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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut ffir t3iologie, Abt. Correris, ]3erlin-Dahlem.) 

Verkniipfung yon Cytologie und Oenetik bei Oenothera. 
(Sammelreferat.) 

Von Eckhard Ktthn, 

Die Untersuchungen fiber die Vererbung bei 
den Nachtkerzen (Arten der Gattung Oenothera) 
haben sich seit DE VRIES zu einer Sonderdisziplin 
der Genetik entwickelt. Oenothera bildet in der 
Vererbungslehre eine Sonderdisziplin nicht nur 
wegen des Um/anges der ihr gewidmeten For- 
schungen, sondern vor allem wegen Besonder- 
heiten ihrer Vererbungsweise, die zuniichst ganz 
aus dem Rahmen tier iibrigen Genetik herauszu- 
fallen schienen. In.dieser Zeitschrift hat RuI)- 
LOrF 1929 (Bd. I, S. 33--4 o) die in der Haupt-  
sache von RENNER aufgekl~irten Grundlagen der 
Vererbungserscheinungen geschildert und auch 
schon die Beziehungen zwischen dem genetischen 
und cytologischen Sonderverhalten dargestellt, 
soweit das zu diesem Zeitpunkt schon m6glich 
war. Inzwischen ist die seinerzeit noch etwas 
hypothetische Verknfipfung zwischen Genetik 
und Cytologie zu einer wohlbegrfindeten und in 
sich geschlossenen Theorie ausgebaut worden. 
In den folgenden Zeilen soll der Versuch ge- 
macht werden, diese eben angedeutete Entwick- 
lung "des Oenotheraproblems (etwa seit dem 
Jahre 1928 ) in den Grundzfigen zu schildern. Es 
soll dabei an das ausgezeichnete, sehr klar ge- 
schriebene Sammelreferat yon RUDLOFF ange- 
kntipft werden. 

I. Die genetischen und cytologischen 
Besonderheiten. 

Die Besonderheiten in tier Gattung Oenothera 
k6nnen in 4 wesentliche Punkte zusammen- 
gefaBt werden : 

I. Fester Zusammenschlul3 der einzelnen Erb- 
faktoren zu relativ starren, voneinander unab- 
h~ngigen Komplexen. 2. Konstanz tier Hetero- 
Zygoten. 3. Erscheinung des Koppelungswech- 
sels. 4- Auftreten yon Chromosomenringen in 
der Reifeteilung. 

Diese 4 Besonderheiten k6nnen in diesem ein- 
leitenden Abschnitt nur summarisch dargestellt 
werden. Es sei ausdriicklich auf das RUDLOFI~- 
sche Sammelreferat verwiesen, das (mi t  Aus- 
nahme des Koppelungswechsels) diese Fragen 
ausftihrlich schildert. 

z. Zusammenschlufi der einzelnen Faktoren zu 
Komplexen. Fast alle Arten aus tier biennis- 
Gruppe der Sektion Onagra (anf die sich die 
meisten Oenothera-Untersnchungen beziehen) 

sind Heterozygoten 1. Nur Oenothera Hookeri ist 
homozygotisch. 

Die heterozygoten Oenotheren sind nicht in 
einzelnen wenigen Erbfaktoren, sondern in einer 
Mehrzahl yon Erbfaktoren heterozygotisch. 
Diese Faktoren spalten nicht unabh~ngig von- 
einander, sondern sind zu festen Komplexen zu- 
sammengeschlossen. Jede Art besteht aus zwei 
verschiedenen, voneinander unabh~ingigen Kom- 
plexen. Diese beiden Komplexe werden im all- 
gemeinen rein auf die Nachkommen iibertragen. 
Jede Art verMlt  sich wie eine Monohybride, sie 
bildet zweierlei Gametensorten, die den beiden 
Komplexen entsprechen (RENNER). Die Kom- 
plexe fibertragen bei den einzelnen Ar ten  .ver- 
schiedene Merkmale und haben daher besondere 
Namen bekommen. Beispiele : 

Oe. Hookeri (homozygotisch) : haplo - -  Hoo- 
keri 2 + haplo - -  Hookeri, 

Oe. Lamarckiana (heterozygotisch) : velans + 
gaudens. 

Oe. muricata (heterozygotisch) : rigens @ cur- 
v a n s .  

2. Konstanz der Heterozygoten. Die ttetero- 
zygoten sind konstant (,,permanente Bastarde"), 
well die Komplexe im allgemeinen h0mozygo- 
tisch nicht lebensf~ihig sind. 

Die Konstanz wird entweder ~durch Sterili- 
sierung bestimmter Zygotenklassen (bei Iso- 
gamie, Beispiel: Oenothera Lamarckiana RENNEI~) 
oder durch den Ausfall bestimlnter Gonenklassen 
(bei Heterogamie [DE VI~IES 1, Beispiet: Oeno- 
tt, era rnuricata ERE~NER]) erreicht. Obwohl diese 
Verh~iltnisse ffir das gesamte Oenothera-Problem 
v o n  groi3er Wiehtigkeit sind, haben sie keine 
unmittelbare Bedeutung fiir das Verst~indnis der 
Verkniipfung zwischen Cytologie und Genetik. 

3. Koppelungswechsd. Im allgemeinen sind 
die Komplexe bei den spontanen Formen sehr 
starr, ein Austausch yon Faktoren zwisctien den 
beiden Komplexen findet nur sehr selten statt. 
Eine Faktorenanalyse gelingt aber bis zu einem 
gewissen Grade an den Bastarden (RENNER). 
Jeder Bastard, der eine neue Kombination von 
Komplexen darstel~t, ist weniger stabil als die 

1 Ganz entsprechende Verh~ltnisse sind neuer- 
dings von SC~tWEMMLE (1932) auch ffir die Eu- 
Oenotheren nachgewiesen worden. 

Abgekfirzt: hHookeri. 
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wilden Arten. Manche Komplexe wirken be- 
sonders ,,spaltungsf6rdernd"; die Komplexe 
zeigen ganz spezifische Reaktionen, Zu einer 
eingehenden Analyse ist jedenfalis eine Mehrzahl 
yon Komplexen als ,,Reagentien" n6tig. Es sind 
Iiir viele Komplexe eine Reihe yon Faktoren 
isoliert worden. Beim Studium der Koppelungs- 
beziehungen zwischen den verschiedenen Fak- 
toren der einzelnen Komplexe .stieB RENN~R 
(1928) auf das Ph~inomen des Eoppelungs- 
wechsels. 

Dazu sei an folgende Gesetzm~Bigkeit aus der 
allgemeinen Genetik erinnert: Gek0ppelte Fak- 
toren liegen in einem Chromosom xnd Werden 
daher nicht unabh~ngig voneinander, sondern. 

, rc b meist gemeinsam (, ,gekoppelt)refer t. Diese 
Koppelung ist im allgemeinen, abet! riicht ab- 
solut, sondern wird durch einen AustauSch yon 
Faktoren zwischen den beiden tlomologen Ohro- 
mosomen durchbrochem Der Aus~auSchpr0- 
zentsatz ist ffir je zwei Fakt0renpaare kohstant 
bzw. lediglich yon ~iuBeren Faktorerl abh~ngig. 

Welche Faktoren gekoppelt bleiben and 
welche Irei werden, h~ngt nun aber bei Oeno~hera 
fiberraschenderweise vonder  fakt0riellen K0n- 
stitution ab. Zwei Fak%ren eines Eompiexes, 
die in gewissen Kombinati0nen, unter sich. und 
mit dem Rest des Komplexes absolut gekoppelt 
sind, zeigen bei Einlagerung anderer antago- 
nistischer Komplexe andere Koppelungsbezie- 
hungen2 Je naeh dem gew~hlten Partner er- 
halten wir Freiwerden vom K0mplex, dabei aber 
noch feste Koppelung untereinander oder lose 
Koppelung untereinander oder schlieBlich ganz 
freie Spaltung. 

4. Chromoso~nenringe. Schon ~iltere Arbeiten 
enthalten Angaben, dab die diploid I4 Chromo- 
somen in der Reifeteihng Mufig nicht - -  wie es 
der sonst im Tier- und Pflanzenreich giiitigen 
Regel entspreehen wtirde - -  zu 7 Chromosomen- 
paaren (Gemini, Bivalente) zusammentreten, 
sondern oft ungepaart, mit ihren Enden zu 
Ketten oder Ringen verkniipft sind. 

