderen Pflanzen gefunden. Die Anzahl der Inver- 
sionen muB jedoch mindestens 8 betragen, da a5 in einer Pollenmutterzelle 
zweimal beobachtet wurde (1. Mittlg. Fig. lh ,  i). Wie bereits erw~hnt, deutet  
die hohe Frequenz in der Pflanze VIII/12 darauf bin, dab aneh a 1 zwei Inver- 
sionen entspricht. 

Fig. 5. Inversionsbilder in bk. a h bkl (a aus I/3, b, d--h  aus O/14, c aus VIII/7), i, ] bk2 
aus XVII/4 und x/30, k--~ bk3 (k aus V][II/7, l, m aus VIII/12), n--q bk4 (n aus O/13, 

o aus x/30, p, q aus 0/14). 

Jedenfalls liegt dem Inversionsbild a 1 eine Inversion zugrunde, die sehr 
kurz sein und ganz proximal liegen muB. Denn das Fragment hat  prak~isch die 
doppelte L/~nge zweier Arme und die Briicke - -  das Verbindungsst/ick der Spindel- 
ans~ze  (Centromeren) der dizentrischen Chromatide - -  ist ein kurzer feiner 
Faden (Fig. 3e--q). Die Folge der Kiirze der Briicke ist, dal] in der Ana- 
phase das betreffende Paar weir zurtickbleibt und vielfach die Spindelans/~tze 
der normalen Chromatiden yon denen der dizentrischen sich trennen. Ein end- 
giiltiges Sich.Trennen in der sp/~ten Anaphase ist allerdings selten; vielmehr 
erweist sieh meis t  der Zusammenhalt der Schwes~er-Spindelans~tze starker, 
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wobei die Briicke zerreigt, oder der eine Zusammenh~lt  bleibt gewahrt, so dab 
die dizentrische Chromatide zu einem Pol wandert .  

Derartige e x t r e m  p r o x i m a l e  I n v e r s i o n e n  mi t  gleichem Verhalten 
treten auch in den anderen Chromosomen und zwar in beiden Armen auf (,,analoge" 
Inversionen, bl 1, bk 1, el4 usw.). Das andere Ext rem soleher analoger Inversionen 
stellen die d i s t a l  gelagerten dar, welche ein sehr kleines Fragment  und eine sehr 
lange Briicke liefern. I m  Chromosom a ist dieser Fall dureh a6 gegeben (Fig. 
3 a---c). - - D i e  iibrigen Inversionsbilder nehmen eine Mittelstellung ein. 

J 
!e 

lOlu, 

0 
?t 

Fig. 6. Inversionsbilder in cl. a~h  c13, i c12, j--n c15, o---r cll. a aus VIII / l l ,  b aus 
VIII/9, c--e aus VIII/12, [ aus VIII/10, g ores VIII/6, h aus 0/14, i aus 0/13, i aus VIII/10, 

k, m aus I/4, l aus I/2, n aus I/5, o aus 0/13, p, q aus 0/14, r ~us V/3. 

b - C h r o m o s o m e n .  (Fig. 4, 5.) Es wurden 9 Inversionsbilder, und zwar 
b l l - - b l 5  im langen, b k l - - b k 4  im kurzen Arm beobachtet  (davon b l l ,  b k l ,  
bk3  schon im Vorjahr bekannt).  Die extrem pro~imalen Inversionen sind b l l  
und b k l ,  die extrem distalen b12 und bk2.  Die auffallend hohe Frequenz von 
b k l  in der Pflanze O/14 deutet  vielleicht darauf hin, dab die Inversion homolog 
(in beiden b-Paaren) vorhanden ist; doch ist der SehluB nicht zwingend, weft in 
der gleiehen Pflanze d14 in noch hSherer Frequenz auftritt ,  aber sicher nur in 
e i n e m  Chromosom (in dr) liegt. : ):i-~ :: . : 
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c- C h r o m o s o m e n  (Fig. 6 - -8 ,  14a). Die  Anzah l  der  Invers ionsb i lde r  betr/~gt 
8 (cl 1- -c15 und  ck l - - o k 3  ; cl 1, c12 und  ck 1 wurden  auch im Vor jah r  beobach te t ) .  
Die Bi lder  ck 1 und  ck3 s ind al lerdings sehr/~hnlich,  sie wurden  zudem nur  sel ten 
beobach te t ,  so dab  es n ich t  ausgeschlossen ist,  dab  die Inve r s ionen  in Wi rk l i chke i t  
ident i sch  sind. I m  t ibr igen is t  d ie  Anzah l  der  Inver s ionen  sicher u m  eins hSher  

Fig. 7. Inversionsbild el4. a, b aus I/1, c, d aus I/5, e aus I/2, ], i aus I/3, g, h aus I/4, 
] aus V I I I / l l ,  ;~, l, o aus VIII/12, m aus VIII/10, n, s, u aus V/3, p aus VIII/9, q aus 

VIII/20, r aus VIII/7, t aus 0/14. 

o o d e 

f 

Fig. 8. Inversionsbilder in ek. a, b ek.1 aus V I I I / l l  und VIII/4,  c, d, ] ck2 aus 0/14 und 
(]) VIII/9, e, g, h ek3 aus  0/14, VIII/12, VIII/5. 
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als die der Inversionsbilder, da c14 in einer Pollenmutterzelle zweimal gesehen 
wurde (Fig. 14a). Es  g i b t  a l so  zwei  h o m o l o g e  I n v e r s i o n e n  c14 u n d  
el 4'. Im Gegensatz zum Fall a5 und a5' ,  wo die Lokalisation in einem Arm 
nieht mSglich ist, ist die Homologie yon el4 und el4' klar, zumal es sich um eine 
extrem proximale, sehr eharakteristisehe und daher leieht identifizierbare In- 
version handelt; besonders bezeichnend ist die Winzigkeit der  Briicke, die ein 
h~ufiges Sichtrennen der dizentrischen Chromatide von den Sehwesterchroma- 
tiden hervorruft  (z. B. Fig. 71). 

