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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Biologie, Abt. Correns, Berlin-Dahlem.)

Verkniipfung von Cytologie und Genetik bei Oenothera.

(Sammelreferat.)

Von Eckhard Kuhn.

Die Untersuchungen iiber 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 Umfanges der ihr gewidmeten For-
schungen, sondern vor allem wegen Besonder-
hetten ihrer Vererbungsweise, die zunichst ganz
aus dem Rahmen der {ibrigen Genetik herauszu-
fallen schienen. In.dieser Zeitschrift hat Rup-
LOFF 1929 (Bd. 1, S. 33—40) die in der Haupt-
sache von RENNER aufgeklarten Grundlagen der
Vererbungserscheinungen geschildert und auch
schon die Beziehungen zwischen dem genetischen
und cytologischen Sonderverhalten dargestellt,
soweit das zu diesem Zeitpunkt schon mdglich
war. Inzwischen ist die seinerzeit noch etwas
hypothetische Verkniipfung zwischen Genetik
und Cytologie zu einer wohlbegriindeten 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 Grundziigen zu schildern. Es
soll dabei an das ausgezeichnete, sehr klar ge-
schriebene Sammelreferat von RUDLOFF ange-
kniipft werden.

I. Die genetischen und cytologischen
Besonderheiten.

Die Besonderheiten in der Gattung Oenothera
kénnen in 4 wesentliche Punkte zusammen-
gefalit werden:

1. Fester ZusammenschluB der einzelnen Erb-
faktoren zu relativ starren, voneinander unab-
hingigen Komplexen. 2. Konstanz der Hetero-
zygoten. 3. Erscheinung des Koppelungswech-
sels. 4. Auftreten von Chromosomenringen in
der Reifeteilung.

Diese 4 Besonderheiten kénnen in diesem ein-
leitenden Abschnitt nur summarisch dargestellt
werden. Es sei ausdriicklich auf das RupLorr-
sche Sammelreferat verwiesen, das -(mit Aus-
nahme des Koppelungswechsels) diese Fragen
ausfiihrlich schildert.

I. Zusammenschiuf der einzelnen Faktoren zu
Komplexen. Fast alle Arten aus der biennis-
Gruppe der Sektion Onagra (auf die sich die
meisten  Oenothera-Untersuchungen beziehen)

sind Heferozygoten'. Nur Oenothera Hookeri ist
homozygotisch.

Die heterozygoten Oenotheren sind nicht in
einzelnen wenigen Erbfaktoren, sondern in einer
Mehrzahl von Erbfaktoren heterozygotisch.
Diese Faktoren spalten nicht unabhingig. von-
einander, sondern sind zu festen Komplexen zu-
sammengeschlossen. Jede Art besteht aus zwei
verschiedenen, voneinander unabhingigen Kom-
plexen. Diese beiden Komplexe werden im all-
gemeinen rein auf die Nachkommen iibertragen.
Jede Art verhilt sich wie eine Monohybride, sie
bildet zweierlei Gametensorten, die den beiden
Komplexen entsprechen (RENNER). Die Kom-
plexe ibertragen bei den einzelnen Arten wver-
schiedene Merkmale und haben daher besondere
Namen bekomimen. Beispiele:

Oc. Hooker: (homozygotisch) : haplo — Hoo-
keri? 4 haplo — Hookeri,

Oc¢. Lamarckiana (heterozygotisch) : velans -
gaudens.

Oec. muricata (heterozygotisch) : vigens -+ cur-
vans.

2. Konstanz der Helerozygoten. Die Hetero-
zygoten sind konstant (,,permanente Bastarde®),
weil die Komplexe im allgemeinen homozygo-
tisch nicht lebensfihig sind.

Die Konstanz wird entweder .dur¢h Sterili-
sierung. bestimmter Zygoténklassen (bei Iso-
gamie, Beispiel: Oenothera Lamarckiana RENNER)
oder durch den Ausfall bestimmter Gonenklassen
(bei Heterogamie [DE VRIES], Beispiel: Oeno-
theva muricata [RENNER]) erreicht. Obwohl diese
Verhiltnisse fiir das gesamte Oenothera-Problem
von. groBer Wichtigkeit sind, haben sie keine
unmittelbare Bedeutung fiir das Verstindnis der
Verkniipfung zwischen Cytologie und Genetik.

3. Koppelungswechsel. Im allgemeinen sind
die Komplexe bei den spontanen Formen sehr
starr, ein Austausch von Faktoren zwischen 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 darstellt, ist weniger stabil als die

1 Ganz entsprechende Verhiltnisse sind neuer-
dings von SCHWEMMLE (1932) auch fiir die Eu-
Oenotheren nachgewiesen worden.

2 Abgekiirzt: *Hookeri.



182

wilden Arten. Manche Komplexe wirken be-
sonders ,,spaltungsfordernd”; die Komplexe
zeigen ganz spezifische Reaktionen. Zu einer
eingehenden Analyse ist jedenfalls eine Mehrzahl
von Komplexen als ,,Reagentien’ nétig. Es sind
fiir viele Komplexe eine Reihe von Faktoren
isoliert worden. Beim Studium der Koppelungs-
bezichungen zwischen ‘den verschiedeneri Fak-
toren der einzelnen Komplexe stiell RENNER
(1928) auf das Phinomen des Koppelungs-
wechsels. SR

Dazu sei an folgende GesetzmiBigkeit aus der
allgemeinen Genetik erimmert: Gekoppelte Fak-
toren liegen in einemm Chromosom und werden
daher nicht unabhingig voneinander, sondern.
meist gemeinsam (,,gekoppelt’’) vererbt. Diese
Koppelung ist im allgemeinén. aber’ fiicht ab-
solut, sondern wird durch einen A#ustansch von
Faktoren zwischen den beiden homologén Chro-
mosomen durchbrochen.. Der Austauschpro-
zentsatz ist fiir je zwei Faktorenpaare konstant
bzw. lediglich von duBeren Faktorer abhingig.

Welche Faktoren gekoppelt bleiben und
welche frei werden, hingt nun aber bei Oenothera
berraschenderweise von der faktoriellen Kon-
stitution ab. Zwei Faktoren eines Komplexes,
die in gewissen Kombinationen, unter sich und
mit dem Rest des Komplexes absolut gekoppelt
sind, zeigen bei Einlagerung -anderer antago-
nistischer Komplexe andere Koppelungsbezie-
hungen. Je nach dem gewdhlten Partner er-
halten wir Freiwerden vom Komplex, dabeiaber
noch feste Koppelung untereinander oder lose
Koppelung untereinander oder schiieBlich ganz
freie Spaltung.

4. Chromosomenyinge. Schon idltere Arbeiten
enthalten Angaben, daf3 die diploid 14 Chromo-
somen in der Reifeteilung hiufig nicht — wie es
der sonst im Tier- und Pflanzenreich giiltigen
Regel entsprechen wiirde — zu # Chromosomen-
paaren (Gemini, Bivalente) zusammentreten,
sondern oft ungepaart, mit ihren Enden zu
Ketten oder Rimgen verkniipft sind.

