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Gonenkonkurrenz bei Oenothera unter dem EinfluB eines gameto- 
phytisch wirksamen Gens in der ersten Koppelungsgruppe sowie 
ein Modell fiir die Untersuchung verzweigter Koppelungsgruppen 

CORNELIA HARTE 

I n s t i t u t  ffir En twick lungsphys io log i e ,  Univers i t~i t  zu K61n 

Competition between the male Gametophytes in Oenothera under the Influence of  a Gametophytic Gene 
in the First Linkage Group and a Model for Investigations of Branched Genetic Maps 

Summary. The progeny ratios obtained in male backcrosses of Oenothera hybrids to the complexes hookeri and/lavens 
(identified by  two marker  genes and by  the translocation break) showed stat is t ical ly significant differences from 
Mendelian expectations. 

Presence of a gametophyt ic  gene in the first linkage group is proposed. I ts  alleles ga § and ga- are thought  to 
control development of the male gametophytes  in such a manner tha t  pollen grains carrying the different ga alleles 
and developing in a heterozygous female plant,  will fertilize the female gamete with different average frequencies. 

A series of genetic models is developed, all taking into account the relative probabi l i ty  of the alleles z,a ~ and ~a- to 
function in fertilization, the probabi l i ty  of crossing over between the gene loci studied, arid the branchedconfigurat ion 
of the linkage group, due to the presence of the translocation. 

Based on these models, the relationships between the relative frequencies of the different classes of gametes are 
predicted for several theoretically possible arrangements of the genes within the linkage group. 

The models have general application for the localization of gametophyt ic  genes and for the localization of genes in 
branched linkage groups. 

I t  turns out  to be impossible to give an est imate for the disadvantage of ga-  as compared to ga + from the backcross 
da ta  alone. The empirical da ta  permit  only a combined est imate of the probabili t ies of fertilization by  ga- and of 
crossing over between Ga and the locus of the marker  gene. 

Comparison between the empirical da ta  and the model makes i t  possible to determine the location of the marker  
loci and the locus of Ga with respect to one another. A branched linkage group appears most likely, but  a linear arrange- 
ment  in two chromosome arms cannot be ruled out. 

The observed cross-over values, and consequently, the map distances between the genes studied, are highly variable, 
both in different hybrids and in the progeny of a single hybrid.  

A. Problemstellung 

Sei t  l angem is t  b e k a n n t ,  dab  bei  Oenothera  in 
der  N a c h k o m m e n s c h a f t  b e s t i m m t e r  K o m p l e x k o m b i -  
na t ionen ,  ffir die auf  G r u n d  ih re r  Chromosomenve r -  
k e t t u n g  freie R e k o m b i n a t i o n  der  Allele  de r  gew~ihlten 
Tes t loc i  zu e r w a r t e n  w~tre, Abwe ichungen  der  beob-  
a c h t e t e n  Spa l t ungszah l en  von den  t heo re t i s chen  
Mendel-Verh~i l tnissen v o r k o m m e n .  Diese Abwei -  
chungen  werden  auf  G o n e n k o n k u r r e n z  zurf ick-  
gef i ihr t .  Ff i r  eine D a r s t e l l u n g  des P rob lemkre i se s  
sei auf  die  Z u s a m m e n f a s s u n g  der  L i t e r a t u r  bei  
HARTE (1967) verwiesen.  Die B e o b a c h t u n g e n  f f ihr ten 
zu der  I n t e r p r e t a t i o n ,  d a b  mi t  den  Tes t loc i  ein 
g a m e t o p h y t i s c h  wi rksames  Gen gekoppe l t  sein mul3. 
Den  Gameten ,  die ve r sch iedene  Allele  dieses Locus  
Ga en tha l t en ,  k o m m t  eine un te r sch ied l i che  Bef ruch-  
t ungswahrsche in l i chke i t  zu. 

Obgle ich  B e o b a c h t u n g e n  fiber die G o n e n k o n k u r -  
renz  bei  Oenothera  im c~ Gesch lech t  schon sei t  RENNER 
(1917) vor l iegen,  is t  b i she r  die  L o k a l i s a t i o n  der  en t -  
sp rechenden  Gene n ich t  gekl~irt, und  es i s t  ebenfa l l s  
often, auf  welchem S t a d i u m  der  P o l l e n e n t w i c k l u n g  
zwischen Meiose und  B e f r u c h t u n g  und  durch  welchen 
Mechan i smus  die K o n k u r r e n z  zwischen den  Gonen 

oder  ihren  A bk6mml inge n ,  den Po l l enk6rne rn  u n d  
Pol lenschl~uchen,  en t sch ieden  wird.  Den d a m i t  
zusammenh~tngenden F r a g e n  soll  du rch  die im fol- 
genden  beschr i ebenen  Versuche  ffir den game to -  
p h y t i s c h  w i r k s a m e n  Locus  Ga in der  e rs ten  K o p p e -  
l ungsg ruppe  nachgegangen  werden.  

Diese umfal3t die Chromosomenenden I bis 4, die in den 
Kombinat ionen der Komplexe hhooheri und [lavens einen 
Viererring bilden, so dab der Translokat ionspunkt  als 
Testlocus verwendet  werden kann. Im Chromosomen- 
ende 3 ist  der Locus s (Bliitenfarbe) lokalisiert. Die 
Koppelungsgruppe enth~lt  aul3erdem den Locus de 
(Gipfelform) an noch nicht n~iher best immter  Stelle 
(HARTE 1948). 

Erste Untersuchungen zeigten, dab nicht, wie zuerst 
vermutet ,  das Allel + s  sondern die Allele, die mit  dem 
Komplex hhookeri in den Bastard eingefiihrt werden, in 
Riickkreuzungen des Pollens auf entsprechende Homo- 
zygote gegeniiber den Allelen aus [lavens eindeutig bevor- 
zugt sind (HARTE t948, 1961). Diese Befunde wurden 
gewonnen an den Komplexkombinat ionen/ lavens  s + de 
• hhooker i + S d e  und f lavens + s  +de .  hhooker i s de in 
1Rtickkreuzungen auf Oe. hookeri sul[urea. Die verwen- 
deten Bastarde waren an allen 3 Testloci (s, de und Trans- 
lokationspunkt) heterozygot und fiir die Rfickkreuzung 
wurde nut  eine Homozygote verwendet.  Bei dieser Ver- 
suchsanordnung kann nut  die Tatsache der zwischen 
Gonen mi t  den verschiedenen Restkomplexen (Definition 
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dieses Begriffes s. HARTE 1948) bestehenden Konkurrenz 
und Unabh/ingigkeit yon der Verbindung der untersuch- 
ten Komplexe mit  best immten Allelen des s-Locus fest- 
gestellt  werden. 

Zur  B e a n t w o r t u n g  der  e ingangs  aufgeworfenen  
F r a g e n  ist  eine A u s d e h n u n g  der  Versuche  n6t ig .  
D u r c h  Verwendung  we i t e re r  B a s t a r d e ,  die  ffir s bzw. 
+ ~  h o m o z y g o t  sind,  und  Ve rwendung  ande re r  
P a r t n e r  ffir die Tes tk r euzungen ,  die  fiber die  gene-  
t i sche  K o n s t i t u t i o n  der  zur  B e f r u c h t u n g  ge langenden  
Pollenschl~tuche A u s k u n f t  geben,  sol l te  die  F r a g e  
b e a r b e i t e t  werden,  ob dem G r a d  der  H e t e r o z y g o t i e  
e inerse i t s  und  dem ~? K r e u z u n g s p a r t n e r  ande re r se i t s  
e ine  B e d e u t u n g  be i  de r  K o n k u r r e n z  zwischen den  
Gonen,  aus  denen  die zur  B e f r u c h t u n g  ge langenden  
G a m e t e n  en t s t ehen ,  z u k o m m t .  W e n n  diese F r a g e n  
ve rne in t  werden  k6nnen ,  so s ind  sowohl  se lek t ive  
B e f r u c h t u n g  als auch  Inkompa t ib i l i t~ i t s r eak t i onen  
zwischen Po l l ensch lauch  und  Gri f fe lgewebe als Ur-  
sache der  K o n k u r r e n z  auszuscha l ten .  

Die cytologischen Analysen wurden zum gr6i3ten Teil 
yon der biologisch-technischen Assistentin FrAulein 
Irmelinde KEMPER durchgefiihrt, bei den Bonitierungen 
half die landwirtsch.-techn. Assistentin Fr~tulein I rmgard 
PETRI. Den Genannten sei an dieser Stelle bestens ffir 
ihre Mitarbei t  gedankt. 

B. Material 
Als Ausgangsmaterial  und als 9 Par tner  fiir die Test- 

kreuzungen wurden folgende Sorten verwendet:  

Mit Ausnahme der beiden ersten Bastarde sind aile hetero- 
zygot fiir die Komplexe mi t  dem Allel de auf dem hookeri- 
Chromosom, wAhrend die Allele s und +* sowohl homo- 
zygot als auch heterozygot in verschiedener Verteilung 
auf die beiden Komplexe vorliegen. Die reziproken kom- 
plexheterozygoten Bastarde unterscheiden sich aul3erdem 
durch das Plasmon, das bei den Bastarden 3 bis 6 aus 
Oe. hookeri, bei den Bastarden 7 bis 10 aus Oe. suaveolens 
s tammt.  

Mit dem Pollen der Bastarde wurden Testkreuzungen 
auf entsprechende Par tner  ausgeffihrt. Es wurde der 
Fruchtansatz  bes t immt und die Anzahl der Samen je 
Kapsel  gez~ihlt. Nach Kapseln getrennt wurden die An- 
zahl der tauben und keimhaltigen Samen sowie die Aus- 
tAlle durch nicht keimf~thige Samen und absterbende 
Siimlinge und Pfianzen festgestellt. Diese Untersuchun- 
gen dienten der Kontrolle der Einheit l ichkeit  des Ma- 
terials und der Versuchsbedingungen. Sie werden im 
folgenden nur erwAhnt, soweit einzelne Aufzuehten 
gesicherte Abweichungen zeigen, die sich auf die SpMtungs- 
zahlen auswirken k6nnten. Fiir  die aufgezogenen Pflan- 
zen wurden, soweit m6glich, Blfitenfarbe und GipfeKorm 
protokolliert .  Ftir  einige Aufzuchten wurden die Pflanzen 
hierbei numeriert  und von jeder einzelnen junge Blfiten- 
knospen zur Best immung der Chromosomenkonfiguration 
in der Meiose der PMZ in entsprechend gekennzeichneten 
GIAschen fixiert  (Fixiergemisch : Alkohol-Eisessig 3 : 1 ; 
Verarbeitung als Eisenkarmin-QuetschprAparate).  Optik:  
Zeiss-Standard-Mikroskop, Neofluar 100• 01, Okulare 
t 2 , 5 •  

C. Ergebnisse der Versuche 

I .  V e r s u c h s p l a n  

Von j e d e m  de r  t 0  B a s t a r d e  wurden  2 Blf i ten  ver -  
sch iedener  P f l anzen  ve rwende t .  Von j ede r  Blfi te 

wurde  Pol len  in m6gl ichs t  gleich-  

Bezeichnung 
genetische Konsti- 
tution der verwen- Chromosomen 
deten Komptexe 

verwendete 
Abkfirzungen 

Sorte Komplex 

Oe. hookeri hhookeri 4-* de 1.2 3"4 
de Vries 
gelbbliitig 
Oe. hookeri hhookeri s de 1.2 3"4 
sul[urea 
grol3bliitig 
Oe. suaveolens f lavens +8 +de 1-4 2"3 
gelbblfitig 
Oe. suaveolens f lavens S @de t '4  2"3 
sul/u~e(t 

Hg h+* 

Hs h s 

Sg f l  +8 

Ss / l  s 

m~tBiger Bes t~iubungsdichte  auf  
me h re r e  k a s t r i e r t e  Blf i ten je e iner  
In f lo reszenz  der  v ie r  T e s t p a r t n e r  
g e b r a c h t ,  nach  M6gl ichkei t  u n t e r  
V e r w e n d u n g  yon  je zwei A n t h e r e n  
ffir die Griffel  eines T e s t p a r t n e r s .  
Dieser  Versuchsp lan  e rm6gl ich t  eine 
Reihe von Vergle ichen sowohl  zwi- 
schen den N a c h k o m m e n s c h a f t e n  
eines  B a s t a r d s  als auch  zwischen 
denen  ve r sch iedene r  B a s t a r d e .  

t .  Vergle iche  zwischen Nach-  
k o m m e n s c h a f t e n  eines Ba-  
s t a rd s  

Bei Verwendung dieser Sorten zur Herstel lung der Ba- 
s tarde werden sie im folgenden als , ,Eltern",  bei Verwen- 
dung ftir die Riickkreuzungen mi t  dem Pollen der 
Bastarde als , ,Testpartner"  bezeichnet. 

Aus diesen El tern wurden folgende Bastarde hergestell t :  

Nr. 9 c2 Genetische Konstitution 

I. Hg • Hs 
2. Hs x Hg 
3. Hg x Sg 
4. Hg x Ss 
5. Hs • Sg 
6. Hs X Ss 
7. Sg x Hg 
8. S g x  Hs 
9. Ss x Hg 

~0. Ss • Hs 

hhookeri +* de 
hhookeri s de 
hhookeri +* de 
hhooheri +* de 
hhookeri s de 
hhookeri s de 
flavens +8 +de 
tlavens +* +de 
tIavens s +de 
flavens s +de 

�9 hhookeri s de 
hhookeri +* de 
/Iavens +a +de 
f lavens s +de 
/ lavens +* +ae 
f lavens s +de 
hhooker i +8 de 
hhookeri s de 
hhookeri + s  de 
hhookeri s de 

t - - t .  zwischen Bes t / iubungen  ve r sch iedene r  Blf i ten 
des "l~estpartners m i t  d e m  Pol len  e iner  Bl t i te  
des  zu u n t e r s u c h e n d e n  B a s t a r d s  

1 - -2 .  zwischen ve r sch iedenen  Blf i ten eines  B a s t a r d s  
1 - -  3. zwisehen ve r sch iedenen  T e s t p a r t n e r n  bei  Be-  

st~iubung mi t  dem Pol len  e iner  Blf i te  
t - -4 .  W e c h s e l w i r k u n g  Blfi te • T e s t p a r t n e r .  