Erst CI.ELAND (seit 1922 ) und eine Reihe an- 
derer Forscher untersuchten die zytologischen 
Verh~iltnisse grfindlich. CLELAND zeigte: I. Bei 
jedem Individuum ist die Zahl der sich zu einem 
Ring zusammenschliel3enden Chromosomen und 
die ringf6rmige Anordnung der Chromosomen 
konstant in allen Stadien der Reifeteilung, yon 
der Diakinese bis zur Metaphase. 

2. In der Anaphase wandern die nebenein- 
anderliegenden Chromosomen an entgegenge- 
setzte Pole, so dab die Chromosomen im Ring 
schon in der sp/iten Metaphase zickzackf6rmig 
angeordnet sind. Dadurch wird eine regelm~Bige 

Verteilung der Chromosomen gew~ihrleistet : von 
den 14 Chromosomen im Ring erh/ilt jeder 
Tochterkern 7 Chromosomen. 

3. Die Chromosomenanordnung ist bei allen 
Individuen einer Spezies oder einer Mutante 
konstant, und zwar finden sieh bei den homo- 
zygotischen Formen ganz normal 7 Chromosomen- 
paare, bei den komptexheterozygotischen Formen 
dagegen Chromosomenringe (entweder ein Ring 
von 14 Chromosomen = @, oder ein Ring von 
12 Chromosomen und ein freies Chromosomen- 
p a a r = @  + I II oder zwei Ringe von je 
6 Chromosomen und ein freies Chromosomen- 
paar = @ @ @ @ III). 

II. Verknfipfung zwischen Cytologie und 
Genetik. 

Es erhebt sich nun die Frage, wie die im letz- 
ten Absatz besprochene, von CLELAND fest- 
gestellte Gemeinsamkeit des Vorkommens der 
genetischen und cytologischen Besonderheiten 
(Koppelung yon Erbfaktoren zu Komplexen, 
Koppelung von Chromosomen zu Ringen) zu 
deuten ist. Die beiden Erscheinungen k6nnen 
entweder voneinander unabh~ingig sein und nur 
,,zuf~llig" zusammenfallen, oder aber sich 
gegenseitig bedingen. Wir kommen damit zu 
dem eigentlichen Thema dieses Sammelreferats. 
Die Forschung fiber die Beziehungen zwischen 
Cytologie und Genetik bei Oenothera hat sieh in 
zwei Stu/en vollzogen. Der erste Forschungs- 
abschnitt hatte die Frage einer Abh~ingigkeit 
der Faktorenkoppelung yon der Chromosomen- 
bindung ~berhaupt zu priifen und die Bezie- 
hungen zwischen Erbfaktoren und Chromosomen 
im allgemeinen festzulegen, der zweite ftihrt dann 
noch einen Sehritt weiter in der kausalen Er- 
forschung dieser Zusammenh~nge, in dem er 
eine eytologische Erkl~rung ftir das Zustande- 
kommen der Chromosomenringe gibt. 

I. Die F r a g e  e i n e r  A b h ~ i n g i g k e i t  de r  
F a k t o r e n k o p p e l u n g  yon  der  C h r o m o -  

s o m e n k o p p e l u n g  f i b e r h a u p t .  
Wir wollen zun~ichst ausgehen von dem wieh- 

tigsten genetischen Sonderverhalten bei Oeno- 
thera, der Unabh~ngigkeit der Komplexe. Ein 
wichtiger Satz der wohlbegrfindeten und experi- 
mentell bewiesenen Chromosomentheorie der 
Vererbung besagt bekanntlich: Gekoppelte Erb- 
faktoren liegen in einem Chromosom. Bei 
jeder Spezies entspricht die Anzahl der Gruppen 
von gekoppelten Erbfaktoren (,,Koppelungs- 
gruppen") der haploiden Chromosomenzahl. 

Wenn man die feste Faktorenkoppelung zu 
Komplexen bei Oenothera ill Beziehung setzen 
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will zur Chromosomentheorie der Vererbung, so 
sind a priori zwei Annahmen m6glich. Man kann 
das Auftreten nur einer Koppelungsgruppe ent- 
weder auf eine gew6hnliche Koppelung oder 
auf eine Chromosomenkoppelung zuriickffihren. 

Annahme eimr gewdhnlichen Koppelung. 
S~mtliclae Faktoren eines Komplexes liegen in 

einem einzelnen Chromosom, die des dazuge- 
h6rigen antagonistischen Komplexes in dem 
homologen Chromosom. Die Koppelung bei 
Oemthera wird also nach dieser Theorie auf eine 
gew6hnliche Koppelung, auf die gemeinsame 
Lage in einem Chromosom, zurtickgefiihrt. Die 
Faktoren, durch die sich die verschiedenen 
Spezies bei Oenothera voneinander unterscheiden, 
mfissen alle in ein und demselben Chromosomen- 
paar liegen, die tibrigen 6 Chromosomenpaare 
genetisch weitgehend gleichartig sein. Diese Auf- 
fassung wird haupts~iehlich von SI-IULL vertreten. 

Nach dieser Annahme ist die festgestellte 
13bereinstimmung yon Faktorenkoppelung und 
Chromosomenkoppelung nicht kausal bedingt. 
Die Anordnung der Chromosomen im Ring soll 
vom Zufall abh~ingig sein, so dab bei den ring- 
bildenden Formen die Gameten v~iterliche und 
miitterliche Chromosomen ebenso gemischt 
enthalten, als ob die Chromosomen zu freien 
Paaren zusammengetreten w~iren. Es bleibt 
also unerkl~irt, warum freispaltende Formen 
freie Chromosomenpaare, nach Komplexen 
spaltende Formen dagegen Chromosomenringe 
haben. 

Nach dieser Theorie muB ferner der gelegent- 
lich beobachtete Austausch yon Faktoren yon 
einem Komplex zum anderen, auf Faktoren- 
austausch zwischen den beiden homologen Chro- 
mosomen beruhen. Wie wit oben sahen, variiert 
aber der Faktorenaustausch bei Oenothera zwi- 
schen freier Spaltung und absoluter Koppelung 
je naeh dem als Partner gew~ihlten Komplex 
(Koppelungswechsel), ist also im Gegensatz zur 
gew6hnlichen Koppelung yon der gesamten 
faktoriellen Konstitution abh~ingig. 

Damit wird die erste Annahme wenig wahr- 
seheinlich. Die Unabh~ingigkeit der Komplexe 
kann durch gew6hnliche Faktorenkoppelung 
allein nicht erkl~irt werden. 

A nnahme einer C hromosomenkoppelung. 
Die Einzelgene der Komplexe liegen in ver- 

schiedemn, nicht homologen Chromosomen. Nach 
dieser Annahme sind nicht nur diejenigen Fak- 
toren miteinander gekoppelt, die im gleichen 
Chromosom liegen, sondern die Faktoren aller 
derjenigen Chromosomen, die durch den Ring- 

mechanismus miteinander verbunden sind. Zu 
der gew6"hrdichen Koppdung tritt die Chromo- 
somenkoppelung hinzu. 

Die Faktorenkoppelung zu festen t(omplexen 
beruht auf der Chromosomenkoppelung zu 
Ringen, Anf diese M6glichkeit hat RENXER 
schon friihzeitig hingewiesen. 

Eine vollst~indige Erkl~irung des genetischen 
Sonderverhaltens, der Unabh~ngigkeit der Kom- 
plexe sowohl als auch des Koppelungswechsels 
ist nach dieser Theorie unter folgenden Voraus- 
setzungen m6glich. 

I. Die Chromosomen im Ring haben keine 
zufallsgem~ige, sondern eine regelm/iBige An- 
ordnung: miitterliche und v~iterliche Chromo- 
somen wechseln stets miteinander ab. 

Wir wollen die 7 Chromosomen, die aus einer 
der beiclen Gameten (z. B. der miitterlichen) 
stammen und die Tr/iger des einen Komplexes 
sind, mit A 13 C D E F G, die 7 Chromosomen 
aus der anderen Gamete (der v~iterlichen), 
welche .die Tr/iger des antagonistischen Kom- 
plexes sind, mit A' 13' C' D' E' F' G' bezeichnen. 
Dann ist die Chromosomenanordnung im Ring 
AA' BB' CC' DD' EE' FF' GG' und nicht (wie 
die erste Theorie annimmt) etwa AA' B'B CC' 
D'D EE' F'F GG'. 