Erst CLELAND (seit 1922) und eine Reihe an-
derer Forscher untersuchten die zytologischen
Verhdltnisse griindlich. CLELAND zeigte: 1. Beil
jedem Individuum ist die Zahl der sich zu einem
Ring zusammenschlieBenden Chromosomen und
die ringférmige Anordnung der Chromosomen
konstant in allen Stadien der Reifeteilung, von
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 spdten Metaphase zickzack{érmig
angeordnet sind. Dadurch wird eine regelmaSige
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Verteilung der Chromosomen gewihrleistet: von
den 14 Chromosomen im Ring erhdlt jeder
Tochterkern # Chromosomen,

3. Die Chromosomenanordnung ist bei allen
Individuen einer Spezies oder einer Mutante
konstant, und zwar finden sich bei den Aomo-
zygotischen Formen ganz normal ¥ Chromosomen-
paare, bei den komplexheterozygotischen Formen
dagegen Chromosomenringe {entweder ein Ring
von 14 Chromosomen = (is), oder ein Ring von
12 Chromosomen und ein freies Chromosomen-
paar = (1z) 4+ 1T oder zwei Ringe von je
6 Chromosomen und ein freies Chromosomen-

paar = (@ + ® + 1)

II. Verkniipfung 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 von Erbfaktoren zu Komplexen,
Koppelung von Chromosomen zu Ringen) zu
deuten ist. Die beiden Erscheinungen konnen
entweder voneinander unabhéngig sein und nur
,zufdllig  zusammenfallen, oder aber sich
gegenseitig bedingen. Wir kommen damit zu
dem eigentlichen Thema dieses Sammelreferats.
Die Forschung tiber die Beziehungen zwischen
Cytologie und Genetik bei Oenothera hat sich in
rwei Stufen vollzogen. Der erste Forschungs-
abschnitt hatte die Frage einer Abhingigkeit
der Faktorenkoppelung von der Chromosomen-
bindung diberhawpt zu prifen und die Bezie-
hungen zwischen Erbfaktoren und Chromosomen
im allgemeinen festzulegen, der zweite fithrt dann
noch einen Schritt weiter in der kausalen Er-
forschung dieser Zusammenhinge, in dem er
eine cytologische Erklirung fiir das Zustande-
kommen der Chromosomenringe gibt.

I. Die Frage einer Abhédngigkeit der
Faktorenkoppelung von der Chromo-
somenkoppelung iberhaupt.

Wir wollen zunéchst ausgehen von dem wich-
tigsten genetischen Sonderverhalten bei Oeno-
thera, der Unabhingigkeit der Komplexe. Ein
wichtiger Satz der wohlbegrindeten 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 in Beziehung setzen
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will zur Chromosomentheorie der Vererbung, so
sind a priori zwei Annahmen moglich. Man kann
das Auftreten nur einer Koppelungsgruppe ent-
weder auf eine gewdhnliche Koppelung oder
auf eine Chromosomenkoppelung zuriickfithren.

Ammahme einer gewihnlichen Koppelung.

Sémtliche Faktoren eines Komplexes liegen in
einem einzelnen Chromosom, die des dazuge-
hérigen antagonistischen Komplexes in dem
homologen Chromosom. Die Koppelung bei
Oenothera wird also nach dieser Theorie auf eine
gewohnliche Koppelung, auf die gemeinsame
Lage in einem Chromosom, zurlickgefiihrt. Die
Faktoren, durch die sich die verschiedenen
Spezies bei Oenothera voneinander unterscheiden,
miissen alle in ein und demselben Chromosomen-
paar liegen, die iibrigen 6 Chromosomenpaare
genetisch weitgehend gleichartig sein. Diese Auf-
fassung wird hauptséchlich von SHULL vertreten.

Nach dieser Annahme ist die festgestellte
Ubereinstimmung von Faktorenkoppelung und
Chromosomenkoppelung nicht kausal bedingt.
Die Anordnung der Chromosomen im Ring soll
vom Zufall abhingig sein, so daf bei den ring-
bildenden Formen die Gameten viterliche und
miitterliche Chromosomen ebenso gemischt
enthalten, als ob die Chromosomen zu freien
Paaren zusammengetreten wiren. Es bleibt
also unerkldrt, warum freispaltende Formen
freie Chromosomenpaare, nach Komplexen
spaltende Formen dagegen Chromosomenringe
haben.

Nach dieser Theorie muB ferner der gelegent-
lich beobachtete Austausch von Faktoren von
einem Komplex zum anderen, auf Faktoren-
austausch zwischen den beiden homologen Chro-
mosomen beruhen. Wie wir oben sahen, variiert
aber der Faktorenaustausch bei Oenothera zwi-
schen freier Spaltung und absoluter Koppelung
je nach dem als Partner gewihlten Komplex
(Koppelungswechsel), ist also im Gegensatz zur
gewOhnlichen Koppelung von der gesamien
faktoriellen Konstitution abhingig.

Damit wird die erste. Annahme wenig wahr-
scheinlich. Die Unabhdngigkeit der Komplexe
kann durch gewdhnliche ~ Faktorenkoppelung
allein nicht erklart werden.

Annahme etner Chromosomenkoppelung.

Die Einzelgene der Komplexe liegen in wver-
schiedenen, 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-
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mechanismus miteinander verbunden sind. Zu
der gewlhnlichen Koppelung tritt die Chromo-
somenkoppelung hinzu.

Die Faktorenkoppelung zu festen Komplexen
beruht auf der Chromosomenkoppelung zu
Ringen. Auf diese Moglichkeit hat RENNER
schon frithzeitig hingewiesen.

Eine vollstdndige Erklarung des genetischen
Sonderverhaltens, der Unabhingigkeit der Kom-
plexe sowohl als auch des Koppelungswechsels
ist nach dieser Theorie unter folgenden Voraus-
setzungen moglich. )

1. Die Chromosomen im Ring haben keine
zufallsgemédBe, sondern eine regelméiBige An-
ordnung: miitterliche und véterliche Chromo-
somen wechseln stets miteinander ab.

Wir wollen die 7 Chromosomen, die aus einer
der beiden Gameten (z.B. der miitterlichen)
stammen und die Tréger des einen Komplexes
sind, mit ABCD E ¥ G, die 7 Chromosomen
aus der anderen Gamete (der véterlichen),
welche .die Trdger des antagonistischen Kom-
plexes sind, mit A’ B’ ¢’ 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 miis-
sen an entgegengesetzte Pole gehen, so daB
die homologen Chromosomen (die Trdger der
antagonistischen Komplexe) voneinander ge-
trennt werden. Wir erhalten dann wieder eine
Gamete mit den Chromosomen ABCDEF G
und eine Gamete mit den Chromosomen A’ B’
CD'E F G, d. h. die Komplexe spalten rein
auf. Damit wire die Unabhingigkeit der Kom-
plexe im Rahmen der Vorstellung erkléirt, daB
die Einzelfaktoren der Komplexe in verschie-
denen Chromosomen liegen und doch nicht
spalten.