Die  be iden  e r s t en  Vergle iche  d ienen  de r  K o n t r o l l e  
de r  E i n h e i t l i c h k e i t  des  Mater ia l s ,  d ie  be iden  nS.chsten 
geben  AufschluB fiber  den  Einf luB der  T e s t p a r t n e r  
auf  die S p a l t u n g  in de r  N a c h k o m m e n s c h a f t  des be-  
t r e f f enden  Bas t a rd s .  

Ff i r  den Vergle ich  zwischen den B a s t a r d e n  k6nnen  
infolge der  S t r u k t u r  des Mate r i a l s  die  im fo lgenden  
aufgeff ihr ten  Un te r sch i ede  u n d  ihre  W e c h s e l w i r k u n -  
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Genanordnung Genanordnung Kombination mit 
I Typ II Typ ergibt s -- Ga -- de 

s - - T - - G a  linear 
oder 
verzweigt 

de -- T -- Ga 

T - - G a - - d e  

Ga 
I 

linear (s -- de) -- T- -  Ga s -- T--  de 
oder 
verzweigt linear oder verzweigt verzweigt 

linear s - - T - - G a - - d e  s - - T - - G a - - d e  

linear linear 

T - - G a - - s  linear 

de -- T -- Ga 

T - - G a - - d e  

linear de -- T -- Ga-- s de -- T- -  Ga-- s 
oder 
verzweigt linear linear 

linear T- -  Ga--  (s-- de) unm6glich 
linear 

gen ber t icksicht igt  werden.  Dabei  ist  es zweckmiil3ig, 
die be iden  Komplexhomozygo ten  g e t r e n n t  zu un te r -  
suchen.  

2. Vergleiche zwischen den Bas t a rden  

2 - - t .  zwischen komplexhomozygo ten  Bas t a r de n  
2 - -2 .  zwischen rez iproken  Bas ta rden ,  d. h, gleich- 

a r t igen  G e n - K o m p l e x k o m b i n a t i o n e n  mi t  dem 
P la smon  von Oe. hookeri  bzw. Oe. suaveolens;  

2- -3 .  zwischen Bas ta rden  mi t  Oe. hookeri  de Vries 
bzw. Oe. hookeri  su l furea  ; 

2- -4 .  zwischen Bas t a rden  mi t  Oe. suaveolens  gelb 
bzw. Oe. suaveotens  su l furea;  

2--~ .  zwischen Bas t a rden  mi t  Homozygot ie  bzw. 
Heterozygot ie  am s-Locus. 

Fiir die Vergteiche zwischen den 8 Bastarden stehen 
7 Freiheitsgrade zur Verffigung, die j e nach Bewertung 
der elav~hnten Unterschiede in verschiedener "Weise auf- 
gegliedert werden k6nnen. Bei der Auswertnng wird 
jeweils angegeben, welche Aufgliederung gewAhlt wnrde. 
Im folgenden wird auf Vergleiche, die keine gesicherten 
Differenzen ergaben, im allgemeinen nicht mehr einge- 
gangen. 

I I .  S p a l t u n g e n  der T e s t m e r k m a l e  
in  der N a c h k o m m e n s c h a f t  

a) Spa l tung  nach  der Bl i i tenfarbe  gelb-su l furea .  
Die Verwendung  von s als Test locus ist m6glich, wenn 
der Bas ta rd  heterozygot  s / +  ~ u n d  der ~ Rt ickkreu-  
zungspa r tne r  homozygot  s/s  ist, also in der Nach-  
kommenscha f t  der Bas ta rde  t ,  2, 4, 5, 8, 9 bei Rfick- 
k reuzung  auf Oe. hookeri  su l furea  oder Oe. suaveolens  
su l furea .  

t. Komplexhomozygote Bastarde (h +* �9 h s) und 
(h s �9 h + *) : Die beiden Bastarde I und 2, die in bezug 
auf die Komplexkonsti tut ion homozygot, abet fiir den 
s-Locus heterozygot sind, dienen der Kontrolle dariiber, 
ob sich die beiden Komplexe hhookeri + * und ~hookeri s 
unterscheiden. Es ergab sich mit  insgesamt 858 gelb : 871 
sul]urea eine sehr gute ~3bereinstimmung mit  der Er- 
wartnng 1:t  (Tab. t, Bastarde 1 und 2). Die x2-Zer- 
legung (Tab. 2) zeigte v611ige Homogenitiit der Aufspal- 
tung zwischen den verschiedenen Bestliubnngen jeder als 
Pollenlieferant verwendeten Bliite, zwischen den beiden 
Bliiten eines ~eden Bastards, zwischen den verschiedenen 
Rtickkreuzungen auf Hs und Ss und zwischen den beiden 

reziproken Bastarden. Es liegt also eine ungest6rte 
Mendel-Spaltung vor, ohne Anzeichen einer Konkurrenz 
zwischen den Gonen mit verschiedenen s-Allelen. 

Die !Riickkreuzung Hs • (h s �9 h 4- *) Bliite t, in der 
sich ein ~berschul3 an gelbbliitigen Pfianzen ergab (Spal- 
tung 141 gelb: 57 sulfurea), wurde nicht verwertet, weil 
im Gegensatz zu den sehr geringen Ausfgillen in den an- 
deren Aufzuchten zwischen Pikieren und Auszghlen yon 
348 Pflanzen t 50 ---- 43,1% eingegangen waren und nicht 
kontrolliert werden kann, ob diese Ausf~ille alle Genotypen 
gleichm/il3ig betrafen. 

2. h +s  . /l  s und [l s �9 h +*: Die Nachkommenschaft 
dieser beiden Bastarde ergab gesicherte Abweichungen 
yon der Erwartung 1 : 1 (Tab. t, Bastarde 4 nnd 9). Aus 
dem 13berwiegen des Ph~notyps ,,gelbbliitig" ergibt sich 
eine Bevorzugung des aus hhooheri stammenden Allels + 8 
Die 3r (Tab. 2) ergab Homogenitiit zwischen 
den Best/iubungen mit  einer Bltite, zwischen den beiden 
Bliiten eines jeden Bastards, zwischen den Kreuzungen 
auf verschiedene 9 Testpartner und zwischen den rezi- 
proken Bastarden (fiir alle Vergleiche P > O, 1). 

3. (h s . / l  -~*) und (/l +* �9 h s) : Die Spaltungszahlen 
sind aus Tab. 1, Bastarde 5 und 8, zu entnehmen. Die 
erste Blfite des Bastards (h s . / 1  + *) ergab je zwei 
Kapseln der Riickkreuzungen auf Hs und Ss, die zweite 
Bliite ergab eine Aufzucht aus mehreren Kapseln auf H s  
und zwei Kapseln auf Ss. \u der )~2-Test (Tab. 2) zeigt, 
besteht Homogenit~it zwischen den Bestiiubungen eines 
Testpartners und zwischen den verschiedenen Test- 
kreuzungen mit  dem Pollen einer Bliite, abet eine ge- 
sicherte Inhomogenit~t zwischen den beiden Bliiten. In 
beiden Fiillen iiberwiegt zwar der Ph~notyp , ,sul/urea", 
was einer Bevorzugung der Gonen mit dem aus hhooheri 
stammenden Allel s entspricht, abet der Anteil der gelb- 
bliitigen Pflanzen ist verschieden. 

Auch ffir die Nachkommenschaft des Bastards 
(]l + *. h s) ist die Abweichung der Spaltung yon der 
Erwartung 1 : t gesichert. Die z2-Zerlegung ergibt Homo- 
genitAt zwischen den Best~ubungen, zwischen den Test- 
kreuzungen und zwischen den beiden Bliiten (P > 0,1). 
Das Spaltungsverh~iltnis , ,hookeri-Allel": , , / lavens-Allel '"  
in der Nachkommenschaft s t immt mit  demjenigen der 
zweiten Bliite des reziproken Bastards iiberein (22-Test: 
Photo > 0,2), so dab dessen erste Bliite als Ausnahme an- 
zusehen ist, die bei der weiteren Answertung getrennt 
behandelt werden muB. 

4. Vergleich der komplement~tren K o m p l e x - G e n -  
K o m b i n a t i o n .  In  der Nachkommenscha f t  der be iden  
G e n - K o m p l e x - K o m b i n a t i o n e n  wurde,  ohne dab  eine 
Differenz zwischen den rez iproken Bas t a rden  lest-  
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T a b e l l e  1. Spaltung in dee Nachkommenscha/t aus Kreuzungen mit  dem Pollen der Bastarde au[ Gri/[el 
verschiedener Testpartner 

T e s t k r e u z u n g e n  a u f  Hs u n d  Ss Hg u n d  Hs Hg, Hs, Sg, Ss 

IVlerkmal  B l ~ t e n f a r b e  G i p f e l f o r m  C h r o m o s o m e n k o n f i g u r a t i o n  

A l l e l e  g e l b  sul/urea s p i t z  b r e i t  hookeri [lavens 
A n z a h l  d e r  +8 s +ae de 1 . 2  3 " 4  1 ' 4 2 . 3  

B a s t a r d  B l f l t e  N a c h k o m -  
m e n s c h a f t e n  

I h + s .  h s 1 2 61 6 0  . . . .  
2 6 2 5 3  2 6 5  . . . .  

2 h s �9 h + *  1 3 2 5 7  2 5 5  . . . .  
2 6 2 8 7  291  . . . .  

3 h + s . f l + *  1 2 - -  - -  31 1 2 2  - -  - -  
2 5 - -  - -  2 3 6  3 8 4  - -  - -  

4 h + a . f l s  1 3 t 8 9  3 8  3 0  1 0 7  1 1 4  15 
2 6 1 3 8  2 5  2 0  1 2 8  1 1 4  3 6  

5 h s �9 f l  + 8  t 4 3 2 2 4  4 9  1 1 0  - -  - -  
2 7 1 2 2  2 6 7  1 0 8  4 1 0  - -  - -  

6 h s . f l s  1 I - -  - -  4 8  6 0  35  2 7  
2 6 - -  - -  t 9 8  4 0 6  3 1 6  1 1 5  

7 f l  + s .  h + 8  t t - -  - -  74  141 - -  - -  
2 5 - -  - -  1 2 0  6 5 7  - -  - -  

8 f l  + s .  h s 1 2 71 1 3 3  2 3  8 9  - -  - -  
2 7 2 2 6  4 4 8  1 5 3  6 3 6  - -  - -  

9 f l  s �9 h + 8  1 2 6 3  8 1 4  3 8  2 2  2 
2 7 170 2 2  57 79  1 4 4  31 

1 0  f l s . h s  I 1 - -  - -  2 4  4 7  4 0  1 0  
2 5 - -  - -  6 7  1 4 4  5 6  t 3  

Tabel le  2. Pri i /ung der Homogenitiit der Spaltung [iir das Merkmal  Bli~ten/arbe gelb : sul/urea in  der Nachkommenscha/l  
yon 6 Baslarden (z2-Zerlegung; n = Anzahl  der Freiheitsgrade) 

B a s t a r d  N r .  t 2 4 5 9 8 

K o m p l e x k o m b i n a t i o n  h +*. h s h s . h +s h +* . /l s /l s . h +* h s . /l +a /l +S. h s 

V a r i a t i o n s u r s a c h e  Z ~ n Z 2 n Z 2 n Z ~ n Z ~ n Z ~ 

t o t a l  0 , 8 5 9  5 0 , 6 3 1  4 1 8 2 , 6 4 9  6 1 6 1 , 2 8 3  6 2 7 3 , 0 6 7  8 9 8 , 5 2 8  

S p a l t u n g  1 : 1 0 , 1 8 9  1 0 , 0 7 1  1 1 7 8 , 7 0 8  1 1 5 6 , 6 8 8  1 2 1 7 , 4 6 1  1 9 1 , 8 6 3  

H o m o g e n i t / i t  z w .  B l i i t e  1 
u .  B l i i t e  2 0 , 0 9 7  1 0 , 0 3 4  t 0 , 0 7 5  1 0 , 0 0 1  1 5 1 , 7 4 6  1 0 , 1 0 1  

H o m o g e n i t ~ i t  K r e u z u n g e n  
m i t  B l i i t e  t 0 , 0 6 6  t - -  0 , 7 1 1  1 0 , 2 8 1  1 0 , 0 6 8  1 0 , 5 4 8  

H o m o g e n i t g t  A u f z u c h t e n  d .  
K r e u z u n g  H s •  B l i i t e  1 . . . .  0 , 0 3 9  1 - -  

H o m o g e n i t / i t  A u f z u c h t e n  d .  
K r e u z u n g  Ss •  B l i i t e  1 - -  - -  0 , 2 6 4  1 - -  0 , 0 0  1 - -  

H o m o g e n i t / i t  K r e u z u n g e n  
m i t  B l t i t e  2 0 , 1 2 3  1 0 , 5 3 6  1 1 , 4 0 9  1 1 , 7 5 9  1 0 , 0 3 7  t 1 , 2 4 3  

H o m o g e n i t ~ t  A u f z u c h t e n  d .  
K r e u z u n g H s •  2 - -  0 , 0 0 1  1 - -  1 , 8 1 5  1 1 , 9 6 3  1 1 , 1 7 3  

H o m o g e n i t / i t  A u f z u c h t e n  d .  
K r e u z u n g  S s •  2 0 , 3 8 3  1 - -  t , 4 8 3  1 0 , 7 3 9  I 1 , 7 5 3  1 3 , 5 9 9  

V e r g l e i c h  d e r  r e z i p r o k e n  Z 2 n V F Z 2 n V F Z 2 n V 
B a s t a r d e  