Fig. 9. Inversionsbilder in dl. a, b d15 aus 0/13 und 0/14, e d16 aus 0/14, d d12 aus 0/14; 
l--q d l l  (beachte das verschiedene Aussehen der Briicke, das dadurch zustande kommt, dag 
die kurzen Arme der dizentrisehen Chromatide in verschiedener Weise mitgezerrt werden 
und manchmal als Tell der Briieke erscheineni), e -~ ,  i aus VIII/7, h aus 0/14, ~, o ~us 
VIII/12, k, I aus VIII/10, m, n aus VIII/4 (Bendafixierung!), p aus XVII/4, q aus VIII/ll.  

Die extrem proximale Inversion im kurzen Arm ist ck2, die extrem distalen 
im ]angen und kurzen Arm sind c15 und ck l .  

d - C h r o m o s o m e n  (Fig. 9 11). Es wurden 10 Inversionsbilder beoba~htet 
(d l l - -d l7  und dtk , dk2, dk3, davon d i l - - d l 4  und dtk schon im Vorjahr). d16 
und di7 wurden aUerdings nur je einmal gefunden; dl6 (Fig. 9c) ist selbst bei 
einmaliger Beobachtung eindeutig charakterisierbar, w~hrend di7 ~hnlich wie 
di3 aussieht und vielleicht m i t  diesem identisch ist; wenig charakteristiseh i st 
das zwischen di3 und d14 intermedi~re (115. Die extrem proximaIen Inversionen 
sind d l l  und dk2, die extrem distalen d16 und dtkl). 

1) dl l  wurde in der 1. Mitteilung im Schema (Fig. 3) unrichtig abgebildet, d. h. teiL 
weise mit dem nunmehr als d14 bezeichneten Bfld verwechselt. 

C 
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Die d-Chromosomen sind in zweifacher Hinsicht yon Interesse: erstens 
lassen sich die homologen Paare  an der GrSBe des kurzen Trabantenarmes meist 
unterseheiden (dr mit, do ohne Trabant ;  Fig. 2), zweitens ist das Auftreten yon 
Chiasmata in den sehr kurzen Armen bemerkenswert. 

In  den langen Armen lieBen sich trotz zum Teil groBem Zahlenmaterial  
bisher keine homologen Inversionen beobaehten. Vielmehr t ra ten die Inversions- 
bflder - -  abgesehen von der unsicheren Ausnahme di3 - -  immer in dem gleichen 
Chromosom auf, und zwar in folgender Verteilung: dill ,  do12, dtl4 , dtlS, do16 , 
dtlT. Nur dl3 kommt  anscheinend sowohl in d o vale in d tvo r  (Fig. 13g und 1. Mit- 
teilung); das Beobachtungsmaterial  ist aber noch zu gering, um eine sichere 
Aussage zu erm6glichen. 

kJ 

¢ 

J 

e 

l~ig. 10. dl4, a aus a, b aus VIII/7, c--e, i~us VIII/12, [, j aus 0/14, g, h, k aus VIII/4 
(Bendafixierung!), l aus V/3, ra aus I/1, n aus 0/10. 

Besonders auffallend ist die hohe Frequenz yon d14 in der Pflanze O/14 
(Tab. 1). W~hrend die ebenfalls grol~e H~ufigkeit yon dl 1 und d15 in der gleichen 
Pflanze und yon d l l  in VI I I /12  durch die proximale Lage der Inversion und die 
grebe Wahrscheinlichkeit des Hineinfallens eines bier lokalisierten Chiasmas 
erklgrt werden kSnnte, versagt  diese Vorstellung fiir d14. Als Hilfsannahme 
kSnnte zur Erklgrung dienen, dab die Inversion d14 besonders l a n g  ist und da- 
dutch die Wahrscheinlichkeit der Bfldung eines (oder mehrerer Chiasmata) in 
ihr besonders hoeh ist, woraus sich auch die H~ufigkeit der Schlingenbildung 
erggbe (Fig. 13d, S. 180) ; dooh ist dann nioht einzusehen, weshalb d14 in anderen 
Pflanzen nicht in gleicher tt~ufigkeit auf t r i t t ;  es lgl3t sioh nur ad hoc annehmen, 
dab individuelle Unterschiede in versohiedenen Pflanzen die Hgufigkeit und 
Lokalisation der Chiasmata mitbestimmen. 

Induktive Abstammungs- and Vererbungslehre. LXXY 12 
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Im kurzen Arm des dt-Chromosoms wurden im Vorjahr als dtk bezeichnete 
Inversionsbflder gefunden. Die genauere Analyse des vorliegenden Materials 
ergab, dab mehrere, zumindest zwei, wahrseheinlich abet drei, Inversionsbflder 
vorkommen, dtk im eigentliehen Sinn ist dadureh gekennzeichneL dab die Briicke 
relativ groB, das Fragment winzig klein ist (Fig. l !a- - / ) .  Im Untersehied hierzu 
tritL und zwar in do, ein Inversionsbfld mit sehr kurzer Briieke - -  daher h/~ufiger 
Trennung der Sehwesterehromatiden (Fig. l 1 g--m) - -  und relativ groBem 
Fragment auf. Im Gegensatz zu'dtk mull dk2 extrem proximal liegen (vgl. auch 
Fig. 2). in zwei F/fllen semen dk2 in d t aufzutreten (Fig. 11i); es liegen also 

O' 

C e o b 

~ • 0 J 

Fig. ll. Inversionsbilder in dk. a--] dtk (a in VIII/7, b--e in 0/14, ] in 0/9), g--m dk2 
(g--k, m in O/14, I in 0/9), n, o dk3 aus 0/13. 