3. Beim Zusammenbringen verschiedenartiger
Komplexe miiBite ein Wechsel der Chromosomen-
bindung eintreten. Damit wire der Koppelungs-
wechsel erklért.

Beweise fitr die Theovie der Abhingigkeit der
Faktorenkoppelung von der Chromosomen-
Roppelung.

Die Theorie einer Abhéngigkeit der Faktoren-
koppelung von der Chromosomenkoppelung hat
sich nun sehr wahrscheinlich machen bzw. in-
direkt beweisen lassen.

Von den 3 Voraussetzungen ist die erste, eine
regelmiBige Anordnung der Chromosomen im
Ring, unbeweisbar, da bisher keine sicheren
morphologischen Unterschiede zwischen den
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7 verschiedenen, haploiden Chromosomen bei
Oenothera nachgewiesen 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 von OEHLKERS und mehreren ande-
ren Forschern als zutreffend gefunden worden.
Bei den Bastarden treten fast alle der 15 theo-
retisch méglichen Kombinationen von Ringen
und freien Paaren auf:

7 O+O+®+1"
@+5" ORJORR

© +4", @O+® 414,
@+@®+3" @41,

®+3" O+®+O,
O+@+2" ©+®,

942", W46, G

Die Chromosomenanordnung gleicht selten den
Eltern, meist findet sich ein' neuer Typus der
Chromosomenanordnung, und zwar sehr hdufig
kleinere Ringe. Durch diese Feststellung eines
Wechsels der Chromosomenbindung in Bastard-
kombinationen ist eine cytologische Basis fiir
den von RENNER Dbeobachteten Koppelungs-
wechsel gegeben.

Wenn nun auch die Annahme einer regel-
méBigen 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.

Wenn alle Annahmen der Theorie
richtig sind, missen bei jeder Form
(Spezies, Mutante oder Bastard)stets
nur soviel freispaltende Faktoren-
paare auftreten, wie freie Chromo-
somenpaare vorhanden sind. OEHLKERS
(1926) hat diesen Zusammenhang zuerst erkannt
und auch schon in einem Falle (Kreuzungen
Oe. suaveolens XOe. strigosa) bestitigt. Beieiner
vergleichenden Untersuchung von Genetik und
Cytologie miiBte diese GesetzmaBigkeit gefunden
werden. Eine Form mit einem Ring von 14 Chro-
mosomen diirfte nur nach den Komplexen, eine
Form mit einem Ring von 1z Chromosomen und
1 Chromosomenpaar nach den Komplexen und
einem Merkmalspaar spalten. Beieiner Form mit
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einem Ring von 10 Chromosomen und 2 Chromo-
somenpaaren ist eine Spaltung nach den Kom-
plexen und 2z Merkmalspaaren, bei den anderen
Chromosomenanordnungen sind die entsprechen-
den Spaltungen zu erwarten.

Eine Reihe von Forschern, insbesondere aber
CLELAND und OEHLKERS (1929, 1930) fanden bei
Priifung eines sehr groBen Materials (F;-Gene-
rationen, F,-Generationen und Riickkreuzungen)
diese Regel immer glinzend bestitigt. Nur
eine Ausnahme wurde gefunden: gewisse Kom-
binationen mit einem Ring von 14 Chromosomen
spalten auBer nach den Komplexen auch noch
nach BliitengréBefaktoren!. Diese Ausnahme
wird wahrscheinlich durch einen sehr hohen
Faktorenaustausch zwischen den Chromosomen-
paaren bedingt, in denendie BliitengréBefaktoren
liegen, Das Verhalten der BliitengréBefaktoren
kann als Einzelfall die im iibrigen ausnahmslos
zutreffende Gleichheit von genetischen und
cytologischen Verhalten nicht erschiittern.

Die auf Grund der Theorie geforderte Uber-
einstimmung zwischen Faktorenkoppelung und
Chromosomenkoppelung konnte also in glinzen-
der Weise bestitigt werden. Wir konnen daher
auch schlieflen, daB die erste Voraussetzung:
regelmiBige Anordnung der Chromosomen im
Ring zutrifft.

Die zweite der a priori mdglichen Annahmen
iiber die Beziehungen zwischen Erbfaktoren und
Chromosomen ist damit also mit groBer Sicher-
heit bewiesen worden. Kurz zusammengefalBt
besagt diese Theorie: Die Einzelgene der
Komplexe liegen in wverschiedenen,
nicht homologen Chromosomen. Die
Faktorenkoppelung zu festen Kom-
plexen beruht auf einer Koppelung
der Chromosomen zu Ringen. Die weit-
gehende Unabhingigkeit der Kom-
plexe beruht auf einer regelmédfBigen
Anordnung und Verteilung der Chro-
mosomen im Ring. Der Koppelungs-
wechsel beruht auf einem Wechsel
der Chromosomenkoppelung beim Zu-
sammenbringen verschiedenartiger
Komplexe.

2. Cytologische Erkldrung fiir die
Ringbildung.

Nachdem somit der allgemeine Rahmen fiir
die Beziehungen zwischen Erbfaktoren und

1 ScaweEMMLE gibt in seinem Referat noch
einige weitere Ausnahmen an. Vgl. dazu aber
EMERSON und 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 abhingig, dabB 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
koénnen?
Eine Erklirung gibt die

Theorie der reziproken Tramslokation.

Die Brrrincsche Theorie des ,,segmental
interchange oder besser der ,,reziproken Trans-
lokation zwischen nicht-homologen Chromo-
somen’ ist von BELLING und BLAKESLEE
(1926) fiir Datura (Stechapfel) aufgestellt worden.
Gewisse Vererbungserscheinungen bei soge-
nannten tertiiren trisomischen Formen von
Datuyra kénnen bei Annahme eines eingetretenen
Austausches von Stiicken zwischen nicht-
homologen Chromosomen erklirt werden. Dieser
Austausch von Chromosomenteilen zwischen
nicht homologen Chromosomen ist also ein prin-
zipiell anderer Vorgang als der Austausch von
Chromosomenstiicken zwischen homologen Chro-
mosomen. Der letztere Prozel3 ist ja nach der
MorcaNschen Theorie die materielle Basis fiir
den Faktorenaustausch, findet also im allge-
meinen regelmdfig bel 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'. Diese Aneinanderlagerung beruht aber
nicht auf einer Paarung der beiden homologen
(viterlichen und miitterlichen) Chromosomen
als Ganze, 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
beiden homologen Chromosomen in der Ana-
phase auf einer Abstofung der homologen
Chromosomenteile?.

1 Die entgegengesetzte Auffassung der Konju-
gation ist die Telosynapsis = Aneinanderlagerung
der homologen Chromosomen mit ihren Enden.
Diese Ansicht ist fiir die Mehrzahl der Organismen
als unhaltbar erwiesen worden.

2 Ob die AbstoBung homologer Enden die
Folge ihrer vorangegangenen Paarung ist, wie
die BELLINGsche Theorie annimmt, ist noch frag-
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Der Vorgang der reziproken Translokation
zwischen nicht-homologen Chromosomen ist in
Abb. 1 erliutert.