2. Nebeneinanderliegende Chromosomen mils- 
sen an entgegengesetzte Pole gehen, so dab 
die homologen Chromosomen (die Tr~ger der. 
antagonistischen Komplexe) voneinander ge- 
trennt werden. Wir erhalten dann wieder eine 
Gamete mit den Chromosomen A B C D E F G 
und eine Gamete mit den Chromosomen A 'B '  
C' D' E' F' G', d. h. die Komplexe spalten rein 
auf. Damit w~ire die Unabh~ingigkeit der Kom- 
plexe im Rahmen der Vorstellung erkl~irt, dab 
die Einzelfaktoren der Komplexe in verschie- 
denen Chromosomen liegen und doch nicht 
spalten. 

3. Beim Zusammenbringen versehiedenartiger 
Komplexe miigte ein Wechsel der Chromosomen- 
bindung eintreten. Damit w~ire der Koppelungs- 
wechsel erkl~irt. 

Beweise /r die Theorie tier A bh~ngigkeit der 
Faktorenkoppelung yon tier Chromosomen- 

koppelung. 
Die Theorie einer Abh~ingigkeit der Faktoren- 

koppelung yon der Chromosomenkoppelung hat 
sich nun sehr wahrscheinlich machen bzw. in- 
direkt beweisen lassen. 

Von den 3 Voraussetzungen ist die erste, eine 
regelm~iBige Anordnung der Chromosomen im 
Ring, unbeweisbar, da bisher keine sicheren 
morphologischen Unterschiede zwischen den 
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7 verschiedenen, haploiden Chromosomen bei 
Oenothera naehgewiesen werden konnten. 

Die zweite Forderung ist, wie wir schon sahen, 
durch CLELAND cytologisch als zutreffend be- 
wiesen worden. Infolge der Zickzackanordnung 
der Chromosomen im Ring wandern nebenein- 
anderliegende Chromosomen an entgegenge- 
setzte Pole. 

Die letzte Forderung ist durch die Unter-- 
suchungen yon OEtiLKERS und mehreren ande- 
ren Forschern als zutreffend gefunden worden. 
Bei den Bastarden treten fast alle der 15 theo- 
retisch m6glichen Kombinationen von Ringen 
und freien Paaren auf: 

7 ~, @ + @ + @ + ~ L  
@ @ 5  II, @ - t - @ @ I  I!, 

@ + 4 H, @ -@ @ JU III, 
@ -~- @ -t- 3 II , @ - ~ - I  II , 

@ + 3  H, @ @ @ q - @ ,  

@-t-@@211 , @-1-@, 

@ + 2  H, @ + @ ,  @. 

Die Chromosomenanordnung gleicht selten den 
Eltern, meist findet sich ein neuer Typus der 
Chromosomenanordnung, und zwar sehr h~iufig 
kleinere Ringe. Durch diese Feststellung eines 
Wechsels der Chromosomenbindung in Bastard- 
kombinationen ist eine cytotogische Basis fiir 
den yon RENNER beobachteten Koppelungs- 
wechsel gegeben. 

Wenn nun auch die Annahme einer regel- 
miiBigen Anordnung der Chromosomen im Ring 
cytologisch nicht beweisbar ist, so kann man 
das Zutreffen dieser Voraussetzung jedoch in- 
direkt nachweisen, wenn man die Theorie im 
ganzen wahrscheinlich macht. 

W e n n  a l le  A n n a h m e n  der  T h e o r i e  
r i c h t i g  s i n d ,  m i i s s e n  bei  j e d e r  F o r m  
(Spez ies ,  M u t a n t e  ode r  B a s t a r d ) s t e t s  
n u r  s o v i e l  f r e i s p a l t e n d e  F a k t o r e n -  
p a a r e  a u f t r e t e n ,  wie f r e i e  C h r o m o -  
s o m e n p a a r e  v o r h a n d e n  s in& O, EHi~KERS 
(1926 } hat diesen Zusammenhang zuerst erkannt 
und auch schon in einem Falle (Kreuzungen 
Oe. sueveolens xOe. strigosa) best/itigt. Bei einer 
vergleiehenden Untersuchung yon Genetik und 
Cytologie mfiBte diese GesetzmXl3igkeit gefunden 
werden. Eine Form mit e~nem Ring yon 14 Chro- 
mosomen dfirfte mar nach den Komplexen, eine 
Form mit einem Ring yon 12 Chromosomen und 
I Chromosomenpaar nach den Komplexen und 
einem Merkmalspaar spalten. Bei einer Form mit 

einem Ring yon I0 Chromosomen und 2 Chromo- 
somenpaaren ist eine Spaltung nach den Kom- 
plexen und 2 Merkmalspaaren, bei den anderen 
Chromosomenanordnungen sind die entsprechen- 
den Spaltungen zu erwarten. 

Eine Reihe von Forschern, insbesondere aber 
CLELAND und OEI-ILX~RS (I929, I930 ) fanden bei 
Prfifung eines sehr groBen Materials (F1-Gene- 
rationen, F2-Generationen und Riickkreuzungen) 
diese Regel immer glgnzend bestgtigt. Nur 
eine Ausnahme wurde gefunden: gewisse Kom- 
binationen mit einem Ring von 14 Chromosomen 
spalten auBer nach den Komplexen auch noeh 
nach BliitengrSgefaktoren 1. Diese Ausnahme 
wird wahrscheinlich durch einen sehr hohen 
Faktorenaustausch zwischen den Chromosomen- 
paaren bedingt, in denen die Blfitengr6Befaktoren 
liegen, Das Verhalten der Blfitengr6Befaktoren 
kann als Einzelfall die im iibrigen ausnahmslos 
zutreffende Gleichheit von genetischen und 
cytologisehen Verhalten nicht erschfittern. 

Die auf Grund der Theorie geforderte lJber- 
einstimmung zwischen Faktorenkoppelung und 
Chromosomenkoppelung konnte also in glfinzen- 
der Weise best~itigt werden. Wir k6nnen daher 
auch schliegen, dab die erste Voraussetzung: 
regelm~il3ige Anordnung der Chromosomen im 
Ring zutrifft. 

Die zweite der a priori m6glichen Annahmen 
tibe~ die Beziehungen zwischen Erbfaktoren und 
Chromosomen ist damit also mit grol3er Sicher- 
heit bewiesen worden. Kurz zusammengefaBt 
besagt diese Theorie : D i e E i n z e 1 g e n e d e r 
K o m p l e x e  l i e g e n  in v e r s c h i e d e n e n ,  
n i c h t  h o m o l o g e n  C h r o m o s o m e n .  Die 
F a k t o r e n k o p p e l u n g  zu f e s t e n  K o m -  
p l e x e n  b e r u h t  a u f  e i n e r  K o p p e l u n g  
de r  C h r o m o s o m e n  zu R i n g e n .  Die weit-  
g e h e n d e  U n a b h ~ i n g i g k e i t  der  K o m -  
p l e x e  b e r u h t  au f  e i n e r  rege lm~iBigen  
A n o r d n u n g  u n d V e r t e i l u n g  der  Chro-  
m o s o m e n  im Ring .  Der  K o p p e l u n g s -  
w e c h s e l  b e r u h t  a u f  e i n e m  W e c h s e l  
de r  C h r o m o s o m e n k o p p e l u n g b e i m Z u -  
s a m m e n b r i n g e n  v e r s c h i e d e n a r t i g e r  
K o m p l e x e .  

2. C y t o l o g i s c h e  ErklS~rung fi ir  die  
R i n g b i l d u n g .  

Nachdem somit der allgemeine Rahmen ffir 
die Beziehungen zwischen Erbfaktorert und 

1 SCHW~EMMLE gibt in seinem Referat noch 
einige weitere Ausnahmen an. Vgl. dazu abet 
F~MIgRSON lind STURTEVANT. 
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Chromosomen festgestellt worden war, konnte 
eine spezielle Analyse dieses Verhaltens in 
Angriff genommen werden, Es erhebt sich die 
Frage nach der Ursache des wechselnden Chro- 
mosomenverhaltens bei Oenothera. Wovon ist 
es abh~ingig, dal3 bei einigen Arten die Chromo- 
somen zu Paaren, bei anderen dagegen zu Ringen 
zusammentreten und bei Bastarden einige Chro- 
mosomen aus den Ringen wieder frei werden 
k6nnen? 