, , z w i s c h e n "  0 , 0 1 7  1 0 , 0 1 7  1 , 4 t 6  I 1 , 4 1 6  0 , 6 5 5  1 0 , 6 5 5  
1 0 , 3 4  1 , 6 5  

, , in" 1 , 2 3 1  7 0 , 1 7 6  8 , 5 3 6  1 0  0 , 8 5 4  1 0 , 6 5 9  9 1 , 1 8 4  
( o h n e  Hs �9 f l+s  B l t i t e  I 

F 

1 , 8 8  



Vol. 39, No. 4 Gonenkonkurrenz bei Oenothera ~67 

zustellen war, ein fJberwiegen des Ph~notyps gefun- 
den, der dem mit ~hookeri in den Bastard eingegan- 
genen Allel des s-Locus entspricht. Hieraus kann 
geschlossen werden, dab die Pollenschl~uche, die in 
ihren Kernen dieses Allel bzw. das Chromosomen- 
struck, auf dem es lokalisiert ist, enthalten, mit 
gr6Berer relativer H~ufigkeit zur Befruchtung ge- 
langen als diejenigen, die das entsprechende Chromo- 
somensttick des flavens-Komplexes enthalten, un- 
abh~ngig davon, welches s-Allel jeweils damit ver- 
bunden ist. Es fragt sich aber, ob diese Bevorzugung 
des hookeri-Anteils in den komplement~tren Kombi- 
nationen aus ~hookeri + ~ mit flavens s und hhookeri s 
mit flavens + ~ v611ig gleich ist. Zu diesem Zweck 
wurde die Aufspaltung in,,hookeri-Allel" und,,flavens- 
Allel" miteinander verglichen, ohne Rticksicht dar- 
auf, ob dieses Allel jeweils s oder + * war. Die Prfifung 
der 4 Gen-Komplex-Kombinationen ergab nach Zu- 
sammenfassung der reziproken Bastarde (unter Aus- 
schluB der als abweichend erkannten Bltite ~ des 
Bastards (hs . f l  + 9 )  eine gesicherte Inhomogenit~t 
zwischen den beiden Gruppen mit s bzw, +* im 
~hookeri-Komplex (P < 0,0~) und best~tigte die 
Homogenit~t innerhalb der Gruppen (P > 0,0~). Die 
Inhomogenit~t kommt dadurch zustande, dab in den 
Bastarden mit h +~ die Bevorzugung des hookeri- 
Allels in den zur Befruchtung gelangenden Pollen- 
schl~uchen wesentlich starker ist als in den Bastarden 
mit h s. 

b) Spaltung nach der Gipfelform spitz-flach. Alle 
Bastarde, in denen die Komplexe hhookeri undflavens 
kombiniert sind, sind heterozygot d e / + ~ .  In den 
Nachkommenschaften aus den Testkreuzungen der 
Bastarde 3 bis t0 auf Oe. hookeri de Vries und 0e. 
hookeri sulfurea, die beide homozygot  de~de sind, 
kann die Spaltung nach der Gipfelform spitz:flach 
ausgewertet werden. 

Die Spaltungszahlen sind aus Tab. I zu entnehmen. 
Bei allen Bastarden ist ein gesichertes Defizit an spitz- 
gipfligen Pflanzen festzustellen, alas j edoch nicht so stark 
ausgepr~gt ist wie ftir das flavens-Allel des s-Locus in den 
entsprechenden Nachkommenschaften derselben Ba- 
starde. Ffir die Gesamtanalyse wurden die 8 Bastarde 
zun~chst zu zwei Vergleichsgruppen zu je 4 Bastarden, 
danach zu 4 Vergleichsgruppen zu je zwei Bastarden zu- 
sammengefaBt, in der "Weise, dab sich die Vergleichs- 
gruppen durch eine oder zwei der eingangs genannten 
Variationsursachen unterschieden. ]Die Analyse ergab 
durchweg, dab die Variabilit~t zwischen dell 2 bzw. 
4 Vergleichsgruppen nicht gesichert gr6Ber war als inner- 
halb dieser Gruppen. In der Einzelanalyse (Tab. 3) ist bei 
einigen Bastarden eine gesicherte Inhomogenitltt ftir eine 
oder zwei tier Variationsursachen ,,zwischen Bltiten", 
,,zwischen Kreuzungen auf verschiedenen Testpartnern" 
und ,,zwischen Kapseln einer Rtickkreuzung" (=  Auf- 
zuchten) festzustellen. Es ist jedoch keine allgemeine 
Tendenz zu sehen, so dab nicht auf einen gesetzm~13igen 
Einflul3 des Testpartners auf die Spaltung in der Nach- 
kommenschaft geschlossen werden kann. 

Beim Vergleich tier reziproken Bastarde (Tab. 3) zeigt 
die Untersuchung des Varianzverh~ltnisses F, dab mit 
einer Ausnahme die Unterschiede zwischen den Ver- 
gleichsgruppen nicht gr6Ber sind, als auf Grund der 
Variabilit~t zwischen den Nachkommenschaften eines 
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Bastards zu erwarten ist. Nur bei den beiden Kombi- 
nationen yon h +8 mit  ]lavens s ist der Unterschied 
zwischen den reziproken Bastarden gesichert. Dieser 
eifle Fall berechtigt aber nicht dazu, auf einen Plasmon- 
Einflul3 zu schlieBen. 

Ffir die Spa l tung  der Gipfelform ist a l lgemein eine 
gr6Bere Heterogeni t / i t  festzustel len als ftir die Blfiten- 
farbe. Unterschiede  s ind vor  allem zwischen Nach- 
kommenscha f t en  einzelner  Bas ta rde  zu f inden.  Ihr  
Auf t re t en  l~iBt keine Gesetzm~tBigkeiten erkennen.  
Es k a n n  daher  n ich t  auf eine al lgemeine W i r k u n g  
etwa des Kreuzungspa r tne r s ,  des P lasmons  bes t imm-  
ter  B a s t a r d - E l t e r n  oder der K o m b i n a t i o n  der Allele 
am s-Locus geschlossen werden.  

c) Spa l tung  nach  t~hookeri- und  flavens-Chromo- 
somen. Bei Rt ickkreuzung der komplexhe te rozygoten  
Bastarde ,  die e inen Viererr ing aufweisen, ist eine 
Aufspa l tung  nach  flavens-Chromosomen und  hhookeri- 
Chromosomen zu erwar ten .  Bei Rf iekkreuzung auf 
Oe. hookeri ergeben die ers teren wieder e inen Vierer- 
ring, die le tz teren  Bivalente .  Liefert  der T e s t p a r t n e r  
dagegen den f lavens-Komplex, d a n n  ergeben die 
flavens-Chromosomen des Bas ta rds  Bivalente ,  die 
hookeri-Chromosomen einen Vierrering. Die Un te r -  
suchung  der Chromosomenkonf igura t ion  der Rtick- 
k reuzungspf lanzen  ftihrt daher  zur Klass i f ikat ion der 
Spa l tung  nach  flavens- u n d  hookeri-Chromosomen. 
Die Gesamtana lyse  ergibt,  dab die Differenzen 
zwischen den 4 Bas ta rden  n ich t  gr613er sind, als bei 
der gegebenen Variabilit~tt zwischen den Nachkom-  
menschaf ten  der e inzelnen Bas tarde  zufiillig erwar te t  
werden kann .  

Bei der Beurteilung der Spaltung ist zu beriicksichtigen, 
dal3 nicht yon allen Pflanzen PMZ in einem fiir die Kon- 
figurationsbestinlmung geeigneten Stadium erhalten 
wurden. Die Erfolgsquote liegt zwischen 30 und 75%. 
Die Untersuchung der Ausf/ille ergab, dab das Verhgltnis 
gelb:sul]urea unter den analysierbaren und den nicht- 
analysierbaren Pflanzen im Rahmen der Zufallsfehler 

gleich ist, also keine Selektion in bezug auf dieses Merk- 
mal vorliegt. Dagegen sind unter den als,,nicht-analysier- 
bar" klassifizierten Pflanzen relativ mehr spitzgipfelige 
zu finden als unter den ,,analysierbaren", so dab mit 
einem Selektionseffekt gerechnet werden mul3, der bei den 
Schlul3folgerungen berticksichtigt wird. Diese Selektion 
ist jedoch nicht so stark, dab sie das Defizit an Pflanzen 
mit [lavens-Chromosomen erkl~tren kann. Fiir die Analyse 
wurden Nachkommenschaften, die wenig analysierbare 
Pflanzen ergeben hatten, zusammengefal3t. Daher ist die 
Anzahl der Freiheitsgrade z. T. geringer als ffir die ent- 
sprechenden Analysen der anderen Merkmale. 

Es wurden die Nachkommenschaften der 4 Bastarde 
aus h + ,  und h s mi t / l  s untersucht (Tab. I, letzte Spalte). 
Die Analyse ergab in Nachkommenschaften einzelner 
Bastarde fiir einige Variationsursachen eine gesicherte 
Heterogenit~it. Es sind jedoch keine GesetzmXl3igkeiten 
zu erkennen (Tab. 4). So beruht die Heterogenit/it 
zwischen Kreuzungen der Bliite 2 von h +~ �9 s darauf, 
dab in der Nachkommenschaff der Rtickkreuzung auf Ss 
relativ mehr Pflanzen mit  /3ivalenten auftreten, die also 
/lavens-Chromosomen aus dem Pollen erhalten haben, als 
inl Durchschnitt  der tibrigen Kreuzungen vorhanden 
sind. In der Nachkommenschaft von h s . / l  s sind da- 
gegen aus der Testkreuzung auf Hg mehr Pflanzen mit  
hookeri-Chromosomen aufgetreten als aus der Testkreu- 
zung auf Hs. In  Anbetracht der erheblichen Ausfiille 
gerade in diesen Aufzuchten und des erw~hnten Selek- 
tionseffektes in bezug auf die Ausfglle bei der Konfigu- 
rationsbestimmung kann diesen Unterschieden j edoch 
keine Bedeutung beigemessen werden. 

d) R e k o m b i n a t i o n e n  der Tes tmerkmale .  In  den 
Rt ickkreuzungen  auf Hs k a n n  fiir die Bastarde ,  die 
am s-Locus heterozygot  sind, die R e k o m b i n a t i o n  
zwischen den Loci s und  de un te r such t  werden 
(Tab. 5). In  der Nachkommenscha f t  aller 4 Bas ta rde  
zeigt sich ein deut l iches Uberwiegen der Merkmals-  
kombina t ion ,  die dem hookeri-Elter des be t ref fenden 
Bas ta rds  entspr icht ,  also ge lb -bre i t  bei den Bas ta r -  
den 4 und  9 u n d  sulfurea-breit bei den B~s ta rden  
5 u n d  8. 

Die anderen Elternkombinationen, also sul]urea-spitz 
bzw. gelb-spitz sind sehr viel seltener. Fiir das Verh/iltnis 
der beiden Rekombinationsklassen zueinander und zum 

Tabelle 4. Prii/ung der Homogenitiit der Spaltung nach /lavem- und hhookeri-Chromosomen in den Nachkommenscha/ten 
yon 4 Bastarden 

Variationsursache 

Bastard Nr. 2 7 4 8 
Komplexkombination h+8. / l s  /ls. h+8 h s . / l s  lls. h s 

X 2 n Z 2 n g 2 n Z2 

total 
Spaltung 1:1 
Homogenitgt 
zwischen 

139,470 6 t03,396 4 155,877 6 51,338 
1 t2,290 1 88,889 I 88,6O2 1 50,676 

Bliite I u. Blfite 2 4,246 1 0,743 1 6,t68 1 0,521 
Kreuzungen d. Bliite I 0,070 I -- -- -- 
Kreuzungen d. Blfite 2 20,958 I / 50,277 2 0,141 
Aufzuchten d. Kreuzung / Hs • B1.2 o,687 1 13,764 2 10,83t 2 -- 
Aufzuchten d. Kreuzung 
Ss• 1,219 1 -- -- 

Vergleich der 4 Bastarde 
total  
Spaltung t : I 
Homogenit~tt zwischen Bastarden 
Homogenit~it in Nachkommenschaften 
der einzelnen Bastarde 

Z 2 n V F 

450,081 19 
326,096 1 

14,362 3 4,787 
1,32 

95,262 t5 6,351 
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selteneren Elter lassen sich keine Gesetzm/il3igkeiten er- 
kennen. 

Die Rekombination zwischen dem s-Locus und dem 
Translokationspunkt (Tab. 6) zeigt eine eindeutige Be- 
vorzugung der hookeri-Chromosomen mit dem +s-AIM. 
Die andere Elternkombination, [l s, ist so benachteiligt, 
dab die Neukombinationen, hs und [l +8, in gleicher 
H/tufigkeit wie sie auftreten. 

In  den Riickkreuzungen auf beide hookeri-Sorten kann 
die Rekombination zwischen de und dem Translokations- 
punkt  untersucht werden (Tab. 7). Unter den Eltern- 
kornbinationen ist h de deutlich bevorzugt gegeniiber 
/l +de. Die Neukombination h +de ist noch h/iufiger 
als der seltenere Elter. Am seltensten t r i t t  die Kombi- 
nat ion [l de auf. 

Fiir die Rekombination der 3 Testmerkmale, Bltiten- 
farbe, Gipfelform und Translokationspunkt ist in Tab. 8 
die Zusammenfassung aller hierfiir untersuchten Test- 
kreuzungen gegeben. 

