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Gonenkonkurrenz bei Oenothera unter dem Einflu8 eines gameto-
phytisch wirksamen Gens in der ersten Koppelungsgruppe sowie
ein Modell fiar die Untersuchung verzweigter Koppelungsgruppen
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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 Btanched Genetic Maps

Summary. The progeny ratios obtained in male backcrosses of Oenothera hybrids to the complexes kookeri and flavens
(identified by two marker genes and by the translocation break) showed statistically significant differences from
Mendelian expectations.

Presence of a gametophytic gene in the first linkage group is proposed. Its alleles ga* and ga~ are thought to
control development of the male gametophytes in such a manner that 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 probability of the alleles ga* and ga- to
function in fertilization, the probability of crossing over between the gene loci studied, and the branched configuration
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 gametophytic genes and for the localization of genes in
branched linkage groups.

It turns out to be impossible to give an estimate for the disadvantage of ga~ as compared to ga* from the backcross
data alone. The empirical data permit only a combined estimate of the probabilities of fertilization by ga~ and of
crossing over between Ga and the locus of the marker gene.

Comparison between the empirical data and the model makes it 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

Seit langem ist bekannt, daBl bei Oenothera in
der Nachkommenschaft bestimmter Komplexkombi-
nationen, fiir die auf Grund ihrer Chromosomenver-
kettung freie Rekombination der Allele der gewihlten
Testloci zu erwarten wire, Abweichungen der beob-
achteten Spaltungszahlen von den theoretischen
Mendel-Verhiltnissen vorkommen. Diese Abwei-
chungen werden auf Gonenkonkurrenz zuriick-
gefithrt. Fir eine Darstellung des Problemkreises
sei auf die Zusammenfassung der Literatur bei
HARTE (1967) verwiesen. Die Beobachtungen fiithrten
zu der Interpretation, daBl mit den Testloci ein
gametophytisch wirksames Gen gekoppelt sein muB.
Den Gameten, die verschiedene Allele dieses Locus
Ga enthalten, kommt eine unterschiedliche Befruch-
tungswahrscheinlichkeit zu.

Obgleich Beobachtungen {iber die Gonenkonkur-
renz bei Oenothera im 3 Geschlecht schon seit RENNER
(1917) vorliegen, ist bisher die Lokalisation der ent-
sprechenden Gene nicht geklirt, und es ist ebenfalls
offen, auf welchem Stadium der Pollenentwicklung
zwischen Meiose und Befruchtung und durch welchen
Mechanismus die Konkurrenz zwischen den Gonen

oder ihren Abkémmlingen, den Pollenkérnern und
Pollenschlduchen, entschieden wird. Den damit
zusammenhingenden Fragen soll durch die im fol-
genden beschriebenen Versuche fiir den gameto-
phytisch wirksamen Locus Ga in der ersten Koppe-
lungsgruppe nachgegangen werden.

Diese umfaBt die Chromosomenenden 1 bis 4, die in den
Kombinationen der Komplexe *kookeri und flavens einen
Viererring bilden, so daB der Translokationspunkt als
Testlocus verwendet werden kann. Im Chromosomen-
ende 3 ist der Locus s (Bliitenfarbe) lokalisiert. Die
Koppelungsgruppe enthilt auBlerdem den Locus de
(Gipfelform) an noch nicht niher bestimmter Stelle
(HARTE 1948).

Erste Untersuchungen zeigten, daB nicht, wie zuerst
vermutet, das Allel 43, sondern die Allele, die mit dem
Komplex *hookeri in den Bastard eingefiihrt werden, in
Riickkreuzungen des Pollens auf entsprechende Homo-
zygote gegeniiber den Allelen aus flavens eindeutig bevor-
zugt sind (HARTE 1948, 1961). Diese Befunde wurden
gewonnen an den Komplexkombinationen flavens s - de
X khookeri +3de und flavens +3 +de. khookeri s de in
Riickkreuzungen auf Oe. hookeri sulfurea. Die verwen-
deten Bastarde waren an allen 3 Testloci (s, de und Trans-
lokationspunkt) heterozygot und fiir die Riickkreuzung
wurde nur eine Homozygote verwendet. Bei dieser Ver-
suchsanordnung kann nur die Tatsache der zwischen
Gonen mit den verschiedenen Restkomplexen (Definition
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dieses Begriffes s. HARTE 1948) bestehenden Konkurrenz
und Unabhingigkeit von der Verbindung der untersuch-
ten Komplexe mit bestimmten Allelen des s-Locus fest-
gestellt werden.

Zur Beantwortung der eingangs aufgeworfenen
Fragen ist eine Ausdehnung der Versuche nétig.
Durch Verwendung weiterer Bastarde, die fiir s bzw.
+ ¢ homozygot sind, und Verwendung anderer @
Partner fiir die Testkreuzungen, die iiber die gene-
tische Konstitution der zur Befruchtung gelangenden
Pollenschlauche Auskunft geben, solite die Frage
bearbeitet werden, ob dem Grad der Heterozygotie
einerseits und dem @ Kreuzungspartner andererseits
eine Bedeutung bei der Konkurrenz zwischen den
Gonen, aus denen die zur Befruchtung gelangenden
Gameten entstehen, zukommt. Wenn diese Fragen
verneint werden koénnen, so sind sowohl selektive
Befruchtung als auch Inkompatibilitdtsreaktionen
zwischen Pollenschlauch und Griffelgewebe als Ur-
sache der Konkurrenz auszuschalten.

Die cytologischen Analysen wurden zum gréBten Teil
von der biologisch-technischen Assistentin Friulein
Irmelinde KEmPER durchgefiihrt, bei den Bonitierungen
half die landwirtsch.-techn. Assistentin Friulein Irmgard

PetrI. Den Genannten sei an dieser Stelle bestens fiir
ihre Mitarbeit gedankt.

B. Material

Als Ausgangsmaterial und als ¢ Partner fir die Test-
kreuzungen wurden folgende Sorten verwendet:
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Mit Ausnahme der beiden ersten Bastarde sind alle hetero-
zygot fiir die Komplexe mit dem Allel de auf dem hookeri-
Chromosom, wihrend die Allele s und +32 sowohl homo-
zygot als auch heterozygot in verschiedener Verteilung
auf die beiden Komplexe vorliegen. Die reziproken kom-
plexheterozygoten Bastarde unterscheiden sich auBBerdem
durch das Plasmon, das bei den Bastarden 3 bis 6 aus
Oe. hookeyi, bei den Bastarden 7 bis 10 aus Oe. suaveolens
stammt.

Mit dem Pollen der Bastarde wurden Testkreuzungen
auf entsprechende Partner ausgefiithrt. Es wurde der
Fruchtansatz bestimmt und die Anzahl der Samen je
Kapsel gezihlt. Nach Kapseln getrennt wurden die An-
zahl der tauben und keimhaltigen Samen sowie die Aus-
fille durch nicht keimfihige Samen und absterbende
Simlinge und Pflanzen festgestellt. Diese Untersuchun-
gen dienten der Kontrolle der Einheitlichkeit des Ma-
terials und der Versuchsbedingungen. Sie werden im
folgenden nur erwidhnt, soweit einzelne Aufzuchten
gesicherte Abweichungen zeigen, diesich auf die Spaltungs-
zahlen auswirken konnten. Fiir die aufgezogenen Pflan-
zen wurden, soweit moglich, Bliitenfarbe und Gipfelform
protokolliert. Fiir einige Aufzuchten wurden die Pflanzen
hierbei numeriert und von jeder einzelnen junge Bliten-
knospen zur Bestimmung der Chromosomenkonfiguration
in der Meiose der PMZ in entsprechend gekennzeichneten
Glaschen fixiert (Fixiergemisch: Alkohol-Eisessig 3:1;
Verarbeitung als Eisenkarmin-Quetschpraparate). Optik:
Zeiss-Standard-Mikroskop, Neofluar 100 x Ol, Okulare
12,5X.

C. Ergebnisse der Versuche

1. Versuchsplan

Von jedem der 10 Bastarde wurden 2 Bliiten ver-
schiedener Pflanzen verwendet. Von jeder Blite

wurde Pollen in moglichst gleich-

genetische Konsti- X%}:‘{gndete miBiger Best_’aiubung.:sdichfce auf
Bezeichnung tution der verwen- Chromosomen urzungen mehrere kastrierte Bliiten je einer
deten Komplexe Sorte Komplex Infloreszenz der vier Testpartner
gebracht, nach Mdglichkeit unter
Oe. hookevi hhookeri -3 de 1-2 34 Hg A3 Verwendung von je zwei Antheren
de Vries fiir die Griffel eines Testpartners.
gelbblutlg D V h 1 o 1 ht :
Oe. hookeri hhookeri s de 12 34 Hs ks Leser Versueusp an ermog e it eme
sulfurea ) Reihe von Vergleichen sowohl zwi-
groBbliitig schen den Nachkommenschaften
Ce. suaveolgm fla@gns _%_8 +d8 1-4 2.3 Sg fz +8 eineS Bastards 3.15 auCh ZWiSChen
gelbbliitig denen verschiedener Bastarde.
Oe. suaveolens Havens s ¢ 14 23 Ss fls 1. Vergleiche zwischen Nach-
sulfurea kommenschaften eines Ba-
stards
Bei Verwendung dieser Sorten zur Herstellung der Ba- 4 —14. zwischen Bestdubungen verschiedener Bliiten

starde werden sie im folgenden als ,, Eltern®, bei Verwen-
dung fiir die Riickkreuzungen mit dem Pollen der
Bastarde als ,, Testpartner” bezeichnet.

Aus diesen Eltern wurden folgende Bastarde hergestellt:

Nr. @ 3 Genetische Konstitution

1. Hg x Hs  2hookeri 3 de - 2hookeri s de

2. Hs x Hg 1hookeri s de - Rhookeri +3 de
3. Hg x Sg  Mhookeri +%de - flavens +3 de
4. Hg x Ss  Rhookevi +8de - flavens s |de
5. Hs x Sg  bhookeri s de - flavens 5 de
6. Hs x Ss khookeri s de - flavens s +de
7. Sg x Hg flavens +% 9% . hhookeri +$ de
8. Sg X Hs jflavens -+ +4e . Rhookevi s de

9. Ss x Hg Havenss +de . Bhookeri +3 de
10. Ss X Hs flavens s -+ - Rhookeri s de

des Testpartners mit dem Pollen einer Bliite
des zu untersuchenden Bastards

zwischen verschiedenen Bliiten eines Bastards
zwischen verschiedenen Testpartnern bei Be-
stdubung mit dem Pollen einer Bliite
Wechselwirkung Bliite x Testpartner.

