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Summary. — 1. The microsporogenesis was studied in a diploid and tetraploid
strain of the variety Riesling. The pollen fertility of the diploid strain was 34% in 1971.
In the diakinesis 18.7 bivalents per cell were formed, of which, on average, 2.7% were
closed bivalents. The average number of univalents per cell was 0.7, varying from 0 to 4.
Chiasma frequency per cell varied from 19 to 24, with a mean of 21.35. The chiasma
frequency per bivalent was 1.14. The further stages of microsporogenesis were almost
completely normal. No irregularities were observed during separation in anaphase I and
formation of tefrads.

2. The pollen fertility of the tetraploid strain was only 16°%. A variation between
1 and 9 quadrivalents was observed during the diakinesis, the average being 5 quadri-
valents per cell. Trivalents were formed at an average of 0.4 per cell and univalents
occurred with a frequency of 1.6 per cell, varying from 0 to 7.

Twelve different configurations of multivalents could be identified. Chains and
rings were the multivalent configurations most frequently formed, i. e. 49%..

The irregularities which had appeared during microsporogenesis were ascertained
by counting the micronuclei in the tetrads.

3. The reduction of pollen fertility in the tetraploid strain can, to some extent, prob-
ably be traced back to the irregularities which occurred during microsporogenesis. These
irregularities were probably less due to the quadrivalents, which were usually separated
quite normally, but rather to the higher frequency of univalents and the occurrence of
trivalents.

Einleitung

In Ubereinstimmung mit anderen Autoren (ALLey 1957, WAGNER 1958, NARASIM-
HAM und MukHERJEE 1970) haben wir in noch unveroffentlichten Untersuchungen fest-
gestellt, daB die tetraploiden Formen der meisten Arten, Sorten und Zuchtklone
der Gattung Vitis gegeniliber den diploiden Ausgangsformen eine verminderte Pol-
lenfertilitdt und weibliche Fertilitdt besitzen. Mit den vorliegenden Untersuchun-
gen sollte geklart werden, ob diese Fertilitdtsverminderung auf Storungen des
Meioseablaufs zurtickgefiihrt werden kann.

Material und Methoden

Die Untersuchungen wurden an dem Riesling Klon Nr. 5 durchgefiihrt, dessen
tetraploide Form (2n = 76) als SproBmutante von BiNnGe bei Bernkastel-Kues, Mosel,
aufgefunden worden ist (Scuerz 1940). Der di- und tetraploide Klon wird seitdem
in der Bundesforschungsanstalt fiir Rebenzilichtung Geilweilerhof kultiviert.

Die Infloreszenzen wurden in Alkohol-Eisessig im Verhdltnis 3 :1 fixiert und
bei —5% C aufbewahrt. Die Antheren wurden nach Feurcen gefidrbt und Quetsch-
praparate hergestellt. Die auf diese Weise hergestellten Praparate konnten nur mit
der Phasenkontrasteinrichtung ausgewertet werden.

Als gunstigstes Stadium zur Auswertung erwies sich die Diakinese, die bei der
2x-Variante eine Untersuchung der Bindungshdufigkeit bei allen Chromosomen



90 G. StaupTt und M. KAssrawi

ermoglichte. Fuir Stabbivalente wurde das Vorliegen eines Chiasmas angenommen
und fir Ringbivalente zwei Chiasmen. Bei der tetraploiden Variante war die Zahl
der auswertbaren Zellen erheblich geringer, so dafl hier auf die Feststellung der
Chiasmenzahl der Bivalente verzichtet werden mulfBte.

Die Metaphase I erwies sich zur Auswertung der hier zur Diskussion stehen-
den Fragen als ungeeignet, da die Chromosomen in diesem Stadium sehr stark kon-
trahiert und in der Aquatorialplatte meist uniibersichtlich gelagert sind.

Es wurden von der di- und tetraploiden Variante je 5—6 Infloreszenzen unter-
sucht. Zwischen den Infloreszenzen konnten in keinem Fall signifikante Unterschie-
de festgestellt werden.

