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Kopplungsanalysen zur Lokalisation einiger h/iufig mutierender 
Loci bei Antirrhinum majus L.* 

GERTRUD LINNERT 

I n s t i t u t  fiir Angewand te  Genet ik  (Vererbungs- und  Zfichtungsforschung) der Freien Universit~it B?rl in 

Local izat ion of  Some  H i g h l y  Mutable  Loci  of Antirrhinum majus L. by  L i n k a g e  Studies 

Summary. 1. Three new spontaneous mutat ions of the caeca - t ype  (reduction of yellow flower pigments) were 
found to be homologous, but  are not alleles of the authentic caeca locus. However, two new g r a m i n i f o l i a  mutations 
are alleles of the au d~entic g r a m  locus. 

2. Six loci, characterized by a high frequency of forward mutation, were studied, three are located on the g ra m-  
chromosome. This chromosome thus contains six unstable loci : g r a m i n i f o l i a ,  incolorata-I I ,  inco lora ta - I I I ,  s i lvescens- I I ,  
caeca-I  and f i m b r i a t a .  

3. The gene-sequence of the g r a m - l i n k a g e  group is: del --  i n c . - I I I  --  g r a m  -- s i l v . - I I  --  cen --  i nc . - I I  --  cae.-I  --  
t i m .  

4. The loci of i n co l o ra t a - IV  and s i lvescens-I  were localized in the u n i - c h r o m o s o m e .  Both of them occasionally 
exhibit greatly increased crossing-over exceeding the 50 percent limit. I t  is assumed that  compensated gametic lethals 
are the cause of this phenomenon. 

E i n l e i t u n g  

I n n e r h a l b  der Sippe 50 yon  A n t i r r h i n u m  m a f u s  

t r e ten  in verschiedenen Verwandtschaf tskre isen  be- 
s t immte  Muta t ionen  h~ufiger auf als andere:  es gibt  
spezifische Muta t ionsspekt ren .  Dabei  hande l t  es sich 
keineswegs um ausgesprochen labile Gene, die v o n d e r  
mu t i e r t en  F o r m  zur Normal form zuri ickkehren,  son- 
dern u m  Vorw~ir tsmutat ionen.  Es  ist schwer zu ver- 
stehen, wodurch eine solche spezifische linienabh~in- 
gige Mutabil i t f i t  verursacht  wird, u n d  es liegt nahe,  
an besondere molekulare  S t ruk tu ren  zu denken.  
Ehe m a n  jedoch Hypo thesen  ins Auge fal3t, die auf 
Anolna l ien  der DNS-Repl ika t ion  beruhen,  sollte m a n  
prtifen, ob erh6hte Mutageni t~ t  n icht  auch durch das 
genetische Milieu im Z u s a m m e n h a n g  mit  Eigen-  
t t iml ichkei ten  der Chromosomens t ruk tu r  hervor-  
gerufen werden kann .  Eine  Vorausse tzung fiir die 
Beur te i lung  derar t iger  Wi rkungen  ist die K e n n t n i s  
v o n d e r  Lage h~iufig mut i e rende r  Gene auf den Chro- 
mosomen.  Aus diesem Grunde  wurden  entsprechende  
K r e u z u n g e n  ana lys ie r t ;  die Ergebnisse,  die hier dar- 
gestellt  werden, lassen erkennen,  dab tats~tchlich 
be s t immte  Chromosomen Tr~iger dieser Gene sind. 

Material  und M e t h o d e n  

Die Mutationen incolorala  (4 Loci), s i lvescens  (2 Loci), 
g r a m i n i f o l i a ,  caeca, s e r p e n t i n a  und unico lor  sind in frfi- 
heren Versuchen wiederholt in verschiedenen Unterlinien 
aufgetreten (Linnert 1966, 1967, 1970). S e r p e n t i n a  und 
unico lor  sind mit den bekannten und auf dem UNI- 

* Die Arbeiten wurden mit  Unterstfitzung der Deut- 
schen Forschungsgemeinschaft durchgefiihrt, der an die- 
ser Stelle gedankt sei. 

