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Uber die durch chromosomale Aberrationen verursachte Sterilitit
LEONORE DENNHOFER

Institut fiir Entwicklungsphysiologie der Universitdt zu Koéln (BRD)

Sterility Due to Aberrations

Summary. A decrease of fertility can be caused by chromosomal aberrations of two different types:

1) Inversions and transpositions —

Aneuploid gametes will only be formed, if crossingover had happened between the breakpoints. A possible regulation
against this sterility is avoiding any crossingover in the organism. Especially mechanisms in oogene51s and spermato-
genesis are developed against paracentric inversions only.

2} Reciprocal translocations —

Aneuploid gametes are the result of adjacent segregation of the chromosomes involved in the translocation. The
percentage of sterility is correlated with the relation of alternate and adjacent segregation. At random segregation
results a relation of 2:4 between euploid and aneuploid gametes resp. 669, sterility. But in literature there are describ-
ed all possible relations between euploid and aneuploid gametes; this not only in different genera but also in popula-
tions of a species (per example in crossing experiments).

These facts, especially the results of crossing experiments beget the hypothesis, that segregation of the chromosomes
involved in a translocation is under strict genetic control. We postulate, thatit is attributable to a single, Mendelian
factor, called “sg”. This factor exists in a series of multiple alleles causing different relations between alternate and
adjacent segregation. The allelomorph causing a higher fertility is dominant over the allelomorph, producing less
euploid gametes.

The percentage of sterility resp. fertility due to a translocation is not constant, but can be changed by mutual events.
The individuum possessing the allele for more fertile gametes — without respect whether homo- or heterozygotous —
will produce more offspring than another individuum with lower regulating alleles. So the alleles for sterility will
be lost in the course of evolution. Finally, only individuals of a species with complete fertility (sg?/sg?) will survive
in spite of segmental interchange (like Oenothera ssp., Periplaneta americana etc.).

These mechanisms of regulation against sterility due to chromosomal aberrations are of interest in view of pest

control with genetic methods.

Mit der Einfithrung des DDT als Insektizid durch
Paul Miiller im Jahre 1938, der dafiir 10 Jahre spiter
den Nobel-Preis erhielt, meinte man ein Universal-
mittel gegen schéddliche oder listige Insekten gefun-
den zu haben. Doch bereits Ende der vierziger Jahre
waren resistente Stimme von der Stubenfliege (Musca
domestica) und der Hausstechmiicke (Culex pipiens)
bekannt. Die Liste der seitdem ebenfalls resistent
gewordenen Arten und Populationen ist groB. Der
gleiche Wechsel von Euphorie tiber den Erfolg eines
neuen Pestizids bis zur Resignation wegen der Re-
sistenz der Insekten dagegen laBt sich flir viele Ver-
bindungen aufzeigen. Resistenz bedeutet, daB das
Mittel gegen die Schidlinge wirkungslos geworden ist,
weil fiir diese durch einen mutativen Vorgang das
Pestizid nicht mehr als Gift wirkt.! Zu diesem Pro-
blem der Resistenz kommt noch hinzu, dal3 fast alle
Pestizide nicht artspezifisch wirken, d. h. den umge-
benden Biotop stark schidigen. Der langsame che-
mische Abbau dieser Verbindungen, ihre Anreiche-
rung in Boden, Wasser und Organismen spricht eben-
falls gegen die Anwendung.

! Eine zusammenfassende Darstellung der Resistenz
bei Insekten gibt Brown (1967).

Ein neuer Versuch, Insektenpopulationen einzu-
dimmen oder zu vernichten, ist die Methode des Aus-
setzens kiinstlich sterilisierter Mdnnchen der betref-
fenden Schidlingsart. Schwierigkeiten treten dabeil
dadurch auf, daB chemosterilisierte Mdnnchen den
steril machenden Stoff an ihre Umgebung abgeben
kénnen — und damit den Biotop schidigen — bzw.
daf8 strahlensterilisierte Mannchen nicht mehr genii-
gend konkurrenzfihig gegeniiber denen der Wild-
population sind. Vielleicht lassen sich jedoch diese
beiden Nachteile der Methode durch weitere Unter-
suchungen und Entwicklungsarbeiten beseitigen.

Vielversprechend sind — neben einer Vielzahl bio-
logischer Methoden (Ubersicht bei Franz und Krieg
1972) — die artspezifischen Bekdmpfungsmethoden
auf genetischer Grundlage. Ein voller Erfolg wurde
die Vernichtung der Stechmiicke Culex pipiens fati-
gans in einem burmesischen Dorf durch die Inkompa-
tibilitit von Stimmen verschiedener Herkunft (La-
ven 1967). Da diese Form der Unvertriglichkeit bei
Culex-Stimmen jedoch ein ziemlich isoliert stehendes
Phianomen ist, wurde nach anderen genetischen Kon-
troll-Methoden gesucht. Bereits Serebrowski (1940)
schlug in einem Modell vor, bei Drosophila die durch
eine reziproke Translokation verursachte Semisterili-



312

tit dazu zu benutzen. Diese Uberlegungen wurden
unabhiingig davon von Laven (1968, 1969a, b) und
Curtis (1968) erneut entwickelt. Durch das Aussetzen
semisteriler Individuen wird der Vermehrungsquo-
tient der Population verringert; manifestiert sich die
Letalitit bzw. die ihr zugrunde liegende Aberration
heterozygot in der Population, so wird sie nach ein-
maligem Aussetzen diese von Generation zu Gene-
ration verringern. Modellvorstellungen (Laven 1969b,
Laven und Aslamkhan 1970, Laven et al. 1971 b; Cur-
tis 1968; Whitten 1970, 19714, b) und positiv abge-
schlossene Freilandsveruche (Laven ef al. 1971c)
iiberzeugen von dem Werte und den Erfolgsaussich-
ten dieser streng artbezogenen Bekdmpfungsmethode.

Aus cytologischer Sicht erhebt sich die Frage, wel-
che Typen chromosomaler Aberrationen dafiir geeig-
net sind und welche verwendet werden sollten. Wei-
ter ist von groBer Wichtigkeit, ob gegen die so be-
dingte Sterilitit der heterozygoten Trégerindividuen
eine Resistenz, d.h. ein Regulationsmechanismus
wirksam werden kann.

Prinzipiell mufB die Moglichkeit einer solchen Regu-
lation gegen Aberrations-Sterilitdit bejaht werden.
Jede Sterilitit erzeugende Aberration ist ein Nachteil
fiir die betreffende Population. Jedes Individuum,
das von dem ,,Gebrechen“ nicht betroffen ist, hat
einen selektiven Vorteil. Ein spontan entstandener
oder latent vorhandener Regulationsmechanismus
gegen diese Teilsterilitdit wird sich rasch in einer
Population ausbreiten, wenn durch das Einschleusen
von Aberrationen selektiver Druck entsteht.

Betrachten wir die Typen chromosomaler Aber-
rationen, die konstante erbliche Sterilitdt verursachen
konnen, so lassen sich diese in zwei Gruppen einteilen:

1. Inversionen und Transpositionen — Nur durch
einfachen Stiickaustausch zwischen den Bruch-Kon-
taktpunkten kommt es zu aneuploiden Gameten und
zu letalen Zygoten.