Die Pollenfertilitdt wurde durch Keimung der Pollenkorner im héangenden
Tropfen untersucht. Das Medium enthielt auf 100 ml Aqua dest. 20 g Saccharose
und 20 mg H,BO,. Es wurden jeweils von 10 Préparaten je 100 Pollenkdrner aus-
gezidhlt.

Tabelle 1

Hiaufigkeit der Chromosomenbindungen pro Zelle bei 2x Riesling 5. Es wurden von 5
Infloreszenzen je 20 Zellen ausgewertet (R II: Ringbivalente, I: Univalente)

Anzahl Zellen mit
3RII 2RII 3RII 4RII 1RII 2RII 1RII 3RII 4RIl 5RII 4RII

2% g 2 I 2 I 4 I 2 I 4 I
Chiasmen/Zelle
22 21 21 23 20 20 19 20 22 24 21
30 21 10 9 9 7 3 3 3 3 2
Tabelle 2

Chiasma-, Ring- und Univalenth&dufigkeit bei 2x Riesling 5. Es wurden von 5 Inflores-
zenzen je 20 Zellen ausgewertet

Chiasmen/Zelle Chiasmen/Bivalent Ringbivalente/Zelle Univalente/Zelle
X X bd X
21,35 1,14 2,68 0,66
Tabelle 3

Die Tetradenbildung bei 2x und 4x Riesling 5. Je Variante wurden von 5 Infloreszenzen
5 X 100 Zellen ausgeziahlt

Tetraden Pentaden Hexaden Heptaden
2x Riesling 5 2500 (110%) - - -
4x Riesling 5 386 (17%) 105 8 1
434 (87%) 65 1 -
432 (86%) 62 6 ==
421 (84%) 78 1 —
432 (86%) 60 8 —
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Ergebnisse

1. Die Meiosis von 2x Vitis vinifera Riesling 5

Als erstes Stadium im Ablauf der Meiosis wurde die Diakinese ausgewertet
(Tabelle 1). In 72 von 100 untersuchten Zellen konnten neben Stabbivalenten 1—5
Ringbivalente beobachtet werden, am hiufigsten waren 3 Ringbivalente. Die durch-
schnittlicheHaufigkeit von Ringbivalenten/Zelle betrug 2,7. Bei 28° der Zellen wur-
den 2—4 Univalente beobachtet, was einer durchschnittlichen H&dufigkeit von 0,7 pro
Zelle entspricht. Die durchschnittliche Chiasmenhdufigkeit pro Zelle betrug 21,35
und pro Bivalent 1,14 (Tabelle 2). Quadrivalente wurden in keiner Zelle beobachtet.
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Abb. 1: Spite Diakinese von 4x Riesling 5 mit 33

Bivalenten, 2 Quadrivalenten und

2 Univalenten (Vergr. ca. 1140 X).



Tabelle 4
Chromosomenbindungen in der Diakinese von 4x Riesling 5. Es wurden 6 Infloreszenzen untersucht

26

IMVHESSVI] "Il PUn LANVLg "5

Anzahl/Zelle
Anzahl Univalente Bivalente Trivalente Quadrivalente
Zellen e —— . - S - — —_ —
min. max. X min max. X min. max. x min. max. x
6 0 2 0,66 19 30 25,83 0 i1 0,33 4 7 5,33
5 0 7 2,20 21 30 25,60 0 il 0,60 4 6 5,20
5 0 2 0,80 22 32 27,40 0 1 0,40 3 7 4,80
4 1 2 1,75 25 35 29,75 0 1 0,25 2 6 3,75
) 0 3 1,80 26 33 29,0 0 2 0,60 . 5 3,60
7 0 4 2,42 21 31 26,85 0 1 0,14 3 8 4,85
32 0 7 1,62 19 35 27,25 0 2 0,37 1 8 4,65
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Die Verteilung der Univalente in der Anaphase I verlief in den meisten Fal-
len normal, so daB durch die Univalente keine nennenswerten Storungen hervor-
gerufen wurden. In allen weiteren Stadien konnten ebenfalls fast keine Storungen
beobachtet werden. Die untersuchten Tetradenzellen sahen alle normal aus, Mikro-
nuklei wurden niemals beobachtet (Tabelle 3). Die Pollenfertilitdt betrug jedoch nur
34%.