vielleicht zwei homol0ge Inversionen dok2 und dtk2 vor, was sich aber infolge 
des geringen Materials und der Schwierigkeit der Beobachtungen besonders in 
den kurzen Armen nicht sichern 1/~llt. In der Pflanze O/13 wurde noch ein ~hn- 
fiches Inversionsbfld in dt beobaehtet (dk3, Fig. l ln ,  o), das durch eine grSllere 
Briicke gekennzeichnet ist; infolge der geringen Zahl der beobachteten F/file 
ist dieses Inversionsbild etwas unsicher. 

e -Chromosomen .  Es kommen 9 Inversionsbflder vor (ell--elS, ek l  
- -ek4;  im Vorjahr el 1, el2, ek 1, ek2 beobachtet); die extrem prorimalen sind 
el5 und ek3, eine extrem distale Inversion wurde nur im kurzen Arm (ek4) ge- 
funden (Fig. 12). Homologe inversionen warden nicht beobachtet. 
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(D 

f D 9 

m 

% 

/ 

Fig. 12. Inversionsbilder in el und  ek. a - -d  e l l  aus O/14 mad (c) 0/10, e, n el2 aus XVII/3, 
f, g el3 aus VI I I /7  mad XVII/3,  h - - j  el4 aus I/4,  0/14 und 0/6,  k - -m el5 aus VIII/12, 
x/31 und  V/3; o ek4 aus VIII /4 ,  ~ ek l  aus V/3 mad I/3, r - - ~  ek2 aus x/31, V/3, I /4 

mad 0/14, v--z ek3 aus 0/14, I/5, V/3, VIII /12 und :[/4. 

12" 
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3. K o m p l i z i e r t e r e  I n v e r s i o n s b i l d e r  

In  der fiberwiegenden Mehrzahl der Falle besteht das Inversionsbfld in 
der I.  Anaphase aus zwei zu versehiedenen Polen gehenden normalen Chroma- 
~iden' aus einer dizentrischen Chromatide und einem Fragment  (Entstehung im 
einfaehsten Fall dureh ein einziges Chiasma in der Inversion). Die Wahrschein- 
lichkeit, d a $  in b e i d e n  Armen eines Chromosoms Inversionsbilder auftreten, 
ist sehr gering; es wurden nur zw.eiderartige F~lle gefunden (Fig. 14b, c). 

. 

Fig. 13. Komplizier~re Inversionsbilder. a--]  Bildung einer SeMeifenehromatide und eines 
:Fragments: a c13 aus 0/14, b c12 aus 0/14, c a3 ans XVII/1, d a3 aus 0/14, e d17 aus 
O/13, ] dl4 aus 0/14, g cl4 aus 0/14, h dll aus 0/14, i el5 aus 0/14, ] dl2 aus V/3; /c, 1 

Bildung zweier Brficken and zweier Fragmente: ]c d14 aus 0/14, 1 dll aus VIII/12. 

Am n/~chsth~ufigsten naeh diesen ,,einfaehen" Inversionsbildern sind die 
Bflder, die aus zwei zum gleiehen Pol gehenden normalen Chromatiden, einer 
Sehlingenehromatide am anderen Pol und einem Fragment  bestehen (Fig. 13a--?'; 
Ents tehung im einfaehsten Fall dureh ein proximales Chiasma, das in bezug auf 
ein Chiasma in der Inversion disparat  ist). Dieses Verhalten wurde 30mal be- 
obachtet  und zwar an den Bfldern a l ,  bk2,  el4, d l l ,  d12, d14, dlT, e l l  je einmal, 
~n a3, cl3, d15 je zweimal, an dl4 16mal (15mal in 0/14!).  Das Vorkommen yon 
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Schlingenchromatiden auch im Fall extrem proximaler, also sehr kurzer Inver-  
sionen, zeigt, dab auf engstem Raum Chiasmata beisammen liegen kSnnen. 
Solche Chiasmata unmit telbar  zu sehen, ist praktisch ausgeschlossen, die Chiasma- 
statistik muB also zu niedrig ausfallen. I m  iibrigen erzeugen die extrem proximalen 
Inversionen eigenartige und zun~chst unverst~ndliche Bilder, da die Schlinge 
v o n d e r  winzigen Briicke gebfldet wird und daher meist gar night gesehen werden 
kann. 

f 

Fig. 14. a c14 zweimal in einer Pollenmutterzelle; b drei einfache Inversionsbilder in einer 
Pollenmutterzelle: links Fragment yon bk 1, an den Polen die dazugehSrigen Chromatiden, 
in der Mitre a5 und a2 in einem Paar, dazu die beiden Fragmente (a2 ganz reehts); c zwei 
Inversionsbilder in einem Paar: bk4 mit groBer Briicke und kleinem Fragment (rechts 
unten), bll mit groBem Fragment (reehts oben), die Briieke als - -  unsiehtbare - -  Schleife 
ausgebildet, daher die beiden normalen Chromatiden am einen Pol (oben); d, e Inversions- 
bild, an dem zwei Chromosomenpaare (a und d) beteiligt sind, erklarbar dutch reziproke 
Translokation (Bendafixierung); ] Inversionsbild mit Beteiligung eines a- und eines c-Chro- 

mosoms. 

Nur zweimal wurden Inversionsbilder gefunden, die aus zwei dizentrischen 
Chromatiden und zwei Fragrnenten bestanden (Fig. 13k, l; Entstehung: zwei 
komplement~re Chiasmata in der Inversion). 