Eine Erkl~irung gibt die 

Theorie der reziproken Tramlokation. 
Die BELLINGsche Theorie des ,,segmental 

interchange" oder besser der ,,reziproken Trans- 
]okation zwischen nicht-homologen Chromo- 
somen" ist won BELLING u n d  BLAKESLEE 
(I926) ffirDatura (Stechapfel) aufgestellt worden. 
Gewisse Vererbungserscheinungen bei soge- 
nannten terti~iren trisomisehen Formen von 
Datura k6nnen bei Annahme eines eingetretenen 
Austausches von Stricken zwischen nicht- 
homologen Chromosomen erkl~irt werden. Dieser 
Austausch von Chromosomenteilen zwischen 
~icht homologen Chromosomen ist also ein prin- 
zipiell anderer Vorgang als der Austausch yon 
Chromosomenstricken zwischen homologen Chro- 
mosomen. Der letztere Prozel3 ist ja nach der 
MoRGANschen Theorie die materielle Basis frir 
den Faktorenaustausch, findet also im allge- 
meinen regelmd/3ig bei jeder Reifeteilung statt .  
Die Theorie hat  zur Grundlage folgende ein- 
heitliche Auffassung der Chromosomenpaarung 
in der Reifeteilung (BELLING, DARLINGTON): 

Der einzig und allein vorkommende Konju- 
gationsmodus ist die Parasynapsis = seitliche 
Aneinanderlagerung der homologen Chromo- 
somen 1. Diese Aneinanderlagerung beruht aber 
nicht auf einer Paarung der beiden homologen 
(v~iterlichen und miitterliehen) Chromosomen 
als Game, wie man bisher annahm, sondern auf 
einer Paarung homologer (einander entspre- 
chender oder relativ gleicher) Chromosomen- 
teile. 

Entsprechend der Paarung in der Pro- und 
Metaphase beruht das Auseinanderweichen der 
5eiden homologen Chromosomen in der Ana- 
phase auf einer A bsto/3ung der homologen 
Chromosomenteile 2. 

1 Die elltgegengesetzte Auffassung der I(onju- 
gation ist die Telosynapsis = Aneinanderlagerung 
der homologen Chromosomen mix ihren Enden. 
Diese Ansicht ist ftir die 2r der Organismen 
als nllhaltbar erwiesen worden. 

2 0 b  die A b s t o 1 3 u n g  homologer Enden die 
F o lge  ihrer vorangegangenen Paarung ist; wie 
die 13~LLIN~sche Theorie annimmt, ist noch frag- 

Der Zfichter, 5. Jahrg. 

Der Vorgang der reziproken Translokation 
zwischen nicht-homologen Chromosomen i s t  in 
Abb. I erl~iutert. 

In  Abb. I I sind nebeneinander zwei verschie- 
dene Chromosomenpaare dargestellt. Das eine 
Chromosomenpaar (a-b, a-b) ist weil3, das andere 
(c-d, c-d) schwarz gehalten. Homolog sind also die 
beiden ,,weil3en" Chromosomen einerseits, die bei- 
den, ,schwarzen" Chromosomen andererseits. Die 
einander entsprechenden homologen Chromo- 
somenteile jedes Chromosomenpaares sind durch 
Punktierung bzw. Niehtpunktierung vonein- 
ander unterschieden, die homologen Enden sind 
durch jeweils die gleichen Buchstaben ange- 
deutet. Der Einfachheit halber sind anstat t  
der anzunehmenden groBen Zahl von versehie- 
denen Chromosomenteilen, nut  zwei verschie- 
dene gleichgrol3e Chromosomenh~ilften darge- 
stellt worden. 

Es sollen nun die beiden durch Klam- 
mern gekennzeichneten Abschnitte eines 
,,weil3en" und eines ,,schwarzen" Chromosoms 
zun~ichst losgerissen und unter V e r t a u s c h u n g  
i h r e r  P E i t z e  wieder angeheftet werden. Dieser 
Vorgang wird als reziproke Translokation oder 
, ,Segment-Austausch" bezeichnet, im Gegensatz 
zu einer einfachen Translokation, bei der ein 
Abschnitt  eines Chromosoms abreil3t und sich 
an ein anderes, unversehrtes Chromosom an- 
heftet. Wir erhalten naeh einer solchen Trans- 
lokation zwei aus anderen Segmenten zusammen- 
gesetzte Chromosomen,,paare" (Abb. I I I ) .  Jedes 
Paar  besteht nunmehr aus je einem unversehrt 
gebliebenen (,,weifi": a--b; , ,schwarz": d--c)  
und je einem durch den Austauseh in seiner Zu- 
sammensetzung ver~inderten Chromosom. An- 
stelle des ,,wei/3en" Partners ill dem einen Chro- 
mosomenpaar ist ein aus ,,weifl" und ,,schwarz" 
zusammengesetztes Chromosom a - - d  und ent- 
sprechend anstelle des ,,schwarzen" Partners in 
dem anderen Chromosomenpaar ist ein ebenfalls 
aus ,,weir" und ,,schwarz", aber aus anderen 
tt~ilften, zusammengesetztes Chromosom b--c  
getreten. Die ursprtinglich scheinbar als Ganze 
homologen Chromosomen der beiden Paare sind 
nunmehr nur noch zu j e einer H~lfte miteinander 
homolog. Eine normale Paarung zu je zwei 

lich. Ftir Oenothera steht jederffalls durch 
CLELANDs Untersuchungen lest, dab nebenein- 
anderliegende Chromosomelt im Rillg an entgegen- 
gesetzte Pole  gehen. Bei den ebenfalls durch re- 
ziproke Translokation zwischen nichthomologen 
Chromosomen en4cstandenen Ringen yon Zea .Mays 
ulld Pisum werden dagegen die Chromosomen 
z u f a 11 s g e m ~B an die beidell Pole verteilt, vgl. 
dazu DARLIN~ON (I93I), BRINK und COOPER 
(I932), sowie EMERSON (1932). 
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Paaren kann nach der gemachten Voraussetzung 
nicht mehr stattfinden. Wenn sich h0mologe Teile 
unabh~ingig yon ihrer Verteilung auf die ganzen 

I ,zl.!;i:i:i:!:~:il Ib 

,zli:!:i:i:!:i:~'l I~ 

b b 

bb 

s  

Abb, x, S c h e m a  t i e r  r e z i p r o k e n  T r a n s l o k a t i o n .  
I .  Zwei , ,normale" Chromosomenpaare (I Paar  weiB, i Paar  sehwarz) 
I L  Die beiden Chromosomen, paare"  naeh erfoIgter reciproker Trans- 
lokation. I I L  Paarung in der Prophase. IV .  Metaphase (Ring). 
V. Ring formelnl~il3ig. V L  Verteilung der Chromosomen auf die Pole. 

NS.heres im Text.  

Chromosomen zusammenfinden, wird dagegen 
in der Prophase ein k r e u z f S r m i g e r  C h r o -  
m o s o m e n k o m p l e x  auftreten. (Abb. I III.) 