2. Die Meiosis von 4x Vitis vinifera Riesling 5

Besonders bei der tetraploiden Variante erwies sich die Diakinese als das einzig
exakt auswertbare Stadium (Abb. 1). In der Metaphase I war es unmoéglich, Quadri-
valente von dicht nebeneinanderliegenden Bivalenten zu unterscheiden.

Bei durchschnittlich 27 (Variation 19—35) Bivalenten pro Zelle wurden 5 (Varia-
tion 1—9) Quadrivalente gebildet (Tabelle 4). Die Univalentenhdufigkeit war gegen-
liber der diploiden Variante erhoht, was unter anderem auf die zusitzlich bei der
Trivalentenbildung entstehenden Univalente zurlickgefiihrt werden kann. Pro
Zelle wurden 0—7 Univalente gebildet mit einer durchschnittlichen Haufigkeit von
1,6 pro Zelle. Trivalente wurden in einer Haufigkeit von 0—2 pro Zelle beobachtet,
die durchschnittliche Haufigkeit betrug 0,4.

Uber die Haufigkeit der Multivalentkonfigurationen gibt Tabelle 5 Auskunft.
Danach wurden unter den Quadrivalenten hauptsédchlich Ketten und Ringe gebildet.
49% aller Quadrivalente wiesen diese Konfigurationen auf. Einige hdufig vorkom-
mende Quadrivalentkonfigurationen zeigt Abb. 2.

Tabelle 5

Haufigkeit der Multivalentkonfigurationen in der Diakinese von 4x Riesling 5 (n = 144).
Schematische Darstellung und Gruppeneinteilung I—III nach LinNerT (1948)

2 Chiasmen 3 Chiasmen
1 I 1I 1 11 1I
E - + Y
[ ] -
6 4 2 39 11 7
4 Chiasmen 5 Chiasmen
1 11 11 III 11 111

< K

26 14 13 4 14 4
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Abb. 2: Quadrivalentkonfigurationen von 4x Riesling 5 (Vergr. ca. 3160 X).

In der Meta- und Anaphase I wurden sehr selten Storungen beobachtet. Es han-
delte sich z. B. um Univalente, die aulerhalb der Metaphaseplatte lagen, um Friih-
oder Spittrennen von einem Bivalent oder um frithzeitiges Trennen von Univalen-
ten. Unter 15 ausgezdhlten Ana- und Telophasen I konnten jedoch keine Fehlver-

Abb. 3: Tetraden, Pentaden und Hexaden von 4x Riesling 5 (Mikronuklei-») (Vergr.
ca. 400 X).
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teilungen beobachtet werden. Danach diirfte mit einer weitgehend normalen Tren-
nung und Verteilung der Quadrivalente zu rechnen sein. Storungen traten nach
Univalentenbildung auf. In der Meta- bis Telophase II wurden selten einzelne bis
mehrere Chromosomen abgesondert liegend beobachtet. Diese fiihrten bei der Tetra-
denbildung zur Ausbildung von Mikronuklei (Abb. 3). Die Tabelle 3 zeigt, dal neben
hauptsachlich normal aussehenden Tetraden auch Pentaden, Hexaden und Heptaden
gebildet wurden. Der Anteil der gestorten Tetraden betrug im Durchschnitt 16%.

Die Pollenfertilitdit war mit 15% gegeniiber der diploiden Variante auf die
Halfte reduziert.