2. Reziproke Translokationen — Aneuploide Ga-
meten entstehen hier durch Besonderheiten der
meiotischen Segregation.

Zu 1. Je groBer das invertierte Segment ist, desto
ofter kann Crossing-over eintreten und desto hdher
ist die Rate unvollstindiger Chromosomen. In peri-
centrischen Inversionen, die also das Centromer um-
fassen, bedingt Crossing-over im invertierten Segment
Duplikation bzw. Defizienz im Chromosom. Bei
Tieren sind diese Spermien funktionsfdhig, fiihren
jedoch zu letalen Zygoten. Bei Pflanzen stirbt der
damit behaftete Gametophyt unmittelbar ab.
 Bisher ist keine Regulation gegen diesen Aber-
rationstyp bekannt, auBer der generellen Unter-
driickung jeglichen Faktorenaustausches. In Méinn-
chen von Drosophila z. B. kann sich eine pericen-
trische Inversion nicht durch aneuploide Gameten
auswirken, ebensowenig wie in Weibchen der Stech-
miicke Culex tritaeniorhynchus (Baker und Rabbani
1970, Sakai ¢ al. 19714, b).
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Geschieht ein Stiickaustausch im invertierten Be-
reich einer paracentrischen Inversion, resultiert dar-
aus in der meiotischen Anaphase ein dicentrisches
Chromosom und ein acentrisches Fragment. Eine
mogliche Steuerung gegen diese Fertilitdtsminderung
ist ebenfalls die Unterdriickung jeglichen Faktoren-
austausches. Zum anderen tritt gegen diese Art von
Inversion eine echte gezielte Regulation wihrend der
Oogenese auf: die durch die dicentrische Briicke ver-
bundenen Teilungsprodukte werden in die Polkorper
abgeschoben. Man kennt diese Regulation von eini-
gen Dipteren, so von Drosophila melanogaster (Sturte-
vant und Beadle 1936, Novitski 1952), Sciara (Carson
1946) and Chironomus (Acton 1956). Auch Ergeb-
nisse an Liliuwm spec. und Twulipa spec. (Darlington
und LaCour 1941), Gerste (Smith 1941) und Mais
(Morgan Jr. 1950) werden in dieser Art gedeutet.
Tragen Minnchen von Chironomus oder Dicranomyia
diese Aberration heterozygot, dann verschmelzen die
durch die Inversionsbriicke verbundenen Zellen zu
funktionsunfihigen Spermien (Philip 1942, Beer-
mann 1956, Acton 1956; Wolf 1941). Vermutlich
haben auch andere Organismengruppen parallel dhn-
liche oder gleiche Regulationsmechanismen entwik-
kelt. Anders 148t sich das sehr hiufige natiirliche Auf-
treten paracentrischer Inversionen nicht verstehen.

Transpositionen, also intrachromosomale Verla-
gerung eines Chromosomenabschnittes, fithren eben-
falls zu Sterilitit durch einfachen Stiickaustausch
zwischen beiden Bruch-Kontaktpunkten (Dennhofer
1973a). Da man diesen Aberrationstyp aufer mit ge-
zielten Kreuzungen nur in Polytdnchromosomen mit
Sicherheit nachweisen kann, ist wenig iiber die Hau-
figkeit seines Auftretens bekannt. AuBer der Unter-
driickung des Stiickaustausches ist, wie bei pericen-
trischen Inversionen, kein Regulationsmechanismus
wahrscheinlich.

Zu 2. Im Jahre 1914 beobachtete Belling, dal} bei
einigen Pflanzen von Stizolobium (Papillionaceae) und
einem Teil ihrer Nachkommen nur die Hilfte der
Pollen fertil waren; er nannte dieses Phinomen
,,semisterility’, ohne vorerst eine Deutung dafiir
geben zu kénnen. Erst 1926 entwickelten Belling und
Blakeslee die Theorie, daB3 dieser erblichen Teilsterili-
tit — nun am Beispiel Datura stramoniwm — ein
reziproker Segmentaustausch nicht-homologer Chro-
mosomen zugrunde liegt.

Diese teilsterilen Linien mit reziproken Trans-
lokationen finden in den letzten Jahren die grofite
Aufmerksamkeit im Hinblick auf genetische Schid-
lingsbekdmpfungsmethoden (Laven 1968, Curtis
1968). Solche Linien lassen sich sowohl in der Nach-
kommenschaft réntgenbestrahlter (Laven und Jost
1971a) als auch in der mit chemomutagenen Stoffen
behandelter Midnnchen (Amirkhanian 1972) finden.

Die unvollstindigen Spermien, die nach der Be-
fruchtung normaler Eizellen zu lebensunfihigen Zy-
goten fiihren, entstehen durch Besonderheiten der
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meiotischen Segregation des sogenannten Translo-
kations-Kreuzes.

Cytologisch gesehen, handelt es sich bei einer
Translokation um einen reziproken Segmentaus-
tausch nicht-homologer Chromosomen. Ist eine sol-
che Translokation heterozygot in einem Individuum
vorhanden, dann paaren sich auch hier in der meio-
tischen Prophase die einander homologen Loci. Es
entsteht eine kreuzformige Anordnung der vier be-
teiligten Chromosomen. Nur wenn die beiden schrig
gegeniiberliegenden, alternierenden Chromosomen zu
einem Pol gelangen, entstehen vollstindige Gameten:
der eine zeigt dann die normale Chromosomen-Kon-
figuration, der andere ist Translokationstriger.

Wandern hingegen benachbarte Chromosomen zu
einem Pol, sind die daraus entstehenden Gameten
aneuploid: sie tragen sowohl eine Duplikation als
auch eine Defizienz. Bei der Segregation benachbar-
ter Chromosomen wird noch unterschieden, ob sich
die homologen Centromere trennen (,,adjacent-1'‘)
oder nicht (,,adjacent-2“). Eine Reihe von Autoren
konnte den Nachweis fithren, daBl adjacent-2 tatsich-
lich vorkommt, die Centromere also nicht allein fiir
die Wanderung zu den Polen bestimmend sind (z. B.
Muller 4930, Dobzhansky 1930, Sturtevant and Dob-
zhansky 1930, McClintock 1930, Garber 1948). Han-
delt es sich um einen inidqualen Stiickaustausch und
tritt in einem Arm des Kreuzes zwischen der Bruch-
stelle und dem Centromer interstitielles Crossing-over
ein, dann ergibt dies bei alternativer Verteilung un-
vollstindige Gameten, bei benachbarter Verteilung
unter Trennung der homologen Centromere (adja-
cent-1) jedoch vollstindige (Marquardt 1941). Von
Sonderfillen, wie z. B. in einer Translokation beim
Mais (Burnham 1932), wo auch durch benachbarte
Segregation entstandene defiziente Gametophyten
stets lebensfihig sind, weil die Defizienz nur drei
unwesentliche Chromomere umfafBlt, sei hier abge-
sehen.

Bei den Grundvorgingen von Mitose und Meiose
handelt es sich um Phdnomene, die bei allen Eu-
karyonten duBlerlich weitgehend gleichartig verlaufen
und deshalb auch von denselben genetisch bedingten
GesetzmiBigkeiten gesteuert werden diirften. Dies
muf8 dann auch fiir die Regeln der meiotischen Segre-
gation der an einer Translokation beteiligten Chro-
mosomen gelten. AuBerliche, cytologisch sichtbare
Erscheinungsformen, wie z. B. das Vorkommen eines
geschlossenen Ringes (durch vier terminalisierte Chi-
asmata bedingt) oder nur einer Kette (ein Chiasma
fehlt) in der Diakinese oder Metaphase sind von unter-
geordneter Bedeutung.