1—2.
1—3.

1—4.

Die beiden ersten Vergleiche dienen der Kontrolle
der Einheitlichkeit des Materials, die beiden nachsten
geben AufschluB iiber den Einflufl der Testpartner
auf die Spaltung in der Nachkommenschaft des be-
treffenden Bastards.

Fiir den Vergleich zwischen den Bastarden konnen
infolge der Struktur des Materials die im folgenden
aufgefiihrten Unterschiede und ihre Wechselwirkun-
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Genanordnung Genanordnung . Kombination mit
1 Typ 11 Typ ergibt s — Ga — de

Ga
|
de—T—Ga linear (s—de}—T—Ga s—T~—de
oder
s—T—Ga linear verzweigt linear oder verzweigt verzweigt
der
g,emveigt T—Ga—de linear s—T—~Ga—de s—T—Ga—de
linear linear
- de—T—-Ga linear de—T—~Ga—s de—T—-Ga—s
oder
R verzweigt linear linear
T—Ga—s linear
T—Ga—de linear T--Ga—(s—de} unmdglich
linear

gen beriicksichtigt werden. Dabei ist es zweckmiBig,
die beiden Komplexhomozygoten getrennt zu unter-
suchen.

2. Vergleiche zwischen den Bastarden

2—1. zwischen komplexhomozygoten Bastarden

2—2. zwischen reziproken Bastarden, d. h. gleich-
artigen Gen-Komplexkombinationen mit dem
Plasmon von Oe. hookert bzw. Oe. suaveolens;

2—13. zwischen Bastarden mit QOe. hookeri de Vries
bzw. Oe. hookeri sulfurea;

2-—4. zwischen Bastarden mit Oe. suaveolens gelb
bzw. Oc. suaveolens sulfurea;

2—5. zwischen Bastarden mit Homozygotie bzw.
Heterozygotie am s-Locus.

Fiir die Vergleiche zwischen den 8 Bastarden stehen
7 Freiheitsgrade zur Verfiigung, die je nach Bewertung
der erwidhnten Unterschiede in verschiedener Weise auf-
gegliedert werden konnen. Bei der Auswertung wird
jeweils angegeben, welche Auifgliederung gewdhlt wurde.
Im folgenden wird auf Vergleiche, die keine gesicherten
Differenzen ergaben, im allgemeinen nicht mehr einge-
gangen.

I11. Spaltungen der Testmerkmale
i der Nachkommenschaft

a) Spaltung nach der Bliitenfarbe gelb-sulfurca.
Die Verwendung von s als Testlocus ist maglich, wenn
der Bastard heterozygot s/-+?* und der ¢ Riickkreu-
zungspartner homozygot s/s ist, also in der Nach-
kommenschaft der Bastarde 1, 2, 4, 5, 8, 9 bei Riick-
kreuzung auf Oe. hookeri sulfurea oder Oe. suaveolens
sulfurea.

1. Komplexhomozygote Bastarde (4 +%-4s) und
(hs-h - %): Die beiden Bastarde 1 und 2, die in bezug
auf die Komplexkonstitution homozygot, aber fiir den
s-Locus heterozygot sind, dienen der Kontrolle dariiber,
ob sich die beiden Komplexe #hookeri -+ ¢ und %hookeri s
unterscheiden. Es ergab sich mit insgesamt §58 gelb: 871
sulfurea eine sehr gute Ubereinstimmung mit der Er-
wartung 1:1 (Tab. 1, Bastarde 1 und 2). Die y2-Zer-
legung (Tab. 2) zeigte voéllige Homogenitit der Aufspal-
tung zwischen den verschiedenen Bestdubungen jeder als
Pollenlieferant verwendeten Bliite, zwischen den beiden
Bliiten eines jeden Bastards, zwischen den verschiedenen
Riickkreuzungen auf Hs und Ss und zwischen den beiden

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

Die Riickkreuzung Hs X {hs -2 + ¢ Bliite 1, in der
sich ein UberschufB an gelbbliitigen Pflanzen ergab (Spal-
tung 141 gelb: 57 sulfurea), wurde nicht verwertet, weil
im Gegensatz zu den sehr geringen Ausfillen in den an-
deren Aufzuchten zwischen Pikieren und Auszidhlen von
348 Pflanzen 150 = 43,19, eingegangen waren und nicht
kontrolliert werden kann, ob diese Ausfélle alle Genotypen
gleichmifig betrafen.

2. h+s-fls und fls -k +$: Die Nachkommenschaft
dieser beiden Bastarde ergab gesicherte Abweichungen
von der Erwartung 1:1 (Tab. 1, Bastarde 4 und 9}, Aus
dem Uberwiegen des Phinotyps ,,gelbbliitig” ergibt sich
eine Bevorzugung des aus #hookeri stammenden Allels 4- 3.
Die y*-Zerlegung (Tab. 2) ergab Homogenitit zwischen
den Bestiubungen mit einer Bliite, zwischen den beiden
Bliiten eines jeden Bastards, zwischen den Kreuzungen
auf verschiedene ¢ Testpartner und zwischen den rezi-
proken Bastarden (fiir alle Vergleiche P > 0,1).

3. (s~ fl +% und (fl +%-hs): Die Spaltungszahlen
sind aus Tab. 1, Bastarde 5 und 8, zu entnehmen. Die
erste Bliite des Bastards (hs-fl 4+ $) ergab je zwei
Kapseln der Riickkrenzungen auf Hs und Ss, die zweite
Bliite ergab eine Aufzucht aus mehreren Kapseln auf Hs
und zwei Kapseln auf Ss. Wie der x2-Test (Tab. 2) zeigt,
besteht Homogenitidt zwischen den Bestdubungen eines
Testpartners und zwischen den verschiedenen Test-
kreuzungen mit dem Pollen einer Bliite, aber eine ge-
sicherte Inhomogenitit zwischen den beiden Bliiten. In
beiden Fillen iiberwiegt zwar der Phinotyp ,sulfurea’,
was einer Bevorzugung der Gonen mit dem aus *hookeri
stammenden Allel s entspricht, aber der Anteil der gelb-
bliitigen Pflanzen ist verschieden.

Auch fiir die Nachkommenschaft des Bastards
(fi + 2-hs) ist die Abweichung der Spaltung von der
Erwartung 1:1 gesichert. Die y2-Zerlegung ergibt Homo-
genitit zwischen den Bestiubungen, zwischen den Test-
kreuzungen und zwischen den beiden Bliiten (P > 0,1).
Das Spaltungsverhiltnis , hookeri-Allel’ : | flavens-Allel”
in der Nachkommenschaft stimmt mit demjenigen der
zweiten Bliite des reziproken Bastards iiberein (y*-Test:
Prom > 0,2), so dafl dessen erste Bliite als Ausnahme an-
zusehen ist, die bei der weiteren Auswertung getrennt
behandelt werden muf.

4. Vergleich der komplementidren Komplex-Gen-
Kombination. In der Nachkommenschaft der beiden
Gen-Komplex-Kombinationen wurde, ohne daf eine
Differenz zwischen den reziproken Bastarden fest-
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Tabelle 1. Spaltung in dev Nachkommenschaft aus Kveuzungen mit dem Pollen der Bastavde auf Griffel
verschiedener Testpaviner

Testkreuzungen auf Hs und Ss Hg und Hs Hg, Hs, Sg, Ss
Merkmal Blitenfarbe Gipfelform Chromosomenkonfiguration
Allele gelb sulfurea spitz breit hookeri flavens
Anzahl der 38 s Jde de 1:2 3-4 1:423
Bastard Bliite Nachkom-
menschaften
1 h+8-hs 1 2 61 60 — — — —
2 6 253 265 - — — —
2hs-h+s 1 3 257 255 - - - -
2 6 287 201 — — — —
3 A48+ 1 2 — — 31 122 — —
2 5 — — 236 384 — —
4 h+s-fls 1 3 189 38 30 107 114 15
2 6 138 25 20 128 114 36
5hs-fl4s 1 4 3 224 49 110 — —
2 7 122 267 108 410 — —
6 hs-fls 1 1 — — 48 60 35 27
2 6 — — 198 406 316 115
7R A48 h 481 1 — — 74 141 — —
2 5 — — 120 657 - -
8A+s ks 1 2 71 133 23 89 — —
2 7 226 448 153 636 — —
9fls-h+s 1 2 63 8 14 38 22 2
2 7 170 22 57 79 144 31
10 fis-hs 1 1 — — 24 47 40 10
2 5 — — 67 144 56 13

Tabelle 2. Priifung dev Homogenitit dev Spaltung fiir das Mevkmal Blittenfavbe gelb : sulfuvea in der Nachkommenschaft
von 6 Bastarden (y*-Zerlegung, n = Anzahl dev Freiheitsgrade)

Bastard Nr. 1 2 4 5 9 8
Komplexkombination % +3%.%s hs-h+8 h-+s.fls fls-h+s hs.fl +3 fl43-hs
Variationsursache Vi n y? n yx® n y* n y? .on 2 n
total 0,859 5 0,631 4 182,649 6 161,283 6 273,067 8 98,528 7
Spaltung 1:1 0,189 1 0,071 1 178,708 1 156,688 1 217,461 1 91,863 1
Homogenitdt zw. Bliite 1
u. Bliite 2 0,097 1 0,034 1 0,075 1 0,001 1 51,746 1 0,101 1
Homogenitit Kreuzungen
mit Bliite 1 0,066 1 — 0,711 1 0,281 1 0,068 1 0,548 1
Homogenitit Aufzuchten d.
Kreuzung Hs X Bliite 1 — — - — 0,039 1 —
Homogenitit Aufzuchten d.
Kreuzung Ss x Bliite 1 — — 0,264 1 — 0,00 1 —
Homogenitit Kreuzungen
mit Bliite 2 0,123 1 0,536 1 1,409 1 1,759 1 0,037 1 1,243 1
Homogenitdt Aufzuchten d. ’
Kreuzung Hs x Bliite 2 — 0,001 1 — 1,815 1 1,963 1 1,173 1
Homogenitat Aufzuchten d.
Kreuzung Ss x Bliite 2 0,383 1 — 1,483 1 0,739 1 1,753 1 3,599 1
Vergleich der reziproken 22 n V F Vel n \% F x n V F
Bastarde
,,zwischen* 0,017 1 0,017 1,416 1 1,416 0,655 1 0,655
10,34 1,65 1,88
,,in¢ 1,231 7 0,176 8,536 10 0,854 10,659 9 1,184