Tabelle 5. Spaltung nach den Merkmalen Bliiten/arbe und 
Gip/el/orm in der Riichkreuzung des Pollens yon 4 Bastar- 

den au[ Oe. hookeri sul[urea 

Blfltenfarbe gelb sullurea 

Gipfelform spitz breit spitz breit 
Bastard Blflte Allele +8+de +*de s +  de sde 

h +* �9 fl s I 14 104 16 3 
2 4 34 0 3 

h s  �9 fl +* 1 I 2 48 I08 
2 41 38 3 167 

fl +8 . h s  1 22 t3 1 74 
2 64 96 9 286 

fl s �9 h +* 1 12 35 2 3 
2 5 8 3 1 

Tabelle 6. Rekombination /i~r Bliilen/arbe und Tram-  
lokalionspunkt in den Teslkreuzungen yon Bastardpollen 

au/ Oe. hooheri sul/urea und Oe. suaveolens sulJurea 

Chromosomen hookeri flavens 

Blfltenfarbe gelb sul[urea gelb sul[urea 
Allele +s s +s s 

Bastard Blare 

D.  D i s k u s s i o n  der E r g e b n i s s e  

I .  A l lgemeine  Be funde  
und  Aussch lu f l  miiglicher Ursachen 

Eine  I n t e r p r e t a t i o n  der Versuchsergebnisse mul3 
folgende Befunde  berf icksicht igen:  
I m  Pol len eines komplexhomozygo ten  Bas ta rds  
t~hookeri.hhookeri, der ffir den s-Locus heterozygot  
ist, s ind die be iden m6gl ichen Po l l en typen ,  h +8 u n d  
h s, gleich funktionsf/ ihig.  Durch  den Aus tausch  des 
Chromosomenst t ickes  mi t  +8 gegen ein solches mi t  s 
en t s t eh t  keine Beein t r / ich t igung des Komplexes  
hhookeri. W e n n  dagegen Pol len von  komplexhetero-  
zygoten  Bas ta rden ,  die die Komplexe  hhookeri u n d  
f l avens  en tha l t en ,  far  Rf ickkreuzungen  verwende t  
werden,  ist die Befruchtungsh/ iuf igkei t  der be iden  zu 
e rwar t enden  Pol lensor ten ,  die in der Gen-Komplex-  
k o m b i n a t i o n  den beiden E l t e r n t y p e n  entsprechen,  
n ich t  gleich. In  bezug auf alle 3 Testloci  (s, de u n d  
den T r a n s l o k a t i o n s p u n k t  T) s ind un t e r  den Nach- 
kommenscha f t en  die Ph / ino typen ,  die , u s  Pol len mi t  
den hookeri-Al le len des en t sp rechenden  Test locus 
en t s tehen ,  h/iufiger als diejenigen,  die aus Pollen mi t  
den f lavens -A l l e l en  hervorgehen.  Die Benachte i l igung  
ist  unabh~tngig davon,  in welcher Weise die be iden 
Komplexe  mi t  den be iden  s-Allelen kombin ie r t  sind. 
Homozygot ie  oder Heterozygot ie  am s-Locus ist 
ohne EinfluB. Graduel le  Unterschiede  der Benach-  
te i l igung der hookeri-Allele  sind dagegen vorhanden ,  
u n d  zwar sowohl zwischen den Bas t a rden  als auch 
zwischen den Nachkommenscha f t en  einzelner  Bl t i ten 
der Bastarde .  

Zun~ichst ist zu priifen, ob entwicklungsgeschichtliche 
Ursachen f~r die abweichenden Spaltungszahlen gefunden 
werden k6nnen. Pollen von Oe, hookeri und Oe. suaveolens 
ist, unabh/ingig von dem jeweils vorhandenem s-Allel, 
sowohl bei Selbstung als auch bei Kreuzung voll funk- 
tionsf/ihig. Es sind also mit Sicherheit in den verwendeten 
Komplexen hhookeri und /lavens keine Pollenletal- oder 
Polleninaktivierungsfaktoren vorhanden. Die Ausf~ille 
w/~hrend der embryonalen (taube und nicht keimf/ihige 
Samen) und postembryonalen Entwicklung (Absterben 
der Pflanzen nach der Keimung) lassen mit der einen 
erwiihnten Ausnahme keinen Zusammenhang mit der 
Variabilit~Lt der Spaltungszahlen erkennen. Eine Selek- 

h + s , f l s  l 1o4 3 t0 11 
2 55 19 5 10 

fl s �9 h+* 1 22 t 0 t 
2 98 7 4 6 

Tabelle 7. Rekombination [i~r Gip]elJorm und Transloka- 
t ionspunkt in den Testkreuzungen yon Bastardpollen au/  

Oe. hookeri 

Chromosomen hookeri [lavens 

Gipfelform spitz breit spitz breit 
Allele + ae de + ~te de 

Bastard Blfite 

h + 8 . f l s  1 14 74 7 5 t00 
2 7 76 4 5 92 

h s �9 fl s 1 8 27 25 2 62 
2 . 64 260 63 25 412 

f l s . h  +* 1 4 16 2 0 22 

fl s �9 h s I 3 37 t0 0 50 
2 10 43 5 3 61 

Summe 110 533 116 40 

Tabelle 8. Rekombination der 3 Testmerkmale in Kreuzun- 
gen des Pollens der Bastarde h + s . /1 s und [l s �9 h +* au/  Oe. 

hookeri sul/urea 

Blfltenfarbe gelb sul/urea 

Gipfelform spitz breit spitz breit 
Allele +* +de +* de s +de s de 

Chromosomen 

hookeri 17 118 5 2 
[lavens 2 2 9 3 



170 C. HARTE : Theoret. Appl. Genetics 

tion als Ursache ffir das Defizit bestimmter Ph/inotypen 
kann dadurch ebenso ausgeschlossen werden wie eine 
Koppelung der Testloci mit zygotischen Letalfaktoren. 

Es muB also angenommen werden, dab die Entsehei- 
dung fiber das Defizit bestimmter Genotypen nach der 
Meiosis, und zwar vor oder bei der Befruchtung gef/illt 
wird. Ein EinfluB des ? Testpartners auf die Spaltungs- 
verh~iltnisse konnte ausgeschlossen werden. Damit ist der 
Nachweis gefiihrt, dab sowohl selektive Befruchtung als 
auch ein EinfluB der im Griffelgewebe enthaltenen Gene 
auf das Poltenschlauchwaehstum nicht in Betrach~ zu 
ziehen sind. 

I I .  Interpretat ion 

Eine In t e rp re t a t ion  der dargelegten Befunde wird 
auf genet ischer  Basis versucht  durch  die A n n a h m e  
eines game tophy t i sch  wirksamen Locus  Ga, der einen 
EinftuB auf  die Befruchtungswahrscheinl ichkei t  der  
Gameten  hat,  n icht  mit  einem der  verwendeten  Test-  
loci identisch ist, aber zur  gleichen Koppe lungsgruppe  
geh6rt .  Dieser Locus ist in den beiden un te rsuch ten  
Komplexen  durch  verschiedene Allele ver t re ten.  Das  
Allel aus f lavens  soil mi t  ga-,  dasjenige aus hhookeri 
mit  ga § bezeichnet  werden.  

~ber  die Wirkung dieser Allele kann auf Grund der 
beschriebenen Versuche und /3eobachtungen tiber die 
Funktionsfithigkeit der Pollenk6rner yon Oe. hookeri und 
Oe. suaveolens gesagt werden, dab sie nicht isoliert auf die 
Entwicklung der Pollenk6rner und Pollenschl/iuche ein- 
wirken, in deren Kern sie enthalten sind, sondern dab sich 
ihre V~rirkung erst dann manifestiert, wenn sich Gonen mit 
verschiedenen Allelen nebeneinander in den Antheren auf 
einer heterozygoten Pflanze entwickeln. Diese Wirkung 
ist yon der Art, dab dann den Gameten mit dem ]lavens- 
Allel ga- eine geringere Befruchtungswahrscheinlichkeit 
zukommt als denjenigen mit dem Allel ga + aus hhooheri. 

I I I .  En twick lung  eines genetischen Modells 

Modell I : Koppe lungsgruppe  mi t  2 Loci. 
Um zu prtifen, ob diese In t e rp re t a t ion  mi t  den 

Befunden t ibereinst immt,  wird ein genetisches Modell 
entwickelt .  Dieses Modell soll e rkennen lassen, zu 
welchen Folgerungen die Anwesenhei t  eines gameto-  
phy t i sch  wirksamen Locus  in einer Koppelungs-  
gruppe  in bezug auf  die Verschiebung der Spat tungs-  
zahlen far  die Tes tmerkmale  ftihrt, wenn den Gonen, 
die verschiedene Allele dieses Locus enthal ten,  n icht  
die gleiche Befruchtungswahrscheinl ichkei t  zukommt .  

Nomenklatur. Es werden verwendet: groBe lateinische 
Buchstaben ffir den Genlocus; kleine lateinische Buch- 

staben mit einem Index (+ ,  - bzw. t, 2} ftir die Allele; 
groge Frakturbuchstaben Iiir den Ph~inotyp. 

Zun/ichst  sei der einfachste Fall  einer Koppelungs-  
gruppe  mit  2 Loci, Ga und  dem Test locus A, nfit je 
2 Allelen (ga +, ga-)  und (al, a2) be t rachte t .  Die El tern-  
kombina t ionen  seien mit  ga + a 1 nnd  ga -  a z bezeichnet .  
Die Austauschwahrschein l ichkei t  fiir die Strecke 
G a - - A  sei q, en t sprechend  die Wahrscheinl ichkei t  
far  Nich t -Aus tausch  t - - q  (q ~ 0,5). Alle Aus tausch-  
wahrscheinl ichkei ten werden auf Chromat iden  be- 
zogen. Die Wahrscheinl ichkei t  dafiir, dab ein zur  
Bef ruch tung  gelangender  Garnet aus einer Gone mit  
ga -  hervorgegangen ist, sei w(ga-)  = p (p ~ 0,5). 
En t sp rechend  ist w(ga +) = I - -  p. Die Wahrsche in-  
l ichkeit  ffir das Auf t re ten  der 4 T y p e n  yon  Gonen und  
die Befruchtungswahrscheinl ichkei ten  ftir die sich 
aus ihnen entwickelnden Gameten  sind aus Tab.  9 zu 
entnehmen.  

Die Wahrscheinl ichkei t  dafiir, dab ein zur  Be- 
f ruch tung  gelangender  Garnet die Testallele a 1 bzw. a~ 
enth/itt,  sei w(al) und  w(a2), wobei w(al) + w(a~) = t 
ist. Diese Befruchtungswahrschein l ichkei t  der  Ga- 
meten  mi t  bes t immten  Testallelen ist eine Funk t ion  
der beiden Wahrscheinl ichkei ten  p und  q. F a r  die 
Gameten  mi t  den Allelen des selteneren E l t e rn types  
n i m m t  sie die F o r m  an :  w(a2) = p + q --  2 p q. 

Es f ragt  sich nun,  welchen Wer t  w(a2) a n n i m m t  
in Abh~ingigkeit von den beiden P a r a m e t e r n  p und  q. 
Aus der  Formel  ergibt  sich, dab sowohl fiir p = 0,5 
(gleiche Befruchtungswahrschein l ichkei t  ftir Gameten  
mi t  ga + und  ga-)  als auch fiir q = 0,5 (keine Koppe-  
lung zwischen Ga und  A) die Bef ruch tungswahr -  
scheinlichkeiten w(al) = w(aa) = 0,5 sind, unabh~in- 
gig davon ,  welchen W e r t  der  andere  Pa rame te r  an- 
n immt .  Gilt sowohl 0 % q < 0, 5 als auch 0 <( p ~ 0, 5, 
dann  ist immer  w(al)~> w(a~), unabh~ingig davon,  
wie grotl p und  q sind, d. h. dab das Allel, das aus 
demselben El ter  s t a m m t  wie ga- ,  benachtei l igt  ist. 
Wenn  p = 0, dann  wird w(a2) = q und  umgekehr t  
w(a2) = p, wenn q = 0. Dazwischen gibt  es unendl ich  
viele Wer tepaare  von  p und  q, die jeweils denselben 
Wer t  far  w(a2) ergeben. Wenn  eine der  drei Wahr -  
scheinlichkeiten p, q und  w(a~) bekann t  ist, ist es 
n icht  m6glich, den Wer t  der beiden anderen anzu-  
geben. Dagegen ist es wohl m6glich, wenn entweder  
p oder q bekann t  ist, den Minimalwert  fiir w(a~) an- 

Tabelle 9. Be]vuchtungswahrscheinlichkeiten [i~r Gonen mit den AUelen a 1 bzw. a S des Testlocus bei 
Koppelung mit dem gametophytisch wirksamen Gen Ga 

Wahrscheinlichkeit 
Allel- kombinafion Typ ftlr das Auftreten Befruchtungswahrscheinlichkeit 

der Gonen 

ga+ al Eltern t -- q (1 -- p) (1 -- q) 
ga- a 2 p (l -- q) 

ga- a 1 Austausch q p �9 q 
ga + a 2 Ga- -A (! -- P) �9 q 

a 1 E I 0,5 ( t - - p ) ( l -  q)';~, p ' q , =  I -  (p + q - -  2 p q )  
a~ E~ 0,5 (t p ) - q  + p ~ l q ) - -  p +  q - -  2 p q )  
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z u g e b e n ,  de r  u n t e r  d i e se r  V o r a u s s e t z u n g  n i c h t  u n t e r -  
s c h r i t t e n  w e r d e n  kann .  E b e n s o  i s t  es m 6 g l i c h ,  w e n n  
n u r  w(a~) b e k a n n t  is t ,  d e n  M a x i m a l w e r t  a n z u g e b e n ,  
d e r  e n t w e d e r  v o h  p o d e r  q e r r e i c h t  w i rd ,  w e n n  d e r  
a n d e r e  P a r a m e t e r  0 w i r d  u n d ,  fa l ls  d iese  V o r a u s -  
s e t z u n g  n i c h t  z u t r i f f t ,  v o n  k e i n e m  de r  b e i d e n  t iber-  
s e h r i t t e n  w e r d e n  k a n n .  Z u r  V e r a n s c h a u l i c h u n g  e n t -  
h / i l t  d ie  T a b .  10 die  W e r t e ,  die  w(a2) a n n i m m t ,  w e n n  
ftir  p u n d  q b e s t i m m t e  W e r t e  v o r g e g e b e n  w e r d e n .  