In Abb. 1 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 ,,weiBen’‘ Chromosomen einerseits, die bei-
den ,,schwarzen‘ Chromosomen andererseits. Die
einander entsprechenden homologen Chromo-
somentesle jedes Chromosomenpaares sind durch
Punktierung bzw. Nichtpunktierung vonein-
ander unterschieden, die homologen Enden sind
durch jeweils die gleichen Buchstaben ange-
deutet. Der Einfachheit halber sind anstatt
der anzunehmenden groBen Zahl von verschie-
denen Chromosomenteilen, nur zwei verschie-
dene, gleichgroBe Chromosomenhilften darge-
stellt worden.

Es sollen nun die beiden durch Klam-
mern  gekennzeichneten  Abschnitte  eines
,weilen und eines ,,schwarzen’ Chromosoms
zundchst losgerissen und unter Vertauschung
ihrer Platze 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 abreit und sich
an ein anderes, unversehrtes Chromosom an-
heftet. Wir erhalten nach einer solchen Trans-
lokation zwei aus anderen Segmenten zusammen-
gesetzte Chromosomen,,paare® (Abb.1 I7). Jedes
Paar besteht nunmehr aus je einem unversehrt
gebliebenen (,,weif*“: a—b; ,schwarz“: d—c)
und je einem durch den Austausch in seiner Zu-
sammensetzung verdnderten Chromosom. An-
stelle des ,,weifen’ Partners in dem einen Chro-
mosomenpaar ist ein aus ,,wer" und ,,schwarz
zusammengesetztes Chromosom ¢—d und ent-
sprechend anstelle des ,,schwarzen‘ Partners in
dem anderen Chromosomenpaar ist ein ebenfalls
aus ,,werf3** und ,,schwarz’, aber aus anderen
Halften, zusammengesetztes Chromosom b—c
getreten. Die urspriinglich scheinbar als Ganze
homologen Chromosomen der beiden Paare sind
nunmehr nur noch zu je einer Hilfte miteinander
homolog. Eine normale Paarung zu je zwei

lich. TFir Oenothera steht jedenfalls durch
CLELANDs Untersuchungen fest, daB3 mnebenein-
anderliegende Chromosomen im Ring an entgegen-

-gesetzte Pole gehen. Bei den ebenfalls durch re-

ziproke Translokation zwischen nichthomologen
Chromosomen entstandenen Ringen von Zea Mays
und Pisum werden dagegen die Chromosomen
zufallsgemdB an die beiden Pole verteilt, vgl.
dazu DARLINGTON (1931), Brink und CoOOPER
(1932), sowie EMERSON (1932).
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Paaren kann nach der gemachten Voraussetzung
nicht mehr stattfinden. Wenn sich homologe Teile
unabhéngig von ihrer Verteilung auf die ganzen
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Abb.1, Schema der reziproken Translokation.
I. Zwei ,,normale* Chromosomenpaare (1 Paar weiB, 1 Paar schwarz)
I1. Die beiden Chromosomen,,paare nach. erfolgter reciproker Trans-
lokation., III. Paarung in der Prophase. IV, Metaphase (Ring).
V. Ring formelmiBig. VI, Verteilung der Chromosomen auf die Pole.
Niheres im Text.

Chromosomen zusammenfinden, wird dagegen
in der Prophase ein kreuzférmiger Chro-
mosomenkomplex auftreten. (Abb. x I11.)

Kunn:

Der Ziichter

Dieser besteht aus den beiden unverindert ge-
bliebenen Chromosomen (,weif”: a—b und
,,schwarz®: d-—c) und den beiden in ihrer Zusam-
mensetzung veranderten Chromosomen (,,wesf"
-+ ,,schwarz’: a—d und b—c). Es haben sich also
immer gleiche Chromosomenteile bzw. -enden mit-
einander gepaart: ,weif, nicht punktiert’ mit
“weif, nicht punktiert” (Enden b—b), ,, werff punk-
tiert” mit ,wesf, punktiert” (Enden a—a),
,,schwarz, nicht punktiert’ mit ,,schwarz, nicht
punktiert(Endend—d)und,,schwarz, punktiert
mit ,,schwarz, punktiert (Enden c~<c). In der
Metaphase wird nun der kreuzférmige Komplex
durch die Spindelfasern an den durch Pieile ge-
kennzeichneten Stellen (den Anheftungsstellen)
zu einem Ring auseinander gezogen (Abb. 1 IV).
Dieser Ring besteht aus den 4 Chromosomen
a—1b (,,werf3, punktiert” 4+ weif, nicht punk-
tiert*), b—c (,,wes8, nicht punktiert* -, schwarz,
punktiert), ¢—d {,schwarz, punktiert “+4
,.schwarz, nicht punktiert™), d—a (,,schwarz,
nicht punktiert™ - ,,weif, punktiert™), wie das
in Abb. 1V noch einmal formelhaft dargestelit
ist. In Abb. 1 VI ist dann zum leichteren Ver-
stindnis des Folgenden dieser Ring in , linearer*
Form (gedffnet gedacht) aufgeschrieben. Zwi-
schen den gleichen Enden findet nun in der
Anaphase eine AbstoBung statt {4 stoBt a ab,
b st6Bt b ab usw.). Stets werden die beiden
Chromosomen a—b und ¢—d an den einen Pol,
die beiden Chromosomen #—c und d—a an den
anderen Pol wandern. Es werden also nur
zweierlel Gameten gebildet: eine Sorte mit den
beiden unverandert gebliebenen und eine Sorte
mit den beiden in ihrer Zusammensetzung ver-
anderten Chromosomen. Sowohl die eine Ga-
metensorte mit den Chromosomen #—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: Tritt bei einer
diploiden Form in der Reifeteilung eine Ring-
bildung aus 4 Chromosomen ein, dann muf in
der Gamete des einen Elters eine reziproke
Translokation zwischen nicht homologen Chro-
mosomen stattgefunden haben.

Diese auf Grund genetischer Daten zundchst
fiir Datura aufgestellte Theorie hat sich bei
diesem Objekt cytologisch bestatigen lassen. In
den betreffenden Formen wurden Ringe von
4 Chromosomen gefunden. Ahnliche Verhalt-
nisse fanden sich auch bei gewissen Sippen von
Mais.
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Eine dem Oenothera-Fall entsprechende Pa-
rallelitdt von Faktorenkoppelungswechsel (von
freier Kombination zu absoluter Koppelung) und
von Wechsel der Chromosomenkoppelung (von
2 freien Paaren zu einem Ring von 4 Chromoso-
men) wurde auch bei Pisum (Erbse) von HaM-
MARLUND und HAKANSSON (1930) aufgefunden.
Alle diese, z. T. sehr grindlich durchanalysier-
ten Félle, konnten auf Grund der festgestellten
Ubereinstimmung zwischen den genetischen
Daten und der Ringbildung die Theorie der
reziproken Translokation sehr wahrscheinlich
machen. Dariiber hinaus konnte aber die nach
einer reziproken Translokation zu erwartende
Chromosomenpaarung in der Prophase direkt
cytologisch nachgewiesen werden. Bei einer
ringbildenden Pflanze von Zea Mays konnte von
Mc CrinTOCK ein kreuzférmiger Chromosomen-
komplex in der frithen Prophase infolge morpho-
logischer Unterschiede der beteiligten Chromo-
somen sicher analysiert werden.