Ein eigenartiges Inversionsbfld mit  Beteiligung z w e i e r  Chromosomen- 
paare (a und d) wurde je einmal in VI I I /4 ,  V I I I / 5  und. x32 beobachtet  (Fig. 14d, e). 
Es erkl~rt sich unter der Annahme, dab crossing-over in einer reziproken Trans-  
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lokation zweier Inversionen stattgefunden hat; es handelt sich offenbar um a3 
und dl2. Da in der einen Pflanze a3 auch n i ch t  transloziert vorhanden ist, 
muB angenommen werden, dab a3 zweimal vorkommt (entweder als homologe 
Inversion oder auf versehiedenen Armen bei zuf/iliig gleichem Aussehen). - -  Ein- 
real wurde ferner ein Inversionsbild beobachtet, an dessen Bildung ein a- und ein 
e-Chromosom beteiligt war (Fig. 14/) und einmal ein ~hnliehes Bild zwischen 
einem c- nnd e-Chromosom. Beide F~lle sind dnrch einfache Translokation einer 
Inversion erkl~trbar, i 

4. g i t u f i g k e i t  und  Ver t e i l ung  der I n v e r s i o n s b i l d e r  

Ans Tabelle 1 ist ersichtlich, dab die relative H~ufigkeit der Inversions- 
bilder in verschiedenen Pflanzen oft sehr verschieden ist. In einigen F~llen 
genfigenden Zahlenmaterials ist die Hitufigkeit der p r o x i m a l e n  Inversionen 
relativ hoch, wie es in Anbetracht des l)berwiegens proximal lokalisierter Chias- 
mata zu erwarten ist (vgl. das n~chste Kap.). Die hohe Frequenz yon c14 in I/3 
erklitrt sich daraus, dab zwei homologe Inversionen vorhanden sind; wahrschein- 
lich die gleiche Ursache liegt auch in einigen anderen F~llen vor. Die sehr hohe 
Freqnenz yon d14 in O/14 bleibt dageben wie erw£hnt ri~tselhaft. 

Die Verteilung der Inversionsbilder in den Pflanzen des SchloBparks l~Bt 
erkennen, dab vielfach die Ahnlichkeiten in der Zusammensetzung des Inversions- 
bestandes zwischen Pflanzen der gleichen Kolonie grSBer als zwischen denen 
verschiedener Kolonien sind. So kann das Fehlen yon bk4 in I, V, VIII, XVII 
und aller ck-Inversionen in I, V, XVI, XVII kein Zufall sein. Dies sprieht dafiir, 
dab die Pflanzen einer Kolonie vorwiegend v e g e t a t i v  auseinander entstanden 
sind (dab au6erdem aueh Samenkeimung vorkommt, wurde sehon erw~hnt). 

Der Heterozygotiegrad ist im allgemeinen sehr hoch. Geringe Heterozygotie 
ist offenbar nur fiir die Pflanze O/12 anzunehmen, da nur 1,1 °/o Inversionsbilder 
auftreten, obwohl die Chiasmahi~ufigkeit no rma l  ist und fast keine Univalenten- 
bfldung (vgl. n~chstes Kap.) stattfand; die niedrige Frequenz der Inversions- 
bflder in einigen anderen Pflanzen - -  0/6 mit 1,2 °/o, 0/2 mit 2,2 ~o usw. (s. 
Tab. 2) - -  ist dagegen haupts~chlieh durch hohen Paarungsausfall bedingt. 

Y. Das Paarungsverha|ten 
1. C h i a s m a t a  

Das auffallendste Kennzeichen der Chiasmabildung yon Paris quadri[olia 
besteht in dem Auftreten proximal lokalisierter Chiasmata. In der Regel liegt 
zu beiden Seiten des Spindelansatzes je ein Chiasma (Fig. 1 reehts). AuBerdem 
kommen in einigen Armen in weehselnder Anzahl interstitielle, manchmal auch 
stark distale Chiasmata vor. Alien Chiasmata ist gemeinsam, dab sie nicht 
terminalisieren. 

Die Chiasmafrequenz ist sehr groBen, wohl haupts~chlich dureh AuBen- 
umst~nde bedingten individuellen Schwankungen unterworfen. Die h5chste 
bisher beobachtete Frequenz (in den Pollenmutterzellen yon VIII/12) betrug 
20 prox. ~ 11 interst. ; als Regel kann die Formel 20 prox. ~- 6, 7, oder 8 int. 
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gelten. Die Verteilung der interstitiellen Chiasmata iiber die Chromosomen des 
Satzes ist unregelm~Big; meist t reten in zwei oder drei Chromosomen interstitielle 
Chiasmata auf, w~hrend sie in den anderen iiberhaupt fehlen. Die Maximalzahl 
der interstitiellen Chiasmata in einem Arm betrggt drei, meist sind nur eines 
oder zwei vorhanden. Oft ist die Gesamtzahl der interstitiellen Chiasmata auch 
niedriger, auBerdem treten in allen Pflanzen Ausf~lle von proximalen Chiasmata 
auf, wobei entweder b e i d e  in einem Chromosom gelegenen ausfallen, so dab 
zwei Univalente entstehen, oder nur e in  proximales Chiasma ausfi~llt (vgl. welter 
unten). 

2. U n i v a l e n t e  

Die geschilderten Verh~ltnisse zeigen, dab Paris quadri/olia u n v o l l -  
s t ~ n d i g e  P a a r u n g  besitzt: anni~hernd regelm~Bige Chiasmabildung erfolgt 
nur zu beiden Seiten des Spindelansatzes, w£hrend die zusiitzliche Bildung inter- 
stitieller Chiasmata ganz unregelmi~Big ist. 