Tabel le  10. Be/ruchtungswahrscheinlichkeit w(a2) fiir 
Garneten mit  dem rail ga- gekoppeltenTestallel as, bei vorge- 
gebenen Werten yon p und q (q = Austauschwahrscheinlich- 

keit G a - - A  ) (p = Be/ruchtungswahrscheinlichkeit /i'~r 
Gameten mi t  ga-) 

q 
P 0,5 0,4 0,3 0,2 0,1 0 

0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 
0,4 o, 5 0,48 0,46 0,44 0,42 0,4 
0,3 0,5 0,46 0,42 0,38 0,34 0,3 
0,2 0,5 0,44 0,38 0,32 0,26 0,2 
0,t 0,5 0,42 0,34 0,26 0,18 o,1 
0 0,5 0,4 0,3 0,2 0,1 0 

Mode l l  2: K o p p e l u n g s g r u p p e  m i t  3 Loci .  E s  sol l  
als n / i chs t e s  de r  F a l l  e ine r  K o p p e l u n g s g r u p p e  m i t  
3 Loci ,  Ga  u n d  den  b e i d e n  T e s t l o c i  A u n d  B m i t  d e n  
Al l e l en  (a 1, a2) u n d  (b 1, b2), b e t r a c h t e t  w e r d e n .  E s  
s ind  3 v e r s c h i e d e n e  A n o r d n u n g e n  d iese r  Loc i  m 6 g l i c h  : 

t .  G a - - A - - B ;  Ga  d i s t a l  v o n  A 
2. A - - G a - - B ;  G a z w i s c h e n A u n d B  
3. A - - B - - G a ;  Ga  d i s t a l  v o n  B.  

E s  b r a u c h e n  n u r  die  b e i d e n  e r s t e n  
F~ille b e t r a c h t e t  zu  w e r d e n ,  da  s ich  
de r  d r i t t e  d u t c h  V e r t a u s c h u n g  v o n  
A u n d  B aus  d e m  e r s t e n  a b l e i t e n  
l~Bt. 

Wie  im zuerst  besprochenen Fa l l  ga  + ai b 1 
sei w(ga-)  = p die Wahrsche in l ichke i t  ga -  a 2 b~ 
dafiir, dab ein zur Bef ruch tung  gelan- 
gender  Garnet  aus einer Gone mi t  ga -  ga+ aa b2 
s t ammt ,  en tsprechend  gil t  w(ga +) = ga-  a 1 b 1 
-= (1 -- p). Die E l t e rnkombina t ionen  
sollen mi t  ga + a 1 b 1 und ga-  a~ b 2 be- ga + a 1 
ze ichnet  werden.  Fi i r  die Kombina-  ga -  a s 
t ionen  der  Testal le le  werden folgende 
Beze ichnungen  gew~ihlt: a 1 b 1 = El,  
a2b 2 = E 2 (Elternklassen,  E), a 1 b 2 = X1, g a+ as 
a 2 b I = X 2 (Austauschklassen,  X). Es  ga-  a 1 
lassen sich die Wahrsche in l ichke i ten  
ftir das Auf t r e t en  der  Al le lenkombi-  
na t ionen  in den Gonen un te r  den 2 ver-  
schiedenen Vorausse tzungen  angeben, a 1 ga + b 1 
Die Befruchtungswahrscheinl iehkei -  as ga -  b 2 
t en  der aus diesen Gonen hervor-  
gehenden  Gameten  ergeben sich durch a~ ga + b a 
Mul t ip l ika t ion  mi t  (1 -- p) fiir Gonen a l g a -  b, 
mi t  ga + und mi t  p fli t  Gonen mi t  ga- .  
Durch  Addi t ion  ergeben sich die Be- a l g a  + 
f ruchtungswahrsche in l ichke i ten  fiir ae ga -  
Gameten  mi t  einer der beiden El te rn-  
kombina t ionen  E1 und E ,  oder  einer 
der  Aus tauschkombina t ionen  X 1 und as ga + 
X~ der  Testallele.  al  ga + 
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Model l  2 - - 1  : G a - - A - - B .  E s  s ind  zwei  G e n s t r e c k e n  
v o r h a n d e n ,  G a - - A  u n d  A - - B .  D i e  c r o s s i n g - o v e r -  
W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  au f  d ie sen  b e i d e n  S t r e c k e n  
se ien  q fi ir  ( G a - - A )  u n d  r ftir  ( A - - B ) .  D ie  W a h r -  
s c h e i n l i c h k e i t e n  f i i r  N i c h t - A u s t a u s c h  s ind  e n t -  
s p r e c h e n d  (t - -  q) u n d  (1 - -  r). I m  Mode l l  1 i s t  die  
B e f r u c h t u n g s w a h r s c h e i n l i c h k e i t  de r  G a m e t e n  m i t  a 2 
g e g e b e n  d u r c h  die  Gr6Be (p + q - -  2 p  q). Be i  E r -  
w e i t e r u n g  zu Mode l l  2 - - t  w i r d  das  Ve rh / i l t n i s  y o n  
E l t e r n k l a s s e n  zu  A u s t a u s c h k l a s s e n  E : X  b e s t i m m t  
d u r c h  die  Gr6Be r. D ie  s ich e r g e b e n d e n  B e f r u c h t u n g s -  
w a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  s ind,  b e z o g e n  auf  die  G a m e t e n -  
t y p e n ,  in T a b .  11, u n d ,  b e z o g e n  auf  d ie  K o m b i n a t i o n  
de r  Tes t a l l e l e ,  in T a b .  t 2  e n t h a l t e n .  D a r a u s  e r g e b e n  
s ich  die  R e l a t i o n e n  de r  B e f r u c h t u n g s w a h r s c h e i n -  
l i c h k e i t e n  ftir die  v i e r  K l a s s e n  (Tab.  t3) .  

Aus  den  F o r m e l n  fo lg t ,  d a b  u n a b h / i n g i g  v o n  den  
W e r t e n ,  die p, q u n d  r a n n e h m e n ,  be i  d i e s e m  Mode l l  
au f  j e d e n  F a l l  f o lgendes  g i l t :  

1. D ie  K l a s s e  E 1 h a t  die  g r 6 g t e  B e f r u c h t u n g s w a h r -  
s c h e i n l i c h k e i t .  

2. D ie  K l a s s e  X 2 h a t  die  k l e i n s t e  B e f r u c h t u n g s -  
w a h r s c h e i n l i c h k e i t .  

3. D ie  R a n g o r d n u n g  de r  B e f r u c h t u n g s w a h r s c h e i n -  
l i c h k e i t e n  de r  K l a s s e n  E 2 u n d  X 1 h / ing t  v o n d e r  R e l a -  
t i o n  z w i s c h e n  r u n d  (p + q - -  2 p q) ab.  

Mode l l  2 - - 2 :  A - - G a - - B .  E s  w i r d  die  R e i h e n f o l g e  
d e r  Loc i  A - - G a - - B  a n g e n o m m e n .  F t i r  die  A u s t a u s c h -  

Tabel le  11. Be/ruchtungswahrscheinlichkeiten /iir Gameten mit  den Allelen 
ga § und ga- und verschiedenen Kombinationen der Allele der Testloci 

(liar Erltiuterung der Symbole vgl. Text)  

Wahrscheinlichkeit Allelen- Befruchtungs- 
kombination Typ des Auftretens wahrscheinlichkeit 

der Gonen 

Modell  2--  1. (r = Austauschwahrscheinl ichkei t  A - -  B) 

E l te rn  ( l - - q )  ( l - - r )  ( l - - p )  ( l - - q )  ( l - - r )  
p - ( l - - q )  ( l - - r )  

e infacher  q . (1--r)  (1--p) �9 q �9 ( t - - r )  
Austausch  p �9 q �9 (1--r)  
G a - - A  

b 2 einfacher  (1--q) �9 r ( t - - p )  (1--q)  �9 r 
b 1 Aus tausch  p �9 (1--cO �9 r 

A - - B  

b 1 Doppelaus tausch  q �9 r ( l - - p )  �9 q �9 r 
b 2 G a - - A  und A - - B  p �9 q �9 r 

Modell  2- -  2. (r = Austauschwahrscheinl ichkei t  G a - -  B) 

E l t e rn  ( l - - q )  ( l - - r )  ( l - - p )  ( l - - q )  ( l - - r )  

e infacher  q (1--r)  
Austausch  
A - - G a  

b 2 einfacher  (1--q)  r 
b 1 Austausch  

G a - - B  

b 2 Doppelaus tausch  q �9 r 
b 1 A -- Ga und G a - -  B 

p. (l-q) (l-r) 

( l - - p )  . q  �9 ( l - - r )  
p �9 q ( t - - r )  

( l - - p )  ( l - - q )  r 
p �9 (1--q)  �9 r 

(1--p)  q �9 r 
p . q . r  
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Tabelle 12. Be/ruchtungswahrscheinl ichkei ten liar Gonen mi t  verschiedenen Kombina t ionen  der Testallele 
( E  = El ternkombinat ion  ; X = Crossover-Kombination)  

Allelen- 
kombination 

a ,  b l 

aa b= 

al b2 

a e b, 

Typ 1. Modell: Ga--A--]3 

El tern + Einfach- 
= ( l - - r )  [ t - -  ( p + q - - 2  p q)] 
p ( l - - q )  ( l - - r )  + ( l - - p )  �9 q ( l - - r )  
= ( 1 - - r ) ( p + q - - 2 p q )  

E 1 

E,2 
austausch Ga--  A 

2. Modell: A- -Ga- -B 

( I - -p )  ( l - -q )  ( l - - r )  + p . q ( l - - r )  El tern + Dop- ( l - - p ) ( l - - q )  ( l - - r )  + p . q . r  
pelaustausch 
(A-- Ga) und 
(Ga--B) 

X a Einfachaustausch (1 --p) ( I - -q)  r + p �9 q �9 r Austausch 
A - - B  + Doppelaus- = r [ t - -  ( p + q - - 2  p q)] (A--Ga) + 

X z tausch (Ga--A) und p ( l - -q )  �9 r + (I --p) �9 q . r Austausch 
(A-- B) = r (p + q - -  2 p q) (Ca--  B) 

= l - - ( p + q + r - - p  q - - p  r - - q  r) 
p ( l - - q ) ( 1 - - r )  + ( l - - p ) . q . r  
= p - - p q - - p r + q r  

p . q ( l - - r )  + ( 1 - - p ) ( l - - q ) r  
= r + p q - - p r - - q r  
( l - - p )  q ( t - - r )  -~- p ( l - -q )  r 
= q - - p q + p r - q r  

Tabelle 13. Relation der Be[ruchtungswahrscheinl ichkei ten fi2r die vier I i 'ombinationen der Testallele bei verschiedenen 
Relat ionen der Werte /i~r p, q und  r i m  Model l  Ga -- A --  B 

(/i~r Er lduterung der Symbole vgl. Text)  

I. (p + q - -  2 p q )  = 0 (p = o ; q  = o) 
1.1 ( p + q - -  2 p q ) = o ;  r = O  
t.2 ( p + q - - 2 p q ) - - O ;  o ~ r ~ O , 5  
1.3 ( p + q - -  2 p q ) = O ;  r - - O , 5  

w(Ed = 1; w(E2) = w(X1) = w ( X 2 ) =  0 
w(E1) > w(Xa) >w(E2)  = w(X2) = 0 
w ( E ~  = w(X~) = 0,5; w(E2) = w(X2) = 0 

2. o < ( p + q - -  2 p q ) < 0 , 5  
2 . 1 0 = r < ( p  + q - -  2 p q )  ~ 0 , 5  
2.2 0 < r < ( p + q - -  2 p q )  ~ 0 , 5  
2.3 0 ~ r =  ( p + q - -  2 p q )  ~ 0 , 5  
2.4 0 ~ ( p + q - -  2 p q )  ~ r ~ 0 , 5  
2.5 0 ~ ( p + q - - 2 p q )  ~ r = O ,  5 

w(E!) > w(E2) > w(X1) = w(X2) = 0 
w(E,) > w(E~) > w(X0 > w(X2) > 0 
w(E0 > w(E~) = w(X~) > w(X~) > 0 
w(Ed > w(X3 > w(E~) > w(X~) > o 
w(E1) = w(Xa) ) w(E2) = w(X~) ) 0 

3. (p + q - -  2 p q )  = 0,5 
3.1 0 = r ~ ( p + q - - 2 p q ) = 0 , 5  
3.2 0 ~ r ~ ( p + q - -  2 p q )  = 0 , 5  
3.3 0 ~ r = ( p + q - -  2 p q ) - - 0 , 5  

w(Ed = w(g2) = 0,5; w(Xl) = w(X2) = o 
w(Ez) = w ( E e ) > w ( X  1) = w(X2) > 0 
w(E~) = w(E~) = W(Xl) = w(X2) = 0,25 

wahr sche in l i chke i t en  zwischen ( A - - G a )  wi rd  q bei-  
beha l t en .  Der  A u s t a u s c h  auf der  S t recke  ( G a - - B )  
soll die W a h r s c h e i n l i c h k e i t  s haben ,  e n t s p r e c h e n d  
N i c h t - A u s t a u s c h  (1 -= s). Auch  hier  gi l t ,  daB E 1 die 
gr6Bte Be f ruch tungswahr sche in l i chke i t  bes i t z t .  Die 
Re la t i on  der  drei  f ibrigen Klassen ,  E 2, X 1 und  X~, 
wird ,  da  die Gr6Be p • q klein is t  gegent iber  p und  q 
bzw. p • s k le in  gegenf iber  p und  s und  q x s k le in  
gegeni iber  q und  s, im wesen t l i chen  durch  die drei  
W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  p, q und  s b e s t i m m t .  D a r a u s  
e rg ib t  sich, dab  E2 die se l tens te  Klasse  ist,  wenn 
p ~ r u n d  p ~ q ist.  E inze lhe i t en  s ind wieder  den 
Tab.  t 1, t 2 und  13 zu en tnehmen .  