Chromosom lokalisierten Mutationen allel, die fibrigen 
wurden untereinander und mit bekannten Standardlinien 
gekreuzt, in denen jedes der 8 Chromosomen durch min- 
destens eine bekannte Mutation markiert ist. Daffir 
schienen Iolgende Linien besonders geeignet, die mir Herr 
Prof. Straub, K61n-Vogelsang, freundlicherweise fiber- 
lassen hat : 

1. un i - serp -d ich ,  cen-cae lJNI-Chromosom und 
GRAM-Chromosom 

2. f i m - c a e  GRAM-Chromosom 
3. sa l -n iv  Ltlv-Chromosom 
4. rad ia l i s  RAD-Chromosom 
5. incolorata  I ,,INC-Chromosom" 
6. incolorata  II  ? 
7. pa l l i da  UNt-Chromosom 

8. + 9. s i lvescens  und ,,wie s i l v "  ? 
10. n i vea  Lov-Chromosom 
1 I. c i nc inna ta  DEF-Chromosom 
t 2. chrysan tha-o l ivacea  Eos-Chromosom 

Da durch die Kreuzung , ,unbekannte real bekannte 
Mutation" im Falle einer Kopplung Repulsion zu er- 
warten ist, und folglich die doppelt rezessiven Typen erst 
in der F~ isoliert werden k6nnen, muBte die Kopplung 
aus der Fz bestimmt werden; die Anwendung der ge- 
naueren Rfickkreuzungsmethode war nicht m6glich. Zur 
Berechnung des Crossing-over diente die Produktmethode, 
die auch im Falle einer gest6rten Spaltung noch eine 
exakte Berechnung des Crossing-over erm6glicht, unter 
Benutzung der yon Immer 1930 errechneten Tabellen. 
Die Erwartungswerte und der Nachweis der Kopplung 
wurden auf Grund der tats~ichlichen Einzelspaltungen 
ermittelt (s. Mather 1951) und nicht auf Grund der oft 
nicht realisierten 3 : l-Spaltung. 

Es werden nur die kritischen Kreuzungen beschrieben: 
die frei spaltenden Kombinationen sind ohne Bedeutung 
und wurden deshalb weggelassen. Auch Kreuzungen, die 
unter anderen Gesichtspunkten zwischen den neuen 
Mutanten vorgenommen worden waren, und Doppel- 
mutationen erwiesen sich 6fters hilfreich bei der Lokali- 
sation dieser Gene. 
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Ergebnisse 
I.  Die Ergebnisse von Kreuzungen mi tcen,  cae und Jim 

I m  Jahr  t962 t ra ten spontan 3 neue caeca-Muta- 
tionen auf, die in den heutigen Linien Nr. 40, 4t und 
42 erhalten geblieben sind. Kreuzung zwischen ca% 
und cae42 brachte ausschliel31ich caeca-Nachkommen,  
d. h. es handelt  sich um Allele eines Locus. In ftinf 
verschiedenen Kreuzungen der drei neuen caeca- 
Mutationen mit  den das authentische caeca enthalten- 
den Linien Nr. 50, 53 und 259 war jedoch die FI in 
allen F~illen gelb, wobei allerdings die Gelbf~irbung 
individuell zwischen deutlich gelb und fast caeca 
variierte. Es gibt also auch 2 Loci far  caeca, deren 
Heterozygoten unvollstiindige Dominanz zeigen. Im 
folgenden soll das authentische caeca mit cae-I be- 
zeichnet werden, die neuen Mutationen erhalten als 
Index die Nummer  der Linie, in der sie enthalten 
sind. 

An vielen Testkreuzungen waren die Linien uni- 
dich-serp, cen-cae-I und /im-cae-I mit  posit ivem Er- 
gebnis beteiligt. Deshalb war es n6tig, auch das 
Crossing-over zwischen den bekannten und authen- 
tischen Genen in den vorliegenden Linien neu zu be- 
st immen, denn es wfire m6glich, dab im Lauf der 
Zeit Veriinderungen eingetreten sind (Hoffmann 
t949). Wie aus Tabelle I ersichtlich, betr~igt in 
unseren Versuchen der Austausch zwischen cen und 
cae-I 8,7%, der zwischen cae-I und lira 39,9%. Diese 
Werte sind im ersten Fall niedriger, im zweiten Fall 
etwas h6her als die Daten Kuckucks, die Stubbe 1966 
zusammengestell t  hat. Die tats~tchlichen Abst~nde 
sind bei derartig hohen Austauschwerten jedoch 
nicht zu ermitteln, denn in dieser Gr6Benordnung ist 
Mehrfach-Austausch in hohem MaBe zu erwarten. 
Die neue Mutation cae74 zeigte keine Kopplung mit  
/im74. 