Das zahlenméafige Verhiltnis vollstindiger zu un-
vollstindigen Gameten in translokationsheterozygo-
ten Individuen hédngt in erster Linie von dem Ver-
hiltnis ab, in welchem alternierende und benachbarte
Segregation stattfindet. Bei vollig willkiirlicher Ver-
teilung erwartet man bei einer einfachen reziproken
Translokation sechs Gametentypen, von denen vier
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einen unvollstindigen Chromosomensatz und nur
zwei einen vollstdndigen erhalten. Ist eine Regu-
lation zugunsten eines hoheren Anteils fertiler Game-
ten vorhanden, miissen auch die anderen Relationen
(3:3, 4:2, 6:0) verwirklicht sein.

Tatséchlich sind diese vier Moglichkeiten der pro-
portionalen Verschiebung zugunsten euploider, le-
bensfihiger Gameten in zahlreichen Arten bei Einzel-
individuen aufgefunden worden.

Es sollen hier méglichst nur solche Beispiele ange-
fithrt werden, bei denen nicht nur die cytologisch
sichtbare Segregation, sondern auch die Fertilitit ge-
priift worden ist. Es sind deshalb in der Mehrzahl
Pflanzen, weil dort die Fertilitit direkt am Zustand
der Pollen oder der Zahl der Samen abgelesen werden
kann: aneuploide Gametophyten sind nicht lebens-
fiahig. Bei Tieren hingegen erfordert das Nachpriifen
der Fertilitit groBen, oft nicht durchfithrbaren Zucht-
aufwand.?

Gehen wir von der Annahme aus, daBl das Grund-
prinzip der meiotischen Segregation bei allen Organis-
men gleichartig ist und daB eine Regulation zugun-
sten fertiler Nachkommen durch Verschiebung des
Verhiltnisses der alternierenden zur benachbarten
Verteilung zu erwarten ist, dann ergeben sich theore-
tisch vier quantitativ unterschiedene Stufen:

alternierend: benachbart Fertilitiat Sterilidt
in 9%, in %
1. 2:4 33,3 166,6
2. 3:3 50 50
3. 4:2 | 66,6 33.3
4. 6:0 1100 | 0

Ebenso denkbar ist auch die Verschiebung, aus-
gehend vom Verhiltnis der willkiirlichen Verteilung,
zu Ungunsten euploider Gameten. Es tritt dann eine
Regulation auf, die nur noch benachbarte Segregation
zuldBt, und es entstehen nur noch aneuploide Game-
ten. Eine solche, selektiv gesehen, negative Regu-
lation hat keinerlei Chancen zum Uberleben.

In der Literatur ist ein Fall dieser Art bekannt.
Haga (1943) analysiert eine reziproke Translokation
in einem Exemplar von Lilium Hansonii (Liliiflorae:
Liliaceae). In der Metaphase ist stets ein Ring der
vier Chromosomen vorhanden, die Segregation dieser
erfolgt immer benachbart. Es entstehen nur unvoll-
stindige Gametophyten. Die Kontrolle der Pollen
ergab, daf} 99,89, steril waren.

Doch nun zuriick zu den Stufen einer positiven
Regulation zugunsten fertiler Gameten, ausgehend
von der Stufe der zufilligen Chromosomenverteilung.

Beispiele fiir diese Stufe sind selten (Tab. 1). Auf
diese Segregationsart nimmt lediglich interstitielles
Crossing-over EinfluB, und zwar in der Weise, dai —
wie bei normalen Bivalenten (Bridges 1916) — sich

2 Eine Vielzahl cytologisch gesicherter Translokationen
bei Pflanzen referiert Burnham (1956).
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Table 1. Beispiele aus der Literatur fiir zufdllige Verieilung dev Chromosomen eines Translokationskreuzes
Segregation
Art Autor altern.:benachbart Fertilitat (in 9%,)
2:4 (in 9%)

Allium ammophilum Levan (1935) selten  iiberwiegend nicht nachgepriift
(Liliiflorae: Liliaceae)

Triticum dicoccum Hosono (1935) 29,4 70,6 nicht nachgepriift

Triticum duvum
(Glumiflorae: Gramineae)

Pisum ssp. Lamprecht (1939) nicht nachgepriift 34—37
(Leguminosae: Papilionaceae)

Strelitzia augusta Simmonds (1954) 24 86 34
(Scitamineae: Musaceae)

Physalis alkekengi Gottschalk (1954) nicht auswertbar 15—20

Physalis francheti
(Personatae: Solanaceae)

Gesonula punctifrons Sarkar (1955) 33 76 34,8
(Orthoptera: Saltatoria)

Chorthippus brunneus Lewis und John (1963) 29 71 nicht nachgepriift
{(Orthoptera: Acrididae) John und Hewitt (1963) 12,5 87,5 nicht nachgepriift

Maus* Koller (1944) 24 76 30—39
{Rodentia)

* Genaue Angabe fehlt

durch Chiasmata verbundene Chromosomen trennen.
Im Fall der von John und Hewitt (1963) beschriebe-
nen Translokation bei Chorthippus sind die intersti-
tiellen Segmente grofler als in dem von Lewis und
John (1963) analysierten; dieser Unterschied be-
giinstigt im 1. Fall interstitiellen Stiickaustausch und
fithrt so, bei Verteilung ohne Regulation, zu einem
nochmals erniedrigten Anteil vollstindiger Chromo-
somen. In der Translokation bei Gesonula punctifrons
ist keinerlei interstitielles Crossing-over festgestellt
(Sarkar 1955), das Verhéltnis alternierend : benach-
bart betrigt erwartungsgemil 2:4.

Das Verhiltnis 1:1, welches zur klassischen Semi-
sterilitat fithrt, wurde fiir ausnehmend viele Arten
festgestellt. Eine kleine Auswahl gibt Tabelle 2. Da
dieser Verteilungsmodus so oft gefunden und auch am
besten untersucht ist (White 1954, Burnham 1962),
herrscht die Ansicht vor, dies sei der ,,Normalfall*
und andere Verteilungsweisen nur kuriose Ausnah-
men.

In dieser Gruppe sind die in Mais und bei Droso-
phila aufgefundenen oder induzierten Translokatio-
nen am genauesten analysiert.

McClintock (1930) gelang es erstmals, eine Trans-
lokation im Mais cytologisch nachzuweisen und da-
mit die interchange-Hypothese von Belling und
Blakeslee (1926) als Ursache der Semisterilitdt zu
belegen. Ebenfalls beim Mais analysierte Burnham
(1950) den EinfluB des interstitiellen Crossing-overs
auf den Verteilungsmodus; das Verhiltnis der alter-
nierenden zur benachbarten Verteilung bleibt davon
unberiihrt, nur die relativen Anteile von adjacent-1
und adjacent-2 konnen sich unter dem EinfluB des
Stiickaustausches verschieben.

Die Reihenfolge der Untersuchungen an Trans-
lokationsheterozygoten von Drosophila melanogaster
verlduft in fast gleicher Form: Muller (1930) weist
durch gezielte Kreuzungen nach, daf} tatsichlich
reziproker Stiickaustausch stattgefunden hat und daB
alle theoretisch erwarteten (markierten) Gametenty-
pen auftreten. Eine zahlenmiBige Analyse der Segre-
gationstypen, unter besonderer Berticksichtigung der
adjacent-2-Verteilung, geben Sturtevant und Dob-
zhansky (1930). Auch die EinfluBnahme intersti-
tiellen Crossing-overs auf die Sterilitdtsrate wurde von
diesen Autoren gepriift.