(ohne Hs - fi{$ Bliite 1)
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zustellen war, ein Uberwiegen des Phinotyps gefun-
den, der dem mit *hookeri in den Bastard eingegan-
genen Allel des s-Locus entspricht. Hieraus kann
geschlossen werden, da die Pollenschlduche, die in
ihren Kernen dieses Allel bzw. das Chromosomen-
stiick, auf dem es lokalisiert ist, enthalten, mit
groBerer relativer Hiufigkeit zur Befruchtung ge-
langen als diejenigen, die das entsprechende Chromo-
somenstiick des flavens-Komplexes enthalten, un-
abhingig davon, welches s-Allel jeweils damit ver-
bunden ist. Es fragt sich aber, ob diese Bevorzugung
des hookeri-Anteils in den komplementidren Kombi-
nationen aus *hookeri 4 ® mit flavens s und *hookeri s
mit flavens + * vollig gleich ist. Zu diesem Zweck
wurde die Aufspaltung in ,,kookeri-Allel “und ,, flavens-
Allel” miteinander verglichen, ohne Riicksicht dar-
auf, ob dieses Allel jeweils s oder + ¢ war. Die Priifung
der 4 Gen-Komplex-Kombinationen ergab nach Zu-
sammenfassung der reziproken Bastarde (unter Aus-
schluB der als abweichend erkannten Bliite 1 des
Bastards (ks - fl 4-*)) eine gesicherte Inhomogenitit
zwischen den beiden Gruppen mit s bzw. +° im
*hookeri-Komplex (P < 0,01) und Dbestitigte die
Homogenitit innerhalb der Gruppen (P > 0,01). Die
Inhomogenitdt kommt dadurch zustande, daB in den
Bastarden mit %4 4 die Bevorzugung des hookeri-
Allels in den zur Befruchtung gelangenden Pollen-
schlduchen wesentlich stérker ist als in den Bastarden
mit % s.

b) Spaltung nach der Gipfelform spitz-flach. Alle
Bastarde, in denen die Komplexe *hookeri und flavens
kombiniert sind, sind heterozygot de/ +%. In den
Nachkommenschaften aus den Testkreuzungen der
Bastarde 3 bis 10 auf Oe. hookeri de Vries und Oe.
hookeri sulfurea, die beide homozygot de/de sind,
kann die Spaltung nach der Gipfelform spitz:flach
ausgewertet werden.

Die Spaltungszahlen sind aus Tab. 1 zu entnehmen.
Bei allen Bastarden ist ein gesichertes Defizit an spitz-
gipfligen Pflanzen festzustellen, das jedoch nicht so stark
ausgeprigt ist wie fiir das flavens-Allel des s-Locus in den
entsprechenden Nachkommenschaften derselben Ba-
starde. Fiir die Gesamtanalyse wurden die 8 Bastarde
zunédchst zu zwei Vergleichsgruppen zu je 4 Bastarden,
danach zu 4 Vergleichsgruppen zu je zwei Bastarden zu-
sammengefafit, in der Weise, daB sich die Vergleichs-
gruppen durch eine oder zwei der eingangs genannten
Variationsursachen unterschieden. Die Analyse ergab
durchweg, dafl die Variabilitit zwischen den 2 bzw.
4 Vergleichsgruppen nicht gesichert groer war als inner-
halb dieser Gruppen. In der Einzelanalyse (Tab. 3} ist bei
einigen Bastarden eine gesicherte Inhomogenitit fiir eine
oder zwei der Variationsursachen ,,zwischen Bliiten‘,
,,zwischen Kreuzungen auf verschiedenen Testpartnern‘
und ,,zwischen Kapseln einer Riickkreuzung' (= Auf-
zuchten) festzustellen. Es ist jedoch keine allgemeine
Tendenz zu sehen, so dafl nicht auf einen gesetzmiBigen
Einflul des Testpartners auf die Spaltung in der Nach-
kommenschaft geschlossen werden kann.

Beim Vergleich der reziproken Bastarde (Tab. 3) zeigt
die Untersuchung des Varianzverhiltnisses F, daB mit
einer Ausnahme die Unterschiede zwischen den Ver-
gleichsgruppen mnicht groBer sind, als auf Grund der
Variabilitdt zwischen den Nachkommenschaften eines

Tabelle 3. Priifung der Homogenitit dev Spaltung fiir das Mevkmal Gipfelform in dev Nachkommenschaft von 8§ Bastarden

(x2-Zevlegung; n = Anzahl dev Frelheitsgrade)

Bastard Nr.

10

Gonenkonkurrenz bei Oenothera

Hs-fl -3 fl +38-Hs Hs-fls fls-Hs

fls-H -+

H +3.fls

fl+8H +5

H 1s.f 45

Komplexkombinationen

Variationsursache

4
1
1

5 46,024
35,461
0,089

1
1

77,081
67,978
4,985

4
1
1

0,051

5 368,895
334,518

1
1

3 223,066
194,637
4,335

1
1

14,842
11,253
0,206

3
1
1

122,408
120,088
2,000

4
1
1

5 404,539
367,758
24,252

1
1

73,895

106,070
Bliite 1 u. Bliite 2 15,558

total
Spaltung 1:1
Homogenitit
zwischen

0,739 1 10,319 1

1 10,989 1 0,320 1 3,380 1 2,032 1 5,890 1

3,281

Kreuzungen d.

Bliite 2

1

4,284

1

0,268

Aufzuchten der

Kreuzung Hs x Bl.2
Aufzuchten der

1

0,155

2

28,436 1 3,380

1

17,278

1 1,540 1

13,068

Kreuzung Ss x Bl.2

F

Vergleich der reziproken

Bastarde

0,420

1

1

2,068

1 18,529

18,529

1 5,779
4,749

5,779
33,241

,,zwischen rez. Bastarden'*

,68
/66

2,809

7

7

62,806

4 1,476

5,906

7

,,in rez. Bastarden‘*

19,667
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Bastards zu erwarten ist. Nur bei den beiden Kombi-
nationen von A +4$ mit flavens s ist der Unterschied
zwischen den reziproken Bastarden gesichert. Dieser
eine Fall berechtigt aber nicht dazu, auf einen Plasmon-
EinfluB zu schlieBen.

Fiir die Spaltung der Gipfelform ist allgemein eine
groBere Heterogenitit festzustellen als fiir die Bliiten-
farbe. Unterschiede sind vor allem zwischen Nach-
kommenschaften einzelner Bastarde zu finden. Ihr
Auftreten 1iBt keine GesetzmiBigkeiten erkennen.
Es kann daher nicht auf eine allgemeine Wirkung
etwa des Kreuzungspartners, des Plasmons bestimm-
ter Bastard-Eltern oder der Kombination der Allele
am s-Locus geschlossen werden.

c) Spaltung nach *hookeri- und flavens-Chromo-
somen. Bei Riickkreuzung der komplexheterozygoten
Bastarde, die einen Viererring aufweisen, ist eine
Aufspaltung nach flavens-Chromosomen und *hookeri-
Chromosomen zu erwarten. Bei Rickkreuzung auf
Oe. hookeri ergeben die ersteren wieder einen Vierer-
ring, die letzteren Bivalente. Liefert der Testpartner
dagegen den flavens-Komplex, dann ergeben die
flavens-Chromosomen des Bastards Bivalente, die
hookeri-Chromosomen einen Vierrering. Die Unter-
suchung der Chromosomenkonfiguration der Riick-
kreuzungspflanzen fithrt daher zur Klassifikation der
Spaltung nach flavens- und hookeri-Chromosomen.
Die Gesamtanalyse ergibt, daB die Differenzen
zwischen den 4 Bastarden nicht gréSer sind, als bei
der gegebenen Variabilitdt zwischen den Nachkom-
menschaften der einzelnen Bastarde zufillig erwartet
werden kann. .

Bei der Beurteilung der Spaltung ist zu beriicksichtigen,
daB nicht von allen Pflanzen PMZ in einem fiir die Kon-
figurationsbestimmung geeigneten Stadium erhalten
wurden. Die Erfolgsquote liegt zwischen 30 und 759%,.
Die Untersuchung der Ausfille ergab, daB3 das Verhiltnis

gelb:sulfurea unter den analysierbaren und den nicht-
analysierbaren Pflanzen im Rahmen der Zufallsfehler
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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 muB, der bei den
SchluBfolgerungen beriicksichtigt wird. Diese Selektion
ist jedoch nicht so stark, daB3 sie das Defizit an Pflanzen
mit flavens-Chromosomen erkldren kann. Fiir die Analyse
wurden Nachkommenschaften, die wenig analysierbare
Pflanzen ergeben hatten, zusammengefa3t. Daher ist die
Anzahl der Freiheitsgrade z. T. geringer als fiir dic ent-
sprechenden Analysen der anderen Merkmale.

Es wurden die Nachkommenschaften der 4 Bastarde
aus # +sund # s mit fI s untersucht (Tab. 1, letzte Spalte).
Die Analyse ergab in Nachkommenschaften einzelner
Bastarde fiir einige Variationsursachen eine gesicherte
Heterogenitit. Es sind jedoch keine GesetzmaBigkeiten
zu erkennen (Tab. 4). So beruht die Heterogenitit
zwischen Kreuzungen der Bliite 2 von % 3 . fl s darauf,
dafl in der Nachkommenschaft der Riickkreuzung auf Ss
relativ mehr Pflanzen mit Bivalenten auftreten, die also
flavens-Chromosomen aus dem Pollen erhalten haben, als
im Durchschnitt der tibrigen Kreuzungen vorhanden
sind. In der Nachkommenschaft von % s . f 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 Ausfille
gerade in diesen Aufzuchten und des erwidhnten Selek-
tionseffektes in bezug auf die Ausfille bei der Konfigu-
rationsbestimmung kann diesen Unterschieden jedoch
keine Bedeutung beigemessen werden.

d) Rekombinationen der Testmerkmale. In den
Riickkreuzungen auf Hs kann fiir die Bastarde, die
am s-Locus heterozygot sind, die Rekombination
zwischen den ILoci s und de untersucht werden
(Tab. 5). In der Nachkommenschaft aller 4 Bastarde
zeigt sich ein deutliches Uberwiegen der Merkmals-
kombination, die dem hookeri-Elter des betreffenden
Bastards entspricht, also gelb-breit bei den Bastar-
den 4 und 9 und sulfurea-breit bei den Bgstarden
5 und 8.

Die anderen Elternkombinationen, also sulfurea-spitz

bzw. gelb-spitz sind sehr viel seltener. Fiir das Verhéltnis
der beiden Rekombinationsklassen zueinander und zum

Tabelle 4. Priifung dev Homogenitit dev Spaltung nach flavens- und hhookeri-Chvomosomen in den Nachkommenschaften
von 4 Bastarden .