I I .  Die vier incolorata-Loci 

Der Ph~notyp incolorata -- 
keine Anthocyanbi ldung --  
ist dutch unabhiingige Muta- 
tionen 17mal aufgetreten, wo- 
bei vier verschiedene Loci 
betroffen waren. Diese sollen 
als i nc - ( I - - IV)  bezeichnet 
werden, wobei die Reihen- 
folge zuf~tllig gewiihlt wurde. 
Inc-I  umfaBt die Elternlinien 
P8, P16, P2t ,  P23 und P39; 
inc-II  enth~ilt P9, PI0,  Pt3  
und P25; inc-I I I  ist in PI2,  
Pt4,  PIT, P20, P22 und P26, 
inc-IV allein in PI  9 enthalten. 

a) inc-I. Mutationen dieses 
Locus sind Allele des authen- 
tischen ,,incolorata" der K61- 
ner Linie. Sie wurden 1963 
mit  einer neuen gramini/olia 

Tab. 1. 

Kreuzung 

(= gram 70) gekreuzt und zeigten dabei keinerlei Kopp- 
lung, auch nicht in den Kombinat ionen mi t / im-cae  
und cae-cen (Tab. 2). Das Verhalten einer Doppelmu- 
tat ion gram.  inc-I war jedoch unklar. In der instabilen 
Linie PI6,  in der incolorata h~iufig zum Normal typ  
zurtickkehrt, war zugleich eine neue gram-Mutation 
( =  gram 16) aufgetreten, und ein Teil der X2-Nach- 
kommen war heterozygot in beiden Faktoren.  Da 
sich sowohl inc wie auch gram schon an jungen Keim- 
lingen manifestiert,  kann diese Spaltung in den 
Keimschalen ausgeziihlt werden. Da die Ergebnisse 
einer ersten Ausz~ihlung teils Kopplung, teils freie 
Spaltung anzeigten, wurden weitere Untersuchungen 
notwendig, fiber deren Ergebnisse erst sp~tter berich- 
tet  werden kann. 

b) inc-tI .  Der 2. incolorata-Locus zeigte in allen 
Kreuzungen eine absolute Repulsion von caeca-I und 
nut  eine einzige Austauschpflanze vom Typ incolo- 
rata-centroradialis deutet auf enge Kopplung auch 
mit  diesem Locus hin (Tab. 3). So ist also das 
Crossing-over zwischen inc-II  und caeca-I • O, das 
zwischen inc-II  und centroradialis = 3,8 4- 1,3, und 
die Summe sollte 8,7 ~_- 0,4 sein. Trotz dieser kleinen 
Diskrepanz, verursacht  durch die Ungenauigkeit  der 
F2-Analyse, ist es v61]ig eindeutig, dab inc-II  zwischen 
cen und cae-I sehr nahe bei cae-I liegt und damit  auf 
dem GRAM-Chromosom ZU lokalisieren ist. 

c) Inc - I I I .  Auch dieser Locus zeigte Kopplung mit 
Genen des GRAra-Chromosoms (Tabelle 4). Der Aus- 
tausch zwischen caeca-I und inc-I I I  betrug 42,0 4- 
1,4%, zwischen /ira und inc-III  war die Kopplung 
nicht signifikant; d. h. die Reihenfolge muB lauten: 
inc-I I I  - - cae - I  - - J i m .  Da schon der Abstand zwi- 
schen cae-I und Jim sehr groB ist und auch der zwi- 
schen inc-III  und cae, ist es nicht verwunderlich, 

Die A bstdnde zwischen cae . t im bzw. cae �9 cent 

Spaltung P 
treie c.o. % 

a b c d 2] Spaltung 

caeI  . t im • n n  3135 893 717 464 5209  40,0027 38,8 + 0,46 
cae I �9 cent • n n 1712 100 99 490 2401 ~0,0027 8,7 + 0,4 
cae 74 , f i re44 • n n  442 t71 143 56 812 0,95 -- 

�9 In dieser und in den folgenden Tabellen bedeutet P die Wahrscheinlichkeit ft~r zu- 
fiillige Rekombination der Faktoren, errechnet nach Mather (195t S. 93) 

(ad -- b c)2n 
Z2= (a + b) (c + d) (b -t- d) (a@ c) 

Tab. 2. Die Spaltungen yon incolorata I 

Spaltung 
Kreuzung P c.o. % 

a b c d ~' 