Dieser besteht aus den beiden unver/indert ge- 
bliebenen Chromosomen (,,well3": a--b und 
,,schwarz" : d--c) und den beiden in ihrer Zusam- 
mensetzung verfinderten Chromosomen (,,wei~" 
-}- ,,schwarz" : a - -d  und b--c). Es haben sich also 
immer gleiche Chromosomenteile bzw. -enden mit- 
einander gepaart: ,,wei/3, nicht punktiert" mit 
"wei/3,nieht punktiert"(Enden b b), ,,wei/3 punk- 
tiert" mit ,,wei/3, punktiert" (Enden a--.a), 
,,schwarz, nicht punktiert" mit ,,schwarz, nicht 
punktiert"(Enden d d)und,,schwarz, punktiert" 
mit ,,schwarz, punktiert" (Enden c~c).  In der 
Metaphase wird nun der kreuzf6rmige Komplex 
durch die Spindelfasern an den durch Pfeile ge= 
kennzeichneten Stellen (den Anheftungsstellen) 
zu einem Ring auseinander gezogen (Abb. I IV). 
Dieser Ring besteht aus den 4 Chromosomen 
a--b (,,weir, punktiert" -q- wei/3, nicht punk- 
tiert"), b--c (,,wei/3, nicht punktiert"@,,schwarz, 
punktiert"), c--d (,,schwarz, punktiert "@ 
,,schwarz, nicht punktiert"), d--a (,,schwarz, 
nieht punktiert" -t- ,,weiB, punktiert"), wie das 
in Abb. I V noch einmat formelhait dargestellt 
ist. In Abb. I VI ist dann zum leichteren Ver- 
st~ndnis des Folgenden dieser Ring in ,,linearer" 
Form (ge6ffnet gedacht) aufgeschrieben. Zwi- 
schen den gleichen Enden findet nun in tier 
Anaphase eine AbstoBung statt  (a stSBt a ab, 
b stSl3t b ab usw.). Stets werden die beiden 
Chromosomen a--b und c--d an den einen Pol, 
die beiden Chromosomen b--c und d- -a  an den 
anderen Pol wandern. Es werden also nur 
zweierlei Gameten gebildet: eine Sorte mit den 
beiden unver~indert gebliebenen und eine Sorte 
mit den beiden in ihrer Zusammensetzung ver- 
finderten Chromosomen. Sowohl die eine Ga- 
metensorte mit den Chromosomen a--b und 
c--d, als auch die andere Gametensorte mit den 
Chromosomen b--c und d--a  enthalten alle ur- 
spriinglich vorhanden gewesenen Chromosomen- 
teile und sind daher fertil. 

Aus der Theorie der reziproken Translokation 
ergibt sich der folgende Satz: Trit t  bei einer 
diploiden Form in der Reifeteilung eine Ring- 
bildung aus 4 Chromosomen ein, dann muB in 
der Gamete des einen Elters eine reziproke 
Translokation zwischen nicht homologen Chro- 
mosomen stattgefunden haben. 

Diese auf Grund genetischer Daten Zun~ichst 
fiir Datura aufgestellte Theorie hat sich bei 
diesem Objekt cytologisch best~itigen lassen. In 
den betreffenden Formen wurden Ringe von 
4 Chromosomen gefunden. ~hnliche Verh~ilt- 
nisse fanden sieh auch bei gewissen Sippen von 
Mais. 
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Eine dem Oenothera-Fall entsprechende Pa- 
rallelit/it yon Faktorenkoppelungswechsel (yon 
freier Kombination zu absoluter Koppelung) und 
yon Wechsel der Chromosomenkoppelung (yon 
2 freien Paaren zu einem Ring yon 4 Chromoso- 
men) wurde auch bei Pisum (Erbse) yon HAU- 
MARLUND und HAKANSSON (193o) aufgefunden. 
Alle diese, z .T .  sehr grfindlich durchanalysier- 
ten F/ille, konnten auf Grund der festgestellten 
CTbereinstimmung zwischen den genetischen 
Daten und der Ringbildung die Theorie der 
reziproken Translokation sehr wahrscheinlich 
machen. Darfiber hinaus konnte aber die nach 
einer reziproken Translokation zu erwartende 
Chromosomenpaarung in der Prophase direkt 
cytologisch nachgewiesen werden. Bei einer 
ringbildenden Pflanze yon Zea Mays konnte yon 
Mc CLINTOCK ein kreuzf6rmiger Chromosomen- 
komplex in der friihen Prophase infolge morpho- 
logischer Untersehiede der  beteiligten Chromo- 
somen sicher analysiert werden. 

Anwendung von Bellings Theorie 
tier reziproken Translokation au/ Oenothera. 

Die M6glichkeit einer Anwendung der Theorie 
der reziproken Translokation auf Oenothera ist zu- 
n/tchst yon BELLING I927) , allerdings ohne n/there 
Ausarbeitung, ausgesprochen worden. Sp/tter ha- 
ben HAKANSSON (I928), und besonders DARLING- 
TON (I929), die Anwendung auf Oenothera durch- 
geffihrt. Kurze Zeit darauf haben dann CLELAND 
und BLAKESLEE (I93I) sowie EMERSON und 
STURTEVANT (I931) gezeigt, dab die BELLING- 
sche Theorie alle genetischen.und eytologischen 
Besonderheiten bei Oenothera erklfiren kann. 

Beziiglich der Anwendung der Theorie der 
reziproken Translokation auf Oenothera ist zu- 
n/tchst noeh eine Vorffage zu erledigen. 

Chromosomensegmentaustausch setzt Para- 
synapsis (seitliche Kon~ugation) voraus, w/ih- 
rend ffir Oenothera in alien/tlteren Arbeiten das 
Vorkommen yon Telosynapsis (endweise Kon- 
jugation) behauptet  wird. Tatsache ist jeden- 
falls, dal3 bei den ringbildenden Formen yon der 
Diakinese ab die Chromosomen mit den Enden 
verbunden sind. Trotzdem k6nnte in den frtihen 
Stadien eine seitliche Konjugation stattgefunden 
haben, wie sic auch bei verwandten Arten beob- 
achtet worden ist. Daffir sind namentlich 
SCH'vVEMMLE und KIHARA eingetreten. Besonders 
KII-IARA hat ffir Rumex zeigen k6nnen, dab 
Ringbildung, die eine Stiitze ffir Telosynapsis zu 
sein schien, auch bei Parasynapsis m6glich bzw. 
wahrscheinlieher ist. Cytologisehe Untersu- 
chungen in diesem Sinne hat DARLINGTON bei 
Tradescantia und Rhoeo ausgef/ihrt. Naeh den 

yon DARLINGTON im AnschluB an BELLING ent- 
wickelten Vorstellungen ist ftir Oenothera eine 
Parallelkonjugation in friihen Stadien mit Ver- 
einigung der Enden (,,terminal chiasmata") 
durchaus wahrscheinlich. 

Es soil nun schematisch dargestellt werden, 
wie sich bei Oenothera ans einer Form mit 
7 Chromosomenpaaren allm/ihlich eine Form mit 
einem Ring yon 14 Chromosomen entwickelt 
haben k6nnte. Wir gehen aus yon einer Form 
mit 7 Chromosomenpaaren, wie z.B. der homo- 
zygotisehen Oenothera Hookeri. Wir benennen die 
verschiedenen Chromosomenh~lflen oder-enden 
mit versehiedenen Buchstaben oder Zahlen. Die 
7 versehiedenen Chromosomen des 1i a p 1 o i d'e n 
Satz'es (einer Gamete) k6nnen dang wie folgt 
bezeichnet werden: I - -2 ,  3--4, 5 - 6 ,  7 - 8 ,  
9-- Io ,  11--12, 13--14 (Abb. 2 I). Finder nun 

Abb. 2. Schema der Entstehung einer Oenotl~era-Form mit  einem 
Ring yon 4 Chromosomen und 5 freien Chromosomenpaarem 

I. Gamete, in welcher der Austausch erfolgt. I I .  Chromosomenanord- 
nung in der ringbildenden Form. a) ,,Translokations"-Gamete, 

b) normale Gamete. I i t .  Ring ftir sich. 

in 'einer  ' Gamete zwischen zwei einander ent- 
sprechenden Enden zweier verschiedener Chro- 
mosomen, z.B. zwisehen den durch Einkreisung 
kenntlich gemachten Enden 2 und 4 der Chro- 
mosomen 1--2 und 3--4 eine reziproke Trans- 
lokation statt, so wird bei Kombination einer 
,,TransIokations-Gamete" a mit einer normalen 
(unver/tnderten} Gamete b eine Form entstehen, 
die einen Ring yon 4 Chromosomen und 5 freie 
Paare bildet (Abb. 2 H) .  Die 4 den Ring bil- 
denden Chromosomen sind in Abb. 2 I l I  noch 
einmal, zum besseren Verst/indnis ihrer Aufein- 
anderfolge, zusammengestellt. 