Bastard Nr, 2 7 4 8
Variationsursache Komplexkombination h 48 fls fls-h +3 hs-fls fls-hs
22 n oy n n 2 n
total 139,470 6 103,396 4 155,877 6 51,338 3
Spaltung 1:1 112,290 1 88,889 1 88,602 1 50,676 1
Homogenitit Bliite 1 u. Blute 2 4,246 1 0,743 1 6,168 1 0,521 1
zwischen Kreuzungen d. Bliite 1 0,070 1 — - —
Kreuzungen d. Blite 2 20,958 1 50,277 2 0,141 1
Aufzuchten d. Kreuzung
HsxBL 2 0,687 1 ¢ 13,764 2 10,831 2 —
Aufzuchten d. Kreuzung
Ssx Bl 2 1,219 1 — —
Vergleich der 4 Bastarde 22 n v F
total 450,081 19
Spaltung 1:1 326,096 1
Homogenitit zwischen Bastarden 14,362 3 4,787
Homogenitit in Nachkommenschaften 1,32
der einzelnen Bastarde 95,262 15 6,351
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selteneren Elter lassen sich keine GesetzmaiaBigkeiten er-
kennen.

Die Rekombination zwischen dem s-Locus und dem
Translokationspunkt (Tab. 6) zeigt eine eindeutige Be-
vorzugung der hookeri-Chromosomen mit dem -s-Allel.
Die andere Elternkombination, fI s, ist so benachteiligt,
daB die Neukombinationen, ks und fI 43, in gleicher
Hiufigkeit 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-
kombinationen ist %4 de deutlich bevorzugt gegeniiber
fl +¢d. Die Neukombination s 49 ist noch hiufiger
als der seltenere Elter. Am seltensten tritt die Kombi-
nation fI de auf.

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

D. Diskussion der Ergebnisse

1. Allgemeine Befunde
und Ausschiuf moglicher Ursachen

Eine Interpretation der Versuchsergebnisse muf}
folgende Befunde beriicksichtigen:
Im Pollen eines komplexhomozygoten Bastards
*hookeri - *hookeri, der fiir den s-Locus heterozygot
ist, sind die beiden mdglichen Pollentypen, # +* und
ks, gleich funktionsfahig. Durch den Austausch des
Chromosomenstiickes mit ¢ gegen ein solches mit s
entsteht keine Beeintrichtigung des Komplexes
*hookeri. Wenn dagegen Pollen von komplexhetero-
zygoten Bastarden, die die Komplexe *hookers und
flavens enthalten, fir Rickkreuzungen verwendet
werden, ist die Befruchtungshiufigkeit der beiden zu
erwartenden Pollensorten, die in der Gen-Komplex-
kombination den beiden Elterntypen entsprechen,
nicht gleich. In bezug auf alle 3 Testloci (s, de und
den Translokationspunkt T) sind unter den Nach-
kommenschaften die Phianotypen, die aus Pollen mit
den hookeri-Allelen des entsprechenden Testlocus
entstehen, hdufiger als diejenigen, die aus Pollen mit
den flavens-Allelen hervorgehen. Die Benachteiligung
ist unabhingig davon, in welcher Weise die beiden
Komplexe mit den beiden s-Allelen kombiniert sind.
Homozygotie oder Heterozygotie am s-Locus ist
ohne EinfluBl. Graduelle Unterschiede der Benach-
teiligung der hookeri-Allele sind dagegen vorhanden,
und zwar sowohl zwischen den Bastarden als auch
zwischen den Nachkommenschaften einzelner Bliiten
der Bastarde.

Zunéchst ist zu priifen, ob entwicklungsgeschichtliche
Ursachen fiir die abweichenden Spaltungszahlen gefunden
werden konnen. Pollen von Oe. hookert und Oe. suaveolens
ist, unabhédngig von dem jeweils vorhandenem s-Allel,
sowohl bei Selbstung als auch bei Kreuzung voll funk-
tionsfahig. Es sind also mit Sicherheit in den verwendeten
Komplexen *hookeri und flavens keine Pollenletal- oder
Polleninaktivierungsfaktoren vorhanden. Die Ausfille
wihrend der embryonalen (taube und nicht keimfihige
Samen) und postembryonalen Entwicklung (Absterben
der Pflanzen nach der Keimung) lassen mit der einen
erwidhnten Ausnahme keinen Zusammenhang mit der
Variabilitdt der Spaltungszahlen erkennen. Eine Selek-
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Tabelle 5. Spaltung nach den Mevkwmalen Bliitenfarbe und
Gipfelform in der Riickkveuzung des Pollens von 4 Bastar-
den auf Oe. hookeri sulfurea

Bliitenfarbe gelb sulfurea

Gipfelform spitz  breit spitz breit

Bastard Blite Allele 4-s4de 1 8de s tde sde
h+3-fis 1 14 104 16 3
2 4 34 0 3

ks fi 3 1 1 2 48 108
2 41 38 3 167

fl+s-hs 1 22 13 1 74
2 64 96 9 286

fis-h+s 1 12 35 2 3
2 5 3 3 1

Tabelle 6. Rekombination fir Bliitenfarbe und Trans-
lokationspunkt in den Testhkreuzungen von Bastavdpollen
auf Oe. hookevi sulfurea und Oe. suaveolens sulfurea

Chromosomen  hookeri flavens
Bliitenfarbe gelb sulfurea gelb sulfurea
Allele 48 s 48 s
Bastard Blite
hdsofls 1 104 3 10 11
2 55 19 5 10
fls-hts 1 22 1 0 1
2 98 7 4 6

Tabelle 7. Rekombination fiiv Gipfelform und Transloka-
tionspunkt in den Testhveusungen von Bastardpollen auf

Oe. hookeri
Chromosomen  hookeri flavens
Gipfelform spitz  breit spitz  breit
Allele e de +de  de
Bastard Blite
hts-fis 1 14 74 7 5 100
2 7 76 4 5 92
hs-fis 1 8 27 25 2 62
2 . 64 260 63 25 412
s h-4s 1 4 16 2 0 22
As-hs 1 3 37 10 0 50
2 10 43 5 3 61
Summe 110 533 116 40

Tabelle 8. Rekombination dev 3 Testmevkmale in Kveuzun-
gen des Pollens dev Bastavde k-5 - fl sund fl s - h+¢ auf Oe.
hookeri sulfurea

Bliitenfarbe gelb sulfurea
Gipfelform  spitz breit spitz breit
Allele 48 pde L 3qe s --de sde
Chromosomen
hookeri 17 118 5 2
flavens 2 2 9 3
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tion als Ursache fiir das Defizit bestimmter Phinotypen
kann dadurch ebenso ausgeschlossen werden wie eine
Koppelung der Testloci mit zygotischen Letalfaktoren.
Es muf also angenommen werden, dal3 die Entschei-
dung iiber das Defizit bestimmter Genotypen nach der
Meiosis, und zwar vor oder bei der Befruchtung geféllt
wird. Ein EinfluB3 des @ Testpartners auf die Spaltungs-
verhiltnisse konnte ausgeschlossen werden. Damit ist der
Nachweis gefithrt, dal3 sowohl selektive Befruchtung als
auch ein EinfluB der im Griffelgewebe enthaltenen Gene
auf das Pollenschlauchwachstum nicht in Betracht zu
ziehen sind. '

II. Interpretation

Eine Interpretation der dargelegten Befunde wird
auf genetischer Basis versucht durch die Annahme
eines gametophytisch wirksamen Locus Ga, der einen
EinfluB auf die Befruchtungswahrscheinlichkeit der
Gameten hat, nicht mit einem der verwendeten Test-
loci identisch ist, aber zur gleichen Koppelungsgruppe
gehort. Dieser Locus ist in den beiden untersuchten
Komplexen durch verschiedene Allele vertreten. Das
Allel aus flavens soll mit ga-, dasjenige aus *hookeri
mit ga* bezeichnet werden.

Uber die Wirkung dieser Allele kann auf Grund der
beschriebenen Versuche und Beobachtungen iiber die
Funktionsfahigkeit der Pollenkérner von Qe. hookeri und
Oe. suaveolens gesagt werden, daB sie nicht isoliert auf die
Entwicklung der Pollenkérner und Pollenschliuche ein-
wirken, in deren Kern sie enthalten sind, sondern daB sich
ihre Wirkung erst dann manifestiert, wenn sich Gonen mit
verschiedenen Allelen nebeneinander in den Antheren auf
einer heterozygoten Pflanze entwickeln. Diese Wirkung
ist von der Art, daB dann den Gameten mit dem flavens-
Allel ga~ eine geringere Befruchtungswahrscheinlichkeit
zukommt als denjenigen mit dem Allel ga* aus 4hookeri,

III. Entwicklung eines gemetischen Modells

Modell 1: Koppelungsgruppe mit 2 Loci.

Um zu priifen, ob diese Interpretation mit den
Befunden iibereinstimmt, wird ein genetisches Modell
entwickelt. Dieses Modell soll erkennen lassen, zu
welchen Folgerungen die Anwesenheit eines gameto-
phytisch wirksamen Locus in einer Koppelungs-
gruppe in bezug auf die Verschiebung der Spaltungs-
zahlen fiir die Testmerkmale fithrt, wenn den Gonen,
die verschiedene Allele dieses Locus enthalten, nicht
die gleiche Befruchtungswahrscheinlichkeit zukommt.

Nomenklatur. Es werden verwendet: grofe lateinische
Buchstaben fiir den Genlocus; kleine lateinische Buch-
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staben mit einem Index {+, ~ bzw. 1, 2} fir die Allele;
grofle Frakturbuchstaben fiir den Phinotyp.

Zunichst sei der einfachste Fall einer Koppelungs-
gruppe mit 2 Loci, Ga und dem Testlocus A, mit je
2 Allelen (ga*,ga”) und (a,, a,) betrachtet. Die Eltern-
kombinationen seien mit gat a, und ga~ a, bezeichnet.
Die Austauschwahrscheinlichkeit fiir die Strecke
Ga—A sei q, entsprechend die Wahrscheinlichkeit
fiir Nicht-Austausch 1 — q {q = 0,5). Alle Austausch-
wahrscheinlichkeiten werden auf Chromatiden be-
zogen. Die Wahrscheinlichkeit dafiir, daBl ein zur
Befruchtung gelangender Gamet aus einer Gone mit
ga~ hervorgegangen ist, sei w(ga™) = p(p = 0,5).
Entsprechend ist w{ga*) = 1 — p. Die Wahrschein-
lichkeit fiir das Auftreten der 4 Typen von Gonen und
die Befruchtungswahrscheinlichkeiten fiir die sich
aus ihnen entwickelnden Gameten sind aus Tab. 9 zu
entnehmen.