P 16 inc I X gram 76 gef. 238 80 48 22 388 ~ 0 , 2 0  - -  

P 16 inc I X cae gef. 291 80 107 28 506 ~0,80 -- 
inc • gef. 981 311 313 87 1692 ~0,30 -- 
inc • cent gef. 191 571 73 18 339 ~0,56 -- 
inc • cae gef. 141 40 73 19 273 ~0,40 -- 
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Tab. 3. Die Spaltungen yon inc I I  

Spaltung 
Kreuzung Z' P 

a b c d 
C.O.~o 

wenn inc-III  u n d / i r a  keine Kopplung erkennen las- 
sen. Das authentische gramini/olia wurde leider ftir 
keines der zu untersuchenden Gene als Testform ver- 
wendet, doch liegt eine Doppehnuta t ion vor, die zu- 
gleich inc-III  und eine neue gramini/otia ( =  gram 22) 
enth/ilt. Inzwischen wurde nachgewiesen, dab die 
neuen Mutationen gram 16 und gram 22 Allele des 
authentischen gram-Locus sind. Kreuzungen zwi- 
schen gram 22 inc-II I  und verschiedenen anderen 
Linien, die keinen dieser Faktoren enthielten, also 
+ + waren, zeigten, dab diese, wie erwartet ,  a t t rak-  
t iv gekoppelt  waren und einen Austausch yon t4 ,8% 
aufwiesen. Die verschiedenen Spaltungspopulatio- 
nen waren homogen. Nur eine Kreuzung fiel aus dem 
Rahmen,  und es war die einzige, in der i n c . g r a m  
Vater war; in allen anderen Kreuzungen hat te  inc .  
gram als Mutter gedient. In der Kreuzung mit  einer 
neuen unicolor-Mutante als Mutter war scheinbar die 
At t rakt ion aufgehoben und in eine Repulsion verwan- 
delt (s. Tab. 4). Nach der Versuchsanstellung ist je- 
doch Repulsionskopplung absolut unm6glich; so ist 
also das Ergebnis ein Crossing-over yon fast 70%. Es 
wird zu zeigen sein, dab in einer anderen Kreuzung 
ebenfalls ein tiberh6htes Crossing-over errechnet 
wurde, und vermutlich haben diese abnormen Spal- 
tungen eine gemeinsame Ursache. 

d) inc-IV. Die einzige Mutation des 4. Locus wurde 
nicht sehr intensiv untersucht,  doch erbrachte die 
Kreuzung mit  einer serpentina eindeutig Kopplung 
mit  dem uni -Chromosom (Tab. 5). Auf diesem 
Chromosom liegt nach Kuckuck (s. Hoffmann 1949) 

Tabelle 4. Die Spaltungen yon incolorata I I1  

Kreuzung X P 
a b c d 

Spaltung 

inc • cae 855 260 326 56 t497 ~ 0,0027 
inc • t im 804 325 246 73 t358 ~> 0,8 
inc �9 gram 22 

• normal 647 70 43 123 883 ~ 0,0027 
normal • 

inc .gram 22 194 99 77 9 379 ~ 0,0027 

Tabelle 5. Die Spaltungen yon incolorata I V und pallida 

Kreuzung X P 
a b c d 

Spaltung 

der Locus pallida, der eine Alletenserie 
von Anthocyandefekten geliefert hat. Die 
K61ner pallida war mit einer neuen ser- 
pentina gekreuzt worden, wobei sich 
ein Austausch von 25,7 ~c 3,4 ergab; 
i n c - I V ,  serpentina hatte einen Wert yon 
26,6 :k 2,1 ergeben. Die beiden Austausch- 
werte s t immen also ziemlich gut iiberein ; 
inc-IV k6nnte demnach ein weiteres 

Allel der pal-Serie sein, das jedoch, im Gegensatz zu 
den tibrigen Gliedern, fiberhaupt kein Anthocyan 
entwickelt. Der Beweis daftir steht noch aus, da 
leider die Kreuzung pallida x inc-IV vers/iumt 
wurde. 

Von den vier incolorata-Loci liegen also zwei sicher 
auf dem gram-Chromosom, ein drit ter ist noch nicht 
lokalisiert. Der 4. Locus liegt auf dem uni-Chromo- 
soln und ist eventuell ein AIM von pallida. 