Nimmt man nun an, dab vorher oder gleich- 
zeitig in den Chromosomen des Ringes balan- 
cierte Letalfaktoren 1 aufgetreten sind, wird die 
neu ents[andene Form beztiglich des Ringes rein 
weiterzfiChten. Eine Arbeit yon STURTEVANT 

1 Uber die Wirkung balancierter LetaKaktoren, 
auf denen die Lebensunf/ihigkeit der homozygo- 
tischen'Zygoten bei den isogamen Formen (taube 
Samen bei Oe. Lamarckiana) beruht, vergleiche 
man ein Lehrbuch. 
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und DOI~ZHA~SKY fiber reziproke Translokatio- 
nen des II.  und III .  Chr. bei Drosophila (Tau- 
fliege) l~il3t es tats~iehlich wahrscheinlich er- 
scheinen, dab g 1 e i c h z e i t i g mit dem Seg- 
mentaustauseh Letalfaktoren entstehen kSnnen. 

Abb. 31 Schema der Entstehung einer Oenothera-Form mit  einem 
Ring yon 6 Chronmsomen und 4 freien Chromosomenpaaren (Forts. 
zu Abb. 2). I .  Gamete, ill welcher der Austausch erfolgt, I I .  Chro- 
mosomenanordnung in der ringbildenden Form. ~) ,,Translokations"- 

Gamete, b) normaIe Gamete. , I I I .  Ring ffir sieh. 

Wenn sich eine solche Form mit einem 
Ring yon 4 Chromosomen erh~ilt, kann nun 
bei ihr wieder eine neue reziproke Trans- 
lokation stattfinden. Wenn diese 
Translokation zwischen einem 
dutch den friiheren Austausch in 
der Zusammensetzung ver~inder- 
ten und einem unverfinderten 
Chromosom, z. B. zwischen dem 
Ende 2 des ,,ver~nderten" Chro- 
mosoms 3--2 und dem Ende 6 
des,,normalen" Chromosoms 5--6 
stattfindet (Abb. 3 I ) ,  wird bei 
Kombination einer solchen durch 
zweifachen Austauseh entstan- 
denen Gamete a mit einer ,,nor- 

r r 

| 

Abb. 4- Oe~cothem-Form init  einem Ring von 14 Chronlosomen 
(schematisch, Forts. zn Abb. 3)* I .  Ringbildende Form. a) ,,Trans- 
lokations"-Gamete, b) normale Gamete. 1I. Verteilung der Chromo- 

somen auf die Pole. I I I .  Die beiden Gameten ~ und b. 

malen" Gamete b eine Form entstehen, die 
einen Ring yon 6 Chromosomen und 4 freie 
Paare bildet (Abb. 3 1I). Die 6 den Ring 
bildenden Chromosomen sind in Abb. 3 I I I  
noeh einmal dargestellt. 

Durch vier weitere ~ihnliche Translokationert 
wird unter Vertauschung aller Enden eine 
,,Translokationsgamete" a zustande kommen, die 
bei Kombination mit einer normalen Gamete b 
einen Ring yon 14 Chromosomen bildet (Abb. 4 I), 
wie er bei Oenothera muricata gefunden wird. 
Die 14 den Ring bildenden Chromosomen sind 
in Abb. 4 H noch einmal zusammengestellt. 
Wir wollen uns ftir dieses Beispiel einer Form mit 
einem Ring yon 14 Chromosomen klar machen, 
wie entsprechend der Theorie der reziproken 
Translokation, bei den ringbildenden Oeno- 
thera-Formen die Verteilung der Chromosomen 
erfolgt und welche Chromosomen homolog mit- 
einander sin& Entsprechendes gilt auch ffir die 
Formen mit kleineren Ringen. 

Wenn sich wieder gleiche Enden abstol3en, 
werden die 7 ,,unverfinderten" Chromosomen 
an den einen Pol wandern (die Riehtung 
ist durch Pfeile markiert), die 7 durch die 
Austauschvorg~inge in ihrer Zusammensetzung 

"g' ~ r~ens 
muNcd~ 

CUPVEI/?~ 

~" velan,~ ~ - [ ~ [ ~ ~ ~ [ ~ ~  velans 
• CUPValI3 

cuPga/?d 

Abb. 5- Erld~irung des Koppelungswechsels fiir Faktor R (vgl. Text). Chromosomenanord- 
hung bei Oe. LamarckianG Oe. mumcata und bei der Bastardkomlo;nation valets • 
curvans. Die Chromosomenringe sind geSffnet dargestellt: jeweils oben liegen die an 

den einen, und jeweils unten die an den anderen PoI gehenden Chromosomen. 

ver~nderten Chromosomen .(ohne Pfeile) an den 
anderen Pol wandern. (Abb. 41I) Wir erhalten 
also zweierlei Gameten (Abb. 4 / / I ) :  eine Sorte 
(a) mit den Chromosomen 13--14, 11--12, 
9 - I ~  7 - 8 ,  5 - 6 ,  3--4 und I - -2  enth/ilt 

I ~  einen der beiden Komplexe (z. B. den rigens- 
Komplex von Oe. muricata), die andere Sorte 
(b) mit den Chromosomen 1--4, 3--6,  5--8, 
7--1o, 9--12, I I - -14 ,  13--2 enth~ilt den 

[T2~ [7-23] anderen Komplex (curvans). Jede der beiden 
Gameten enthfilt also alle urgprfinglich vor- 

~ handen gewesenen Chromosomenabsehnitte und 
ist infolge der vollst~indigen Chromosomen- 
garnitur lebensf~ihig. 

Von den 14 Chromosomen, die zum Ring zu- 
sammentreten, sind also nicht die 7 Chromo- 
somen des einen Komplexes den 7 Chromosomen 
des anderen homolog, wie man frfiher annahm, 
sondern j edes Chromosom eines Komplexes 
entspricht den Enden zweier verschiedener 
Chromosomen des anderen Komplexes. Das 
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Chromosom I - - 2  des Komplexes a ist z .B.  
homolog mit  den Enden x bzw. 2 der Chromo- 
somen 1 - -  4 und 2 - - 1 i  des Komplexes b. Alle 
14 Chromosomen sind demnach voneinander 
versehieden. Es sind also nicht 7, sondern 14 ver- 
schiedene prim/ire Trisome 1 m6glich. 

Wir wollen nun priifen, in welcher Weise die 
neue Hypothese die genetischen und cytologi- 
schen Befunde kl~iren kann, Wit  w~hlen zur 
Veranschaulichung der Theorie zun~ichst zwei 
Beispiele : 

Wechsel der Chromosomenbindung. 
Der Faktor  R (rote Nervenfarbe) bei 0eno- 

thera Lamarckiana, deren gametische Kon- 
stitution velans q- gaudens undderen Chromoso- 
menkonsti tution @ q- i rr (vgl. Abb. 5 I) lautet, 
spaltet unabh~ingig yon den Kom- 
plexen. Dieser Faktor  mug also 
in dem freien Chromosomenpaar 

~I3--I4~ liegen. Wird nun 0eno- 
1 3 - - 1 4 /  

thera Lamarckiana mit Oenothera 
muricata von der gametischen 
Konsti tution rigens @ curvans und 
einem Ring von 14 Chromosomen ~. 
(vgl. Abb. 5 I I  ) gekreuzt, dann 
geht in der curvans • velans-Kom- 
bination auch das freie Chromo- 
sore 13-14 yon Oe. Lamarckiana Ig, 
in den Ring ein, und damit  ist ru~pinepv/s 
der Faktor  R mit  den Komplexen | § # 
gekoppelt. 

Wir waren schon bei der Be- 
sprechung der allgemeinen Be- 
ziehungen zwischen Erbfaktoren 
und Chromosomen zu dem Ergebnis gekommen, 
dab der Wechsel der Faktorenkoppelung auf 
einem Wechsel der Chromosomenkoppelung, also 
in diesem Fall auf der Bildung eines geschlosse- 
hen Ringes yon I4 Chromosomen in der velans - -  
curvans Kombination beruht. Auf Grund der 
Theorie der reziproken Translokation wird nun 
die Bildung eines Ringes yon 14 Chromosomen 
ohne weiteres verst~tndlich, wie Abb. 5 l i t  zeigt. 
Die Kombination einer velans- mit einer curvans- 
Gamete kann auf Grund der vorhandenen 
Chromosomenenden nur einen geschlossenen 
Ring bilden, wenn sich nur gleiche Enden an- 
ziehen. 

Entstehung einer Halbmutante (nach ])AR- 
LINGTON). 