Die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB ein zur Be-
fruchtung gelangender Gamet die Testallele a, bzw. a,
enthilt, sei w{a,;) und w(a,}, wobei w(a,} + w(a,} = 1
ist. Diese Befruchtungswahrscheinlichkeit der Ga-
meten mit bestimmten Testallelen ist eine Funktion
der beiden Wahrscheinlichkeiten p und q. Fiir die
Gameten mit den Allelen des selteneren Elterntypes
nimmt sie die Form an: w(a,) =p+q—2pq.

Es fragt sich nun, welchen Wert w(a,) annimmt
in Abhingigkeit von den beiden Parametern p und q.
Aus der Formel ergibt sich, daB sowohl fiir p = 0,5
(gleiche Befruchtungswahrscheinlichkeit fiir Gameten
mit ga*t und ga~) als auch fiir g = 0,5 (keine Koppe-
lung zwischen Ga und A) die Befruchtungswahr-
scheinlichkeiten w(a,) = w{a,) = 0,5 sind, unabhin-
gig davon, welchen Wert der andere Parameter an-
nimmt. Gilt sowohl 0 < q < 0,5 alsauch 0 < p < 0,5,
dann ist immer w(a;) > w(a,), unabhingig davon,
wie groB p und g sind, d. h. dafl das Allel, das aus
demselben Elter stammt wie ga™, benachteiligt ist.
Wenn p = 0, dann wird w(a,) = q und umgekehrt
wi{a,) = p, wenn q == 0. Dazwischen gibt es unendlich
viele Wertepaare von p und q, die jeweils denselben
Wert fiir w(a,) ergeben. Wenn eine der drei Wahr-
scheinlichkeiten p, q und w(ay) bekannt ist, ist es
nicht moglich, den Wert der beiden anderen anzu-
geben. Dagegen ist es wohl mdglich, wenn entweder
p oder q bekannt ist, den Minimalwert fiir w(a,) an-

Tabelle 9. Befruchtungswahyscheinlichkeiten fiir Gonen mit den Allelen a, baw. a, des Testlocus bei
Koppelung mit dem gametophytisch wivksamen Gen Ga

el Wahrscheinlichkeit
11? e};' £ Typ tiir das Auftreten Befruchtungswahrscheinlichkeit
ompination der Gonen
ga’ a 5 — (t—p{t—a
ga-a, oo 't p(1—9q ]
ga~ a; Austausch q p-q
gat a, Ga—A (t—7p-q
ay E, 0,5 (1—-p(t—9q+pg=1—(+9—-2pq
ap B, 0,5 (1—pl-a+p(t —ag)=p+4qg—2pq)
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zugeben, der unter dieser Voraussetzung nicht unter-
schritten werden kann. Ebenso ist es méglich, wenn
nur w{a,) bekannt ist, den Maximalwert anzugeben,
der entweder von p oder q erreicht wird, wenn der
andere Parameter 0 wird und, falls diese Voraus-
setzung nicht zutrifft, von keinem der beiden tiber-
schritten werden kann. Zur Veranschaulichung ent-
hilt die Tab. 10 die Werte, die w(a,) annimmt, wenn
fur p und q bestimmte Werte vorgegeben werden.

Tabelle 10. Befruchtungswahyscheinlichkeit w(a,) fiiv
Gawmeten mit dem mit ga~ gekoppelienTestallel a,, bei vorge-
gebenen Werten von p und q (9 = Austauschwahvscheinlich-

keit Ga— A ) (p = Befruchtungswahvscheinlichkeit fiiv

Gameten mit ga~)

P 0,5 0.4 0.3 0,2 01 0

0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5
0,4 0,5 0,48 046 044 042 0,4
0,3 0,5 0,46 0,42 038 0,34 0.3
0,2 0,5 0,44 038 032 0,26 0,2
0.1 0,5 0,42 0,34 026 018 01
0 0,5 0,4 0,3 02 01 0

Modell 2: Koppelungsgruppe mit 3 Loci. Es soll
als nichstes der Fall einer Koppelungsgruppe mit
3 Loci, Ga und den beiden Testloci A und B mit den
Allelen (a,, a,} und (b;, by), betrachtet werden. Es
sind 3 verschiedene Anordnungen dieser Loci moglich:
1. Ga—A—B; Ga distal von A
2. A—-Ga—B; Gazwischen Aund B
3. A—B—Ga; Ga distal von B.
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Modell2—1: Ga—A —B. Essind zwei Genstrecken
vorhanden, Ga—A und A—B. Die crossing-over-
Wahrscheinlichkeiten auf diesen beiden Strecken
seien q fiir (Ga—A) und r fir (A—B). Die Wahr-
scheinlichkeiten fiir Nicht-Austausch sind ent-
sprechend (1 — q) und (1 — r). Im Modell 1 ist die
Befruchtungswahrscheinlichkeit der Gameten mit a,
gegeben durch die GréBe (p +q —2pq). Bei Er-
weiterung zu Modell 2—1 wird das Verhiltnis von
Elternklassen zu Austauschklassen E:X bestimmt
durch die GréBe r. Die sich ergebenden Befruchtungs-
wahrscheinlichkeiten sind, bezogen auf die Gameten-
typen, in Tab. 11, und, bezogen auf die Kombination
der Testallele, in Tab. 12 enthalten. Daraus ergeben
sich die Relationen der Befruchtungswahrschein-
lichkeiten fiir die vier Klassen (Tab. 13).

Aus den Formeln folgt, dafl unabhingig von den
Werten, die p, q und r annehmen, bei diesem Modell
auf jeden Fall folgendes gilt:

1. Die Klasse E, hat die grote Befruchtungswahr-
scheinlichkeit.

2. Die Klasse X, hat die kleinste Befruchtungs-
wahrscheinlichkeit.

3. Die Rangordnung der Befruchtungswahrschein-
lichkeiten der Klassen E, und X, hingt von der Rela-
tion zwischen r und (p + q — 2 p q) ab.

Modell 2—2: A—Ga—B. Es wird die Reihenfolge
der Loci A—Ga—B angenommen. Fiir die Austausch-

Tabelle 11. Befruchtungswahvscheinlichkeiten fiiv Gameten mit den Allelen
gat und ga~ und verschiedenen Kombinationen dev Allele dev Testloci

(fiiv Evldutevung dev Symbole vgl. Text)

Es brauchen nur die beiden ersten
Fille betrachtet zu werden, da sich
der dritte durch Vertauschung von
A und B aus dem ersten ableiten

Allelen-

kombination Typ

‘Wahrscheinlichkeit
des Auftretens Befruchtgnlgs- .
der Gonen wahrscheinlichkeit

1aBt.

Modell 2—1. (r = Austauschwahrscheinlichkeit A —B)

Wie im zuerst besprochenen Fall ata, b Eltern 1— 1—r1 1— 1— 1—1
sei w(ga~) = p die Wahrscheinlichkeit ga‘ a; b; (1=a)( ) 1(3 . (f)_(q) ((11)—(r) )
dafiir, daB ein zur Befruchtung gelan- . . h
gender Gamet aus ciner Gone mit ga- 82 2ab,  einfacher q-(1-1) (1—p)-q-(1—1)
stammt, entsprechend gilt w(gat) — 82 @b,  Austausch p-q-(1-1)
= (1 — p). Die Elternkombinationen Ga—A
so}len mit gat a, bl und ga™ a, b2 be- gat a; b2 einfacher (1 _q) .r (1 _P) (1 _q) .r
zeichnet werden. Fiir die Kombina- ga~ a, b, Austausch p-(1—q) -1
tionen der Testallele werden folgende A—B
Bezeichnungen gewihlt: a, b; = E,,
a,b,= Ez(E%ternilassen, E),lau1 1;2 =Xi, ga*a, b,  Doppelaustausch q-r (1—p)-q-r
a, b, = X, (Austauschklassen, X). Es 8" &b, Ga—Aund A—B p-rq-r

lassen sich die Wahrscheinlichkeiten
fiir das Auftreten der Allelenkombi-
nationen in den Gonen unter den 2 ver-

Modell 2—2. (r = Austauschwahrscheinlichkeit Ga— B)

schiedenen Voraussetzungen angeben. a, ga* b, Eltern (1—q) (1—1) (1—p) (1—q) (1—1)
Die Befruchtungswahrscheinlichkei- a, ga~ b, p-{1—q) (1—1)
ten der aus diesen Gonen hervor- + .

gehenden Gameten ergeben sich durch 22 88 EJ an%cherh q(t—1) (1 .—p) 1' q ) (1-1)
Multiplikation mit (1 — p) fir Gonen 1 837 D»  Austausc prqt—r

mit ga* und mit p fiir Gonen mit ga-. B :
Durch Addition ergeben sich die Be- a,ga*b, einfacher (1—q)r M1—p)(1—qr
fruchtungswahrscheinlichkeiten  fiir a, ga~ b, Austausch p-{1—q -r
Gameten mit einer der beiden Eltern- Ga—B