Bei  der  E n t s c h e i d u n g  zwischen diesen be iden  
Model len is t  noch  zu beach ten ,  daB bei  Zu t re f fen  
yon  Model l  2 - -1  sich auch  ohne K e n n t n i s  de r  Wer t e ,  
die die W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  p, q und  r annehmen ,  
Fes t s t e l l ungen  fiber die Re l a t i onen  zwischen den 
Be f ruch tungswahr sche in l i chke i t en  der  e inzelnen Ga-  
me tenk la s sen  m a c h e n  lassen,  w~ihrend dies bei  Model l  
2 - - 2  n i ch t  der  Fa l l  ist.  Aus  Tab.  t2  e rg ib t  sich, dab  
bei  Model l  2 - -1  die fo lgenden b e d i n g t e n  W a h r s c h e i n -  
l i chke i ten  ge l ten  : 

w(b2lal) = W(blla2) = r 
und  

W(bllal) = w(b2la~) = (t - -  r) 

sowie die Re l a t i one n  

w(E2) _ _  w(X2) 
w(E~) w(Xl) 

b z w .  

und  

w ( X 3  

p + q - - 2 p q  
t -- ( p +  q - - 2 p q ) '  

w(E~) w(X2) 
w(E) w(X) - - p + q - - 2 p q  

__ w(X2) __ r bzw. w(E1) __ w(E~) 
w(E~) w(E~) 1 -- r '  w(al) w(a~ = r. 

Modell  3: K o p p e l u n g s g r u p p e  mi t  4 Loci.  D a  die 
Modelle de r  I n t e r p r e t a t i o n  eines k o n k r e t e n  Fa l les  
zug runde  ge legt  werden  sollen, e r sche in t  es in An-  
b e t r a c h t  der  Vielzahl  de r  sich e rgebenden  M6glich- 
ke i t en  n ich t  s innvol l ,  auch  fiir den Fa l l  e iner  K o p p e -  
l ungsg ruppe  aus 4 Loci  die m6gl ichen F/i l le a l lgemein  
zu d i sku t ie ren .  Vie lmehr  soll  gleich der  Sonder fa l l  
b e t r a c h t e t  werden,  daB von den  4 Loci  e iner  mi t  Ga 
und  ein we i t e re r  mi t  dem T r a n s l o k a t i o n s p u n k t  T 
iden t i sch  ist .  Die be iden  ande ren  seien die Tes t loc i  
A und  B. Die Zweckm/iBigkei t  dieses Vorgehens  er- 
g ib t  sich aus fo lgender  Uber legung .  Die  b i sher  be-  
sp rochenen  Modelle se tzen eine l ineare  G e n a n o r d n u n g  
in de r  K o p p e l u n g s g r u p p e  voraus .  F t i r  den  vor l ie-  
genden  Fa l l  i s t  abe t  zu beach ten ,  daB diese Voraus -  
se tzung  n ich t  ohne n~ihere Pr t i fung  als gegeben an-  
genommen  werden  daf t ,  d a  die Tes t loc i  in e inem 
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Chromosomenr ing  von 4 Chromosomen  loka l i s i e r t  
sind. 

Durch T ist die interchromosomale Koppelungsgruppe 
in 4 Teilgruppen unterteil t .  Jede Teilgruppe ist in einem 
Chromosomenarm der Paarungsfigur lokalisiert.  Damit  
ist in jeder Teilgruppe, im Gegensatz zur Betrachtungs- 
weise bei den bisher besprochenen Modellen, eine polare 
Anordnung der Loci gegeben, wobei durch T das proxi- 
male und durch das Chromosomenende das distale Ende 
der Teilgruppe definiert ist. Ga und die Testloci A und B 
k6nnen in dieser St ruktur  verschiedene Positionen ein- 
nehmen. 

Die El te rn typen seien a~ b~ ga + i m  Komplex k~ und 
ae be ga-  im Komplex k 2. Fiir  die Befruchtungswahr- 
scheinlichkeit der Gametentypen ist  die Lage der Loci zu 
Ga yon Bedeutung. Entsprechend dem Vorgehen bei 
Modell 2 werden diejenigen F~lle, die sich durch Ver- 
tauschung der Testloci T, A und B auseinander ableiten 
lassen, nicht gesondert behandelt .  

Model l  3 - - t  : l ineare  A n o r d n u n g  in e inem oder  zwei 
C h r o m o s o m e n a r m e n ,  Ga d i s t a l  am E n d e  der  Gen-  
g ruppe ,  G a - - T - - A - - B .  Die A u s t a u s c h w a h r s c h e i n -  
l i chke i t en  seien q Itir die S t recke  G a - - T ,  r ftir die 
S t recke  T - - A ,  s fiir die S t recke  A - - B .  Die Bef ruch-  
t ungswahr sche in l i chke i t en  ftir die G a m e t e n  m i t  den  
Al le len  des Ga zun~ichst l iegenden Locus  e rgeben  sich 
aus  Model l  1, ftir den n~ichsten Locus  aus  Model l  2 - - 1 .  
F t i r  die E i n b e z i e h u n g  des d r i t t e n  Locus  lassen sich 
bed ing t e  W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  angeben  : 

W(blla~) = w(b~la~) = t - -  s und  

w(b~lal) = W(blla2) = s .  

Die Be f ruch tungswahr sche in l i chke i t en  der  G a m e t e n -  
k lassen  s tehen,  wie be i  Model l  2 - - t ,  zue inande r  und  
zu den en t sp rechenden  S u m m e n  in b e s t i m m t e n  Ver-  
h/ i l tn issen : 

w(k~ a, b~) _ w(k~ a e bl) _ w(k e a~ b~) _ w(k e a~ be) 
- - s  

W(kl al) W(kl ae) w(ke al) w(ke a2) 

und  

w(k I a 1 bl) _ w(k e a~ bl) _ _  w ( k  1 a2 be) _ w(ke ae be) 
- -1  - - s .  

w(k 1 al) w(k e al) w(k, az) w(ke ae) 

Modell  3 - - 2 :  l ineare  Anordnung ,  Ga p r o x i m a l  von 
e inem der  Tes t loc i ,  A - - G a - - T - - B .  

Die Aus t auschwahr sche in l i chke i t  auf der  S t recke  
T - - B  sei s. In  g le icher  Weise  wie fiir Model l  3 - -1  
lassen sich die Be f ruch tungswahr sche in l i chke i t en  ftir 
diesen Fa l l  aus  dem Modell  2 - - 2  ab le i ten ,  auf  G r u n d  
der  b e d i n g t e n  W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  

w ( b l l k l )  = w(b~lk2) = I - -  s; w(b=lk~) = w(b~lk2) = s .  

Es ge l t en  d iese lben  Re la t ionen  zwischen den Be- 
f r uch tungswahr sche in l i chke i t en  der  ve r sch iedenen  
G a m e t e n k l a s s e n  bzw. den S u m m e n  wie ftir Model l  
3 - - 1 .  

Versuche  mi t  mehr  als 3 Loci  in e iner  K o p p e l u n g s -  
g ruppe  k6nnen  auch  dadurch ,  dab  n a c h e i n a n d e r  ein 
oder  mehre re  Loci  vernachl / i ss ig t  werden ,  in eine 
Anzah l  yon  D r e i p u n k t v e r s u c h e n  zer legt  werden.  
Durch  K o m b i n a t i o n  der  D a t e n  aus  mehre ren  solcher  
U n t e r s u c h u n g e n  nach  Model l  2 k a n n  dann ,  in An-  

l ehnung  an die be i  K o p p e l u n g s u n t e r s u c h u n g e n  all-  
gemein  i ib l ichen Methoden ,  die Reihenfolge  der  Loci  
in der  K o p p e l u n g s g r u p p e  erschlossen werden.  W e n n  
alle 3 Loci  A, B und  Ga in e inem oder  zwei der  Chro- 
m o s o m e n a r m e  des Vierer r ings  loka l i s ie r t  sind, werden  
die Vergle iche  der  D a t e n  m i t  den Voraussagen  t iber  
die Re l a t i onen  der  zu e r w a r t e n d e n  P h / i n o t y p e n -  
k lassen  zur A n n a h m e  eines l inearen  Modells  f t ihren,  
bei  dem Ga en twede r  d i s t a l  (Modell 3 - -1 )  oder  im 
I n n e r n  der  K o p p e l u n g s g r u p p e  l iegt  (Modell 3 - -2 ) .  

Node l l  3 - - 3 :  verzweig te  K o p p e l u n g s g r u p p e  
Ga 

A--T-=B 
I 

Die 3 Genloci  A, B und  Ga sollen auf drei  Chromoso-  
m e n a r m e n  e iner  T rans loka t ions f igu r ,  die durch  
rez ip roke  T r a n s l o k a t i o n  zwischen zwei Chromosomen  
e n t s t a n d e n  ist ,  loka l i s ie r t  sein. Die A u s t a u s c h w a h r -  
sche in l i chke i ten  seien q ftir die S t recke  G a - - T ,  r ftir 
die S t recke  A - - T ,  s ffir die S t recke  B - - T .  Unabh / in -  
gig davon ,  wie wei t  die Genloci  auf den Chromosomen-  
a rmen  von T en t f e rn t  s ind,  werden  sich bei  U n t e r -  
suchung  von je 2 der  3 Loci  und  dem T r a n s l o k a t i o n s -  
p u n k t  die A n o r d n u n g e n  A - - T - - B ,  A - - T - - G a  bzw. 
B - - T - - G a  ergeben.  Die Be f ruch tungswahr sche in -  
l i chke i ten  ftir die be iden  l e tz te ren  F/i l le e rgeben sich 
nach  dem Schema yon Modell  2 - - t .  F t i r  das  Verh/ i l t -  
his der  Be f ruch tungswahr sche in l i chke i t en  von E l t e rn -  
k las sen :  Aus t auschk l a s sen  ist  be i  U n t e r s u c h u n g  der  
3 Loci  A - - T - - B  p ohne Bedeu tung .  Die R e l a t i o n  
wi rd  ausschlieBlich durch  die A u s t a u s c h w e r t e  auf 
den S t r ecken  A - - T  und  T - - B  bes t i u lmt .  Die Be-  
f ruch tungswahr sche in l i chke i t en  der  ve r sch iedenen  
G a m e t e n t y p e n  s ind  ftir d iesen F a l l  in Tab .  14 ent -  
ha l ten .  Es ge l ten  die b e d i n g t e n  Wahrsche in l i ch -  
ke i t en  

w(al  kllbl)  = w(a 1 kl[b2) 

w(a~ kl lbl)  = w(a 2 kllb2) 

w(al  k~lbl) = w(a 1 k21b2) 

w(a 2 k~lbl) = w(a~ k~lb~) 

und  die Re l a t i onen  

w(a= k= b2) __ w(a 1 k 2 b2) __ w(a= k 2 bl! __ w ( a  1 k 2 bl) __ 
w(a lk lb l  ) - -  w ( a 2 k l b l  ) - -  w ( a l k l b 2  ) w ( a 2 k l b 2 )  

~-- __ p + q  -- 2 p q  
I - -  ( p  + q - -  2 p q )  

w(a 2 k 1 bl) _ w(a 1 k e b2) _ w(a~ k 1 be) _ w(a 1 k e bl) 
- - r  

w ( k l  bl)  w(k2 b2) w(kl b2) w(k2 bl~ 

w(aj klb~J __ w(a2k2b~) _ w(a2klb~J _ w(alk2b,) 
m - -  s 

w(a 1 kt) w(a~ k~) w(a 2 kl) w(a 1 k~) 

w(a 2 k 2 b~) ~ w(a 1 k 2 b2) __ w(a 2 k 2 bl) _ w(a, k 2 bt) _ 
w(E) w(X~) w(X~) w(X,~) 

= p + q - - 2 p q .  

W e n n  die K o p p e l u n g s b e z i e h u n g e n  der  drei  Genloci  
A, B und  Ga b e t r a c h t e t  werden ,  wi rd  die A nordnung ,  
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Tabelle ~ 4. Be/ruchtungswahrscheinlichkeiten tier Gameten- 
Ga 

typen bei einer verzweigten Koppelungsgruppe ] 
A - - T - - B  

W a h r s c h e i n l i c h k e i t e n  
G e n  - 

T y p  k o m b i n a t i o n  G o n e n  t 3 e f r u c h t u n g  

E a j k  l b  1 (1 - -  r) (1 - -  s) I - -  (p + q - -  2 p q )  
a2k2b2 p + q - -  2 p q  

Xr a 2 k~ b I r (1 -- s) I -- (p + q -- 2 p q) 
a~k2b2 p + q - -  2 p q  

XB a ~ k ~ b  2 ( l  - -  r) s I - -  (p  + q - -  2 p q )  
a2k2bl p + q - -  2 p q  

Xrs asklb2 r . s  I -- (p + q - -  2 p q )  
a 1 tr b 1 p + q -- 2 p q 

r = A u s t a u s c h  a u f  d e r  S t r e c k e A - - T  
s = A u s t a u s c h  a u f  d e r  S t r e c k e B - - T  
q = A u s t a u s c h  a u I  d e r  S t r e c k e  G a - - T  
p = s .  T e x t  

die sich aus dem Versuch ergibt, durch die Entfer-  
nung der drei Loci von T best immt.  Um dies zu 
veranschaulichen, soll zuniichst der allgemeine Fall 
einer verzweigten Koppelungsgruppe mit  3 Testloci 
A, B und C bet rachte t  werden. Die 3 Genloci sollen 
nach der Rangordnung ihrer Austauschwerte auf der 
Strecke Genlocus--T benannt  werden, so dab gilt" 

Austausch (A--T) ---- Austausch (B--T) = Austausch 
(C--T). Da die Anordnung dieser Loci in bezug auf T 
festliegt, folgt ftir die Relationen der Austausch- 
werte : 

Loci A - - B  : 
Austausch (A--B) > Austausch (A--T) und Aus- 
tausch (A--B) > Austausch (B--T)  

Loci A- -C  : 
Austausch (A--C) > Austausch (A--T) und Aus- 
tausch (A--C) > Austausch (C--T) 

Loci B- -C  : 
Austausch (B--C) > Austausch (B--T) und Aus- 
tausch (B--C) > Austausch (C--T). 