Aus Oenothera Lamarckiana ist in Kultu- 

1 Als trisom bezeichne~: man eine Pflanze mit 
der Chromosomenformel 211 + I. tIier ist eines 
der n haploiden Chromosomen dreimal vertreten. 

l"&rmarek/~na 

ren die Halbmutante  Oenothera rubrine, rvis 
entstanden. Die Oenothera rubrinervis enth~ilt 
den vdans-Komplex yon Oenothera Lamarckiana 
fast unver/indert. Der gaudens-Komplex yon 
Oenothera Lamarckiana ist aber stark ver/indert, 
er steht zwischen velans und gaudens und wird 
subvelans genannt. Oenothera rubrinervis hat  die 
genetische Konstitution velans @ subvelans und 
bildet einen Ring yon 6 ChromosomeI1 und 4 freie 
Chromosomenpaare. 

Die Theorie der reziproken Translokation ver- 
mag die folgende Erkl~irung zu geben. In  
Abb. 6 1 ist die Chromosomenkonstitution f/Jr 
Oenothera Lamarckiana angegeben. DiG Enden 
der velans-Chromosomen sind in Kursiv-Fet t-  
schrift, die Enden der gaudens-Chromosomen in 
gew6hnlieher gerader Schrift gehalten. Finder 

~ ve/ana 
gaudena 

b 

r r ~ r r r 

Abb. 6. Schema der Entstehung der Halbmutante Oe. rubrinervis aus Oe. Lamarckiana 
(vgl. Text). Chromosomenanordnung bei I.  Oenothera Lamarkiana, bei weleher der 
Austausch angenomlnen wird. II .  Chromosomenanordnung naeh dem Atlstausch, 1II. Die 
beiden Gameten in etwas anderer Anordnung. (Die Verteilung der Chromosomen auf die 

Pole ist dutch Pteile angedeutet.) IV. Chromosomenanordnung bei Oe. rubrinervis. 

nun eine reziproke Translokation zwischen ein- 
ander nicht entsprechenden Enden yon Chromo- 
somen aus den beiden entgegengesetzten Kom- 
plexen s tat t  (z. B. den eingekreisten Enden 3 
bzw. I1 des Chromosoms 3 - -4  aus dem velans- 
Komplex einerseits und des Chromosoms 8 - - I I  
aus dem gaudens-Komplex andererseits), bleibt 
die Chromosomenanordnung zwar die gleiehe, 
es werden aber a n d e r s a r t i g  zusammenge- 
setzte Gameten a und b gebildet (Abb. 6 II) ,  
Jede dieser beiden Gameten enth~ilt velans- 
und gaudens-Eigenschaften gemischt. Die beiden 
Gameten sind in Abb. 6 I I 1  noch einmal, in 
einer dem velans- bzw. gaudens-Komplex ent- 
sprechenden Reihenfolge aufgeschrieben. Bei 
Kombination einer solchen, durch erneuten 
Austausch entstandenen Gamete (z. B, b ) m i t  
einer unver~inderten velans-Gamete wird eine 
Form entstehen, die einen Ring yon sechs 
Chromosomen und 4 freie Paare bildet (Abb. 6 
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IV). Diese Form enth~ilt aul3er dem Chromosom 
1 - - 2  { I - - 2 )  einen velans-Komplex und einen bezfig- 

lieh gaudens und velans gemischten Komplex. 
Diese Komplexe werden aueh wieder rein auf- 
spalten. Es werden reine velans-Gameten 
einerseits und bezfiglich velans und gaudens 
gemischte Gameten andererseits gebildet werden. 
Es w~re also eine Form entstanden, die sich ganz 
wie Oenothera rubrinervis verh/ilt 1. 

Die Theorie der reziproken Translokation 
.erkl~irt Mso sowohl die Art der Entstehung der 
Halbmutanten als auch zugleich ihre Chromo- 
somenanordnung. Wit k6nnen daraus auch mit 
grol3er Wahrscheinlichkeit schlieBen, dab solche 
reziproke Translokationen nicht nur bei der 
Entstehung der heterozygoten Oenothera-Arten 
eine Rolle gespielt haben, sondern auch heute 
noch gelegentlich vorkommen. 

excellens 

/ %  
| ~. 

/ \ 
/ > @5~< Hooker/ flavens 

Abb. 7. Schema der Chromosomenanordnungen zwischen den Kom- 
plexen hHookeri, ]l, avens, excdlens. 

In ~ihnlicher Weise lassen sich auch die Chro- 
mosomenanordnungen bei Triploiden, Tetra- 
ploiden und Trisomen verst~ndlich machen 
( H X K A N N S O N ,  D A R L I N G T O N ) .  

CLELANO und ]3LAKESI.EE haben gezeigt, 
dab man auf Grund der neuen Theorie genau 
voraussagen kann, welche Chromosomenanord- 
nungen in bestimmten Komplexkombi- 
nationen auftreten mfissen, h//ooker; 

Wir w~hlen ein einfaches Beispiel (nach L 
CLELAND und BLAKESLEE), um das Prin- ~Maokert' 
zip der dabei anzuwendenden Methode 
zu zeigen. Um die Chromosomenanord- 
nung zu bestimmen, die zwei Komplexe 
miteinander bilden, muB die Chromo- 
somenanordnung bekannt sein, die jeder 
dieser beiden I4omplexe mit einem dritten 
Komplex bildet. 

Wir fragen, welche Chromosomenan- 
ordnung bildet der Komplex excel lens  (aus der 
Oenothera Chicagoensis = Oenothera biennis Chi- 

cago DE VRIES stammend) mit dem Komplex fla- 
vens  (aus der Oenothera suaveolens stammend). 
Bekannt ist, dab sowohl excellens als auch/lavens 
mit ~' Hookeri einen Ring yon 4 Chromosomen 
und 5 Ireie Chromosomenpaare bildet. Diese Ver- 
h~iltnisse sind schematisch in Abb. 7 dargestellt. 
Die Komplexe [lavens und excellens unterschei- 
den sich also von dem Komplex hHookeri j e durch 
eine einfache Translokation, da sie mit hHookeri 
@ + 5II bilden. 

Es sind nur 4 verschiedene Austauschvorg~inge 
denkbar, durch welche die Komplexe/lavens und 
excellens aus hHookeri hervorgegangen sein 
k6nnten. Damit ergibt sieh, dal3 von den 15 
iiberhaupt bei Oenothera m6glichen Chromo- 
somenanordnungen, ffir die Kombinationen 
/lavens • excellens nut 4 in Frage kommen. Und 
zwar k6nnen die Komplexe/lavens und excellens 
durch folgende 4 Austauschvorg~inge entstanden 
sein und damit die folgenden 4 Chromosomen- 
anordnungen miteinander bilden: 

�9 . M6glichkeit: excellens u n d  flavens unter- 
scheiden sich yon t*Hookeri beide durch den 
gleichen Segmentaustausch (Abb. 8). Wit neh- 
men an, dab durch Austausch der eingekreisten 
Enden 2 und 4 aus einem hHookeri-Komplex (a) 
der Komplex /lavens, aus einem anderen 
hHookeri-Komplex (b) der Komplex excdlens 
hervorgegangen ist. Bei Kombination yon/lavens 
mit excellens wiirden 7 Ireie Paare entstehen. 

2. Mdglichkeit: excellens und /lavens unter- 
scheiden sich yon hHookeri jeder durch einen 
anderen Segmentaustausch, der zwar zwischen 
den gleichen Chromosomen, aber jeweils zwi- 
schen verschiedenen Enden vor sich gegangen 
ist (Abb. 9). Wir nehmen an, dab durch Aus- 
tausch der eingekreisten Enden 2 und 4 aus einem 
hHookeri-Komplex (a) der Komplex /lavens, 

72r 

Abb. 8. I. M~Sglichkeit der Entstehung yon /lavens und excellens aus h Hooheri 
(Forts. zu Abb. 7).~ I.  Die belden hHooheri-Gameten, in denen der Austausch 
erfolgt. I I .  Kombination der dutch den Austausch entstandenen Gameten/lavens 

und excellens. 