Diese konstitutionelle Unvollkommenheit der Paarung wird in manchen 
Pflanzen - -  anscheinend durch extreme AuBenbedingungen - -  abnorm gesteigert. 
W£hrend in Pflanzen mit normaler Chiasmafrequenz hSchstens ein , ,Paar" je 
Pollenmutterzelle ungepaart bleibt, und solche Pollenmutterzellen in der geringen 
Menge yon 1,2--1,7 °fo auftreten, kSnnen in anderen Pflanzen zwei oder drei 
, ,Paare" je Zelle als Univalente vorhanden sein, und der Prozentsatz der Pollen- 
mutterzellen mit Univalenten kann sich bis auf 73,5 % erhShen. Dieses Maximum 
der Bindungsausfi~lle land sich in der Pflanze 0/2. In ihr besaBen auBerdem 
viele Chromosomen nur ein proximales Chiasma, und interstitielle Chiasmata 
waren meist je Zelle nur in der Einzahl vorhanden (Formeln z. B. 13 prox. -~ 1 int., 
16 ~- 1,20 ~- 1). Univalente in hSheren Mengen wurden auBerdem festgestellt 
in den Oberseepflanzen 0 /6  (normale PMZ 168, PMZ mit Univalenten 26 ---- 13 %), 
O/12 (232: 14--~5,6%), O/13 (118:5----4%), 0 / ] 4  (220: 15----6,8%) und inden  
Unterseepflanzen I/1 (1050 : 104 = 9 %), I/3 (336 : 64 = 16 ~o), XVII/1 (186 : 13 
: 6,5 ~o), XVII /4  (530:107 ---- 16,7 %), XVII/7 (710:65 ---- 8,4 %). In niedri- 
geren Prozents~tzen treten, wie erwiihnt, Univalente in allen Pflanzen auf. 

Das Verhalten der Univalenten in der I. Anaphase ist weehselnd und h£ngt ~ 
vom Verhalten vor der I. Metaphase ab (Fig. 15). Die Dyaden kSnnen bereits 
in der Prometaphase vSllig getrennt sein, liegen dann aber in der Regel noch 
nahe beisammen; es besteht also yon anfang an eine gewisse Anziehung, und aus- 
nahmsweise kommen aueh ,,Paare" vor, die nieht durch Chiasmata verbunden 
sind (vgl. dazu MATSUVRA). Die getrennten Dyaden wandern bis zur I. Metaphase 
entweder an versehiedene Spindelpole oder zeigen unregelm~Bige Verteilung, 
indem beide nahe vom Aquator an beliebigen Stellen liegen oder die eine am 
~quator ,  die andere am Pol sieh befindet. Ann~hernd regelm~Big im ~quator  
eingeordnete Dyaden sind selten. In der Pflanze 0 /2  mit maximalem Bindungs- 
ausfall betrug das Verh~ltnis yon an verschiedenen Polen liegenden zu anders 
liegenden Univalenten 35 : 43. 

Die vor der I. Metaphase durchgefiihrte Wanderung der Dyaden an ver- 
sehiedene Pole unterscheidet sich yon einer echten Anaphasebewegung zun~chst 
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Fig. 15 (Erkl~rung nebenstehend) 
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durch ihre Unregelmgl3igkeit; meist liegen die Dyaden nieht genau einander 
gegeniiber (Fig. 15d). AuBerdem spreizen die Chromatiden nieht auseinander 
und der Spindela~satz ist nieht in der typisehen Weise ausgezogen. Die Dyaden 
zeigen somit das fiir die I. Metaphase bezeiehnende Aussehen, das aueh die 
iibrigen Chromosomenpaare der Zelle besitzen. Dies iindert sieh sofort, wenn die 
Anaph~se einsetzt; gleiehzeitig mit ihrem Beginn in den normalen Paaren wird 
in den Univalenten der Spalt zwischen den Chromatiden deutlieh und die Chroma- 
tidenarme spreizen auseinander (vgl. Fig. 15a mit b--e, g). 

Dyaden, die schon vor der Metal~hase an die Pole - -  gleiche oder ver- 
sehiedene - -  gel~ngt waren, bewegen sich in der Anaphase nieht, w/~hrend die 
von den Polen weiter entfernten mehr oder weniger geregelt zu den Polen hin- 
wandern. Bei beiderlei Dyaden bleiben die Chromatiden am Spindelansatz ver- 
bunden. Die im N q u a t o r  befindlichen Dyaden bleiben dagegen bis zur sp~ten 
Anaphase unentschieden liegen; bei manchen erfolgt eine Spaltung des Spindel- 
ansatzes, wodureh sich die Schwesterchromatiden trennen und schlieBlieh unter 
Nachhinken zu verschiedenen Polen gehen (Fig. 15g); bei anderen wird die 
Spaltung nieht zu Ende gefiihrt und die ganze Dyade wandert sehlieBlieh doeh 
zu einem Pol; wieder in anderen F/~llen bleibt die Dyade im ~quator  liegen 
(Fig. 15f) oder eine Chromatide wandert zum Pol, die andere bleibt zuriiek. 

Die Zahl der in der A naphase sieh spaltenden, also w/~hrend der Metaphase 
im Aquator liegenden Univalenten ist wesentlich geringer als die der anders ver- 
teilten Univalenten. In Pflanzen mit geringer Univalentenbildung sind sie meist 
zablenm~Big nieht erfal3bar, w~hrend sie in Pflanzen mit hohem Bindungsausfall 

sehr ~uffallend werden; so betrug in 0 /2  das Verh/~ltnis der gesamten Univa- 
lenten zu den sieh sp~ltenden 73,5 % : 7,3 %, in O/6 13 °/o : 3,4 %. 

3. V e r h a l t e n  de r  C e n t r o m e r e n  ( S p i n d e l a n s ~ t z e )  

Die Spaltung der /~quatorialen Univalenten ist ein unvollkommener Vor- 
gang, der vielfaeh iiberhaupt nicht zu Ende gefiihrt wird. Die Trennung der 
S c h w e s t e r c e n t r o m e r e n  zu jenem Zeitpunkt des Zellenlebens, wo eigentlieh 
Trennung der P a r t n e r  centromeren erfolgen sollte, t r i t t  anseheinend nur unter 
groBen Schwierigkeiten ein. Nieht selten kann man in sp~ten Anaphasen eine 
Dyade in Spaltung befindlieh und ihre Chromatiden zu versehiedenen Polen 
wandern sehen, w~hrend die Partnerdyade ungespalten im ~quator  liegt. 