I I I .  Die silvescens-Loci 

Die Mutation silvescens ist insgesamt 6mal aufge- 
treten, wobei zwei verschiedene Loci nachgewiesen 
werden konnten (Linnert t967). Die I; 1 zwischen 
beiden ist normal, die F~ spaltet 9 : 7. silv-I, unter den 
Mutanten 5mal vertreten, ist ein Allel des authenti-  
schen silvescens, silv-II entspricht dem Gen einer als 
,,wie silvescens" bezeichneten K61ner Linie. 

a) silv-I. In Kreuzungen der Linie P 30 mit cen-cae 
ergab sich freie Spaltung mit cen, doch schwache 
Kopplung mit cae-I (Tab. 6); in Kreuzung mit / im- 
cae war jedoch keine Kopplung mit cae-I oder ~ira 
nachweisbar. Auch die Kombinat ionen mit inc-II 
und inc-III  zeigten fieie Rekombination.  Dartiber- 
hinaus ergab sich in der Kreuzung mit  der Linie 
uni-dich-serp, cen-cae eine scheinbare At t rakt ion 
zwischen silv-I und serp, in schw/icherem Mage auch 
mit  dichotoma. In dieser Versuchsanstellung w/ire 
jedoch im Falle einer Kopplung Repulsion zu erwar- 
ten, nicht Attrakt ion,  mit  anderen Worten:  das 
Crossing-over ist gr6Ber als 50%, n/imlich 570/0 . 

Dieses Verhalten entspricht dem 
von inc-III-gram 22. In beiden F/il- 
len miissen Faktore  n wirksam sein, 

c. o. % die das Auftreten der Austausch- 
typen f6rdern, das der Nichtaus- 
tauschtypen verhindern. Auf jeden 

42,0 ~ 1,42 Fall sind jedoch die Faktoren ge- 
• 50 

koppelt ;  silv-I dtirfte demnach auf 
14,8 _+ o,9 dem UNI-Chromosom zu lokalisie- 

ren sein (fakultativ jedoch eventuell 
69,9 __+ 2,0 auch auf dem gram-Chromosom 

(cae), mit der M6glichkeit des 
Kopplungswechsels zwischen dem 
uni- und dem gram-Chromosom). 

b) silv-II. Der 2. silvescens-Locus 
c. o. % zeigte mit  aUen Genen des gram- 

- Chromosoms eindeutige Kopplung, 
wie aus Tabelle 7 zu ersehen ist. 
Dabei liegt er mit  t6 ,6% c.o.  am 

inc IV • serp 445 226 208 10 889 ~ 0,0027 26,6 + 2,1 
serp • pal 179 66 87 5 337 ~ 0,0027 25,7 + 3,4 

inc • cent 1353 667 725 t 2746 ~0,0027 3,8 + 1,3 
inc • cae 1171 590 640 -- 2401 ~0,0027 4-0 
inc • cae 394 186 191 -- 771 ~0,0027 • 0 
inc x fire 282 98 11o 17 507 ~ 0,005 38,7 + 2,5 
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Tabelle 6. Die Spaltungen yon silvescens I 

Spaltung 
Kreuzung 22 P c, o. % 

a b c d 

silv I X cen 660 271 209 76 12t6 ~ 0,4 
silv I X cae 498 203 195 76 972 0,05 45,3 + 1,7 
silv I • fire 248 84 70 19 421 
silv I • serp 703 250 166 97 1216 < o,oo27 57A + 1,3 
silv I x dich 693 260 176 87 1216 0,07 53,8 + 1,4 
silv I x uni  657 266 212 81 1216 0,6 _+ 50 
nni  • serp. dich 873 80 80 183 1216 ~ 0,0027 15,1 + 0,7 
inc I • silv I 256 83 64 34 437 0,05 43,0 + 2,6 
i n c I I  • s i l v I  164 57 55 13 289 ~ 0 , 2  -- 
inc I I I  x silv I 235 79 59 29 402 ~ 0,1 -- 

Tabelle 7. Die Spaltungen yon silv I I  

Spaltung 
o /  Kreuzung - 22 P c.o. /o 

a b c d 

D 

42 

silv II  • f/m 343 111 113 26 593 0,18 45,2 + 2,2 
silv II  • cae 313 141 128 I1 593 ~ 0,0027 28 + 2,5 
silv II  • cent 215 105 69 2 391 ~ 0,0027 16,6 • 3,3 
silv II  • inc II  55 22 19 3 99 > 0,t 37,5 4- 5,7 
silv II  • inc I I I  52 17 28 1 98 ~ 0,02 22,0 + 6,4 

Abb. 1. Erg&nzte Genkarte des GRAM-Chromosoms 
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n~tchsten bei centroradialis,  von caeca-I ist er weiter, 
n~irnlich ca. 30 Crossing-over-Einheiten entfernt. So 
dtirfte er zwischen cen und gram zu lokalisieren sein. 
In keinem Fall wurde ein yon den Regeln abwei- 
chendes Verhalten konstatiert. 