Diskussion

Mit durchschnittlich 5 Multivalenten pro Zelle, bei einer Variation von 1—8,
liegt die Haufigkeit der aufgefundenen Tri- und Quadrivalente im Bereich vieler
artifiziell hergestellter autopolyploider Pflanzen. Allerdings stimmt die Multiva-
lenthdufigkeit nicht mit der von Morrison und Raraatay (1960 a und b) postulierten
Haufigkeit liberein. Aufgrund ihrer Untersuchungen stellten sie die Hypothese auf,
daB ca. % aller Chromosomen von Autotetraploiden Multivalente bilden. In unseren
Versuchen konnten wir nur ca. ¥ der Chromosomen zu Multivalenten verbunden
beobachten. Da3 diese geringe Multivalentenbildung nicht mit Kostorr (1940) auf
die geringe GroB3e der Vitis~-Chromosomen zurlickgefiihrt werden mufl, dafiir haben
MorrisoN und Rajuatuy (1960 a und b) mehrere Beispiele angegeben. Wahrscheinlich
ist die geringe Chiasmenbildung die Ursache fiir die geringe Multivalentenbildung.
Bei 2x Vitis vinifera Riesling wurden ja im Durchschnitt nur 2,7 Ringbivalente pro
Zelle gebildet. Das sind 1,14 Chiasmen pro Bivalent, oder 0,56 Chiasmen pro Chro-
mosom. Bei den von MorrisoNn und Rajnathy (1960 a) angefiihrten Beispielen betrug
die Chiasmenfrequenz, bezogen auf ein Chromosom, 1,14—1,21, es wurden also dop-
pelt so viele Chiasmen gebildet.

Am héufigsten konnten Tri- und Quadrivalente als Ketten und Ringe beobachtet
werden, also als kettenférmige Multivalente, die mit einfacher Bindung aneinander-
hangen (Gruppe I nach Linnert 1948). Sie entstehen, wenn im Quadrivalent wah-
rend des Pachyténs ein Partnerwechsel nahe dem Zentromer stattfindet und alle
Chiasmen terminal liegen. Je nach der Anzahl der gebildeten Chiasmen entstehen
Dreierketten (2 Chiasmen), Viererketten (3 Chiasmen) oder Viererringe (4 Chiasmen).
497% aller untersuchten Multivalente zeigten eine dieser Konfigurationen, wobei
die Viererkette mit 27% die hdufigste war.

Die Bildung weiterer sieben Konfigurationen 146t sich nur dann erkléren,
wenn wahrend des Pachytidns in einem Schenkelabschnitt des Quadrivalents min-
destens zwischen drei Chromosomen Chiasmen aufgetreten sind. Der Partnerwech-
sel findet dann in der Mitte des Chromosomenschenkels oder mehr am Ende statt,
und je ein Chiasma mufl zwischen Zentromer und Partnerwechsel bzw. zwischen
Partnerwechsel und Chromosomenende liegen. 45% aller untersuchten Multivalen-
te gehorten zu dieser Gruppe II (Tabelle 5).

Eine dritte Gruppe von Quadrivalenten ist dadurch charakterisiert, da3 fiir ihr
Auftreten zwei Chiasmen zwischen mehr als zwei Chromosomen an zwei Stellen
notwendig sind. Quadrivalente dieser Gruppe wurden nur in einer H&aufigkeit von
5% beobachtet.

Urcort (1935) und LinNerT (1948) haben das Auftreten der verschiedenen Multi-
valentkonfigurationen bei tetraploidem Lycopersicum und Oenothera eingehend
untersucht. Bei Lycopersicum waren allein 86% aller Quadrivalente Viererringe
(51,3%) und Viererketten. In einer Haufigkeit von 12% wurden Konfigurationen der
Gruppe II gebildet, und nur 1,5% der beobachteten Quadrivalente gehérten zur
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Gruppe III. Bei Oenothera wurden Multivalente der Gruppe I in einer Haufigkeit
von 66% und Multivalente der Gruppe II in einer Haufigkeit von 31% gefunden. In
unserem Versuch konnten wir keine bevorzugte Bildung von Multivalenten mit
median gelagertem Partnerwechsel beobachten. Multivalente der Gruppe I und
IT traten fast in gleicher Haufigkeit auf.