Die Bedeutung des interstitiellen Stiickaustausches
sollte jedoch nicht iiberschitzt werden, weil durch
die Bruch-Kontaktpunkte im Chromosom die Aus-
tauschrate ganz allgemein erniedrigt ist (u. a. Dob-
zhansky 1930, 1931; Sakai et al. 1971a). Weitere
Faktoren, die die Segregation in gewissem Male be-
einflussen sollen, analysiert Glass (1935). Einen um-
fassenden Uberblick iiber die Kenntnisse der Segre-
gation in dieser 2. Regulationsstufe gibt Burnham
(1962).

Die 3. postulierte Stufe, in der das Verhiltnis alter-
nierend : benachbart 4:2 betrdgt und zu einer Fer-
tilitdtsrate von ca. 669, fihrt, wurde bisher nur selten
beschrieben (Tab. 3). So bei einer Linie von Hordeum
vulgare, in der die Fertilitit der Pollen auf 66,49,
reduziert ist; die Segregation der Chromosomen ist zu
64,8%, alternierend und nur zu 35,29, benachbart
(L. Smith 1941). Bei cytologisch und formalgene-
tisch gesichertem heterozygoten Vorhandensein einer
autosomalen, reziproken Translokation bei der ,,screw
worm-fly** (Cochliomyia hominivorax) zeigen die Ge-
schlechter unterschiedliche Verteilungsraten. Beiden
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Tabelle 2. Auswahi von Literatur-Beispielen fiiv eine gevichiete Segvegation im Verhdlinis 3:3

Segregation
Art Autor altern.:benachbart Fertilitat in 9
3:3  (in %)
Stizolobium ssp. Belling (1914) nicht nachgepriift 50
{LLeguminosae: Papilionaceae)
Datuya stramonium Belling und Blakeslee (1926) nicht nachgepriift 50
(Personatae: Solanaceae)
Rumex acetosella Kihara (1927) 45—55 nicht
(Polygonales: Polygonaceae) nachgepriift
Pisum ssp. Hakansson (1929) 50 50 50
(Leguminosae: Papilionaceae) Pellow und Richardson Sansome nicht nachgepriift 50
(1932)
Nilsson (1936) nicht nachgepriift 50
Lamprecht (1939, 1954, 1955) nicht nachgepriift 50
Zea mays McClintock (1930) 50 50 50
(Glumiflorae: Gramineae) Burnham (1930, 1950) 50 50 50
Anderson (1935) 50
Tradescantia ssp. Sax und Anderson (1933)
Anderson und Sax (1936) 50 50 50
Darlington (1929a) 50 50 50
Petunia ssp. Welzel (1954) nicht nachgeprift 50
(Personatae: Solanaceae)
Hovdeum vulgave Burnham et al. (1954) nicht nachgeprift 50
(Glumiflorae: Gramineae)
Drosophila melanogastey Muller (1930) 50 50 50
(Diptera: Drosophilidae) Sturtevant und Dobzhansky (1930) 60 40 40—50
Dobzhansky und Sturtevant (1932) 60 40 50
Glass (1935) nicht nachgepriift 50
Maus* Snell (1935, 1946) nicht nachgepriift 50
(Rodentia) Hertwig (1941) nicht nachgepriift 50
Koller (1944) 44—48 52—56 50
Ratte* Bouricius (1948) nicht nachgepriift 50
(Rodentia)
Purpura lapillus Staiger (1955) 50 50 50
(Gastropoda: Prosobranchia)
Musca domestica ‘Wagoner et al. (1969) nicht nachgepriift 50
(Diptera: Muscidae)
Aedes aegypti Rai et al. (1970) nicht nachgepriift 50
(Diptera: Culicidae)
Culex pipiens Jost und Laven (1971) iiberwiegend 40—60
(Diptera: Culicidae) Dennhofer (1973 a, b) nicht nachgepriift 50
Culex tritaeniovhynchus Sakai et al. (1971a) nicht nachgepriift 50
(Diptera: Culicidae) Selinger (1972) nicht nachgepriift 50

* Genaue Angaben fehlen

Weibchen tritt alternierend : benachbart im Verhilt-
nis 1:1 auf (Sterilitdt 509%,), bei den Mannchen jedoch
finden sich alternierend : benachbart im Verhiltnis
2:1 (Sterilitdt 339,) (LaChance et al. 1964). Bei
strahleninduzierten, Minnchen-gebundenen Trans-
lokationen der Stubenfliege Musca domestica zeigte
ein Teil der Tiere 509, Sterilitit, ein anderer Teil
(/5 der untersuchten Linien) jedoch nur 349%,. Gleich-
zeitig damit ist in diesen Linien das Geschlechtsver-
hiltnis ebenfalls mit 2:1 zugunsten der Minnchen
verschoben (Wagoner et al. 1969). Auch bei einigen
autosomalen Translokationen in Drosophila melano-
gaster soll die Fertilitit bei 659%, liegen (Pipkin 1940).2

3 Leider stand uns die Verdffentlichung von Pipkin
(1940) nicht zur Verfiigung. Wir zitieren in Anlehnung an
LaChance et al. (1964).
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Sakai et al. (1971a) finden bei/; der induzierten, ge-
schlechtsgekoppelten Translokationen in Culex tritae-
niorhynchus ebenfalls nur ca. 359, Sterilitit.

Die 4. Stufe, die die véllig gerichtete Segregation
zeigt, ist wiederum von vielen Arten bzw. Individuen
bekannt (Tab. 4). Die bekanntesten Beispiele dafiir
sind die konstante Strukturheterozygotie zeigenden
Arten der Gattungen Oenothera und Rhoeo, die so
gut wie keinerlei Fertilititsminderung zeigen (Belling
1927, Darlington 1929 a, b, Cleland 1929 a, b). Dies
ist besonders bemerkenswert, weil in diesen Arten
meist sdmtliche Chromosomen des Satzes in einen
Translokationskomplex einbezogen sind. Sind die
Briiche, wie meist in den natiirlich aufgefundenen
Translokations-Populationen, nahe der Centromere,
kann kein interstitielles Crossing-over auftreten. Da-
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Tabelle 3. Beispiele fiiv eine gevichtete Segregation im Verhiltnis 4:2 zugunsten euploider Gameten

Art

Autor

Campanula persicifolia
(Synandrae: Campanulaceae)
Translokationskomplex © 8

Briza media
(Glumiflorae: Gramineae)

Pisum ssp.