kombinationen E; und E, oder einer

der Austauschkor%nbinatioznen X, und ga: b,  Doppelaustausch q - r (1-p)q-r

X, der Testallele. ! a,ga"b; A—Gaund Ga—B praq-r
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Tabelle 12. Befruchtungswahvscheinlichkeiten fiiv Gonen mit vevschiedenen Kombinationen dev Testallele
E = Elternkombination; X = Crvossover-Kombination)
leten . Typ 1. Modell: Ga—A—B 2. Modell: A—Ga—B
a, b, E, Eltern + Einfach- (1—p) (1—q) (1—1) + p-q {1—r) Eltern + Dop- (1—p) (I—qQ(1—1) +p-q-r
. austausch Ga—A = (1——r ) [t— (p+g9—2pq)] pelaustausch =1—(p+q+r—pgq—pr—qr)
a, by 2 p(1—q (1—1) + (1—p)-q(t—1) (A—Ga)und p(1—a)(1—1) + (1—p)-q-r
= (-1 (p+q-2pqg (Ga—B) =P-Pq-prigqr
a; by X, Einfachaustausch 1—p)1—qQ)r+p-q-r Austausch pP-q(1 ~r) + (1—p) (1 ﬂq) r
A—B + Doppelaus- =r[1— (p+q9—2p q)] (A—Ga) + =r+pq—pr—qr
a, b, X, tausch (Ga—A)und p{(1—q):r+ (1—p):-q-'r Austausch (1—p)q(t—1) +-p(1—q)r
(A—B) =r1(p+q—2pq) (Ga—B) =q—pq+pr—qr
Tabelle 13. Relation der Befruchtungswahvscheinlichkeiten fiiv die vier Kombinationen dev Testallele bei verschiedenen
Relationen der Wevte fitv p, g und v im Modell Ga— A — B
(tir Eviduterung dev Symbole vgl. Text)
t. (P+q—2pq) =0 (p=0;9=0)
11 (p+q—2pq)=0;1=0 W(Ey) = 1; w(Ey) = w(X,) = w(X,) =0
1.2 (p+q—2pq)=0; 0<r<05 w(E;) > w(X,) > w(E,) = w(X,) =0
1.3 (p+q—2pq)=0; r=0,5 w(E,) = w(X;) = 0,5; w(E,) = w(X,) =0
2. 0<(p+qg—2pq) <05 :
21 0=r<(p+q—2pq) <05 W(E,) > w(Ey) > w(X,) = w(X;) =0
220<r<{p+q—2pq <0, W(E;) > w(Ey) > w(X;) > w(X,) >0
23 0<r=(p+9g—2pq) <05 W(E) > w(Ey) = w(X,;) >w(X;) >0
24 0 (p+q—-2pq <r<05 W(Ey) > w(X,) > w(E,) > w(X,) >0
7)%.‘5 o<l(p+q—2p g) <r=20,5 w(E) = w(X;)} > w(B,) = w(Xy) >0
3. (p+q—-2pq) =05
3 0=r<(p+q—2pg) =05 w(E,) = w(Ey) = 0,5; w(X;) = w(X,) =0
320<r<{(p+9—2pQg =05 w(E,) = w(E,) > w(X;) = w(Xy) >0
33 0<r=(p+q—2pq) =05 W(E,) = w(E,) = w(X,) = w(X,) = 0,25
wahrscheinlichkeiten zwischen (A—Ga) wird q bei- sowie die Relationen
behalten. Der Austausch auf der Strecke (Ga—B)
. s 1. . E X —
soll die Wahrscheinlichkeit s haben, entsprechend ng% :‘VZEXZ; =17 f (+3_ i};q )
Nicht-Austausch (1 — s). Auch hier gilt, dall E, die bz * ' PTa P4
gréfte Befruchtungswahrscheinlichkeit besitzt. Die W wiBy)  w(Xy)
Relation der drei iibrigen Klassen, E,, X; und X,, WE) T wX) 2 =p-+q—2pgq
wird, da die GréBe p x q klein ist gegeniiber p und q und
bzw. p X s klein gegeniiber p und s und q X s klein
gegeniiber q und s, im wesentlichen durch die drei W(XJ _ w(Xy) _ r baw.  VED _ w(E)
Wahrscheinlichkeiten p, q und s bestimmt. Daraus W(E:) — w(E) 1 -1’ w(a,) w(ay)

ergibt sich, daf E, die seltenste Klasse ist, wenn
p <t und p < q ist. Einzelheiten sind wieder den
Tab. 11, 12 und 13 zu entnehmen.

Bei der Entscheidung zwischen diesen beiden
Modellen ist noch zu beachten, daB bei Zutreffen
von Modell 2—1 sich auch ohne Kenntnis der Werte,
die die Wahrscheinlichkeiten p, q und r annehmen,
Feststellungen iiber die Relationen zwischen den
Befruchtungswahrscheinlichkeiten der einzelnen Ga-
metenklassen machen lassen, wihrend dies bei Modell
2—2 nicht der Fall ist. Aus Tab. 12 ergibt sich, daBl
bei Modell 2—1 die folgenden bedingten Wahrschein-
lichkeiten gelten:

w(bgla;) = w(blay) = r
und

w(byla;) = w(bslas) = (1 — 1)

Modell 3: Koppelungsgruppe mit 4 Loci. Da die
Modelle der Interpretation eines konkreten Falles
zugrunde gelegt werden sollen, erscheint es in An-
betracht der Vielzahl der sich ergebenden Moglich-
keiten nicht sinnvoll, auch fiir den Fall einer Koppe-
lungsgruppe aus 4 Loci die moglichen Fille allgemein
zu diskutieren. Vielmehr soll gleich der Sonderfall
betrachtet werden, daBl von den 4 Loci einer mit Ga
und ein weiterer mit dem Translokationspunkt T
identisch ist. Die beiden anderen seien die Testloci
A und B. Die ZweckmiBigkeit dieses Vorgehens er-
gibt sich aus folgender Uberlegung. Die bisher be-
sprochenen Modelle setzen eine lineare Genanordnung
in der Koppelungsgruppe voraus. Fiir den vorlie-
genden Fall ist aber zu beachten, dall diese Voraus-
setzung nicht ohne ndhere Priifung als gegeben an-
genommen werden darf, da die Testloci in einem
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Chromosomenring von 4 Chromosomen lokalisiert
sind,

Durch T ist die interchromosomale Koppelungsgruppe
in 4 Teilgruppen unterteilt. 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
kénnen in dieser Struktur verschiedene Positionen ein-
nehmen.

Die Elterntypen seien a; by ga* im Komplex k; und
a, b, ga~ im Komplex k, Fiir die Befruchtungswahr-
scheinlichkeit der Gametentypen ist die Lage der Loci zu
Ga von Bedeutung. Entsprechend dem Vorgehen bei
Modell 2 werden diejenigen Falle, die sich durch Ver-
tauschung der Testloci T, A und B auseinander ableiten
lassen, nicht gesondert behandelt.

Modell 3 —1: lineare Anordnung in einem oder zwei
Chromosomenarmen, Ga distal am Ende der Gen-
gruppe, Ga—T—A—B. Die Austauschwahrschein-
lichkeiten seien q fir die Strecke Ga—T, r fiir die
Strecke T—A, s fiir die Strecke A—B. Die Befruch-
tungswahrscheinlichkeiten fiir die Gameten mit den
Allelen des Ga zunichst liegenden Locus ergeben sich
aus Modell 1, fiir den nichsten Locus aus Modell 2—1.
Fiir die Einbeziehung des dritten Locus lassen sich
bedingte Wahrscheinlichkeiten angeben:

w(bla;) = w(bslay) =1 — s und
w(byla;) = w(bylay) =s.
Die Befruchtungswahrscheinlichkeiten der Gameten-
klassen stehen, wie bei Modell 2—1, zueinander und
zu den entsprechenden Summen in bestimmten Ver-
héltnissen:

w(kja, by _ w(kaby) _ w(ksa; b)) w(lk,a b))

wikia) — wika,) wikya) — w(kpay)
und
w(k,a, by . w(k,a; b))  w(k;a;b,) _ w(kya, by) —1—s

wikya)  wikpa)  wlkya)  wikpa,)

Modell 3 —2: lineare Anordnung, Ga proximal von
einem der Testloci, A—Ga—T—B.

Die Austauschwahrscheinlichkeit auf der Strecke
T—B sei s. In gleicher Weise wie filr Modell 3 —1
lassen sich die Befruchtungswahrscheinlichkeiten fiir
diesen Fall aus dem Modell 2—2 ableiten, auf Grund
der bedingten Wahrscheinlichkeiten

w(b, k) = w(bylky) = 1 — s; w(bylk,) = w(b,lk,) =s.

Es gelten dieselben Relationen zwischen den Be-
fruchtungswahrscheinlichkeiten der verschiedenen
Gametenklassen bzw. den Summen wie fiir Modell
3—1.

Versuche mit mehr als 3 Loci in einer Koppelungs-
gruppe kénnen auch dadurch, dafl nacheinander ein
oder mehrere Loci vernachlissigt werden, in eine
Anzahl von Dreipunktversuchen zerlegt werden.
Durch Kombination der Daten aus mehreren solcher
Untersuchungen nach Modell 2 kann dann, in An-
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lehnung an die bei Koppelungsuntersuchungen all-
gemein iiblichen Methoden, die Reihenfolge der Loci
in der Koppelungsgruppe erschlossen werden. Wenn
alle 3 Loci A, B und Ga in einem oder zwei der Chro-
mosomenarme des Viererrings lokalisiert sind, werden
die Vergleiche der Daten mit den Voraussagen iiber
die Relationen der zu erwartenden Phinotypen-
klassen zur Annahme eines linearen Modells fiihren,
bei dem Ga entweder distal (Modell 3 —1) oder im
Innern der Koppelungsgruppe liegt (Modell 3 —2).

Modell 3—3: verzweigte Koppelungsgruppe
Ga

A-—'%‘ —B
Die 3 Genloci A, B und Ga sollen auf drei Chromoso-
menarmen einer Translokationsfigur, die durch
reziproke Translokation zwischen zwei Chromosomen
entstanden ist, lokalisiert sein. Die Austauschwahr-
scheinlichkeiten seien q fiir die Strecke Ga—T, r fiir
die Strecke A—T, s fiir die Strecke B—T. Unabhén-
gig davon, wie weit die Genloci auf den Chromosomen-
armen von T entfernt sind, werden sich bei Unter-
suchung von je 2 der 3 Loci und dem Translokations-
punkt die Anordnungen A—T—B, A—T—Ga bzw.
B—T--Ga ergeben. Die Befruchtungswahrschein-
lichkeiten fiir die beiden letzteren Fille ergeben sich
nach dem Schema von Modell 2—1. Iiir das Verhalt-
nis der Befruchtungswahrscheinlichkeiten von Eltern-
klassen: Austauschklassen ist bei Untersuchung der
3 Loci A—T—B p ohne Bedeutung. Die Relation
wird ausschlieBlich durch die Austauschwerte auf
den Strecken A—T und T—B bestimmt. Die Be-
fruchtungswahrscheinlichkeiten der verschiedenen
Gametentypen sind fiir diesen Fall in Tab. 14 ent-

halten. Es gelten die bedingten Wahrscheinlich-
keiten

w(a, kylb;) = w(ay ky|by)

w(a, kyby) = w(ap k,|b,)

w(a; kaby) = w(a; kylby)

w(ag kylby) = w(ag kylby)

und die Relationen
w(a,k,by) — w(a, kyby) _ w(a, kyby) _ w(a, kyb,)
w(a kb)) w(a, k, by) w(a, kiby) w(a,kb,)
. P+a-2pg
t—(+qg—2pq)
w(as kyby) — w(a, k,by) _

w(az k; by _ w(a, k,by) _

wlikob) Wl b) | wllkgb) | w(gb)
wia; k; by — w(ask,by) _ w{a, k; by) — w(a, k,by) — 3
w(a, ky) w(a, ky) w(a, ky) w(a, ky)
wla,kpby)  wilakyb,) w(a,k;b)  w(a kpby)
wE) — w(Xp  wXs  w(Xp)
=p+q—2pq.