Das seltene Auftreten von Quadrivalenten mit zwei Partnerwechseln, 1,5% in
den Versuchen von Urcortrt, 2% in den Versuchen von Linnert, und 5% in unseren
Versuchen, kann nach Linnert (1948) z. T. auf eine Interferenz der Partnerwechsel
zurlickgefiihrt werden. Danach wiirde das Auftreten eines Partnerwechsels das Auf-
treten eines zweiten Partnerwechsels in demselben Quadrivalent unterdriicken.

Uni- und Trivalente traten in einer Héiufigkeit von 1,62 bzw. 0,37 pro Zelle auf.
Die erhohte Univalenthdufigkeit gegentiiber der diploiden Variante 148t sich z. T.
auf die bei der Trivalentbildung auftretenden Univalente zuriickfiihren. Sowohl
bei der 2x- als auch bei der 4x-Variante konnten hdufig ein bzw. zwei bestimmte
Chromosomenpaare als univalent vorliegend identifiziert werden. Es handelte sich
um ein relativ kleines Chromosomenpaar, das entweder h&dufig keine Chiasmen
bildete oder zu einer sehr friihzeitigen Auflosung der Bindungen neigte.

Wie auch bei anderen Objekten festgestellt wurde, sind es weniger die Quadri-
valente, die die Fertilitdt ungilinstig beeinflussen, als die Univalente. Nach unse-
ren Untersuchungen diirften bei 4x Riesling in vielen Féllen die Quadrivalente
und Univalente normal verteilt werden. Nur 16% aller Tetraden wiesen Uiberzih-
lige Kerne auf, so daBl mit der Sterilitdt der daraus hervorgehenden Pollenkérner
gerechnet werden kann.

Die Verminderung der Fertilitdt der 4x-Variante — die Pollenfertilitdt war von
33% bei der diploiden auf 15% bei der tetraploiden Variante verringert — kann
wahrscheinlich zum Teil auf Storungen des Meioseablaufs zuriickgefiihrt werden.
Im Falle der weiblichen Fertilitdt miissen wir mit einer dhnlichen Verminderung
bei der 4x-Variante rechnen, wie unveroffentlichte Untersuchungen an anderen
Rieslingklonen zeigen.

Die Ursachen der geringen Pollenfertilitdt und der geringen weiblichen Ferti-
litdt bei der 2x-Variante, die natiirlich auch bei der 4x-Variante wirksam waren,
konnten durch die vorliegenden Untersuchungen nicht gekldrt werden.

Mit den bisherigen Meioseuntersuchungen an diploiden Vitis-Sorten stimmen
unsere Ergebnisse bezliglich der Bindungshiufigkeit mehr oder weniger iliberein.
Auch Suerry (1959) und Raj und Seernaian (1969) haben in der Diakinese bzw. Meta-
phase I hauptsidchlich Stabbivalente und Ringbivalente nur in geringen Anzahlen
beobachtet. Suerty hat bei zwei Sorten 2—3 bzw. 3--4 Ringbivalente beobachtet und
Rar und Seeruaian haben z. B. fiir die Sorte Gros Colman 3—4 und fiir die Selek-
tion 7 4 Ringbivalente angegeben. Die Chiasmafrequenz/Bivalent betrug 1,07 und
1,18. Iver und RanpHAWwA (1965) haben von 18 Sorten die Chromosomenbindungen in
der Diakinese und Metaphase I untersucht. Sie konnten dabei je nach Sorte im
Mittel 5—11 Ringbivalente beobachten, wobei sogar die Anzahl der Chiasmen pro
Ringbivalent, zwei oder drei, festgestellt werden konnte. Die beigegebene Zeich-
nung 146t jedoch weder eine Unterscheidung nach Ring- oder Stabbivalenten zu,
noch 1463t sie Ringbivalente mit zwei oder drei Chiasmen erkennen.

