
Theoretical and Applied Genetics 44, 311-  323 (1974) 
�9 by Springer-Verlag 1974 

l]ber die durch chromosomale Aberrationen verursachte Sterilit/it 

LEONORE DENNHOFER 

Inst i tut  ftir Entwicklungsphysiologie der Universit~it zu K61n (BRD) 

Sterility D u e  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 oogenesis 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. 66% 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, that it 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 (sg4/sg 4) 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 Einffihrung des DDT als Insektizid durch 
Paul Mfiller im Jahre t938, der daffir i0 Jahre sp~iter 
den Nobel-Preis erhielt, meinte man ein Universal- 
mittel gegen sch~dliche oder liistige Insekten gefun- 
den zu haben. Doch bereits Ende der vierziger Jahre 
waren resistente St~imme vonder  Stubenfliege (Musca 
domestica) und der Hausstechmficke (Culex pipiens) 
bekannt. Die Liste der seitdem ebenfalls resistent 
gewordenen Arten und Populationen ist groB. Der 
gleiche Wechsel von Euphorie fiber den Erfolg eines 
neuen Pestizids bis zur Resignation wegen der Re- 
sistenz der Insekten dagegen l~iBt sich ffir viele Ver- 
bindungen aufzeigen. Resistenz bedeutet, dab das 
Mittel gegen die Schfidlinge wirkungslos geworden ist, 
well fiir diese durch einen mutativen Vorgang das 
Pestizid nicht mehr als Gift wirkt. 1 Zu diesem Pro- 
blem der Resistenz kommt noch hinzu, dab fast alle 
Pestizide nicht artspezifisch wirken, d. h. den umge- 
benden Biotop stark sch~tdigen. Der langsame che- 
mische Abbau dieser Verbindungen, ihre Anreiche- 
rung in Boden, Wasser und Organismen spricht eben- 
falls gegen die Anwendung. 

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

Ein neuer Versuch, Insektenpopulationen einzu- 
dAmmen oder zu vernichten, ist die Methode des Aus- 
setzens kfinstlich sterilisierter M~nnchen der betref- 
fenden Sch~tdlingsart. Schwierigkeiten treten dabei 
dadurch auf, dab chemosterilisierte M~nnchen den 
steril machenden Stoff an ihre Umgebung abgeben 
k6nnen -- und damit den Biotop seh~digen -- bzw. 
dab strahlensterilisierte M/innchen nicht mehr genfi- 
gend konkurrenzfAhig gegenfiber 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 (l]bersicht bei Franz und Krieg 
1972) -- die artspezifischen Bek~mpfungsmethoden 
auf genetiseher Grundlage. Ein voller Erfolg wurde 
die Vernichtung der Stechmficke Culex pipiens [ati- 
gans in einem burmesischen Dorf durch die Inkompa- 
tibilit~t von Stlimmen verschiedener Herkunft (La- 
ven 1967). Da diese Form der Unvertr~glichkeit bei 
Culex-St~mmen jedoch ein ziemlieh isoliert stehendes 
Phiinomen ist, wurde nach anderen genetischen Kon- 
troll-Methoden gesucht. Bereits Serebrowski (t940) 
schlug in einem Modell vor, bei Drosophila die durch 
eine reziproke Translokation verursachte Semisterili- 
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t~kt dazu zu benutzen. Diese ~berlegungen wurden 
unabhiingig davon yon Laven (1968, 1969a, b) und 
Curtis (1968) erneut entwickelt. Durch das Aussetzen 
semisteriler Individuen wird der Vermehrungsquo- 
tient der Population verringert; manifestiert sich die 
Letalit~t 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 t 969 b, 
Laven und Aslamkhan 1970, Laven et al. 1971 b; Cur- 
tis t968; Whitten /970, t97ta, b) und positiv abge- 
schlossene Freilandsveruche (Laven et al. 1971c) 
fiberzeugen yon dem Werte und den Erfolgsaussich- 
ten dieser streng artbezogenen Bek~tmpfungsmethode. 

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

Prinzipiell muff die M6glichkeit einer solchen Regu- 
lation gegen Aberrations-SterilitAt bejaht werden. 
Jede Sterilit~tt erzeugende Aberration ist ein Nachteil 
ffir 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 Teilsterilit~t wird sich rasch in einer 
Population ausbreiten, wenn durch das Einschleusen 
yon Aberrationen selektiver Druck entsteht. 

Betrachten wir die Typen chromosomaler Aber- 
rationen, die konstante erbliche Sterilitiit verursachen 
k6nnen, so lassen sich diese in zwei Gruppen einteilen: 

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

2. Reziproke Translokationen -- Aneuploide Ga- 
meten entstehen bier dutch Besonderheiten der 
meiotischen Segregation. 

Zu 1. Je gr613er das invertierte Segment ist, desto 
6fter kann Crossing-over eintreten und desto h6her 
ist die Rate unvollstiindiger 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 funktionsfithig, ffihren 
jedoch zu letalen Zygoten. Bei Pflanzen stirbt der 
damit behaftete Gametophyt unmittelbar ab. 