Wenn die Koppelungsbeziehungen der drei Genloci
A, B und Ga betrachtet werden, wird die Anordnung,
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Tabelle 14. Befruchtungswahrscheinlichkeiten dev Gameten-

Ga
typen bei einer verzweigien Koppelungsgruppe |
A—T—B
Gen- Wahrscheinlichkeiten
TP kombinati
ombination Gonen Befruchtung
E akb t—(P+49—2pq
aylyb, (D=9 P+4q—2Pq
Xr 3,k by _ 1—(pP+q—2p9q
a kb, T8 P+9—2pq
Xs a kb, 1—(pp+qg—2pq
a, ky by (t—mns P+q—2pq
Xrs 33k b, res 1—(p+q—2pq)
a; ky by P+a-—-2pq
r = Austausch auf der Strecke A—T
s = Austausch auf der Strecke B—T
q = Austausch aut der Strecke Ga—T
p =s- Text

die sich aus dem Versuch ergibt, durch die Entfer-
nung der drei Loci von T bestimmt. Um dies zu
veranschaulichen, soll zunichst der allgemeine Fall
einer verzweigten Koppelungsgruppe mit 3 Testloci
A, B und C betrachtet 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 fiir 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) =
tausch (B—C).

Wenn die Relationen > gelten, fithrt dies bei Drei-
punktauswertung zu der irrigen Deutung der Gen-
anordnung als A—C—B.

Austausch (A—C) = Aus-

Bei der Untersuchung der trifaktoriellen Spaltungen
an einem Material, das diesem Modell entspricht,
ergeben sich aus den gefundenen Relationen der
Austauschwerte die Genanordnungen

1.A—-C—B

_T—
_T—
_T—

FNQUSNY
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Durch Kombination 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 von je 2 Loci
ungeklirt bleibt, sind diese vier Méglichkeiten 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 unlésbarer Widerspruch. Aus
diesen Feststellungen lassen sich zwei Folgerungen
ableiten:

1. Die Kombination der SchluBfolgerungen aus den
Untersuchungen iiber je 3 von 4 Genloci, von denen
einer mit dem Translokationspunkt identisch ist,
fiihrt zu einander widersprechenden Teststellungen
iiber die Anordnung der Loci.

2. Bei Untersuchung von 3 Loci aus einer verzweig-
ten Koppelungsgruppe ohne Beriicksichtigung 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 iiberschneiden,
werden sich aus unabhingigen Versuchen einander
widersprechende Anordnungen der 3 Genloci er-
geben.

Wenn sich also derartige Widerspriiche 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
Haufigkeiten der Phinotypen 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 auBerdem unbe-
kannt, welche Anordnung die Loci in der Koppelungs-
gruppe haben. Es mufl vielmehr versucht werden,
diese Informationen aus den Versuchsdaten zu gewin-
nen.

In den Nachkommenschaften aus den Testkreu-
zungen ist die relative Hiufigkeit der einzelnen Phi-
notypen eine Funktion der Befruchtungswahrschein-
lichkeiten der Gameten mit den entsprechenden
Allelenkombinationen. Es ist also mdglich, die rela-
tiven Haufigkeiten als bestmogliche Schitzwerte der
zugehorigen Befruchtungswahrscheinlichkeiten zu
betrachten, fiir die unter Berticksichtigung des Stich-
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probenfehlers Mutungsbereiche berechnet werden
kénnen.

1. Modell 4: In bezug auf einen einzelnen Locus

ergibt sich dann unter Anwendung von Modell 1 fol-

gendes:

Da die relative Hiufigkeit h des Phidnotyps U,
h(?,), in Riickkreuzungsnachkommenschaften eine
Funktion von w(a,) ist, kann immer, wenn h{,) <
h(%;) ist und die Gbrigen Voraussetzungen gegeben
sind, auf Koppelung von A mit dem Locus Ga ge-
schlossen werden. Es kann weiter ein Schitzwert
fir die GréBe wi{a,) = (p + q — 2p gq) gewonnen
werden. Wie erwahnt, ergibt sich fiir viele Werte-
paare von p und q derselbe Wert w(a,). Aus der rela-
tiven Hiufigkeit h(9(,) kann daher weder ein Schitz-
wert fiir die Stdrke der Benachteiligung von ga~
gegeniiber ga*, also den Wert von p, noch fiir den
Wert von q, also den Austausch auf der Strecke
Ga—A, bestimmt werden. Aus den empirischen Da-
ten kann nur abgeleitet werden, welchen Wert p
{bzw. q) annehmen muf, um bei vorgegebenem Wert
von q (bzw. p) eine Befruchtungswahrscheinlichkeit
w(ay} zu ergeben, die mit der gefundenen relativen
Hiufigkeit h(,) iibereinstimmt, wobei noch beim
SchluB8 von h(%,) auf w(a,) und weiter auf p und q
der Stichprobenfehler beriicksichtigt werden muB.

2. Modell 2: Die Varianten des Modells 2 erlauben
den Vergleich mit bifaktoriellen Spaltungen. Far
beide Modelle 2—1 und 22 lieBen sich Feststellun-
gen dariiber treffen, wie das Verhiltnis der Befruch-
tungswahrscheinlichkeiten der Gameten mit den
Allelenkombinationen E,;, E,, X, und X, unter ver-
schiedenen Voraussetzungen iiber das GroBenver-
hiltnis von p, q und r sein wird. Es gibt einige Rela-
tionen, die bei beiden Modellen moglich sind, wih-
rend andere nur bei einem Modell auftreten kdnnen
{s. 0.}. So kann immer dann, wenn w(E,) der kleinste
der 4 Werte ist, Modell 2—1 ausgeschlossen werden.

Die Zuordnung der Phinotypenklassen 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 Weise, daB dasjenige Allel des Elters E,,
das in der selteneren der beiden Austauschklassen ent-
halten ist, als a, bezeichnet wird. Dadurch sind die iibri-
gen Zuordnungen festgelegt.

Es werden die relativen Hiufigkeiten h(E,),
h(6,), h(¥,) und h(%,) als Schitzwerte fiir die ent-
sprechenden Befruchtungswahrscheinlichkeiten ver-
wendet. Aus der Rangordnung der vier Phinotypen-
klassen auf Grund ihrer relativen Hiufigkeit kann
dann anhand von Tab. 13 festgestellt werden, unter
welchen Voraussetzungen Modell 2—1 bzw. 2—2
zutreffen kann. Wenn nur eine Moglichkeit verbleibt,
dann ist damit die Entscheidung iiber die Reihen-
folge der 3 Loci in der Koppelungsgruppe gefillt.

Wenn Modell 2—1 zutrifft, gelten die Erwartun-
gen:

h(€) _ h(Xy)

_ h(G,) _ h(G,)
h(G) ~ h(%y) =

bzw. HEy T E
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Falls die empirisch gefundenen Relationen unter

‘Beriicksichtigung des Stichprobenfehlers gesichert

von diesen Erwartungen abweichen, dann kann
Modell 2-—1 als nicht zutreffend ausgeschlossen
werden. Wird Modell 21 angenommen, dann sind
aus den Quotienten der relativen Hiufigkeiten auch
Schétzwerte fir die GréBenrund (p +~q—2pq) zu
gewinnen.

b) Pritfung der Einzelspaltungen. Als erstes sind
die Einzelspaltungen der Testmerkmale mit dem
Modell 1 zu vergleichen. Wenn auf Koppelung des
Testgens mit einem Locus Ga geschlossen werden
kann, kann der Schitzwert fiir p und die obere
Grenze des Mutungsbereichs fiir die vorgegebene
Fehlerwahrscheinlichkeit & = 0,01 berechnet werden.
In der Tab. 15 sind fiir die Testmerkmale die Werte
von h(,) als Schitzwerte fiir (p +q — 2p q), be-
rechnet aus den Summen der Spaltungszahlen der
reziproken Bastarde unter Ausschlul der Nachkom-
menschaften der abweichenden Bliiten, zusammen-
gestellt. Bezogen auf die Spaltung verschiedener
Testmerkmale in derselben Nachkommenschaft, muf
p immer denselben Wert haben. Damit ist eine
Méglichkeit gegeben, nach der Formel p 4+ 2,57 die
obere Grenze des Mutungsbereichs fiir p festzulegen
(bei einer Fehlerwahrscheinlichkeit « = 0,01) und
entsprechend den Minimumwert fiir den Austausch
auf den untersuchten Grenzstrecken zu bestimmen.
Der Maximalwert fir q, falls p = 0 ist, ergibt sich in
gleicher Weise aus h(%l,).

Die Anwendung dieser Formeln auf die Spaltung nach
der Bliitenfarbe gelb: sulfurea in den hier vorgelegten
Versuchen ergibt fiir die Bastarde % +¢ - fI s und reziprok,
wenn -3 =a; und s = a, gesetzt werden, den Wert
h(%,) = 0,142. Daraus berechnet sich bei q = 0, also
absoluter Koppelung zwischen den Loci s und Ga, der
Schétzwert p = 0,14 {obere Grenze des Mutungsbereichs
0,19) und bei vollstdndigem Ausfall von ga~ der Schitz-
wert ¢ = 0,14. Wenn sowohl 0 < p als auch 0 <{ q gilt,
dann miissen beide Wahrscheinlichkeiten unter dem an-
gegebenen Wert liegen.

Einige der zusammengehorenden Paare der Schitz-
werte fiir p und q sind aus Tab. 10 zu entnehmen, weitere
sind nach der dort verwendeten Formel zu berechnen,

Fiir die Bastarde ks -/l +% und reziprok ist a; = s
und a, = 4% zu setzen. Der Schitzwert fiir w(a,) ergibt
sich aus h{%,) = 0,331. Bei der als Ausnahme erkannten
Bliite 1 ist dieser Wert h(%,) = 0,013.

Hieraus folgt, daB die komplementire Kombination
aus s mit fl +* und % +-* mit f/ s und innerhalb der
letzteren die verwendeten Bliiten sich entweder
durch den Grad der Benachteiligung von ga~ gegen-
iiber ga* oder durch die verschiedene Hiufigkeit des
crossing-over auf der Strecke Ga-—s unterscheiden
miissen.

Fiir die Strecke Ga — de (a, = de, a, = +-d¢) ergeben
sich Schitzwerte fiir w(a,) zwischen 0,19 und 0,33. Die
Ausnahme, Bastard 6, Bliite 1, liegt hoher. Die gleiche
Betrachtung kann auf die Strecke Ga — 7T (Translo-
kationspunkt} angewendet werden (a, == *hookeri; a, =
flavens). Fir die untersuchten Bastarde ergeben sich aus
h{%,) maximale Schitzwerte fiir p von 0,17 und 0,25.