Anwendung von Bellings Theorie
der veziproken Tramslokation auf Oenothera.

Die Moglichkeit einer Anwendung der Theorie
der reziproken Translokation auf Oenotheraist zu-
niachst von BELLING 1927), allerdings ohne nahere
Ausarbeitung, ausgesprochen worden. Spiter ha-
ben HAKANSSON (1928), und besonders DARLING-
TON (1929), die Anwendung auf Oenothera durch-
gefiihrt. Kurze Zeit darauf haben dann CLELAND
und BLARESLEE (1931} sowie EMERsoN und
STURTEVANT (1931) gezeigt, dafl die BELLING-
sche Theorie alle genetischen.und cytologischen
Besonderheiten bei Oenothera erklaren kann.

Beziiglich der Anwendung der Theorie der
reziproken Translokation auf Oenothera ist zu-
nichst noch eine Vorfrage zu erledigen.

Chromosomensegmentaustausch setzt Para-
synapsis {seitliche Konjugation) voraus, wih-
rend fiir Oenothera in allen dlteren Arbeiten das
Vorkommen von Telosynapsis {endweise Kon-
jugation) behauptet wird. Tatsache ist jeden-
falls, dabB bei den ringbildenden Formen von der
Diakinese ab die Chromosomen mit den Enden
verbunden sind. Trotzdem kénnte in den frithen
Stadien eine seitliche Konjugation stattgefunden
haben, wie sie auch bei verwandten Arten beob-
achtet worden ist. Dafiir sind namentlich
ScaweMMLE und K1HARA eingetreten. Besonders
KimarRA hat fiir Rumex zeigen konnen, daB
Ringbildung, die eine Stiitze fiir Telosynapsis zu
sein schien, auch bei Parasynapsis méglich bzw.
wahrscheinlicher ist. Cytologische Untersu-
chungen in diesem Sinne hat DARLINGTON bei
Tradescantia und Rhoeo ausgefiihrt. Nach den
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von DARLINGTON im Anschlufl an BELLING ent~
wickelten Vorstellungen ist fiir Oenothera eine
Parallelkonjugation in frihen Stadien mit Ver-
einigung der Enden (,terminal chiasmata”)
durchaus wahrscheinlich.

Es soll nun schematisch dargestellt werden,
wie sich bei Oemothera aus einer Form mit
7 Chromosomenpaaren allmihlich eine Form mit
einem Ring von 14 Chromosomen entwickelt
haben kénnte. Wir gehen aus von einer Form
mit 7 Chromosomenpaaren, wie z.B. der homo-
zygotischen Oenothera Hookeri. Wir benennen die
verschiedenen Chromosomenhdlften oder -enden
mit verschiedenen Buchstaben oder Zahlen. Die
7 verschiedenen Chromosomen des haploiden
Satzes (einer Gamete) konnen danm wie folgt
bezeichnet werden: 1—2, 3—4, 56, 758,
9—I0, II—1I2, 13—I4 (Abb. 2 [). Findet nun

L [1-@ -® (-6 [1—2

Lyl1—%| [3-2] [5-86] [7—8] [8-w] [v-r] [B—n
[ —
a1 =2 s—6| (7-8] 9—n |n-r |n-—n
® + 5T
y/8 T—4] [#—3
7—2 2—3
Abb. 2. Schema der Entstehung einer Osnotherg-Form mit einem

Ring von 4 Chromosomen und 5 freien Chromosomenpaaren.
I, Gamete, in welcher der Austausch erfolgt. I7, Chromosomenanord-
nung in der ringbildenden Form. a) ,Translokations-Gamete,
&) normale Gamete. 7II. Ring fiir sich.

in einer Gamete zwischen zwei einander ent-
sprechenden Enden zweier verschiedener Chro-
mosomen, z.B. zwischen 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
,, Translokations-Gamete’ 4 mit einer normalen
{unverdnderten) Gamete 6 eine Form entstehen,
die einen Ring von 4 Chromosomen und 5 freie
Paare bildet (Abb. 2 II). Die 4 den Ring bil-
denden Chromosomen sind in Abb. 2 111 noch
einmal, zum besseren Verstindnis ihrer Aufein-
anderfolge, zusammengestellt.

Nimmt man nun an, da vorher oder gleich-
zeitig in den Chromosomen des Ringes balan-
cierte Letalfaktoren® aufgetreten sind, wird die
neu entstandene Form beziiglich des Ringes rein
weiterziichten. Eine Arbeit von STURTEVANT

1 Uber die Wirkung balancierter Letalfaktoren,
auf denen die Lebensunfihigkeit der homozygo-
tischen’ Zygoten bei den isogamen Formen (taube
Samen bei Oe. Lamarckiana) beruht, vergleiche
man ein Lehrbuch.

16%
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und DopzuANSKY iiber reziproke Translokatio-
nen des II. und IIL Chr. bei Drosophila (Tau-
fliege) 1aBt es tatsdchlick wabrscheinlich er-
scheinen, daB gleichzeitig mit dem Seg-
mentaustausch Letalfaktoren entstehen kénnen.

I T e e -8 va T8 57

/
5 —2|

7—8| |9—=wm| |n-1n] (B—n
5§—6| 7—8 (9—m| |t1—-m| (B-w
+ yT
I 7—4] (¢—3] (3-8
1 —2] [2—5| |5—8

Abb. 3. Schema der Entstehung einer Oenothera-Form mit einem
Ring von 6 Chromosomen und 4 frejen Chromosomenpaaren (Forts,
zu Abb. 2). I. Gamete, in welcher der Austausch erfolgt, I, Chro-
mosomenanordnung in der ringbildenden Form. 2J,,Translokations -
Gamete, &) normale Gamete. -III. Ring fir sich.

Wenn sich eine solche Form mit einem
Ring von 4 Chromosomen erhilt, kann nun
bei ibr wieder eine neue reziproke Trans-
lokation stattfinden. Wenn diese
Translokation zwischen einem
durch den fritheren Austausch in
der Zusammensetzung verdnder-

" Lamapckiana
@ 1*

Kunn:

Der Ziichter

Durch vier weitere dhnliche Translokationen
wird unter Vertauschung aller Enden eine
., Translokationsgamete* @ zustande kommen, die
bei Kombination mit einer normalen Gamete &
einen Ring von 14 Chromosomen bildet (Abb.4 I),
wie er bei Oenothera muricata gefunden wird.
Die 14 den Ring bildenden Chromosomen sind
in Abb. 4 II noch einmal zusammengestellt.
Wir wollen uns fiir dieses Beispiel einer Form mit
einem Ring von 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 sind. Entsprechendes gilt auch fiir die
Formen mit kleineren Ringen.