(Leguminosae: Papilionaceae)
Hovdeum vulgare

(Glumiflorae: Gramineae)
Drosophila melanogaster

(Diptera: Drosophilidae)
Cochlromyia hominivorax

(Diptera: Calliphoridae)
Musca domestica

(Diptera: Muscidae)
Culex tritaeniovhynchus

(Diptera: Culicidae)
Culex pipiens

(Diptera: Culicidae)

Gairdner und Darlington (1931)
Darlington und LaCour (1950)
Kattermann (1933)
Kattermann (1938 a, b)
Lamprecht (1939, 1954)

L. Smith (1941)

Burnham et al. (1954)

Pipkin (1940)

LaChance et al. (1964)
‘Wagoner et al. (1969)

Sakai et al. (1971a)

Dennhofer (1973Db)

Segregation
altern.:benachbart Fertilitat in 9
4:2  (in %)

60—70 40—30 nicht
nachgepriift

80 20 nicht
nachgepriift

68 32 nicht
nachgepriift

6070 40—30 nicht
nachgepriift

nicht nachgepriift 64

64,8 35,2 66,4

nicht nachgepriift 65
66

64 36 67

nicht nachgepriift 66

nicht nachgepriift 60—70

nicht nachgepriift ca. 66

Tabelle 4. Literaturbeispiele fiir villig gevichtete Segregation, d. h. komplette Fevtilitit trotz vorhandener Translokation

Art

Autor

Segregation
altern.:benachbart

6:0 (in %)

Fertilitdt in 9%,

Datura stramonium
(Personatae: Solanaceae)
Brodiaea lactea
(Liliiflorae: Liliaceae)
Tradescantia geniculata
(Farinoae: Commelinaceae)
Triticum monococcum
(Glumiflorae: Gramineae)

Pisum ssp.

(Leguminosae: Papilionaceae)
Hovdeum vulgare

(Glumiflorae: Gramineae)
Datura meltoides

(Personatae: Solanaceae)
Secale ssp.

(Glumiflorae: Gramineae)
Rhoeo discolor

(Farinosae: Commelinaceae)

Translokationskomplex © 12
Oenothera lamarckiana

{Myrtales: Onagraceae)

Translokationskomplex © 12

Oenothera muvicata
(Myrtales: Onagraceae)
Translokationskomplex ©® 14
Periplaneta amevicana
(Orthoptera: Blattidae)

Blaberus discoidales
(Orthoptera: Blattidae)

Blakeslee (1929)
Bergner et al. (1933)
F. H. Smith (1933)

Anderson und Sax (1936)

Thompson und Thompson (1937)
L. Smith (1939)

Thompson und Hutcheson (1942)
L. Smith (1948)

Yamashita (1951)

Lamprecht (1939, 1954)

Hanson und Kramer (1949)
Burnham et al. (1954)
Snow und Dunford (1961)

Lawrence (1963)

Belling (1927)

Darlington (1929a)
Darlington und LaCour (1950)
Cleland (1926, 1929 a, b; 1936)
Darlington (1929a)

Catcheside (1935, 1954)
Marquardt (1948)

Cleland (1926)

Lewis und John (1957)
John und Lewis (1958)
John und Lewis (1959)

nicht nachgepriift
nicht nachgepriift

100 0
95 5

100 0

100 0
93 7
82,5

nicht nachgepriift
100 0

nicht nachgepriift
nicht nachgepriift

nicht nachgepriift

100 0
fast 100
fast 100
80—90 10—20
fast 100
fast 100
fast 100
80—90 10—20
100 0
100 0
100 0

100
100
100

94

90—95
39

89
90,6
fast 100

75—100
70—80
fast 100

100

100

fast 100
fast 100
fast 100
fast 100
fast 100

fast 100

nicht
nachgepriift
nicht
nachgepriift
nicht
nachgepriift
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durch wird verhindert, daB trotz alternierender
Segregation aneuploide Gameten entstehen koénnen.

Auch Linien von Triticum monococcum und Hor-
deum spec. verteilen die an einer Translokation be-
teiligten Chromosomen fast ausschliellich alternativ.
Die geringe Sterilitdt wird auf interstitielles Crossing-
over zuriickgefithrt (L. Smith 1939, 1948; Hanson
und Kramer 1949). Mehrfache reziproke Transloka-
tionen veridndern die Sterilititsrate nicht wesentlich.

Bei Tieren wird diese Regulationsstufe bislang nur
von zwei Schabenarten berichtet (Periplaneta ameri-
cana: Lewis und John 1957, John und Lewis 1958;
Blaberus discoidalis: John und Lewis 1959).

Nach Durchsicht der angefiihrten Beispiele ist zu
erkennen, daB der genetischen Steuerung wihrend
der meiotischen Segregation der Chromosomen eines
Translokationskreuzes bei allen Organismen das
gleiche Grundprinzip zugrunde liegen muB. Es sind
einige Versuche unternommen worden, diese Regula-
tion klarer zu erkennen. Bereits Miintzing (1929)
versucht fiir die Translokationslinien von Galeopsis
tetrahit (Tubiflorae: Labiatae) eine Beziehung herzu-
stellen zwischen gewissen morphologischen Unter-
schieden und wechselnden Sterilitdtsraten. Sax und
Anderson (1933) suchen die Sterilititsraten in Be-
ziehung zu setzen mit der Zahl der Chiasmata, Linge
der Segmente u. a. m. Sie kommen letztlich zu dem
SchiuB, daB diese Raten artspezifisch sein miiBten.
Lamm (1948) untersucht die Auswirkungen von
Translokationen bei Pisum-Pflanzen; es treten auch
bei dieser Art nur feste Relationen der Segregations-
moglichkeiten untereinander auf. Gerichtete Segrega-
tion ist nach Darlington und LaCour (1950) ein Er-
gebnis selektiver Vorginge.

Dem Vorgang muB eine jeweils artspezifische bzw.
individualspezifische Regulation zugrunde liegen, die
durch Crossing-over oder Centromerfunktion modifi-
ziert, nicht aber bestimmt wird. Es diirfte sich bei
allen Organismen um einen dafiir verantwortlichen
Faktor handeln, der durch mutative Vorgiinge in ver-
schiedenen Qualitédtsstufen vorliegen kann; diese
Stufen zeigen untereinander eine Hierarchiefolge.
Formalgenetisch formuliert, ist eine Reihe multipler
Allele eines Gens denkbar, von denen das hoher
regulierende Allel jeweils dominant tiber das andere
wirkt. Der Faktor ,,vollig gerichtete Segregation‘
ist dann entstanden durch stufenweise mutative Vor-
ginge im Locus ,,willkiirlich-zufillige Segregation®’.

Schematisch 148t sich die Hypothese so formulie-
ren:

Allel sgl < sg? < sg® < sgt
Verhiltnis

benachbarter :

alternierender

Segregation 4:2 3:3 2:4 0:6
Sterilitat in 9 66 50 34 0
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Uberzeugende Argumente fiir diese Hypothese
liefern solche Arten, in denen Translokationslinien
verschiedener Herkunft unterschiedliche Segregation
und Sterilitdt zeigen. Um unsere Hypothese jedoch
beweisen zu kénnen, miite man bei einem geeigne-
ten Objekt durch gezielte Kreuzungen und parallel
laufende cytologische Untersuchungen diesen regula-
tiven Sachverhalt und seinen Vererbungsmodus auf-
decken konnen.

In dieser Richtung begonnene Untersuchungen
kamen bisher jedoch zu keinem Ergebnis, entweder
weil das Objekt ungiinstig war (genetisch zu einheit-
lich reagierte) oder eine andere Arbeitshypothese ver-
folgt wurde.

So versuchten Frolik und Burnham (1950) eine
Beziehung zwischen Sterilitdtsrate und Lage der
Bruchstellen in Translokationslinien bei Mais herzu-
stellen. Sie fanden in keinem Fall eine gerichtete
Segregation der Stufe 4, geben aber auch keinen Hin-
weis fiir die Herkunft des Materials, welches vermut-
lich aus stark ingeziichteten Laborlinien stammte.