Es folgt ebenfalls: 
Austausch (A--B) _> Austausch (A--C) ~ Aus- 
tausch (B--C). 

Wenn die Relationen ~ gelten, ftihrt dies bei Drei- 
punktauswer tung zu der irrigen Deutu!lg der Gen- 
anordnung als A - - C - - B .  

Bei der Untersuchung der trifaktoriellen Spaltungen 
an einem Material, das diesem Modell entspricht,  
ergeben sich aus den gefundenen Relationen der 
Austauschwerte die Genanordnungen 
t. A - - C - - B  
2. A - - T - - B  
3. B - - T - - C  
4. A - - T - - C .  
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Durch Kombinat ion von je zwei dieser Anordnungen 
folgt : 
aus 1. und 2. A--(C,  T ) - - B  
aus 2. und 3- (A, C ) - - T - - B  
aus 2. und 4. A - - T - - ( B ,  C) 
aus 3. und 4. (A, B ) - - T - - C .  
Obgleich in jedem Fall die Reihenfolge yon je 2 Loci 
ungekl~trt bleibt, sind diese vier M6glichkeiten nicht 
miteinander zu vereinbaren. Weiter folgt 
aus 1. und 3. A - - C - - T - - B ,  
aus 1. und 4. A - - T - - C - - B .  
Auch hier ergibt sich ein unl6sbarer Widerspruch. Aus 
diesen Feststellungen lassen sich zwei Folgerungen 
ableiten : 

I. Die Kombinat ion der Schlul3folgerungen aus den 
Untersuchungen fiber je 3 von 4 Genloci, von denen 
einer mit  dem Translokat ionspunkt  identisch ist, 
ftihrt zu einander widersprechenden Feststellungen 
tiber die Anordnung der Loci. 

2. Bei Untersuchung von 3 Loci aus einer verzweig- 
ten Koppelungsgruppe ohne Berticksichtigung von T 
wird derjenige Locus, der die geringste genetische 
Distanz zu T hat, zwischen den beiden anderen loka- 
lisiert werden. Wenn die Austauschwerte variabel 
sind und die Variationsbereiche sich fiberschneiden, 
werden sich aus unabh~ingigen Versuchen einander 
widersprechende Anordnungen der 3 Genloci er- 
geben. 

Wenn sich also derartige Widersprtiche ergeben, 
dann ist die Annahme einer linearen Anordnung der 
Loci in dieser Koppelungsgruppe als widerlegt zu 
betrachten und die Anordnung der 3 Genloci auf 
verschiedenen, jeweils durch den Translokations- 
punkt  getrennten Chromosomenarmen als eine ver- 
zweigte Koppelungsgruppe anzunehmen. 

IV .  Vergleich der Versuchsdaten mit den Modellen 

a) Allgemeine Beziehungen zwischen Befruchtungs- 
wahrscheinlichkeiten der Gameten und relativen 
H~iufigkeiten der Ph/inotypen in Testkreuzungen. 

Nachdem bekannt  ist, welche Voraussagen sich 
aus den einzelnen Modellen ergeben, kann versucht 
werden, die Modelle zu den empirischen Befunden in 
Beziehung zu setzen. Nun sind weder die Befruch- 
tungswahrscheinlichkeiten noch die Austauschwahr- 
scheinlichkeiten bekannt,  und es ist aul3erdem unbe- 
kannt,  welche Anordnung die Loci in der Koppelungs- 
gruppe haben. Es muB vielmehr versucht werden, 
diese Informat ionen aus den Versuchsdaten zu gewin- 
nen. 

In den Nachkommenschaf ten aus den Testkreu- 
zungen ist die relative H~tufigkeit der einzelnen Ph~i- 
notypen eine Funktion der Befruchtungswahrschein- 
lichkeiten der Gameten mit  den entsprechenden 
Allelenkombinationen. Es ist also m6glich, die rela- 
t iven H~tufigkeiten als bestm6gliche Sch/itzwerte der 
zugeh6rigen Befruchtungswahrscheinlichkeiten zu 
betrachten,  ftir die unter  Berficksichtigung des Stich- 
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probenfehlers  Mutungsbere iche  berechnet  werden 
kSnnen.  

t .  Modell 1: I n  bezug auf  einen einzelnen Locus  
ergibt  sich dann  unter  Anwendung  von  Modell t fol- 
gendes : 
D a  die relat ive H~ufigkei t  h des Ph~inotyps 9~ 2, 
h ( ~ ) ,  in Rf ickkreuzungsnachkommenschaf t en  eine 
Funk t ion  yon  w(a2) ist, kann  immer,  wenn h(~)~) < 
h(9~1) ist und  die fibrigen Voraussetzungen gegeben 
sind, auf Koppe lung  yon A mit  dem Locus  Ga ge- 
schlossen werden. Es kann  welter ein Sch~ttzwert 
ffir die Gr6Be w(a~) = ( p + q - -  2 p q )  gewonnen 
werden.  Wie erw~ihnt, ergibt  sich ffir viele Werte-  
paare  von p und  q derselbe Wer t  w(a~). Aus  der rela- 
t iven H~iufigkeit h(9~) kann  daher  weder ein Sch/itz- 
wert  ffir die St~rke der  Benachte i l igung von g a -  
gegenfiber ga § also den Wer t  von p, noch far  den 
Wer t  von q, also den Aus tausch  auf  der Strecke 
G a - - A ,  bes t immt  werden.  Aus den empir ischen Da- 
ten  kann  nur  abgelei tet  werden,  welchen Wer t  p 
(bzw. q) annehmen  mul3, u m  bei vorgegebenem Wer t  
von  q (bzw. p) eine Befruchtungswahrscheinl ichkei t  
w(a~) zu ergeben, die mi t  der gefundenen relat iven 
H/iufigkeit h(9.1~) f ibereinst immt,  wobei noch beim 
SchluB yon  h(gA~) auf w(a~) und  weiter auf p und q 
der St ichprobenfehler  beri icksichtigt  werden muB. 

2. Modell 2: Die Var ian ten  des Modells 2 er lauben 
den Vergleich mi t  bifaktoriel len Spal tungen.  Ffir 
beide Modelle 2 - - t  und  2 - - 2  lieBen sich Fests tel lun-  
gen dart iber treffen, wie das Verh/iltnis der Befruch-  
tungswahrscheinl ichkei ten  der Gameten  mit  den 
Al le lenkombinat ionen El, E2, X~ und  X 2 un te r  ver- 
schiedenen Vorausse tzungen fiber das Gr613enver- 
h/iltnis yon  p, q und  r sein wird. Es gibt  einige Rela- 
t ionen,  die bei beiden Modellen m6glich sind, w/ih- 
rend andere  nur  bei einem Modell auf t re ten  k6nnen 
(s. o.). So kann  immer  dann,  wenn w(E2) der kleinste 
der 4 Wer te  ist, Modell 2- -1  ausgeschlossen werden.  

Die Zuordnung der Ph~notypenklassen zu den Gameten- 
klassen erfolgt derart, dab der seltenere Elterntyp mit 
E~ identifiziert und seine Allele mit a~ b~ bezeichnet wer- 
den. Die Zuordnung der Symbole A und B zu den Gen- 
loci erfolgt in der VCeise, dab dasjenige Allel des Elters E 2, 
alas in der selteneren der beiden Austauschklassen ent- 
halten ist, als a 2 bezeichnet wird. Dadurch sind die fibri- 
gen Zuordnungen Iestgelegt. 

Es werden die relat iven H/iufigkeiten h ( ~ ) ,  
h(~2), h(3E1) und  h(3E2) als Sch~itzwerte ftir die ent-  
sprechenden Befruchtungswahrscheinl iehkei ten  ver- 
wendet .  Aus der R a n g o r d n u n g  der vier Ph/ inotypen-  
klassen auf  Grund  ihrer re la t iven H/iufigkeit  kann  
dann  anhand  von  Tab.  t3 festgestellt  werden,  un te r  
welchen Vorausse tzungen Modell 2 - - t  bzw. 2 - - 2  
zutreffen kann.  Wenn  nur  eine M6glichkeit verbleibt ,  
dann  ist dami t  die En tsehe idung  fiber die Reihen-  
folge der  3 Loci  in der  Koppe lungsgruppe  gef/iltt. 

W e n n  Modell 2 - - I  zutr i ff t ,  gelten die E r w a r t u n -  
gen : 

h(~t) h ( X ~ )  bzw. h (~ )  _ h((~) 

Falls die empir isch gefundenen Rela t ionen un te r  
Berf ieks ich t igung des St ichprobenfehlers  gesichert  
von diesen E rwar tungen  abweichen,  dann  kann  
Modell 2 - - t  als n icht  zut ref fend ausgeschlossen 
werden. Wird  Modell 2 - - t  angenommen,  dann  sind 
aus den Quot ienten  der re lat iven H~ufigkei ten auch 
Sch/itzwerte far  die Gr6Ben r und  (p + q - -  2 p q) zu 
gewinnen. 

b) Prfifung der Einzelspal tungen.  Als erstes sind 
die Einzelspal tungen der Tes tmerkmale  mi t  dem 
Modell 1 zu vergleichen. Wenn  auf Koppe lung  des 
Testgens mi t  einem Locus Ga geschlossen werden 
kann,  kann  der Sch~itzwert ffir p und  die obere 
Grenze des Mutungsbereichs  ffir die vorgegebene 
Fehlerwahrscheint ichkei t  a = 0,01 berechnet  werden. 
In  der  Tab.  t 5 sind fiir die Tes tmerkmale  die Wer te  
von h(9,12) als Sch~itzwerte ffir (p + q --  2 p q), be- 
rechnet  aus den Summen  der Spal tungszahlen der 
reziproken Bas ta rde  unter  AusschluB der Nachkorn-  
menschaf ten  der abweichenden Blfiten, zusammen-  
gestellt.  Bezogen auf die Spa l tung  verschiedener  
Tes tmerkmale  in derselben Nachkommenscha f t ,  mut3 
p immer  denselben Wer t  haben.  Dami t  ist eine 
M6glichkeit gegeben, nach der Formel  p + 2,57 die 
obere Grenze des Mutungsbereichs  ffir p festzulegen 
(bei einer Fehlerwahrscheinl ichkei t  0~ = 0,01) und 
en tsprechend den Minimumwert  ftir den Aus tausch  
auf  den un te rsuch ten  Grenzstrecken zu best immen.  
Der Maximahver t  ffir q, falls p = 0 ist, ergibt  sich in 
gleicher Weise aus h(9A2). 

Die Anwendung dieser Formeln ant die Spaltung nach 
der Bliitenfarbe g e l b : s u l [ u r e a  in den hier vorgelegten 
Versuchen ergibt fiir die Bastarde h + *  �9 f l  s und reziprok, 
wenn +* = a 1 und s = a 2 gesetzt werden, den Wert  
h ( ~ )  = 0,142. Daraus berechnet sich bei q = 0, also 
absoluter Koppelung zwischen den Loci s und Ga,  der 
Sch~ttzwert p = O, 14 (obere Grenze des Mutungsbereichs 
0,19) und bei votlst~indigem Ausfall yon ga- der Sch/itz- 
wert q = 0,14. Wenn sowohl 0 ~ p a l s  auch 0 ~ q gilt, 
dann miissen beide Wahrscheinlichkeiten unter dem an- 
gegebenen Wert  liegen. 

Einige der zusammengeh6renden Paare der Sch/itz- 
werte fiir p und q sind aus Tab. t 0 zu entnehmen, weitere 
sind nach der dort verwendeten Formel zu berechnen. 

Fiir die Bastarde h s �9 f l  + *  und reziprok ist a~ -= s 
und a 2 = +8 zu setzen. Der Sch/itzwert Iiir w(a2) ergibt 
sich aus h(9/z) = 0,33t. Bei der als Ausnahme erkannten 
Bliite t i s t  dieser Wert h(9/2) = 0,0t 3. 

Hieraus  folgt, dab die komplement/ i re  Kombina t ion  
aus h s mit  f l  + "  und  h + "  mit  f / s  und  innerhalb der 
le tzteren die verwendeten  Bltiten sich entweder  
durch  den Grad  der Benachtei l igung von g a -  gegen- 
fiber g a  + oder durch  die verschiedene H/iufigkeit  des 
crossing-over auf  der Strecke G a - - s  unterscheiden 
mfissen. 

Ffir die Strecke Ga - -  de  (a 1 = de, a 2 = -]_de} ergeben 
sich Sch~itzwerte Iiir w(a2) zwischen 0,19 und 0,33. Die 
Ausnahme, Bastard 6, Bliite 1, liegt h6her. Die gleiche 
Betrachtung kann auf die Strecke G a  -- T (Translo- 
kationspunkt) angewendet werden (al = h h o o k e r i ;  a 2 = 
f l a v e n s } .  Ffir die untersuchten Bastarde ergeben sich aus 
h(gI~) maximale Sch~itzwerte ffir p von 0,17 und 0,25. 
Nur die Ausnahme, Bliite I des Bastards h s �9 l1 s (nr. 6), 
liegt auch hier wesentlich h6her. 
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Tabel le  15- Abschdtzung yon ( p + q - -  2 p q) u n d  des oberen Grenzwertes yon p a u /  Grund  der Spal-  
tungszahlen der Tab. 2 

h (~ )  Oberer 
Bastarde Gen-Komplex- = Sch~tzwert Grenzwert ft~r 
Nr. kombinat ion al a2 n ffir 

( p + q - -  2 p q )  (p + 2,57 a) 

3 und  7 h + s  . fl + 8 de +de 1765 0,2611 0,29 
u. Fez. 