Wenn sich wieder gleiche Enden abstofBen,
werden die 7 ,unverdnderten” Chromosomen
an den einen Pol wandern (die Richtung
ist durch Pfeile markiert), die 7 durch die
Austauschvorginge in ihrer Zusammensetzung

13 — 74| velans
13 ~ 14| gaudens

ten und einem unverinderten &

rigens

Chromosom, z. B. zwischen dem miricate
Ende 2 des ,,veranderten Chro-

mosoms 3—2 und dem Ende6 5
des ,,normalen‘ Chromosoms 5—6
stattfindet (Abb. 31), wird bei
Kombination einer solchen durch
zweifachen Austausch -entstan-
denen Gamete ¢ mit einer ,nor-

velans
Xeurvans

CUFVANS.

I, 5 —8] [7—m] - [1B-2
[~
3 5-6 [7—8 [s-n |n—1 |[B—#

4 4 4
L 7 =T [#—3] [8-6] (6-5] (58] [6—7] [7—m
A 4 4 A
7—2| [2—w] [a—m] [m—#| [r1-72| [12-9] [9-n
®

I gf13—w] s—n [7-8] [=85] (-4 [1—2
bF=7 s =4 [7-8) G-z

Abb. 4. Oenoihera-Form mit einemm Ring von 14 Chromosomen

(schematisch, Forts. zu Abb. 3). I. Ringbildende Form. a} , Trans-

lokations“-Gamete, 5) normale Gamete. Il. Verteilung der Chromo-
somen auf die Pole. III. Die beiden Gameten 4 und &,

malen Gamete b eine Form entstehen, die
einen Ring von 6 Chromosomen und 4 freie
Paare bildet (Abb. 3 II). Die 6 den Ring
bildenden Chromosomen sind in Abb. 3 II]
noch einmal dargestelit.

Lurvans

velans

curvans

Abb, 5. Erkldrung des Koppelungswechsels fiir Faktor R (vgl. Text)., Chromosomenanord-
nung bei Oe. Lamarckiona, Oe. muricata und bei
Die Chromosomenringe sind gedffnet dargestellt: jeweils oben liegen die an
den einen, und jeweils unten die an den anderen Pol gehenden Chromosomen.

der Bastardkombination velans X

verdnderten Chromosomen {ohne Pfeile) an den
anderen Pol wandern. (Abb. 4/I) Wirerhalten
also zweierlei Gameten (Abb. 4 I1I): eine Sorte
(a) mit den Chromosomen 13—1I4, II—I2,
9—r10, 7—8, 5—06, 3—4 und 1—2 enthilt
einen der beiden Komplexe (z. B. den rigens-
Komplex von Oe. muricata), die andere Sorte
(6) mit den Chromosomen 1—4, 3—60, 5—3S,
7—10, o—I2, II—14, 13—2 enthdlt den
anderen Komplex (curvans). Jede der beiden
Gameten enthialt also alle urspriinglich vor-
handen gewesenen Chromosomenabschnitte und
ist infolge der wvollstindigen Chromosomen-
garnitur lebensfihig.

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 frither annahm,
sondern jedes Chromosom eines Komplexes
entspricht den Enden zweier verschiedener
Chromosomen des anderen Komplexes. Das
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Chromosom 1—2 des Komplexes a ist z. B.
homolog mit den Enden 1 bzw. 2 der Chromo-
somen 1—4 und 2—13 des Komplexes b. Alle
14 Chromosomen sind demnach voneinander
verschieden. Essind alsonicht 7, sondern 14 ver-
schiedene primére Trisome! méglich.

Wir wollen nun priifen, in welcher Weise die
neue Hypothese die genetischen und cytologi-
schen Befunde klaren kann. Wir wihlen zur
Veranschaulichung der Theorie zunichst zwei
Beispiele:

Wechsel der Chromosomenbindung.

Der Faktor R (rote Nervenfarbe) bei Oeno-
thera Lamarckiana, deren gametische Kon-
stitution velans -+ gaudens undderen Chromoso-
menkonstitution (i2) - 177 (vgl. Abb. 51) lautet,
spaltet unabhéngig von den Kom-
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ren die Halbmutante Oenothera rubvinervis
entstanden. Die Oenothera rubrinervis enthilt
den velans-Komplex von Oenothera Lamarckiana
fast unverdndert. Der gaudens-Komplex von
Oenothera Lamayckiana ist aber stark veriandert,
er steht zwischen velans und gaudens und wird
subvelans genannt. Oenothera rubrinervis hat die
genetische Konstitution velans -+ subvelans und
bildet einen Ring von 6 Chromosomen und 4 freie
Chromosomenpaare.

Die Theorie der reziproken Translokation ver-
mag die folgende Erklirung zu geben. In
Abb. 6 I ist die Chromosomenkonstitution fiir
Oenothera Lamarckiana angegeben. Die Enden
der wvelans-Chromosomen sind in Kursiv-Fett-
schrift, die Enden der gaudens-Chromosomen in
gewéhnlicher gerader Schrift gehalten. Findet

] 1. 7—2 y] {7 - 5 -8 [n-n (73 —# velans
plexen. Dieser Faktor muf} also ™, @ | 1 2]
in dem freien Chromosomenpaar @+ 1= w-n| [s=8] [w-3]
(3374 liegen. Wird nun Oeno-
1314 . . I 7 —2 |11—u] [7—s] a
thera Lamarckiana mit Oenothera
muyicata von der gametischen =) ¥ =1 | 2
Konstitutionzigens -+ curvansund b ' ) R A A '
einem Ring von 14 Chromosomen g =27 [f—¢ [7—=5 [-a [e-n [—a [=3 z
(vgl. Abb. 51I) gekreuzt, dann ,
gehtin der curvans X velans-Kom- U—2 [ =7 [s=s] [s=3) [7r—#] [w—9] [5—# b
bination auch das freie Chromo- i ' b \ t \
som 13-14 von Oc. Lamarckiana  p 17—z [3-4¢ [7—8 [5-3 n—z] [w—4] (B velans
in den Ring ein, und damit ist ralrirervjs 7
der Faktor R mit den Komplexen ©+4r [T =1 [i—s| (63 |m—72 (w—29| [B—m &
gekoppelt. Abb. 6. Schema der Entstehung der Halbmutante Oe. rubrinervis aus Oe. Lamarchiana
(vgl. Text)., Chromosomenanordnung bei I, Oenothera Lamarkiana, bei welcher der

Wir waren schon bei der Be-
sprechung der allgemeinen Be-
ziehungen zwischen Erbfaktoren
und Chromosomen zu dem Ergebnis gekommen,
daB8 der Wechsel der Faktorenkoppelung auf
einem Wechsel der Chromosomenkoppelung, also
i diesem Fall auf der Bildung eines geschlosse-
nen Ringes von 14 Chromosomen in der velans —
curvans Kombination beruht. Auf Grund der
Theorie der reziproken Translokation wird nun
die Bildung eines Ringes von 14 Chromosomen
ohne weiteres verstandlich, wie Abb. 5 I11 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 Halbmutanie (nach DAR-
LINGTON).

Aus Oenothera Lamarckiana ist in Kultu-

I Als trisom bezeichnet man eine Pflanze mit

der Chromosomenformel zn 4+ 1. Hier ist eines
der » haploiden Chromosomen dreimal vertreten.