I V .  Versuch  einer Genkarte 

Durch die Untersuchungen von Kuckuck (1935) 
und Schick (1935) sind yon den A n t i r r h i n u m - C h r o -  
mosomen schon Genkarten vorhanden, in die nun auf 
Grund der hier ermittelten Crossing-over-Werte noch 
die Loci inc-II, i n c - I I I  und s i lv - I I  einzuftigen sind. 
l n c - I I I  mul3 zwischen dem Chromosomenende und 
gram liegen, denn der Abstand zu gram betr/igt 14,8% 
und der zu cae-I 420/0 . S i l v - I I  sollte in der N~the von 
gram liegen, denn es ist von cae-I welter entfernt als 
yon cen; i n c - I I  liegt ganz nahe bei cae-I zwischen cen 
und cae-I. Unter Berticksiehtigung aller Crossing- 
over-Werte ist also die Reihenfolge der Gene del- 
i n c - I I I  - -  gram --  s i lv - I I  - -  cen - -  i nc - I I  - -  cae-I - -  
/ira (Fig. t). Da si lv-I  in einer der Kreuzungen eine 
schwache, abet signifikante Kopplung mit cae-I 
zeigte, w~tre es denkbar, dab das o•i-Chromosom 
als Partner bei einer reziproken Translokation fun- 
gierte. 

Der Karte des un i -Chromosorns  sind lediglich 
i n c - I V  und si lv-I  hinzuzuftigen, wobei i n c - I V  nahe 
bei pal  liegen mul3; die Lage von si lv-I  ist jedoch 
schwer zu bestimmen. Der Austausch zwischen dich 
und si lv-I  ist etwas kleiner als der zwischen serp und 
si lv-I ,  doch liegen beide tiber 50%, d. h. es liegt eine 
eklatante Austauscherh6imng vor, die die wahren 
Abst~tnde verschleiert. 

D i s k u s s i o n  
I .  Die  erh6hte Mutabi l i t i i t  des GRAM-Chromosoms 

Von den mehrfach mutierten Genorten, die bisher 
untersucht worden sind, liegt der gr613ere Teil auf 
dem gram-Chromoso ln ,  n/imlich gramini /o l ia ,  caeca, 
/imbriata, inc-II, i n c - I I I  und s i lv- I I ,  also 6 Loci. 
Serpent ina ,  unicolor, die ebenfalls mehrfach aufge- 
treten sind, sowie i n c - I V  liegen auf dem uni -Chro-  
mosom. Nur nivea ist auf einem anderen Chromosom 
gelegen, squamosa  und einige andere, die nur tiber die 
Heterozygoten zu erhalten sind, konnten noch nicht 
lokalisiert werden. Ohne Zweifel ist das gram 
Chromosom besonders stark betroffen. Man k6nnte 
denken, es sei vielleicht besonders lang und enthielte 
mehr Gene als die anderen Chromosomen, und in der 
Tat ist auch die genetische Karte sehr lang. Es gibt 
darin lange ,,leere" Strecken, deren Abst~tnde weitaus 
gr613er sein dtirften als die angegebenen Crossing- 
over-Werte sagen, denn es ist Mehrfach-Crossing- 
over zu erwarten; besonders zwischen /ira und cae. 
Es dtirfte nicht tibertrieben sein, die L~inge der gene- 
tischen Karte auf ca. 80--100 ME zu sch~itzen. Von 
den anderen Chromosomen sind weniger Gene be- 
kannt, demzufolge scheinen sie ktirzer zu sein. Ob 
sie es tats/ichlich sind, ist schwer zu sagen. Die 
cytologischen L~ingen sind nicht allzu sehr verschie- 
den, und gerade das 4. und 6. Chromosom, in denen 
Mechelke und Stubbe (1954) das g r a m - C h r o m o s o m  
vermuten, geh6ren in die mittlere Gr613enklasse. So 
ist es wahrscheinlicher, dab nicht die L/inge, sondern 
seine Struktur das g r a m - C h r o m o s o m  ftir besonders 
h/iufige Mutationen pr~idestiniert. Wie schon friiher 
ausgeftihrt wurde (Linnert t970), k6nnte man die 
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H/iufung spontaner Mutationen dadurch erkl/iren, 
daB komplement/ire Letalfaktoren einen Filter dar- 
stellen, der alle gelegentlich auftretenden Mutationen 
sammelt und heterozygot erh/ilt. Nur nach Cros- 
sing-over zwischen Letalfaktor und Mutation k6nnen 
Homozygote entstehen; die Ursache ftir das tats/ieh- 
liche Erscheinen einer neuen Mutante ist dann nicht 
Mutation, sondern Crossing-over. Strukturanoma- 
lien, wie reziproke Translokationen, bergen darfiber- 
hinaus die M6glichkeit, dureh Chiasmabildung inner- 
halb differentieller Segmente, also der zwischen 
Translokationspunkt und Centromer gelegenen Ab- 
schnitte, weitere Chromosomenanomalien und damit 
zugleich auch Positionseffekte hervorzurufen. Die 
dargelegten Befunde von tiberh6htem Crossing-over 
sttitzen diese Hypothese. 