4 u n d  9 h + s  . fl s +.~ s 653 0,1424 0,~7 
u. rez. 

de +de 473 0 ,2558  
hook- flay- 478 0,1757 

5 u n d  8 h s . f l + 8  s +* 1267 0,3307 
u. rez. de +de 901 0,1953 0,21 
(ohne  5-Blii te 1 ) 

5-Blii te t s + *  227 0,0132 0,03 
de +de 159 0, 3081 

6 u n d  10 hs  �9 fl s de +de 886 0,3261 
u. rez. hook- flay- 550 0,2509 0,30 
(ohne 6-Bli i te  1) 

6-Bl i i te  I de -[-de 108 0,4444 0, 5 
hook- flay- 62 0,4354 

Tabel le  16. Vergleich der relativen Hi iu / igkei ten  der 4 Phi~notypenhlassen bi/aktorieller Spa l tung  mi t  den beiden Model len 
der K o p p e l u n g  yon 2 Loci mi t  Ga (nach Daten der TabeUen 5, 6 u n d  7) 

Allelenkombination der Gameten 
Testloci 

Bastarde A B E1 E2 X1 X2 
a 1 b 1 a 2 b2 a 1 b 2 ao b I 

vereinbar  mit  

Modell 2--  I Modell 2-- 2 

4 u .  9 K o m p l e x  s 1) h + s  f l s  h s  f l + s  
h + s . / / s  2) 279 28 30 19 
u. rez. 3) 0,784 0,079 0,084 0,053 

G a - - T - - s  s - - G a - - T  

4, 6, 9, 10 K o m p l e x  de l) h de fl +de h +de fl de 
h + *  �9 fl s u. rez. 2) 506 91 102 38 
h s fl s u. rez. 3) 0,687 0,123 0,138 0,052 
ohne  6 -- 131. I 

G a - - T - - d e  T - -  Ga- -de  

6 -- BI. I 2) 27 25 8 2 
3) 0,436 0,403 0 , t29  0,032 

4 u. 9 1) + s  de s +de -~_s +de s de 
h + s . f l s  s de 2) t81 21 35 l0  ( G a - - s - - d e  s - - G a - - d e  
u. rez. 3) 0,733 0,085 0,142 0,040 

5 u. 8 1) de s +de +8 de +8 +de s 
h s f l  + s  2) 527 127 t47  t3  ( G a - - d e - - s  s - - G a - - d e  
u. rez. 3) 0,647 0,156 0,181 0,016 
ohne  5 -- B1. I de s 

5 -- BI. I s de 1) s d e  +.9 +de s +de + S d e  
2) 108 1 48 2 ( G a - - s - - d e  s - - G a - - d e  
3) O,679 O,0O6 O,302 0,013 

I = Genetische Konsti tut ion der c? Gameten 
2 = H~ufigkeit der aus ihnen ents tehenden PhAnotypenklassen ~1, ~2, ~x und ~2 
3 = relative HAufigkeit dieser Ph~,notypenklassen h(~l), h(~2), h(~l) und h(~2) 

D i e s e  V a r i a b i l i t / i t  b e w e i s t ,  d a b  d ie  G r 6 B e  
(p + q - -  2 p q) n i c h t  k o n s t a n t  i s t ,  d. h .  d a b  w e n i g -  
s t e n s  e i n e r  d e r  b e i d e n  P a r a m e t e r  p u n d  q, v i e l l e i c h t  
a u c h  b e i d e ,  v e r s c h i e d e n e  W e r t e  a n n e h m e n  k 6 n n e n .  
E i n e  V a r i a b i l i t / i t  v o n  p b e d e u t e t ,  d a b  d ie  B e n a c h t e i l i -  

g u n g  v o n  g a -  g e g e n t i b e r  ga + i n  P o l l e n p r o b e n  v e r -  
s c h i e d e n e r  H e r k u n f t  n i c h t  d i e s e l b e  i s t .  W e n n  q 
g e s i c h e r t  v e r s c h i e d e n e  W e r t e  a n n e h m e n  k a n n ,  be -  
d e u t e t  d ies ,  d a b  d e r  A u s t a u s c h  a u f  d e r  S t r e c k e  A - - T  
m e h r  a l s  zuf~il l ig  v a r i i e r t .  
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Die Koppelung zwischen den 3 Testloci s, de und T 
ist bereits frtiher nachgewiesen. Da sich ftir alle 
p < 0,5 ergibt, wird angenommen, dab es sich in 
allen drei FAllen um denselben gametophytischen 
Locus Ga handelt, der damit dieser Koppelungs- 
gruppe zugewiesen wird. 

c) Prtifung der bifaktoriellen Spaltungen. Um 
diesen Locus nAher zu lokalisieren, sollen als n/ichstes 
die bifaktoriellen Spaltungen von je 2 der 3 Testloci 
betrachtet werden. In Tab. 16 sind die mit einem 
Zufallsfehler behafteten relativen H~ufigkeiten der 
4 Ph~inotypenklassen als bestm6gliche SchAtzwerte 
der Befruchtungswahrscheinlichkeiten gegeben. 

Wenn ftir die Loci s und T die Zuordnung der 
Symbole entsprechend der gegebenen Vorschrift vor- 
genommen wird, ist der Translokationspunkt mit A 
und der s-Locus mit B zu bezeichnen. Aus der Rang- 
ordnung der relativen HAufigkeiten der vier Klassen 
kann auf die Relation w(E1)>w(E2)--- -w(X1)> 
> w(X2) geschlossen werden, mit der Einschr/in- 
kung, dab bei Berticksichtigung der Stichprobenfeh- 
ler die Rangordnung der Klassen E~ und X 1 nicht 
eindeutig zu bestimmen ist. Damit gilt entweder alas 
Modell 2 - - t  G a - - T - - s  und die Bedingung 0 
(p + q - - 2 p q )  ~ r  ~ 0 , 5  oder das Modell2--2 
T- -Ga- - s .  Die Anordnung G a - - s - - T  1/iBt sich aus- 
schlieBen. 

Die Prtifung der Rekombination Komplex --de 
1/~Bt die beiden Anordnungen 2--1 Ga--T- -de  und 
2--2 T- -Ga- -de  m6glich erscheinen. Die Quotienten 
deuten, auch unter Berticksichtigung der oben er- 
wAhnten Einschr/inkung, auf Modell 2--1 bin. 

Aus der Summe der Nachkommenschaften der 
Bastarde 4 und 9 und der Bastarde 5 und 8 (Zeilen 4, 
5 und 6 der Tab. t5) folgt, dab nur die Anordnung 
s- -Ga--de  mit allen Beobachtungen in Einklang zu 
bringen ist. Die beiden anderen mSglichen Anord- 
nungen Ga--s- -de  und Ga--de--s  sind mit wenigstens 
einer der Aufspaltungen nieht zu vereinbaren, wenn 
eine lineare Anordnung vorausgesetzt wird. Wenn 
dagegen das Modell 3--3 einer verzweigten Koppe- 
lungsgruppe in ErwAgung gezogen wird, weist die 
Vieldeutigkeit der Befunde ffir die Anordnung dieser 
3 Loci auf eine erhebliche Variabilit~t der Austausch- 
werte auf den drei beteiligten Genstrecken bin. Die 
gleiche Schlul3folgerung ergibt sich auch auf einem 
anderen Weg. 

Die SchAtzwerte fiir w(a~), die aus den Spaltungen 
verschiedener Testmerkmale aus den Nachkommen- 
schaften eines Bastards gewonnen wurden, kSnnen 
zueinander in Beziehung gesetzt werden. Ftir eine 
Testkreuzung eines bestimmten Bastards hat p immer 
denselben Wert, unabhAngig davon, welches der mit 
Ga gekoppelten Testmerkmate zur AbschAtzung yon 
w(a~) benutzt wurde. Wenn die SchAtzwerte, die auf 
Grund der Spaltung yon 2 oder 3 Testmerkmalen 
gewonnen werden, unterschiedlich sind, so ergibt sich 
daraus eine verschiedene H/iufigkeit des crossing- 

over auf den untersuchten Genstrecken. Bei drei 
Bastarden und einer Btiite des 4. Bastards, ftir die 
beide Genstrecken Ga--s  unter Ga--de gepriift wer- 
den konnten, ist der Austauschwert fiir die Strecke 
Ga--de grSBer als ffir die Strecke Ga--s, w~hrend bei 
einer Blfite eines Bastards die Relation der Aus- 
tauschwerte umgekehrt ist. Diese Befunde sind nur 
zu erklAren, wenn, unabh/ingig davon, ob eine lineare 
Genanordnung s--Ga--de oder Modell 3--3 vorliegt, 
der Austausch auf den beiden Genstrecken s--Ga und 
Ga--de variabel ist. 

In keinem Fall kann sofort eine eindeutige Ent- 
scheidung gef/illt werden. Durch Kombination der 
verschiedenen M6glichkeiten bleiben ffir die Lage des 
Translokationspunktes mehrere Hypothesen offen, die 
sich am einfachsten in einem Schema darstellen las- 
sen (s. S. 165). 

Es verbleiben also drei mSgliche Genanordnungen 
in der Koppelungsgruppe. Die beiden MSglichkeiten 
einer linearen Anordnung unterscheiden sich durch 
die Vertauschung der Stellung der beiden mittleren 
Loci T und Ga. Die Unm6glichkeit, bei Zugrunde- 
legung eines linearen Modells zwischen diesen beiden 
F/illen zu unterscheiden, war aber gerade fiir eine 
verzweigte Koppelungsgruppe charakteristisch. 

Eine Entscheidung iiber das Vorliegen einer linearen 
oder einer verzweigten Koppelungsgruppe w~re mit Hilfe 
der Relationen aus den Zweifaktor- und Dreifaktor- 
spaltungen m6glich. Es ist aber zu bedenken, dab die 
Verzerrung (bias) infolge des ungteichm~.gigen Ausfalls 
der verschiedenen Ph~notypen bei der Konfigurations- 
bestimmung eine AbschAtzung yon Mutungsbereichen ffir 
die Relationen unm6glich macht. Eine Priifung auf 
diesem Weg anhand des vorliegenden Materials ist damit 
hinfXllig. 

AbschlieBend ist festzustellen, daB, auch wenn das 
Vorliegen einer linearen Genanordnung nicht mit 
Sicherheit ausgeschlossen werden kann, doch vieles 
dafiir spricht, dab eine verzweigte Koppelungs- 
gruppe vorliegt. Es wird ein Modell angenommen, bei 
dem die drei Loci s, de und Ga auf verschiedenen 
Chromosomenarmen der vierstrahligen Paarungs- 
figur lokalisiert sind. Der Locus s liegt im Chromoso- 
menarm 3, folglich sind Ga und de in den Chromoso- 
menarmen I, 2 oder 4 lokalisiert, aber nicht beide in 
demselben. Da Ga zwischen s und de lokalisiert wurde, 
folgt, daB der Austausch auf der Strecke Ga--T  klei- 
ner sein muB als der Austausch auf den Strecken s- -T 
und de--T.  

Zusammenfassung 

Die Nachkommenschaften aus Riickkreuzungen 
des Pollens yon Bastarden mit den dutch zwei Test- 
gene und den Translokationspunkt markierten Kom- 
plexen hhookeri und flavens zeigen Spaltungszahlen, 
die gesichert von der Mendel-Erwartung abweichen. 

Es wird ein gametophytisch wirksamer Genlocus" 
in der ersten Koppelungsgruppe angenommen, dessen 
Allele ga + und ga- so auf die Entwicklung der c~ 
Gametophyten (Pollen und Pollenschl~uche) einwir- 



178 C. HARTE: Gonenkonkurrenz bei Oenothera Theoret. A ppl. Genetics 

ken, dab den Gameten mit  verschiedenen ga-Allelen 
eine unterschiedliche Befruchtungswahrscheinlich- 
keit  zukommt,  wenn sich die Pollenk6rner auf einer 
heterozygoten Mutterpflanze entwickelt  haben. 

Es werden in mehreren Stufen genetische Modelle 
entwickelt,  bei denen die den Allelen ga + und g a -  
zugeordneten Befruchtungswahrscheinlichkeiten, die 
Austauschwahrscheinlichkeiten auf den untersuch- 
ten Genstrecken und die Verzweigung der Koppe-  
lungsgruppe durch einen Translokat ionspunkt  be- 
rficksichtigt werden. 

Anhand dieser Modelle werden Voraussagen fiber 
die zu erwartenden Relationen zwischen den relativen 
H/iufigkeiten der einzelnen Gametenklassen unter  
verschiedenen Voraussetzungen fiber die Anordnung 
der Genloci in der Koppelungsgruppe m6glich. 

Durch die Formulierung des Modells kann es tiber 
den vorliegenden Fall hinaus allgemein sowohl ftir die 
Lokalisation yon gametophyt isch  wirksamen Loci als 
auch ftir die Lokalisation beliebiger Genloci in ver-  
zweigten Koppelungsgruppen verwendet  werden. 

Es erweist sich als unm6glich, aus Rfiekkreuzungs- 
daten den Grad der Benachteiligung von g a -  gegen- 
fiber ga + zu best immen.  Aus empirischen Daten  
kann vielmehr nur ein Sch/~tzwert gewonnen werden, 
in den die Befruchtungswahrscheinlichkeiten und der 

Austausch auf der Strecke zwischen Ga und dem Test-  
locus eingehen. 

Dutch Vergleich der empirischen Daten  mi t  den 
Modellen wird versucht,  die Anordnung der Testloci 
und des Locus Ga in bezug auf den Translokations-  
punkt  zu best immen. Die meisten Befunde sprechen 
ffir eine verzweigte Koppelungsgruppe,  in der die drei 
Loci s, de und Ga auf drei Arlnen der Translokations-  
figur angeordnet  sind. Eine lineare Anordnung in 
zwei Chromosomenarmen kann jedoch nicht mit  
Sicherheit ausgeschlossen werden. 

Die Austauschwerte ffir die untersuchten Genstrek- 
ken zeigen eine erhebliche Variabilit/it zwischen 
Bastarden und zwischen verschiedenen Nachkommen-  
schaften eines Bastards.  
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