Austausch angenommen wird, II. Chromosomenanordnung nach dem Austausch 1II. Die.
beiden Gameten in efwas anderer Anordnung. (Die Verteilung der Chromosomen auf die
Pole ist.durch Pfeile angedeutet.) IV, Chromosomenanordnung bei Oe. rubrinervis.

nun eine reziproke Translokation zwischen ein-
ander nicht entsprechenden Enden von Chromo-
somen aus den beiden entgegengesetzten Kom-
plexen statt (z. B. den eingekreisten Enden 3
bzw. 11 des Chromosoms 3—4 aus dem velans-
Komplex einerseits und des Chromosoms 8—11
aus dem gaudens-Komplex andererseits), bleibt
die Chromosomenanordnung zwar die gleiche,
es werden aber andersartig zusammenge-
setzte Gameten @ und b gebildet (Abb. 6 I7),

. Jede dieser beiden Gameten enthilt velans-

und gaudens-Eigenschaften gemischt. Die beiden
Gameten sind in Abb. 6 IIT noch einmal, in
einer dem welans- bzw. gaudens-Komplex ent-
sprechenden Reihenfolge aufgeschrieben. Bei
Kombination einer solchen, durch erneuten
Austausch entstandenen Gamete (z. B. ) mit
einer unverdnderten velans-Gamete wird eine
Form entstehen, die einen Ring von sechs
Chromosomen und 4 freie Paare bildet (Abb. 6
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IV). Diese Form enthilt auler dem Chromosom
<i:§> einen velans-Komplex und einen beziig-

lich gaudens und velans gemischten Komplex.
Diese Komplexe werden auch wieder rein auf-
spalten. Es werden reine velans-Gameten
einerseits und beziiglich velans und gaudens
gemischte Gameten andererseits gebildet werden.
Eswire also eine Form entstanden, die sich ganz
wie Oenothera rubrinervis verhiltl.

Die Theorie der reziproken Translokation
erklirt also sowohl die Art der Entstehung der
Halbinutanten als auch zugleich ihre Chromo-
someénanordnung. Wir kénnen daraus auch mit
groBer Wahrscheinlichkeit schlieBen, daB solche
reziproke Translokationen nicht nur bei der
Entstehung der heterozygoten Oenothera-Arten
eine Rolle gespielt haben, sondern auch hAeute
noch gelegentlich vorkommen.

excellens

®@s? 2

AN

T
2 fockert ®s Jlavens

Schema der Chromosomenanordnungen zwischen den Kom-

Abb. 7.
plexen hHookem', flavens, excellens.

In #hnlicher Weise lassen sich auch die Chro-
mosomenanordnungen bei Triploiden, Tetra-
ploiden und Trisomen verstandlich machen
(HAkaNNSON, DARLINGTON), -

CLELaND und BLAKESLEE hdben gezeigt,

daB man auf Grund der neuen Theorie genau
voraussagen kann, welche Chromosomenanord-
nungen in bestimmten Komplexkombi-
nationen auftreten miissen. ,
. 'Wir wihlen ein einfaches Beispiel (nach
CLELAND und BLAKESLEE), um das Prin-
zip der dabei anzuwendenden Methode
zu zeigen. Um die Chromosomenanord-
nung zu bestimmen, die zwei Komplexe
miteinander bilden, mull die Chromo-
somenanordnung bekannt sein, die jeder
dieser beiden Komplexe mit einem dritten
Komplex bildet.

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

1 Der Einfachheit halber ist bei dieser Ableitung
die Anwesenheit der Letalfakioven bei gaudens und
velans nicht beriicksichtigt worden (vgl. CLELAND
und BLAKESLEE 1931, S. 229).

Kunan:

Der Ziichter

cago DE VRIES stammend) mit dem Komplex fla-
vens (aus der Oenothera suaveolens stammend).
Bekannt ist, da sowohl excellens als auch flavens
mit”* Hookeri einen Ring von 4 Chromosomen
und 5 freie Chromosomenpaare bildet. Diese Ver-
hiltnisse sind schematisch in Abb. 7 dargestellt.
Die Komplexe flavens und exceliens unterschei-
den sich also von dem Komplex"Hookers je durch
éine einfache Translokation, da sie mit *Hooker:
(%) 4 5II bilden.

Es sind nur 4 verschiedene Austauschvorginge
denkbar, durch welche die Komplexe flavens und
excellens aus *Hookeri hervorgegangen sein
kénnten. Damit ergibt sich, daf von den 15
iiberhaupt bei Oenothera moglichen Chromo-
somenanordnungen, fiir die Kombinationen
flavens X excellens nur 4 in Frage kommen. Und
zwar koénnen die Komplexe flavens und excellens
durch folgende 4 Austauschvorginge entstanden
sein und damit die folgenden 4 Chromosomen-
anordnungen miteinander bilden:

1. Méglichkeit: excellens und flavens unter-
scheiden sich von *Hookeri beide durch den
gleichen Segmentaustausch (Abb. 8). Wir neh-
men an, dafl durch Austausch der eingekreisten
Enden 2 und 4 aus einem ?Hookeri-Komplex (a)
der Komplex flavens, aus einem anderen
®Hookeri-Komplex (b) der Komplex excellens
hervorgegangenist. Bei Kombination von flavens
mit excellens wiirden 7 freie Paare entstehen.

2. Mdglichkeit: excellens und flavens unter-
scheiden sich von ?Hookeri jeder durch einen
andeven Segmentaustausch, der zwar zwischen
den gleichen Chromosomen, aber jeweils zwi-
schen verschiedenen Enden vor sich gegangen
ist (Abb. g). Wir nehmen an, dafl durch Aus-
tausch der eingekreisten Enden 2 und 4 aus einem
hHookeri-Komplex (a) der Komplex flavens,

P pookeri 2(7 =@
L
Mookeri 87 @ (3@ [5=5] [7—9]
Flavens [1—4) [s=2) [5-86] [7=2 [ﬁ—mi 77| (B
I
excellens |[7—#%| [3—2| [5—86) [7—8] [9—m (71— B_#
7I

Abb. 8. 1. Moglichkeit der Entstehung von flavens und excellens aus % Hookeri

(Forts. zu Abb.7).1 I. Die beiden hEfookeri-Gameten, in denen der Austausch
erfolgt, II. Kombination der durch den Austausch entstandenen Gameten flavens

und excellens.

durch Austausch der Enden 2 und 3 aus einem
anderen "Hookeri-Komplex (b) der Komplex
excellens hervorgegangen ist. Bei Kombination
von flavens mit excellens wiirden ein Ring von
4 Chromosomen und 3 freie Chromosomenpaare
entstehen.



5. Jahrg, 8. Heft

3. Moglichkeit: excellens und flavens unter-
scheiden sich von %*Hookeri je durch einen an-
deren Segmentaustausch, der jeweils zwischen
einem gleichen und einem verschiedenen Chro-
mosom vor sich gegangen ist (Abb. 10). Wir
nehmen an, daB durch Austausch der

Verkniipfung von Cytologie und Genetik bei Oenothéra.