Bei Triticum monococcum beschreiben Thompson
und Thompson (1937) eine Translokation, die fast
nur alternierende Segregation und somit fast keine
Sterilitit zeigt. In einer weiteren Arbeit (1956) be-
richtet J. B. Thompson, daB die Nachkommenschaft
einer Pflanze von einer anderen Translokationslinie
in der F,; in durch ihre Sterilitdtsraten signifikant
unterschiedene Gruppen aufspaltet. Dies wird als
Hinweis fiir eine genetische Kontrolle gewertet, ohne
eine weitere formalgenetische Analyse durchzufiih-
ren. Lawrence (1958) versucht durch Selbstung von
Secale-Pflanzen auf hohe Fertilitdt trotz vorhandener
Translokation zu selektionieren. In einer spiteren
Arbeit (1963) berichtet der Autor von vier cytologisch
sich gleichenden Translokationslinien, die konstant
unterschiedliche Raten alternierender Segregation
zwischen 50—90%, zeigen. Lawrence postuliert dar-
aus Selektion fiir hohe Fertilitdt, d. h. er postuliert
ganz allgemein ein genetisches System, das die Orien-
tierung der Chromosomen kontrolliert.

Offensichtlich wird unsere Hypothese einer mono-
faktoriellen Bestimmung des Segregationsvorganges
am Beispiel Datura stramonium.

An einer semisterilen Linie dieser Art beweisen
Belling und Blakeslee (1926) ihre allgemein geltende
Hypothese des reziproken Stiickaustausches. Schon
1929 berichtet Blakeslee von Kreuzungen zwischen
Pflanzen verschiedener Herkunft, deren Hybriden
trotz vorhandener Translokation aufgrund orientier-
ter, gerichteter Segregation wvollfertil sind. Die
,.Schlechte-Pollen-Rassen’* (= semisterile Linien)
seien zwar weltweit verbreitet, aber nirgends der
vorherrschende Typ. Eine umfassende Bestandsauf-
nahme dieser homozygoten Chromosomenrassen (=
cryptic types oder prime types = PT genannt) geben
Bergner efal. (1933). Die Strukturheterozygotie
wird erst jeweils aufgedeckt durch Kreuzung gegen
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eine willkiirlich zum Standardtyp erhobene Rasse.
AuBer dieser PT 1 sind noch vier weitere Chromoso-
menrassen in natiirlichen Populationen gefunden
worden. Gegen den Standardtyp gekreuzt, sind zwel
davon fertil, eine gibt zwischen 0—25%,, die andere
509, Sterilitat.

Eine Untersuchung der geographischen Verteilung
dieser vier Strukturrassen (Blakeslee etal. 1937)
zeigt, daB jeweils diejenige Rasse den Hauptanteil
einer Population ausmacht, die den Faktor fiir vollig
gerichtete Segregation besitzt; die teilsterile ist stets
in der Minderzahl. Dies ist besonders bemerkenswert,
weil diese Rassen heute homozygot fiir die Translo-
kation sind, also unter natiirlichen Umstidnden ohne-
hin vollfertil sind. AuBerdem untersuchen Bergner
et al. (1933) eine Vielzahl von induzierten Aberra-
tionslinien, zu denen dem Text nach PT 1 als Aus-
gangsmaterial dient. Die translokationshetero-
zygoten Linien zeigen zum Teil volle Fertilitdt, man-
che 15 bzw. 259, Sterilitdt, ein anderer Teil jedoch
50%. Den Zahlen der analysierten Linien nach ist zu
vermuten, daB3 das Ausgangsmaterial fiir den Faktor
,,vollig gerichtete Segregation heterozygot war: 34
der 48 induzierten Translokationen erhielten das
Allel der hochsten Regulationsstufe homo- bzw.
heterozygot (Sterilitdtsraten von 15—259, sind durch
interstitielles Crossing-over bei alternativer Vertei-
lung zu erkldren), 14 erhielten das Allel der niedri-
geren Regulationsstufe in homozygoter IForm, was
sich in Semisterilitdt duBert.

Bezeichnen wir den postulierten Segregationsfaktor
mit ,,sg’ und seine Allele mit sg!, sg? sg® und sg,
wobei das hoher regulierende dominant ist, dann
lassen sich die Kreuzungen wie folgt deuten:

Es wurden Pflanzen von PT 1 bestrahlt und gegen
unbehandelte der gleichen Chromosomenrasse ausge-
kreuzt. Das Aufspalten in semisterile und fertile
Linien fithrt zu dem Schluf}, daB PT 1 genotypisch
sg?/sg* sein muB.

PT1 x PT1
sg?/sg! X sg?/sg!
| S

sg?/sg? 509, Sterilitat

sg?[sgt vollig gerichtete Segregation
sgl/sg? 0 — 259, Sterilitdt durch intersti-
sgt/sgt tiellen Stiickaustausch

Aus dem Material ist leider nicht zu entnehmen,
ob es ausgeschlossen werden kann, daB infolge der
Bestrahlung der Faktor sg bei manchen Pflanzen in
eine andere Stufe mutiert ist.

Dieses Symbolsystem 148t sich widerspruchslos
auch auf die Kreuzungen der natiirlich aufgefun-
denen Chromosomenrassen, wie von Bergner et al.
(1933) durchgefiihrt, iibertragen.
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1)
PT 1 x PT 2 bzw. PT 4

sg?/sg* X sgt/sg!

4
sg*/sg keine Sterilitdt festgestellt
sg'/sg*
2)
PT1 x PT3
sg?fsg" X sg?[sgt
sg?/sg? 509%, Sterilitdt
sg?/sg*
sgtfsg? 0—259%, Sterilitit
sg*/sg*
im Durchschnitt 259, Sterilitat
3)
PT1 x PT7
sg?[sgt X sg?/sg?
sg?/sg? 50%, Sterilitat
sg?/sgt bis zu knapp 509, Sterilitdt durch

interstitiellen Stiickaustausch
im Durchschnitt deutlich unter
509, Sterilitat

Die Wahrscheinlichkeit des Auftretens von inter-
stitiellem Crossing-over ist sowohl abhingig von der
artspezifischen Haufigkeit des Austausches wie von
der Lage der Briiche; sie kann also von Art zu Art,
aber auch von Translokationslinie zu Translokations-
linie recht unterschiedlich sein. Uber die zahlen-
miBigen Auswirkungen von mehrfachem interstitiel-
len Crossing-over in den Armen eines Translokations-
kreuzes sel auf die Tabelle von Hanson und Kramer
(1949) verwiesen.