Im ganzen ergibt sieh, dab das untersehiedliche Verhalten der Spindel- 
ans/~tze (Trennung oder Beisammenbleiben der Centromeren) y o n  d e r  L a g e  in  

Fig. 15. Univalentenbildung. a I. Metaphase aus XVII/4: rechts am Spindelpol ein unge- 
paartes c-,,Paar", b friihe I. Anaphase, an einem Pol zwei a-Univalente (aus I/l). c mittlere 
Anaphase, ein a-Univalent im Nquator, das andere an einem Pol; d frithe Anaphase, zwei 
a-Univalente an verschiedenen Polen, nicht genau in der Rich~ung der Spindelachse liegend; 
e mittlere Anaphase, zwei e-Univalente an einem Pol; ] Iriihe Telophase, ein im ~quator 
zuriiekgebliebenes c-Univalent in Spaltung, die Chromatiden eines gespaltenen e-Univalents 
an den Polen angekommen; g sp~te Anaphase, zwei zurtickgebliebene a-Univalente in Spaltung 

" (c~ '  aus 0/6). 
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der  Sp inde l  abhi~ngt: bei/iquatorialer Lage wird die Spaltung durehgeffihrt 
oder wenigstens versucht, im anderen Fall unterbleibt sie vSllig (anal.oge Be- 
obaehtungen machte RIBBANDS an den Univalenten eines Lilium-Bastardes). 

Es ergibt sieh daraus, dab die Sehwesterspindelansatze in den normalen 
Dyaden der I. Anaphase zwar wie ein einziger Spindelansatz sieh verhalten, daB 
sie aber tats/~chlich doppelt sind und bei Fehlen eines Partners u nd ge- 
eigneter (iiquatorialer) Lage in der Spindel aueh entsprechend f u n k t i o n i e r e n  
kSnnen. Der Doppelbau der Spindelans/~tze 1/~Bt sich bei Paris morpho log i s ch  
nicht beweisen (ffir den Salamander Amphiuma ist dies dagegen Scn-aAD~R ge- 
lungen). 

Das Verhalten der Univalenten li~St erkennen, dab das Auseinanderspreizen 
der Chromatidenarme - -  das in dem seitliehen Auseinanderschieben der Gro$- 
spiralen unter Aufgeben der gemeinsamen Matrix b e s t e h t -  nieht etwa yore 
Verhalten des Spindelansatzes abh/~ngt, sondern ein Vorgang ffir sieh ist. Denn 
das Spreizen erfolgt aueh an den polar liegenden Dyaden, deren Spindelansatz 
keine  Spaltung erf~thrt. Dagegen besteht eine deutliehe Abh/~ngigkeit yore 
Zeitpunkt, d. h. yon den Zust~tnden, die sieh beim Eintritt in die Anaphase in 
der ganzen Spindel oder Zelle einstellen. Die Wirkung dieser Umstimmung ist 
auf die normalen Tetraden- und auf die Univalenten-Chromatiden gleieh. 

4. S t e r i l i t ~ t  

Die teilweise Pollensterilit~t von Paris quadri/olia h a t  nach den obigen 
Mitteilungen grundsi~tzlich z wei Ursachen: 1. die Fragment- und Brficken- 
bildung infolge heterozygotisch vorhandener Inversionen, 2. die Univalenten- 
bildung infolge StSrung des Paarungsverhaltens. Beide Ursachen sind zum Teil 
konstitutionell, zum Teil durch AuBenumstitnde fiber den Weg der Beeinflussung 
der Chiasmabildung veri~nderbar. 

Uber den Grad der durch den erstgenannten Faktor hervorgerufenen 
Pollensterilit~t gibt Tab. 2 Auskunft. Die Z~hlung der Inversionsbilder gibt ein 
sicheres MaB ffir die funktionelle S~erilit£t 'ab; denn l~lanzen mit defekten 
Chromosomen oder fiber- oder unterz~hligem Chromosomensatz kommen nie- 
mals  vor. 

Schwieriger zu fiberblicken ist der dureh die Univalentenbfldung bedingte 
Steriliti~tsgrad. Wandern die Dyaden ungespalten zu verschiedenen Polen, so 
tritt fiberhaupt kein Ausfall ein. Das gleiche gilt ffir den Fan, wenn sich beide 
Dyaden spalten und die Chromatiden richtig in die Kerne einbezogen werden 
(was aber nicht immer eintritt). Einen sicheren Ausfall bedeutet es dagegen, wenn 
beide Univalente zum gleichen Pol gehen; dieser Vorgang li~Bt sich aber nur 
eindeutig feststellen, wenn alle Dyaden in der Zelle distinkt wahrnehmbar sind. 

In den meisten Pflanzen spielt die StSrung dureh die Univalentenbildung 
keine groBe Rolle, da die H~ufigkeit der Univalenten zwisehen 1% und 2 % 
schwankt und nur  ein Tell derselben dureh ,,unrichtige" Verteilung Ausf~lle 
veruvsaeht. In den Pflanzen mit abnorm hoher Frequenz verh~lt es sich aller- 
dings anders. Im fibrigen wirken Fragment° und Univalentenbfldung in gewissem 
Sinn einander entgegen; denn die herabgesetzte Paarungsintensiti~t, die die Ur- 
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sache der Univalentenbildung ist, setzt gleichzeitig die Wahrseheinliehkeit herab, 
dab ein Chiasma in einer Inversion entsteht. Zahlenm~Big lassen sich diese Be: 
ziehungen aber kaum kJar erfassen; so besitzen z. B. die Pflanzen I/1 und 
I/3 3,9 °/o und 8,8 °/o Inversionsbilder, abet 9 % und 16 °/o Univalente. 