Bisher ist keine Regulation gegen diesen Aber- 
rationstyp bekannt, aul3er der generellen Unter- 
drfickung jeglichen Faktorenaustausches. In M~nn- 
chen yon 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 
t970, Sakai et al. t97t a, b). 

Geschieht ein Stfickaustausch im invertierten Be- 
reich einer paracentrischen Inversion, resultiert dar- 
aus in der meiotischen Anaphase ein dicentrisches 
Chromosom und ein acentrisches Fragment. Eine 
m6gliche Steuerung gegen diese Fertilit~tsminderung 
ist ebenfalls die Unterdrfickung jeglichen Faktoren- 
austausches. Zum anderen tritt gegen diese Art von 
Inversion eine echte gezielte Regulation wahrend der 
Oogenese auf: die durch die dicentrische Brficke ver- 
bundenen Teilungsprodukte werden in die Polk6rper 
abgeschoben. Man kennt diese Regulation von eini- 
gen Dipteren, so yon Drosophila melanogaster (Sturte- 
vant und Beadle 1936, Novitski t952), Sciara (Carson 
1946) and Chironomus (Acton 1956). Auch Ergeb- 
nisse an Lil ium spec. und Tulipa spec. (Darlington 
und LaCour 1941), Gerste (Smith t94t) und Mais 
(Morgan Jr. 1950) werden in dieser Art gedeutet. 
Tragen M~tnnchen von Chironomus oder Dicranomyia 
diese Aberration heterozygot, dann verschmelzen die 
durch die Inversionsbrficke verbundenen Zellen zu 
funktionsunf~higen Spermien (Philip t942, Beer- 
mann 1956, Acton t956; Wolf t94t). Vermutlich 
haben auch andere Organismengruppen parallel iihn- 
liche oder gleiche Regulationsmechanismen entwik- 
kelt. Anders laBt sich das sehr hiiufige natfirliche Auf- 
treten paracentrischer Inversionen nicht verstehen. 

Transpositionen, also intrachromosomale Verla- 
gerung eines Chromosomenabschnittes, ffihren eben- 
falls zu Sterilitiit durch einfachen Stfickaustausch 
zwischen beiden Bruch-Kontaktpunkten (Dennh6fer 
t973a). Da man diesen Aberrationstyp aul3er mit ge- 
zielten Kreuzungen nut in PolytAnchromosomen mit 
Sicherheit nachweisen kann, ist wenig fiber die HAu- 
figkeit seines Auftretens bekannt. Aul3er der Unter- 
drfickung des Stfickaustausches ist, wie bei pericen- 
trischen Inversionen, kein Regulationsmechanismus 
wahrscheinlich. 

Z'~ 2. Im Jahre t914 beobachtete Belling, dab bei 
einigen Pflanzen von Stizolobium (Papillionaceae) und 
einem Teil ihrer Nachkommen nur die H~.lfte der 
Pollen fertil waren; er nannte dieses Ph~nomen 
,,semisterility", ohne vorerst eine Deutung daffir 
geben zu k6nnen. Erst t 926 entwickelten Belling und 
Blakeslee die Theorie, dab dieser erblichen Teilsterili- 
t~t -- nun am Beispiel Datura stramonium -- ein 
reziproker Segmentaustausch nicht-homologer Chro- 
mosomen zugrunde liegt. 

Diese teilsterilen Linien mit reziproken Trans- 
lokationen finden in den letzten Jahren die gr613te 
Aufmerksamkeit im Hinblick auf genetische Schitd- 
lingsbekampfungsmethoden (Laven 1968, Curtis 
1968). Solche Linien lassen sich sowohl in der Nach- 
kommenschaft r6ntgenbestrahlter (Laven und Jost 
t971 a) als auch in der mit chemomutagenen Stoffen 
behandelter M~nnchen (Amirkhanian t972) finden. 

Die unvollst~tndigen Spermien, die nach der Be- 
fruchtung normaler Eizellen zu lebensunf~higen Zy- 
goten ffihren, 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 kreuzf6rmige Anordnung der vier be- 
teiligten Chromosomen. Nur wenn die beiden schr~g 
gegenfiberliegenden, alternierenden Chromosomen zu 
einem Pol gelangen, entstehen vollst~tndige Gameten : 
der eine zeigt dann die normale Chromosomen-Kon- 
figuration, der andere ist Translokationstr~tger. 