1 Der Eihfachheit halber ist bei dieser Ableitung 
die Anwesenheit der Letalfaktoren bei gaudens und 
velans nicht berficksichtigt worden (vgl. CL~LA~I) 
und Bi.AKESLEE 1931, S. 229). 

durch Austausch der Enden 2 und 3 aus einem 
anderen hHookeri-Komplex (b) der Komplex 
excellens hervorgegangen ist. Bei Kombination 
von [lavens mit excellens wiirden ein Ring -con 
4 Chromosomen und 5 freie Chromosomenpaare 
entstehen. 
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3. Mdglichkeit: excellens und flavens unter- 
scheiden sich von hHookeri je durch einen an- 
deren Segmentaustausch, der jeweils zwischen 
einem gleichen und einem verschiedenen Chro- 
mosom vor sich gegangen ist (Abb. IO). Wir 
nehmen an, dab durch Austausch der 
eingekreisten Enden 2 und 4 aus einem hHookeei 
hHookeri-Komplex (a) der K o m p l e x / l a -  I, 
vens, durch Austausch der Enden 4 und ~Hooker/ 
6 aus einem anderen hHookeri-Komplex 
(b) de rKomplex  excellens hervorgegangen //ove~s 
ist. Bei Kombination yon /lavens mit 2r. 

excellea~ 
excellens wiirden ein Ring von 6 Chromo- 
somen und 4 freie Chromosomenpaare Abb. 9. ~. 
entstehen. 

4. M6glichkeit: excellens und flavens 
unterscheiden sich yon ~'Hookeri durch je einen 
anderen Segmentaustausch, der jeweils zwischen 
zwei g a n z  verschiedenen Chromosomen erfolgt 
ist (Abb. I I ) .  Wir nehmen an, dab durch Aus- 
tausch der Enden 2 und 4 aus einem ~*Hookeri- 
Komplex (a) der Komplex/ lavens,  durch 
Austausch der Enden 6 und 8 aus einem ~Hoake~i 
anderen ~Hookeri-Komplex (b) der Kom- I, Hooked 
plex excellens hervorgegangen ist. Bei 
Kombination yon flavens mit excellens 
wfirden zwei Ringe yon je 4 Chromo- 
somen und 3 freie Chromosomenpaare 
entstehen. 

Wir haben also die zwischen [lavens 
und excellens zu erwartende Chromoso- 
menanordnung auf 4 M6glichkeiten be- 
schdinkt. Eine Entscheidung dariiber, welche 
der 4 theoretisch m6glichen Anordnungen die 
richtige sein mug, l~il3t sich erbringen, wenn 
man prfift, welche dieser Formeln fiir flavens 
bzw. excellens in Kombinationen dieser Kom- 
plexe mit  noch anderen Komplexen 
(deren Chromosomenanordnung bei Kom- 
bination mit  /lavens und excellens schon 
bekannt  ist), eine Anordnung geben 
wfirde, die mit  der tats~ichlich beobach- 
teten /ibereinstimmt. ,y/~ve,~ 

Z. B. m/iBten im I. Fall flavens und 2r, er~//e~s 
excellens beide mit  einem dritten Kom- 
plex die gleiche Anordnung ergeben. Das 
ist nicht der Fall mit  gaudens und 
velans. Damit  scheidet die erste M6g- 
lichkeit aus. In  ~ihnlicher Weise lassen sich, 
wie bier nicht n~ther ausgefiihrt werden soll, 
auch die anderen M6glichkeiten priifen. Je 
nachdem wieviel verschiedene Komplex-Kom- 
binationen mit  ihren Chromosomenanordnungen 
bekannt  sind und damit  zur Prfifung verwandt 
werden k6nnen, l~iBt sich voraussagen, dab von 
den mehreren theoretisch m6glichen Anord- 

nungen nur zwei oder gar nur eine reaiisiert sein 
kann. 

So konnten CLELAND und BLAKESLEE (I93I), 
sowie EMERSON und STURTEVANT (1931) fiir eine 
Reihe von Komplex-Kombinat ionen die Chro- 

| + 5~- 
M6glichkeit der Entstehung voI1 [l~vcns ulld excellens aus hHoo~eri 

(Forts. zu Abb. 8). 

mosomenanordnungen voraussagen. Diese Vor- 
aussagen st immten entweder mit schon bekannten 
Chromosomenanordnungen fiberein oder konnten 
bei nachtr/iglicher cytologischer Untersuchung 
tats~chlich festgestellt werden. 

Abb. IO. 3. M6glichkeit der Entstehung yon flavens und excellens aus hHookeri 
(Forts. zu Abb. 9). 

Die Theorie der reziproken Translokation 
vermag also nicht nur alle bekannten cytolo- 
gischen und genetischen VerMltnisse und ihre 
gegenseitigen Beziehungen auf das beste zu 
erkl~iren, sondern vermag 

lz tlookep] a ~ C ~  
I ,  

~Noukeei b [ T ~  E=-q F=~ F=~ 

auch Voraussagen 

| + | + 

Abb. I I .  4. M6glichkeit der Entstehung yon tlavensund excellens aus hHookeri 
(Forts. zu Abb, io). 

zu machen, die sich experimentell best~itigen 
lassen. 

Die BELLINGsche Theorie der reziproken 
Translokation kann damit  f/ir Oenothera als be- 
wiesen angesehen werden. Die Theorie gibt  die 
Grundlage ftir den yon CLELAND und OEI~LJKERS 
ermittelten Parallelismus yon genetischem 
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und  cyto logischem Verhal ten ,  indem sie fol- 
gendes e rk lgr t  : 

I .  Die  K o n s t a n z  der  Anordnung  im Ring und  
das  Ause inanderweichen  nebene inander  lie- 
gender  Chromosomen an entgegengesetz te  Pole. 

2. Welche  Chromosomen aus dem Ring  in be-  
s t i m m t e n  K o m b i n a t i o n e n  frei werden.  

Die  Theor ie  e rm6gl icht  Ierner  die Lokalisie- 
rung tier Erb/aktoren in bestimmte Chromosomen 
bzw. Chromosomenenden, wenn m a n  die be- 
s0nders  yon  RENNER ermi t t e l t en  genet ischen 
D a t e n  fiber die wechselnde Koppe lung  einzelner  
F a k t o r e n  in verschiedenen K o m p l e x - K o m b i n a -  
t ionen  in Z u s a m m e n h a n g  b r ing t  mi t  den 
versch iedenen  Chromosomenanordnungen .  Die 
Symbole  fiir die verschiedenen Chromosomen-  
enden,  die zun~ichst wil lkfir l ich gew{ihlt wurden,  
er langen d a m i t  Real i t~ t .  So haben  EMERSON 
und  STURT~VA~T schon fiir 6 verschiedene K o m -  
plexe alle Chromosomen ident i f iz ieren und 
n~iher charak te r i s i e ren  k6nnen.  Man geht  dabe i  
aus  yon  der  homozygot i schen  Oenothera Hookeri 
mi t  7 freien Chromosomenpaaren .  Die W a h l  
d ieser  A r t  is t  nat f i r l ich  n ich t  im phylogene t i schen  
Sinne zu vers tehen.  Oe. Hookeri dient  nu r  als 
rechner ische Grundlage .  

Die Theorie  g ib t  die M6glichkeit ,  die F a k t o r e n -  
ana lyze  n ich t  mehr  durch  ein Ausprob ie ren  al ler  
m6gl ichen K o m p l e x - K o m b i n a t i o n e n ,  sondern  
p l a n m ~ O i g  zu be t re iben .  W i r  wissen heute ,  
w a r u m  b e s t i m m t e  K o m p l e x e  spa l tungs f6 rde rnd  
s ind  und  andere  nicht .  

Absehl ieBend k a n n  m a n  wohl  sagen, dab  das 
Oeno the ra -P rob lem nach 3ojahriger ,  in tens iver  
Arbe i t  in den Grundzi igen gel6st  zu sein scheint .  
Oenothera, die lange Zeit  als unerk l~rbare r  
Sonderfa l l  gai t ,  der  ganz aus dem R a h m e n  der  
fibrigen Genet ik  herausfiel ,  is t  nun in die al l-  
gemeinen Gesetzm~il3igkeiten der  Vererbungs-  
lehre eingegl iedert ,  j a  zu einer  der  g lgnzends ten  
Beweise ffir die Chromosomentheor ie  der  Ver- 
e rbung  geworden.  
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