VI. Embryosackbildung; Samenansatz 
Fiir die Beurteilung des Sterilit~tsgrades ist die Kenntnis der Makro- 

sporenbildung Yon Bedeutung. Infolge der groBen technischen Sehwierigkeiten 
und der sehr geringen Wahrscheinlichkei't, I. Anaphasen mit Inversionsbildern 
oder Univalenten anzutreffen, lassen sich allerdings nur einige allgemeine Anhalts- 
punkte gewinnen. 

Die Embryosaekbildung erfolgt nach dem Scilla-Typus, d. h. es tr i t t  nach 
der I. meiotischen Teilung Wandbfldung ein, die eine Tochterzelle entwickelt 
sich zum Embryosack~ die andere degeneriertl). Der Embryosack entsteht also 
aus zwei Gonen; es kann somit im Falle yon Fragment -und  Briickenbildung 
keine gerichtete Reduktion unter Herstellung des Normalsatzes erfolgen. Es 
muB also Ausfall des betreffenden Embryosacks eintreten. 

Von den untersuchten Fruchtknoten enthielten 47 Fruchtknoten 941 Samen- 
anlagen mit Stadien zwischen I. Metaphase und II.  Telophase. Anaphasen mit 
Inversionsbildern oder Univalenten waren nicht darunter. Doeh enthielten 
15 Samenanlagen' Embryosackmutterzellen, die zwischen den Stadien der Inter- 
kinese und II .  Telophase standen, frei im Plasma liegende ,,Mikrokerne", die 
wahrscheinlich aus Fragmenten, vielleicht aueh in einigen F~llen aus Univalenten 
entstanden waren. Im Gegensatz zu dem Verhalten in den Pollenmutterzellen 
sind diese KSrper nicht yon Eigenmembranen umgeben2). 

Der Prozentsatz des Auftretens der Fragmente (oder zum Tell Univalenten) 
(941 : 15 = 1,6 %) ist auffallend niedrig im Vergleich zu den in den Pollenmutter- 
zellen gefundenen Werten der Pflanzen der gleichen Kolonien (die untersuchten 
Fruchtknoten stammten aus den Kolonien v und VIII). Die wahrseheinlichste 
Erkl~rung ist, dab die Chiasmafrequenz bei der Makrosporenbildung niedriger 
ist als in den Pollenmutterzellen (ein solcher Unterschied wurde bereits dureh 
STRAVB fiir Campanula persici/olia nachgew'iesen). Die Untersuchung yon 
16 I. Metaphasen, die eine Z~hiung aller Chiasmata erlaubten, ergab, dab je Zelle 
20 proximale und 2 bis 4 interstitielle Chiasma~a ausgebfldet waren (Fig. 1 unten). 
In den PollenmutterzeUen der gleichen Kolonien finden sich dagegen Frequenzen 
yon 20 Jr 6--10. 

Der S a m e n a n s a t z  ist im allgemeinen reichlich. In 92 Fruchtknoten yon 
Pflanzen aus 14 verschiedenen Kolonien warden 2860 entwickelte Samen und 
312 abortierte Samenanlagen gez~hlt; demnach betr~gt der Ansatz durchschnitt- 

1) Bereits yon ERNST angegeben. Die degenerierende Zelle liegt fast immer mikro- 
pylarw~rts; die II. meiotische Teflung kann in ihr noch ann~hernd normal ablaufen oder auch 
ganz unterdrfickt sein. 

2) Sie wurden schon yon ERNST beschrieben und abgebildet, ohne dal3 ihre Natur 
damals verst~ndlich gewesen w~re. 
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lich 90 %. Der Ausfall von 10 ~o ist immerhin h6her als zu erwarten w~re, wenn 
er allein durch abortierte Embryos~eke bedingt w~re; offenbar spielt also aueh 
das Ausbleiben der Beffuchtung eine Rolle. 

VII. Herkunft und Alter der Inversionen 

Das Vorkommen zahlreicher, fiber alle Chromosomenarme des Satzes ver- 
teilter Inversionen legt die Frage nahe, ob es sich um h~ufig neu entstehende, also 
in gewissem Sinn mehr zuf~llige Bildungen handelt, oder ob sie gewisserma•en 
ein ,,phylogenetisches Alter" besitzen, also ein wesentliches Merkmal der Art  
darstellen. Die Frage l~13t sieh vorl~ufig nicht sicher entscheiden; doch sprechen 
mehrere Anzeichen zugunsten der zweiten MSglichkeit. 

G e l e g e n t l i c h  kann I~eubfldung yon Inversionen jedenfalls vorkommen. 
Dies hat  HUST~D ffir englische Populationen von Paris quadri/olia (und Pan- 
cratium) durch die Beobachtungen yon Knotenbildungen in der Prophase der 
ersten Pollenkornmitose gezeigt. Wie im Vorjahr berichtet wurde, konnte in 
14 Antheren der Lunzer Pflanzen nur ein einziger, nicht sicher erkennbarer 
Knoten beobachtet werden. Im heurigen Jahr  wurde in Pollenkornmitosen von 
vier Blfiten tats~chlich eine Knotenbfldung in der Prophase gefunden, womit 
das Vorkommen auch in den Lunzer Best~nden bewiesen ist. Die Wahrschein- 
lichkeit der Entstehung neuer Pflanzen mit neuen Inversionen.ist aber jedenfalls 
verschwindend klein. 

Ffir ein groBes Alter der Inversionen spricht neben dem hohen Heterozygotie- 
grad der Umstand, daB g le i  che  Inversionen in verschiedenen Kolonien und aueh 
an verschiedenen Standorten (Unter- und Obersee) vorhanden sind. 