I I. Ursachen [iir abnormes, 
die 5o% -Grenze i~berschreitendes Crossing-over 

Crossing-over, das gr6Ber ist als 50%, wird allge- 
mein als Hinweis auf eine negative Chiasmainter- 
ferenz angesehen, die dann entsteht,  wenn zwischen 
zwei Genorten Vierstrang-Doppelaustausch bevor- 
zugt ist. Dadnrch entstehen Tetraden vom nicht- 
elterlichen Dityp. Es gibt aber bei h6heren Pflanzen 
bisher keine Parallele einer Chromatideninterferenz 
solchen AusmaBes. Nun ist aber noch eine andere 
Erkl/irung m6glich. Kappert  (1940) und Bethmann 
(t959) fanden bei Anwesenheit yon gametischen Le- 
talfaktoren eine Erh6hung des Austauschs, bei dem 
es sich allerdings nut  um Betr/ige yon 2 oder 3% 
handelt. Unter  bestimmten Voraussetzungen kann 
jedoch der Austauschwert das Limit yon 5 0 0 ,  das 
bei freier Spaltung erreicht wird, fiberschreiten, n/im- 
lich bei Anwesenheit von zwei komplement/iren ga- 
metischen Letalfaktoren, von denen einer den Pollen, 
der andere die Eizellen zum Absterben bringt. In 
einem konstruierten Modell der Struktur  let~i B a + /  
+ b A letvon~ erh/ilt man, wenn alle Abst/inde 
20 ME betragen, eine Spaltung yon 

0,7696:0,t024:0,1024:0,0256, 2J = I . 

Daraus ergibt sich ein Crossing-over von 58,5%, 
also ein ganz/ihnlicher Weft wie der, den wir in der 
Spaltung silv-II:serpentina bzw. dichotoma erhielten, 
und auch in der Spaltung gram.  inc-II, wenn diese 
als Vater verwendet wurde. Es gibt auch mehrere 
Hinweise, daB das gram-Chromosom einen game- 
tischen Letalfaktor enth/ilt : Harte  (t952) wies Pollen- 
schlauchkonkurrenz zwischen cae § und cae nach; 
Mechelke und Stubbe (t954) fanden, dab das mutable 
gramm"t-Allel im Pollen bevorzugt ist. So gewinnt 
die Erkl/irung des tiberh6hten Crossing-over durch 
gametische Letalfaktoren an Wahrscheinlichkeit. 
Dabei f/illt noch besonders ins Gewicht, daB bei den 
gram-inc-II-Kreuzungen nur dann das Crossing-over 
fiberh6ht war, wenn gram �9 inc Vater war, aber nicht 
in den reziproken Kreuzungen. Der Par tner  war in 

diesem Fall eine unicolor-Mutante. Wenn die gram. 
�9 inc-II einen Eizellenletalfaktor enthalten h/itte, der 
ohne weiteres durch den Pollen fibertragen wird, und 
dieser w~tre im Bastard mit einem aus der uni-Linie 
stammenden Pollenletalfaktor kombiniert worden, 
dann k6nnte das geschilderte Ergebnis zustandege- 
kommen sein. 