Ein weiteres, sehr klares Beispiel fiir unsere Hypo-
these liefern die zahlreichen Kreuzungen, die Lamp-
recht (1939, 1954, 1955) mit Linien verschiedener
Herkunft an Pisum durchgefithrt hat. Der Autor
beobachtet alle vier moglichen Sterilitdtsraten. Er
versucht sie dadurch zu erkldren, daB genau das
durch die Translokation defiziente Segment oder
Teile davon in anderen Linien als Duplikation vor-
handen sei. Beweise genetischer oder cytologischer
Art fehlen. Die aufgetretenen Fertilititsraten von
100, 65, 50 und 359%, in F,-Pflanzen aus Kreuzungen
der verschiedensten Linien finden hingegen durch
unsere Hypothese der faktoriell gesteuerten Segrega-
tion in quantitativen Stufen eine Erklarung. Es las-
sen sich alle Ergebnisse der sehr zahlreichen Kreu-
zungen — die in sich ein weit verzweigtes System
darstellen — mit dieser Hypothese widerspruchfrei
deuten. Die Vielfalt der vorhandenen Allele von sg
beruht bei diesem Objekt auf dem sehr heterogenen
Ausgangsmaterial von geographischen Rassen und
Zuchtsorten. Auf diese Kreuzungen jedoch hier niher
einzugehen, wiirde zu weit in Einzelheiten fithren.
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Ein anderes Beispiel fiir unsere Hypothese sind die
Ergebnisse von Burnham ef al. (1954), die in Gerste
Translokationen induziert und aufgrund von Teil-
sterilitdt selektioniert haben. Sie isolierten 34 Linien,
die von 14—589%, Sterilitdt zeigen; keine einzige ist
vollfertil.4) Bereits Hanson und Kramer (1949) be-
richten von einer Translokation in dieser Art, die sich
durch vollig gerichtete Segregation und fast kom-
plette Fertilitdt auszeichnete. Ein Teil der von
Burnham et al. (1954) isolierten Linien zeigt weniger
als 309, Sterilitdt, ein anderer konstant um 35%,.
Einige Linien sind jedoch bemerkenswerterweise
semisteril. Nach unserer Hypothese ist dies nur so zu
deuten, daBl das Ausgangsmaterial entweder geno-
typisch sg?/sg* oder sg%/sg® war. Durch die Bestrah-
lung kénnte der Faktor in einigen Fillen zu sg® oder
sg? mutiert sein; durch Selbstung konnten die Pflan-
zen in den Testgenerationen homozygot werden.

Ein weiteres Beispiel fiir solch stufenweise Ubers
ginge sind einige rontgeninduzierte Translokationen
bei der Stechmiicke Culex tritaemiorhynchus: Sakai
etal. (1971a) berichten, dal bei dieser Art eine
Translokation ,,normalerweise’* 509, aneuploider
Gameten bedinge. Bei fast 1/; (13 von 64) der indu-
zierten, geschlechtsgebundenen Translokationen, so-
wohl mit dem Ménnchen-bestimmenden Faktor M
als auch mit dem Weibchen-bestimmenden Faktor m
(Gilchrist und Haldane 1946, 1947) gekoppelt, tritt
aber lediglich eine Rate von ca. 359%, unvollstindiger
Gameten auf. Drei dieser Linien sind doppelt rezi-
proke Translokationen, die anstelle der erwarteten
75% mnur 50—559%, Sterilitdt zeigen. Man kann dies
nur so deuten, daB die Individuen, die in der P-
Generation bestrahlt wurden, heterozygot fiir die
Allele des Segregationsfaktors waren, also sg?/sg®.
Es treten damit in der Nachkommenschaft sowohl sol-
che Linien auf, die 509, alternierende Verteilung und
damit 509, Sterilitit zeigen, als auch solche mit 669,
alternierender Verteilung und damit nur 349, Sterili-
tdt; bei Vorhandensein von einer Doppeltranslokation
sind dann in dieser Stufe rund 509, Sterilitit bedingt.
Eine quantitative Auswertung der beiden Gruppen
ist hier nicht moglich, da eine gezielte Auslese durch
die Benutzung von Markierungsgenen erfolgt ist.%)

Bei Musca domestica bewirken einige Mannchen-
gekoppelte Translokationen ebenfalls nur 349, Sterili-
tit, die Mehrzahl jedoch 50%,. Vergleichbares wird
fiir eine autosomale Translokation von Cochliomyia
hominivorax berichtet, wie auch fiir Drosophila
melanogaster. Es ist dabei zu beachten, daB im
ménnlichen Geschlecht sowohl von Musca, als auch

* In diesen Linien ist auch die von L. Smith (1941) ent-
halten.

® Von den 8 cytologisch analysierten Translokations-
linien bei Culex pipiens (Dennhofer 1973 a) zeichnet sich
eine Linie dadurch aus, daB bestimmte Individuen nicht
50% Sterilitdt zeigen, sondern nur ca. 34%,. Eine formal-
genetische Untersuchung zeigt, daB dieser Sachverhalt
mit der oben erdrterten Hypothese in Einklang steht
(Dennhoéfer 1973 b).
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von Cochliomyia und Drosophila der Stiickaustausch
unterdriickt ist. Bei diesen Arten wirkt sich deshalb
der Verteilungsmodus der Segregationsstufen direkt
und unmaskiert aus.

Alle diese dargelegten Fakten sind zwar noch keine
endgiiltigen Beweise fiir die dargelegte Hypothese,
weisen aber uniibersehbar auf eine monofaktorielle,
genetisch gesteuerte Kontrolle der Segregation hin.

Unsere Hypothese eines Regulationsmechanismus
in der Segregation eines Translokationskreuzes zu-
gunsten euploider Gameten in vier quantitativen
Stufen (sgl, sg2, sg® und sg?) sei zum Schlufl zusam-
mengefalt:

1. Das Verhiltnis fertil:steril betrigt 2:4 und ent-
steht durch zufillige, ungerichtete Verteilung der
Chromosomen. Die Sterilitdtsrate schwankt um 669.
Der Verteilungsmodus kann durch interstitiellen
Sttickaustausch noch weiter zuungunsten der fertilen
Gameten modifiziert sein. Genotyp: sgl/sgl.

2. Alternierend:benachbart = 3:3; die Verteilung
ist zugunsten fertiler Gameten verschoben. Die
Sterilitdtsrate schwankt um 50%,. Alternierende und
benachbarte Chromosomenverteilung treten im Ver-
héltnis 1:1 auf; benachbarte Chromosomen mit
homologen oder heterologen Centromeren wandern
gleich hiufig zu einem Pol. Durch interstitielles
Crossing-over tritt lediglich eine Verschiebung der
beiden adjacent-Typen untereinander ein. Geno-
typen: sg?/sg?; sg'/sg®.

3. Alternierend:benachbart = 4:2; die Verteilung
ist noch mehr zugunsten euploider Gameten verscho-
ben. Genotypen: sg®/sg?; sg®/sg?; sg¥/sgl.

4. Fertil:steril = 6:0; die Segregation ist villig
gerichtet, d. h. es gehen nur noch alternierende Chro-
mosomen zu einem Pol.

a. Tritt Crossing-over in interstitiellen Segmenten
auf, ist mit geringer Sterilitit zu rechnen.

b. Das Crossing-over wird in interstitiellen Segmen-
ten (oder insgesamt) unterdriickt oder die Briiche der
unter natiirlichen Bedingungen iiberlebenden Trans-
lokationstrdger liegen unmittelbar am Centromer. Es
tritt keinerlei Sterilitit auf.

Genotypen: sgi/sgt; sgt/sg®; sgi/sg?; sgt/sgl.

Bei Arten, die keine hohere Regulation gegen die
Translokationssterilitit besitzen, sind natiirlich vor-
kommende Translokationen selten. Es entstehen
zwar welche, verschwinden aber vermutlich sehr
rasch wieder. Trotzdem berichtet White (1 940), dalB
in einer Population der Heuschrecke Metriopiera
brachyptera wihrend mehrerer Jahre hindurch In-
dividuen gefunden wurden, die fiir eine bestimmte
Translokation heterozygot und semisteril waren. Ein
Translokationskomplex, wie bei Moraba scura (Or-
thoptera) (White 1963) gefunden, diirfte sich hingegen
nicht manifestieren kénnen, da das untersuchte Indi-
viduum nur wenig alternierende Segregation aufwies
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und fast vollig steril gewesen sein mulBl. Wright
(1941) berechnet die Chancen, mit denen eine in
wenigen Exemplaren aufgetretene Translokation sich
in einer Population ausbreiten kann. Diese Chance
ist 1:1073, wenn zehn Aberrationsheterozygote vor-
handen sind.