Einer besonderen Erkl~rung bedarf das Auftreten der homologen Inver- 
sionen, das ffir cl4 gesichert, ffir einige andere Inversionen wahrscheinlich ist. 
Man w~re hier versucht anzunehmen, dab diese Inversionen vor  der Entstehung 
der Tetraploidie, also vor der Entstehung der Art quadri/olia vorhanden gewesen 
und mitverdoppelt worden s~ndl). Im Fall vqn Paris l~Bt sich die Annahme aber 
aus zwei Grfinden nicht endgiiltig beweisen: 1. kann es sich trotz scheinbar 
gleichem Aussehen der beiden cl4-Bflder dennoeh um zwei verschiedene Inver- 
sionen handeln, deren Unterschiede aber zu geringfiigig sind, um sichtbar zu 
werden (es w£re daher wichtig, weitere sichere Fi~lle homologer Inversionen zu 
finden) ; 2. wi~re es mSglich, dab die homologen Chromosomen gleiche pr~formierte 
Bruchstellen besitzen, die p a r a l l e l e  Inversionen bedingen wfirden. 

Die L6sung dieser Probleme wird dadureh kompliziert, dab die homologen 
Chromosomenpaare von Paris quadri/olia wahrscheinlieh fiberhaupt nicht mehr 
im strengen Sinn homolog sind; flit die c- und besonders die d-Chromosomen- 
paare ist dies unmittelbar m0rphologisch siehtbar, ffir die anderen ergibt sich die 
Verschiedenheit aus dem Paarungsverhalten, welches zeigt, dal3 ausschlieBlich 

1) O~RMA~ konnte ffir Drosophila melanogaster und simulans zeigen, dai3 beide 
Arten die gleiche Duplikation besitzen, woraus man schlieflen kann, dab diese Duplikation 
schon in der Stammform gebildet worden war. 
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Bivalente, n i ema l s  Tri- oder Tetravalente vorkommen. Ob dies daher kommt, 
dab die Art ein tetraploider Bastard ist, oder daher, daB die Chromosomen sich 
nach Autopolyploidie nachtri~glieh ver£ndert haben, muB unentsehieden 
bleiben. 

Es ist klar, dab es yon Interesse w£re, Populationen ganz anderer Herkunft, 
etwa aus England oder Skandinavien, vergleichend zu untersuchen. Die in dieser 
Mitteflung gebrachten Abbildungen dfirften dazu die nStige Grundlage liefern. 

VIII. Zusammenfassung einiger Ergebnisse 
Auf Grund eines groBen Untersuehungsmaterials wird ein Bild fiber das 

Vorkommen yon Inversionen und Translokationen in natiirlichen Populationen 
yon Paris quadri/olia gegeben. Die Art stellt einen extremen Fall yon ,,structural 
hybridity" im Sinne yon DARLINGTON dar. ~ 

Es lieBen sich 1427 Inversionsbflder bestimmen, die 43 Inversionen ent- 
spreehen, bzw. wenn die in den homologen Chrom0somenpaaren auftretenden 
Inversionen getrennt gez~hlt werden, mindestens 45 oder vielleicht noch mehr 
Inversionen anzeigen. Dieses Ergebnis stfitzt sich auf die Analyse der I. Anaphase 
in den Pollenmutterzellen yon 39 Pflanzen, von welehen mehrere wahrscheinlieh 
vegetativ auseinander entstanden waren (Koloniewaehstum! vgl. den Abschn. 
fiber die 0kologie). 

Die Inversionen verteilen sieh fiber alle Chromosomenarme. In jedem Arm 
ist eine extrem proximale und eine stark distale Inversion vorhanden; auBerdem 
treten mehr oder weniger intermedi~re Inversionen auf. 

Die Inversionsbilder sind grSBtentefls einfaeh (1 dizentrische Chromatide 
und 1 Fragment), seltener kommen infolge mehrfaeher Chlasmabildung Sehleifen- 
chromatiden oder Paare mit zwei Brfieken und zwei Fragmenten vor. Ffinfmal 
wurden translozierte Inversionen beobachtet. 

Die Inversionsheterozygotie bedingt eine in versehiedenen Pflanzen stark 
weehselnde Pollensterilit~t (s. Tab. 2). Pollensterilit~t wird auch durch-das Auf- 
treten yon Univalenten und ihre unregelm/iBige Verteilung in der I. Anaphase 
hervorgerufen. Die an sieh geringe Paarungsintensiti~t - -  regelm~Big treten nur 
proximal lokalisierte Chiasmata auf, die Zahl der interstitiellen ist schwankend 
und meist gering - -  wird anscheinend dutch extreme AuBenbedingungen, denen 
Paris im Gebiet besonders an seiner Verbreitungsgrenze ausgesetzt ist, in einzelnen 
F~llen welter gesehw~cht. 

Die Entseheidung darfiber, ob sich die Univalenten in der I. Anaphase 
spalten oder nicht, h~ngt von ihrer Lage in der Spindel ab: bei p01arer oder 
fiberhaupt exzentriseher Lage erfolg~ niemals Trennung der Schwestereentro- 
meren, bei ~quatorialer Lage tritt diese wenigstens manchmal ein. Das Aus- 
einanderspreizen der Chromatidenarme erfolgt hiervon unabh~ngig in den Bi- 
valenten und Univalenten gleiehzeitig. 

Der Embryosaek entsteht nach dem Scilla-Typus. Eine geriehtete Re- 
duktionsteilung mit Ausschaltung der dureh Inversionen oder Univalente be- 
dingten StSrungen ist daher unmSglich. 
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Die Invers ionen  dfirften ein hohes und  vieUeicht teilweise phylogenetisches 
Alter  besitzen. Es besteht  die MSglichkeit, claB einige schon vor  der En t s t ehung  
der Ar t  vorhanden  waren. 

Botanisches Ins t i tu t  der Universi t~t  Wien, im Jul i  1938. 
Biologische Stat ion Lunz  
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