Bethmann (1959) stellte lest, dab gametische Le- 
taliaktoren h/iufig mit Translokationen gemeinsam 
vorkommen. Es ist m6glich, daB reziproke Trans- 
lokationen als Folge von Chiasmabildung in differen- 
tiellen Segmenten weitere Chromosomenanomalien 
nach sich ziehen, darunter  m6glicherweise auch kleine 
Deletionen, die auf Gameten oder Zygoten leta! wir- 
ken. So w/iren Letalfaktoren eine direkte Folge eines 
Chromosomenumbaus. Es kann aber auch umge- 
kehrt sein: auch Strukturanomalien sollten, sofern 
sie nicht mit einer Einschr/inkung von Vitalit/it oder 
Fertilit/it verbunden sind, normalerweise dem homo- 
zygoten Zustand zustreben. Sowie jedoch ein Letal- 
faktor in das System hineinger/it, wird die Homo- 
zygotie verhindert;  zwei komplement~ire Letalfak- 
toren, seien es gametische oder zygotische, sind im- 
stande, jede Strukturheterozygotie erblich zu fixieren. 

In den vorliegenden Versuchen waren sowohl das 
gram- als auch das uni-Chromosom von iiber- 
h6htem Crossing-over betroffen. Beide Chromosomen 
sollten also komplementhre gametische Letalfaktoren 
enthalten. Wenn jedoch zwischen diesen beiden 
Chromosomen eine reziproke Translokation bestfinde, 
dann w/ire ffir beide nur ein Paar komplement/irer 
Letalfaktoren n6tig. Dadurch wiirde die Heterozygo- 
tie der Chromosomenstruktur gef6rdert, doch k6nn- 
ten nach Crossing-over eines Letalfaktors auch Homo- 
zygote entstehen, so daB in einer Population verschie- 
dene Chromosomenmuster vorkommen k6nnten. 

SchluBbetrachtung 
Antirrhinum majus, insbesondere die Sippe 50, 

zeichnet sich durch recht eigenartige Vererbungser- 
scheinungen aus: labile Gene, die st/indig zur Nor- 
malform zurfickkehren, und zugleich auch durch eine 
Neigung zu spontanen Vorw/irtsmutationen; dazu 
Suppressorgene, Letalfaktoren und Mutator- bzw. 
Stabilisatorgene (Harrison and Fincham t968). So 
reizt dieses Objekt zu versuchen, auch bei einer 
h6heren Pflanze in den molekularen Bereich der Ver- 
erbung vorzustoBen. So lange jedoch genische und 
chromosomale Mechanismen in solchem MaBe ihr 
Spiel treiben, wird es schwer sein, fiber die klassischen 
Ph~tnomene der Genetik hinauszukommen. 

Zusammenfassung 
t. Drei neue spontane Mutationen vom Typ caeca 

(Reduktion der gelben Bltitenfarbstoffe) sind Allele 
eines Locus; sie sind jedoch nicht homolog dem 
authentischen caeca-Locus. Dagegen entsprechen 
zwei neue spontane gramini/olia-Mutanten dem 
authentischen gram-Locus. 
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2. V o n  6 u n t e r s u c h t e n  Loci ,  die s ich d u r c h  h i iuf ige  
s p o n t a n e  V o r w ~ r t s m u t a t i o n e n  a u s z e i c h n e n ,  l i egen  3 
auf  d e m  g r a m - C h r o m o s o m .  Dieses  en thf i l t  s o m i t  6 
zu  I n s t a b i l i t i i t  n e i g e n d e  Loci ,  n i iml i ch  g r a m i n i / o l i a ,  
i nco lo ra ta - I I ,  i n c o l o r a t a - I I I ,  s i l v e scens - I I  sowie  caeca-I  
u n d / i m b r i a t a .  

3. D ie  G e n e  des  g r a m - C h r o m o s o m s  k 6 n n e n  in 
f o l g e n d e r  R e i h e  a n g e o r d n e t  w e r d e n :  
del - -  i n c - I I I  - -  g r a m  - -  s i l v - I I  - -  cen - -  i n c - I I  - -  

cae-I  - -  lira. 
4. D ie  Loc i  i n c o l o r a t a - I V  u n d  s i l vescens- I  w u r d e n  

auf  d e m  u n i - C h r o m o s o m  loka l i s i e r t .  
5. U b e r h 6 h t e s  C r o s s i n g - o v e r  v o n  57 bis 70% w u r d e  

in 3 F~illen r eg i s t r i e r t .  Da f i i r  w e r d e n  k o m p e n s i e r t e  
g a m e t i s c h e  L e t a l f a k t o r e n  v e r a n t w o r t l i c h  g e m a c h t .  
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