191

nungen nur zwei oder gar nur eine realisiert sein
kann.

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

eingekreisten Enden 2 und 4 aus einem Rppokeri al71-@) (3@ [5-6] 7 -8 [9—w [17-72) [B—m
h - X fla- L

Hookeri-Komplex (a) der Komplex f Mt $T=0 &7 7 75 =@ TH W
vens, durch Austausch der Enden 4 und .
6 aus einem anderen *Hookeri-Komplex

(b) der Komplex excellens hervorgegangen I Slavens Ef 3—2f |§5—-8 78 |9 |fr—p B
ist. Bei I{omblngtlog von flavens mit exvellns s [l s I s B e Bl P
excellens wiirden ein Ring von 6 Chromo- ® . o
somen und 4 frele Chromosomenpaare Abb. 9. 2. Moglichkeit der Entstehung von flavens und excellens aus hHookeri

entstehen.

4. Méglichkeit: excellens und flavens
unterscheiden sich von *Hookeri durch je einen
anderen Segmentaustausch, der jeweils zwischen
zwei -ganz verschiedenen Chromosomen erfolgt
ist (Abb. 11). Wir nehmen an, dafl durch Aus-
tausch der Enden 2 und 4 aus einem *Hookeri-
Komplex (a) der Komplex flavens, durch
Austausch der Enden 6 und 8 aus einem
anderen "Hookeri-Komplex (5) der Kom-
plex excellens hervorgegangen ist. Bei
Kombination von flavens mit excellens

(Forts. zu Abb. 8).

mosomenanordnungen voraussagen. Diese Vor-
aussagenstimmten entweder mit schon bekannten
Chromosomenanordnungen tiberein oder konnten
bei nachtréglicher cytologischer Untersuchung
tatsdchlich festgestellt werden.

"/iaplrm a7-® 5-6) [1—48 [F—u (-2 [B-n
’l//aa/ren/bf—z @ @ [7—8 [s—m] [n—1r] [8—n

- . . . aven: 74| 3—2| [5—-6| (7—8| (9~ [n—1%] (B3—n
wiirden zwe: Ringe von je 4 Chromo- . Slavens )
N 4 7/
somen und 3 freie Chromosomenpaare crelions |1 —2] |3—6] (5-4] (7=8] [g-n| [7-r| 5—n
entstehen. ® + yz

Wir haben also die zwischen flavens
und excellens zu erwartende Chromoso-
menanordnung auf 4 Moglichkeiten be-
schrinkt. Eine Entscheidung dariiber, welche
der 4 theoretisch moglichen Anordnungen die
richtige sein muB, 146t sich erbringen, wenn
man priift, welche dieser Formeln fiir flavens
bzw. excellens in Kombinationen dieser Kom-
plexe mit noch anderen Komplexen
(deren Chromosomenanordnung bei Kom-
bination mit flavens und excellens schon
bekannt ist), eine Anordnung geben
wiirde, die mit der tatsichlich beobach-

Abb. 10, 3. Moglichkeit der Entstehung von flavens und exceliens aus " ookeri

(Forts. zu Abb, g).

Die Theorie der reziproken Translokation
vermag also nicht nur alle bekannten cytolo-
gischen und genetischen Verhiltnisse und ihre
gegenseitigen Beziechungen auf das beste zu
erkliren, sondern vermag auch Vorawussagen

* Hookeri a[1—@) s—6] 7-38 [s—n
L
Lok B[1—2] 3—-4] -® -G [I—n

teten iibereinstimmt Havens |1 —#| |(3—2| (5—6] [1—8]| |9—n] [w—1] [B-n
.. - ! E s/
Z.B. miiBten im 1. Fall flavens und excelons [1—2] (83— 4] [5—8] \7=6] [s—m| |#i-2| [m—n
excellens beide mit einem dritten Kom- I
lex die gleiche Anord b ® ’ ® . ’
X
ple le gleiche Anordnung ergeben. Das Abb. 11, 4. Moglichkeit der Entstehung von flavens und excellens aus PHookeri

ist nicht der Fall mit gaudens und

velans. Damit scheidet die erste Mog-

lichkeit aus. In #hnlicher Weise lassen sich,
wie hier nicht niher ausgefiihrt werden soll,
auch die anderen Mdglichkeiten priifen. Je
nachdem wieviel verschiedene Komplex-Kom-
binationen mit ihren Chromosomenanordnungen
bekannt sind und damit zur Priifung verwandt
werden kénnen, 148t sich voraussagen, daB von
den mehreren theoretisch méglichen Anord-

(Forts, zu Abb. 10).

zu machen, die sich experimentell bestitigen
lassen.

Die BrrriNgsche Theorie der reziproken
Translokation kann damit fiir Oenothera als be-
wiesen angesechen werden. Die Theorie gibt die
Grundlage fiir den von CLELAND und OEHLKERS
ermittelten Parallelismus von genetischem
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und cytologischem Verhalten, indem sie fol-
gendes erklart:

1. Pie Konstanz der Anordnung im Ring und
das Auseinanderweichen nebeneinander lie-
gender Chromosomen an entgegengesetzte Pole.

2. Welche Chromosomen aus dem Ring in be-
stimmten Kombinationen frei werden.

Die Theorie ermoglicht ferner die Lokalisie-
rung der Evbfakioven in bestimmite Chyomosomen
bzw. Chromosomenenden, wenn man die be-
sonders von RENNER ermittelten genetischen
Daten iiber die wechselnde Koppelung einzelner
Faktoren in verschiedenen Komplex-Kombina-
tionen in Zusammenhang bringt mit den
verschiedenen Chromosomenanordnungen. Die
Symbole fiir die verschiedenen Chromosomen-
enden, die zunidchst willkiirlich gewéhlt wurden,
erlangen damit Realitdt. So haben EMERSON
und STURTEVANT schon fiir 6 verschiedene Kom-
plexe alle Chromosomen identifizieren und
niher charakterisieren kénnen. Man geht dabei
aus von der homozygotischen Oenothera Hookeri
mit 7 freien Chromosomenpaaren. Die Wahl
dieser Artist natdirlich nicht im phylogenetischen
Sinne zu verstehen. Oe. Hookeri dient nur als
rechnerische Grundlage.

Die Theorie gibt die Moglichkeit, die Faktoren-
analyse nicht mehr durch ein Ausprobieren aller
méglichen Komplex-Kombinationen, sondern
planmidBig zu betreiben. Wir wissen heute,
warum bestimmte Komplexe spaltungsférdernd
sind und andere nicht.

AbschlieBend kann man wohl sagen, dal} das
Oenothera-Problem nach 3ojdhriger, intensiver
Arbeit in den Grundziigen geldst zu sein scheint.
Oenothera, die lange Zeit als unerklarbarer
Sonderfall galt, der ganz aus dem Rahmen der
iibrigen Genetik herausfiel, ist nun in die all-
gemeinen GesetzmiBigkeiten der Vererbungs-
lehre eingegliedert, ja zu einer der glinzendsten
Beweise fiir die Chromosomentheorie der Ver-
erbung geworden.
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