Besonders hervorgehoben werden sollte noch das Vorkommen von durch-
schnittlich 1,3 Quadrivalenten, Variation 0-—4, bei der diploiden Sorte Folle blanche,
und das seltene Auftreten von Tri- und Quadrivalenten bei der diploiden Sorte
Cornichon (ArLey 1957). In unseren Untersuchungen konnten wir bei der diploiden
Sorte keine Multivalente beobachten.
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Die Meiosis von tetraploiden Reben ist bisher von Avriey (1957) und NARASIMIIAA
und MukHERIEE (1968) untersucht worden. Ariey konnte bei drei tetraploiden Sorten
im Durchschnitt 6—7 Quadrivalente, 1—2 Trivalente und 1—3 Univalente feststel-
len. Aus Nachkommenschaften von 4x X 4x Kreuzungen oder Selbstungen konnten
Pflanzen mit hoher bzw. niedriger Fertilitit selektiert werden. Diese Pflanzen un-
terschieden sich in ihrem Meioseablauf nicht wesentlich, die Haufigkeit von Uni-,
Tri- oder Quadrivalenten war bei beiden Gruppen fast lbereinstimmend. ArLey
nahm daher an, dal die Fertilitit der tetraploiden Reben nur zum Teil durch die
Uni- und Multivalentbildung beeinflu3t wird, was mit unseren Ergebnissen iiber-
einstimmt.

Narasimuam und Mukueriee haben bei vier tetraploiden Sorten 3—8 Quadriva-
lente/Zelle gefunden. Es konnten zwischen den Sorten Unterschiede in den Quadri-
valentfrequenzen festgestellt werden, z. B. 7,3 bei der Sorte Bharat Early und 4,3
bei der Sorte Black Prince. Ob diese Unterschiede jedoch statistisch signifikant
sind, miifite noch gepriift werden. Als haufigste Multivalentkonfiguration wurde der
Viererring beobachtet. Diese Ergebnisse und der weitere Ablauf der Meiosis stim-
men mit unseren Beobachtungen weitgehend tiberein.

Zusammenfassung

An einer spontan aufgetretenen tetraploiden Mutante der Sorte Riesling und
der diploiden Ausgangsform wurde der Ablauf der Meiosis untersucht.

1. Die Pollenfertilitit der diploiden Variante betrug im Versuchsjahr 1971 34%. In
der Diakinese wurden 18,7 Bivalente/Zelle gebildet, davon lagen durchschnittlich
2,7/Zelle als Ringbivalente vor. Es wurden 0—4, d. h. im Durchschnitt 0,7 Uni-
valente/Zelle gebildet. Die Chiasmafrequenz pro Zelle variierte von 19—24 und
zeigte eine durchschnittliche Frequenz von 21,35. Die Chiasmafrequenz pro Biva-
lent betrug 1,14. Der weitere Ablauf der Meiosis war fast vollig normal. W&h-
rend der Verteilung der Chromosomen in der Anaphase I und bei der Tetraden-
bildung konnten keine Storungen beobachtet werden.

2. Die Pollenfertilitdt der tetraploiden Variante betrug nur 15%. In der Diakinese
wurden 1—9 Quadrivalente, im Durchschnitt 5 Quadrivalente/Zelle gebildet. Tri-
valente traten in einer H&ufigkeit von 0—2, durchschnittlich 0,4, pro Zelle auf.
Univalente wurden in einer Haufigkeit von 1,6/Zelle mit einer Variation von 0—7
beobachtet.

Zwolf verschiedene Multivalentkonfigurationen konnten identifiziert werden.
Am haufigsten traten Ketten (31%) und Ringe (18%) auf.

Die wahrend der Meiosis aufgetretenen Storungen wurden anhand der Mikro-
nuklei in den Tetraden ausgezihlt. In 16% der Tetraden konnten Mikronuklei
beobachtet werden.

3. Die Reduktion der Pollenfertilitdt bei der tetraploiden Variante kann zumindest
zum Teil auf die wihrend der Meiosis aufgetretenen Storungen zuriickgefiihrt
werden. Diese Storungen wurden wahrscheinlich weniger durch die Quadri-
valente hervorgerufen, die fast immer normal getrennt und verteilt wurden,
als durch die hohere Anzahl von Univalenten und das Auftreten von Trivalenten.

Frau G. AisrecHr danken wir fir die gewissenhafte technische Assistenz.
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