Nur die Ausnahme, Bliite 1 des Bastards & s - fI s (nr. 6),
liegt auch hier wesentlich hoher.
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Tabelle 15. Abschiitzung von (p+q—2 p q) und des obeven Grenzwevies von p auf Grund der Spal-
tungszahlen dev Tab. 1

R(Ay) Ob
Bastarde Gen-Komplex- = Schitzwert erer fi
Nr. kombination 4 2 n fur Grenzwert tir
(p+q—2pg ®+2579)
3und 7 A+s-fl+s de +-de 1765 0,2611 0,29
u. rez.
4und 9 h+s5-fls +8 s 653 0,1424 0,17
u. rez.
de +-de 473 0,2558
hook- flav- 478 0,1757
5sund 8 hs - fl+s s -+ 1267 0,3307
u. rez. de --de 901 0,1953 0,21
(ohne 5-Bliite 1)
5-Bliite 1 N -+ $ 227 0,0132 0,03
de ~+-de 159 0,3081
6 und 10 hs -fls de +-de 886 0,3261
u. rez. hook- flav- 550 0,2509 0,30
(ohne 6-Bliite 1)
6-Bliite 1 de +de 108 0,4444 0,5
hook- flav- 62 0,4354

Tabelle 16. Vergleich der velativen Hiufigkeiten dev 4 Phéinotypenklassen bifaktovieller Spaltung mit den beiden Modellen
der Koppelung von 2 Loci mit Ga (nach Daten dev Tabellen 5, 6 und 7)

Allelenkombination der Gameten

vereinbar mit

Bastard Testloci .
astarde E E X X
I\ B J—
all b, 322 by all by a: b, Modell 2—1 Modell 2—2
4u.9 Komplex s 1) A+ s hs fi+s
h—+s.fls 2} 279 28 30 19 Ga—T—s s—Ga—T
u. rez. 3) 0,784 0,079 0,084 0,053
4, 6,9, 10 Komplex de 1) hde fl +de h de A de :
h+s-flsu rez. 2) 506 91 102 38 Ga—T —de T—Ga—de
ks flsu. rez. 3) 0,687 0,123 0,138 0,052
ohne 6 — Bl. 1
6 — Bl 1 2) 27 25 8 2
3) 0,436 0,403 0,129 0,032
4u.9 1) +8de s e 48 | de s de
h+4s-fls s de 2) 181 21 35 10 (Ga—s—de) s—Ga—de
u. rez. 3) 0,733 0,085 0,142 0,040
5u.8 1) de s S-de L de 15 +deg
hsfl +3 2) 527 127 147 13 (Ga—de—s) s—Ga—de
u. rez. 3) 0,647 0,156 0,181 0,016
ohne 5 — Bl. 1 de s
5 — Bl 1 s de 1) sde 45 de s |-de +3de
2) 108 1 48 2 (Ga—s—de) s—Ga—de
3) 0,679 0,006 0,302 0,013

1 = Genetische Konstitution der 3§ Gameten
2 — Haufigkeit der aus ihnen entstehenden Phinotypenklassen €;, €,, X; und X,
3 = relative Haufigkeit dieser Phinotypenklassen 4(E;), #(E,), #(%X,) und A(X,)

Diese

Variabilitit

beweist,

daB die

Gro8e

(p + q — 2 p q) nicht konstant ist, d. h. daB wenig-
stens einer der beiden Parameter p und q, vielleicht
auch beide, verschiedene Werte annehmen kénnen.
Eine Variabilitit von p bedeutet, daB die Benachteili-

gung von ga~ gegeniiber ga* in Pollenproben ver-

schiedener Herkunft nicht dieselbe ist.

Wenn q

gesichert verschiedene Werte annehmen kann, be-
deutet dies, daB der Austausch auf der Strecke A—T
mehr als zufallig variiert.
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Die Koppelung zwischen den 3 Testloci s, deund T
ist Dbereits frither nachgewiesen. Da sich fiir alle
p < 0,5 ergibt, wird angenommen, dal es sich in
allen drei Fillen um denselben gametophytischen
Locus Ga handelt, der damit dieser Koppelungs-
gruppe zugewiesen wird.

¢} Pritfung der bifaktoriellen Spaltungen. Um
diesen Locus ndher zu lokalisieren, sollen als nichstes
die bifaktoriellen Spaltungen von je 2 der 3 Testloci
betrachtet werden. In Tab. 16 sind die mit einem
Zufallsfehler behafteten relativen Hiufigkeiten der
4 Phanotypenklassen als bestmogliche Schitzwerte
der Befruchtungswahrscheinlichkeiten gegeben.

Wenn fiir 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(E,) > w(E,) = w(X)) >
> w(X,) geschlossen werden, mit der Einschrin-
kung, daBl bei Beriicksichtigung der Stichprobenfeh-
ler die Rangordnung der Klassen E, und X, nicht
eindeutig zu bestimmen ist. Damit gilt entweder das
Modell 21 Ga—-T—s und die Bedingung 0 <
P+aqa—2pq) =r <05 oder das Modell 22
T—Ga—s. Die Anordnung Ga—s—T 148t sich aus-
schlieBen.

Die Priifung der Rekombination Komplex —de
148t die beiden Anordnungen 2—1 Ga—T—de und
2—2 T—Ga-de moglich erscheinen. Die Quotienten
deuten, auch unter Beriicksichtigung der oben er-
wihnten Einschrinkung, auf Modell 2—1 hin.

Aus der Summe der Nachkommenschaften der
Bastarde 4 und 9 und der Bastarde 5 und 8 {Zeilen 4,
5 und 6 der Tab. 15) folgt, daB nur die Anordnung
s—Ga—de mit allen Beobachtungen in Einklang zu
bringen ist. Die beiden anderen méglichen Anord-
nungen Ga—s—de und Ga—de—s sind mit wenigstens
einer der Aufspaltungen nicht zu vereinbaren, wenn
eine lineare Anordnung vorausgesetzt wird. Wenn
dagegen das Modell 33 einer verzweigten Koppe-
lungsgruppe in Erwigung gezogen wird, weist die
Vieldeutigkeit der Befunde fiir die Anordnung dieser
3 Loci auf eine erhebliche Variabilitit der Austausch-
werte auf den drei beteiligten Genstrecken hin. Die
gleiche SchluBfolgerung ergibt sich auch auf einem
anderen Weg.

Die Schitzwerte fiir w(a,), die aus den Spaltungen
verschiedener Testmerkmale aus den Nachkommen-
schaften eines Bastards gewonnen wurden, kénnen
zueinander in Beziehung gesetzt werden. Fiir eine
Testkreuzung eines bestimmten Bastards hat p immer
denselben Wert, unabhingig davon, welches der mit
Ga gekoppelten Testmerkmale zur Abschitzung von
wi{a,) benutzt wurde. Wenn die Schitzwerte, die auf
Grund der Spaltung von 2 oder 3 Testmerkmalen
gewonnen werden, unterschiedlich sind, so ergibt sich
daraus eine verschiedene Hiufigkeit des crossing-
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over auf den untersuchten Genstrecken. Bei drei
Bastarden und einer Bliite des 4. Bastards, fiir die
beide Genstrecken Ga—s unter Ga—de gepriift wer-
den konnten, ist der Austauschwert fiir die Strecke
Ga—de gréBer als fiir die Strecke Ga—s, wihrend bei
einer Bliite eines Bastards die Relation der Aus-
tauschwerte umgekehrt ist. Diese Befunde sind nur
zu erkldren, wenn, unabhingig 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 gefillt werden. Durch Kombination der
verschiedenen Méglichkeiten bleiben fiir die Lage des
Translokationspunktes mehrere Hypothesen offen, die
sich am einfachsten in einem Schema darstellen las-
sen (s. S. 165).

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

Eine Entscheidung iiber das Vorliegen einer linearen
oder einer verzweigten Koppelungsgruppe wire mit Hilfe
der Relationen aus den Zweifaktor- und Dreifaktor-
spaltungen moglich. Es ist aber zu bedenken, daB die
Verzerrung (bias) infolge des ungleichmiaBigen Ausfalls
der verschiedenen Phinotypen bei der Konfigurations-
bestimmung eine Abschétzung von Mutungsbereichen fiir
die Relationen unmoglich macht. Eine Priifung auf
diesem Weg anhand des vorliegenden Materials ist damit
hinfallig.

AbschlieBend ist festzustellen, daB, auch wenn das
Vorliegen einer linearen Genanordnung nicht mit
Sicherheit ausgeschlossen werden kann, doch vieles
dafiir spricht, dall 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 1, 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 muf als der Austausch auf den Strecken s—T
und de—T.

Zusammenfassung

Die Nachkommenschaften aus Riickkreuzungen
des Pollens von Bastarden mit den durch zwei Test-
gene und den TFranslokationspunkt markierten Kom-
plexen *hookeri 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 &
Gametophyten (Pollen und Pollenschliuche) einwir-
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ken, dafl den Gameten mit verschiedenen ga-Allelen
eine unterschiedliche Befruchtungswahrscheinlich-
keit zukommt, wenn sich die Pollenkérner auf einer
heterozygoten Mutterpflanze entwickelt haben.

Es werden in mehreren Stufen genetische Modelle
entwickelt, bei denen die den Allelen ga* und ga~
zugeordneten Befruchtungswahrscheinlichkeiten, die
Austauschwahrscheinlichkeiten auf den untersuch-
ten Genstrecken und die Verzweigung der Koppe-
lungsgruppe durch einen Translokationspunkt be-
riicksichtigt werden.

Anhand dieser Modelle werden Voraussagen iiber
die zu erwartenden Relationen zwischen den relativen
Hiufigkeiten der einzelnen Gametenklassen unter
verschiedenen Voraussetzungen iiber die Anordnung
der Genloci in der Koppelungsgruppe moglich.

Durch die Formulierung des Modells kann es ber
den vorliegenden Fall hinaus allgemein sowohl fiir die
Lokalisation von gametophytisch wirksamen Loci als
auch fiir die Lokalisation beliebiger Genloci in ver-
zweigten Koppelungsgruppen verwendet werden.

Es erweist sich als unméglich, aus Riickkreuzungs-
daten den Grad der Benachteiligung von ga~ gegen-
iber gat zu bestimmen. Aus empirischen Daten
kann vielmehr nur ein Schiitzwert gewonnen werden,
in den die Befruchtungswahrscheinlichkeiten und der
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Austausch auf der Strecke zwischen Ga und dem Test-
locus eingehen.

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

Die Austauschwerte fiir die untersuchten Genstrek-
ken zeigen eine erhebliche Variabilitit zwischen
Bastarden und zwischen verschiedenen Nachkommen-
schaften eines Bastards.
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