Anders verhilt es sich, wenn Translokations-Indi-
viduen in groBer Zahl kiinstlich in eine Population
eingeschleust werden, um diese mittels aneuploider
Gameten zu dezimieren. In kurzer Zeit kdnnen diese
Heterozygoten die normalen Tiere verdrangen. Das
ist das Ergebnis eines Freilandversuches von Laven
et al. (1971¢). So erfolgversprechend diese Methode
der Schidlingsbekdmpfung auch ist, so muB man
doch die cytologischen Grenzen ihrer Brauchbarkeit
beachten. Zunichst kann man nicht unbedingt bei
allen Arten und nicht bei allen Individuen einer Art
semisterile Translokationslinien induzieren. Auch
kann sich durch mutative Vorgénge der Segregations-
modus in translokationsheterozygoten Individuen
jederzeit zugunsten des Anteils vollstindiger Game-
ten verschieben. «

Ein Erfolg mit dieser Bekdmpfungsmethode ist
also nur fiir einen begrenzten, wenn auch im voraus
unbestimmbaren Zeitraum zu erwarten.

Diese Uberlegungen sollen aber keineswegs dazu
fithren, daf3 diese genetische Kontrollmethode unge-
nutzt bliebe. Denn auch wenn sich einmal eine
hohere Regulationsstufe gegen die Translokations-
sterilitit in einer Population manifestiert haben wird,
ist damit niemandem geschadet. Die Schidlinge
haben zwar wieder ihre volle Fertilitit, doch der um-
gebende Biotop ist zu keiner Phase des Vorganges ge-
schidigt worden.

Den groBten Erfolg diirften solche genetische Me-
thoden haben, die verschiedene Systeme miteinander
verbinden. Als Moglichkeit sei dafiir die integrierte
Methode von Laven und Aslamkhan (1970) erwéhnt,
bei der im Fall der Stechmiicke Culex pipiens Inkom-
patibilitdit und Translokationssterilitit kombiniert
sind. Da diese plasmatische Unvertriglichkeit zwi-
schen Stimmen verschiedener Herkunft ein Sonder-
fall bei Culex pipiens ist, scheint es uns ansonsten
empfehlenswert, Aberrationen verschiedener Art zu
kombinieren, z. B. Translokationen mit pericentri-
schen Inversionen bzw. Translokationen mit Trans-
positionen. Mutiert der Segregationsfaktor, so daB
iiberwiegend oder ausschlieflich alternierende Ver-
teilung im Translokationskreuz auftritt, dann ent-
steht immer noch ein gewisser Anteil aneuploider
Gameten durch die zweite Aberration, bedingt durch
Stiickaustausch. Esist nicht zu erwarten, da8 gleich-
zeitig mit der Mutation im Faktor sg auch jegliches
Crossing-over im betreffenden Tier unterdriickt wird.
Es gibt zwar viele Arten, in denen nur ein Geschlecht
Faktorenaustausch zeigt; doch diirfte die genetische
Kontrolle der Crossing-over-Vorginge sehr viel kom-
plexer sein als die der Segregationsvorgange und des-
halb stabiler und weniger leicht beeinflufibar.
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Ein weiterer Gesichtspunkt ist der, daB man in
einer stark verminderten Population bestimmte un-
erwlinschte Eigenschaften gegen wiinschenswerte
auswechseln sollte (Laven 1969b). Die Fihigkeit
vieler Insekten, als Zwischenwirt und Ubertriiger
schwerer tropischer Krankheiten zu dienen, ist gene-
tisch bedingt; manche Individuen oder Populationen
derselben Art sind dazu nicht fahig. Es sei in diesem
Zusammenhang hier nur auf die Arbeiten von Mac
Donald (1963, 1967) hingewiesen, der diesen Tatbe-
stand fiir das Verhiltnis Aedes aegypti und einiger
Filarien fand, sowie die Verdffentlichung vons U,
Dennhofer (1971), der das Problem der Suszeptibilitit
von Culex pipiens fiir Plasmodium cathemerium (Vo-
gelmalaria) klarte. Wiirde man in die stark dezimierte
Population eines Krankheitsiibertrigers das Allel fiir
Nicht-Ubertragungsfahigkeit einschleusen, wiren es
nach einem eventuellen Anwachsen der Population
nicht mehr Krankheitsiibertriger, sondern nur noch
Liastlinge. Der Kreislauf Parasit — Insekt — Mensch
(Tier) ware damit unterbrochen und die Krankheit
wiirde erldschen.

Zusammenfassung

Chromosomale Aberrationen, die eine Fertilitdts-
minderung heterozygoter Individuen bedingen, sind
in zwei Gruppen einzuteilen:

1. Inversionen und Transpositionen

Unvollstindige Gameten entstehen nur, wenn den
meiotischen Teilungen einfacher Stiickaustausch
zwischen den Bruch-Kontaktpunkten vorausgegan-
gen ist. Regulation gegen diese Sterilitit ist die Un-
terdriickung jeglichen Crossing-overs. Gegen para-
centrische Inversionen sind auBerdem gezielte Regu-
lationsmechanismen bekannt.

2. Reziproke Translokationen

Unbalancierte Gameten entstehen durch Besonder-
heiten der meiotischen Segregation der an der Trans-
lokation beteiligten Chromosomen. Das Verhiltnis
der alternierenden zur benachbarten Verteilung be-
stimmt die Hohe der Sterilitdtsrate. Alle theoretisch
moglichen Relationen sind in Arten bzw. Individuen
verwirklicht aufgefunden worden. In manchen Arten
sind Populationen bekannt geworden, die bei rezi-
proker Translokation verschiedene Segregationsver-
hiltnisse zeigen. Die Analyse dieser Fille fithrt zur
Hypothese, daB die Segregation, d. h. das Verhilt-
nis alternierend:benachbart, moglicherweise mono-
faktoriell zugunsten vollstindiger Chromosomen-
sitze gesteuert ist. Der dafiir verantwortliche Faktor,
der ,,sg‘‘ genannt wird, liegt in einer Reihe multipler

_Allele vor, von denen das hoher regulierende jeweils

dominant ist iiber das niedriger regulierende. Das
Verhalten einer Art oder Population kann sich jeder-
zeit durch mutative Vorgidnge dndern. Beim Ein-
schleusen von induzierten Translokationen in eine
Population wird sich der selektive Druck gegen die-
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jenigen Individuen richten, die niedrig regulierende
Allele von sg besitzen, d. h. hohe Sterilitit und wenig
Nachkommen haben, die hoher regulierenden hin-
gegen begiinstigen.

Diese Regulationsmechanismen sind von beson-
derem Interesse im Hinblick auf aktuelle Methoden
zur Schidlingsbekdmpfung.

Ich danke Frau Professor Dr. C. Harte, Koéln, sehr
herzlich {fiir ihre freundliche Unterstiitzung und sachliche
Kiritik bei der Abfassung des vorliegenden Manuskriptes.
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