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-t") 
oder nicht (,,adjacent-2"). Eine Reihe von Autoren 
konnte den Nachweis ftihren, dab adjacent-2 tats~ich- 
lich vorkommt,  die Centromere also nicht allein ftir 
die Wanderung zu den Polen bestimmend sind (z. B. 
Muller t930, Dobzhansky 1930, Stur tevant  and Dob- 
zhansky 1930, McClintock 1930, Gather 1948). Han- 
delt es sich um einen in~qualen Stfickaustausch und 
t r i t t  in einem Arm des Kreuzes zwischen der Bruch- 
stelle und dem Centromer interstitielles Crossing-over 
ein, dann ergibt dies bei alternativer Verteilung un- 
vollst~indige Gameten, bei benachbarter  Verteilung 
unter Trennung der homologen Centromere (adja- 
cent-l) jedoch vollst~indige (Marquardt 1941). Von 
Sonderf~tllen, wie z. B. in einer Translokation beim 
Mais (Burnham t932), wo auch durch benachbarte 
Segregation entstandene defiziente Gametophyten 
stets lebensf~ihig sind, weil die Defizienz nur drei 
unwesentliche Chromomere umfaBt, sei hier abge- 
sehen. 

Bei den Grundvorg~ingen von Mitose und Meiose 
handelt es sich um Ph~nomene, die bei allen Eu- 
karyonten ~uflerlich weitgehend gleichartig verlaufen 
und deshalb auch von denselben genetisch bedingten 
GesetzmiiBigkeiten gesteuert werden diirften. Dies 
mul3 dann auch ffir 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 Ket te  (ein Chiasma 
fehlt) in der Diakinese oder Metaphase sind yon unter- 
geordneter Bedeutung. 

Das zahlenm/iBige Verh~iltnis vollst~indiger zu un- 
vollst~tndigen Gameten in translokationsheterozygo- 
ten Individuen h~ingt in erster Linie yon dem Ver- 
hitltnis ab, in welchem alternierende und benachbarte 
Segregation stattfindet.  Bei v611ig willkiirlicher Ver- 
teilung erwartet man bei einer einfachen reziproken 
Translokation sechs Gametentypen,  von denen vier 

einen unvollst~indigen Chromosomensatz und nur 
zwei einen vollst~indigen erhalten. Ist eine Regu- 
lation zugunsten eines h6heren Anteils fertiler Game- 
ten vorhanden, miissen auch die anderen Relationen 
(3 : 3, 4: 2, 6: 0) verwirklicht sein. 

Tats~tchlieh sind diese vier M6glichkeiten der pro- 
portionalen Verschiebung zugunsten euploider, le- 
bensfiihiger Gameten in zahlreichen Arten bei Einzel- 
individuen aufgefunden worden. 

Es sollen hier m6glichst nur solche Beispiele ange- 
fiihrt werden, bei denen nicht nur die cytologisch 
sichtbare Segregation, sondern auch die FertilitAt ge- 
priift worden ist. Es sind deshalb in der Mehrzahl 
Pflanzen, weil dort die Fertilit~tt direkt am Zustand 
der Pollen oder der Zahl der Samen abgelesen werden 
kann: aneuploide Gametophyten sind nicht lebens- 
fithig. Bei Tieren hingegen erfordert das Nachprtifen 
der Fertilit~tt groBen, oft nicht durchftihrbaren Zucht- 
aufwand. ~ 

Gehen wit von der Annahme aus, dab das Grund- 
prinzip der meiotischen Segregation bei allen Organis- 
men gleichartig ist und dab eine Regulation zugun- 
sten fertiler Nachkommen durch Verschiebung des 
Verh/iltnisses der alternierenden zur benachbarten 
Verteilung zu erwarten ist, dann ergeben sich theore- 
tisch vier quant i ta t iv  unterschiedene Stufen: 

alternierend : benachbart Fertilit~t Sterili~t 
in % in % 

1. 2:4 33,3 t66,6 
2. 3:3 5 0 3 3 5 0 , 3  
3. 4:2 166,6 
4. 6:0 ,100 I 0 

Ebenso denkbar ist auch die Verschiebung, aus- 
gehend vom Verh~iltnis der willkfirlichen Verteilung, 
zu Ungunsten euploider Gameten. Es t r i t t  dann eine 
Regulation auf, die nur noch benachbarte Segregation 
zul~tl3t, und es entstehen nur noch aneuploide Game- 
ten. Eine solche, selektiv gesehen, negative Regu- 
lation hat keinerlei Chancen zum ~3berleben. 

In der Li teratur  ist ein Fall dieser Art bekannt.  
Haga (1943) analysiert eine reziproke Translokation 
in einem Exemplar yon Lit ium Hansonii (Lilii/lorae: 
Liliaceae). In der Metaphase ist stets ein Ring der 
vier Chromosomen vorhanden, die Segregation dieser 
erfolgt immer benachbart.  Es entstehen nur unvoll- 
st~tndige Gametophyten.  Die Kontrolle der Pollen 
ergab, dab 99,8% steril waren. 

Doch nun zurtick zu den Stufen einer positiven 
Regulation zugunsten fertiler Gameten, ausgehend 
yon der Stufe der zufiilligen Chromosomenverteilung. 

Beispiele ftir diese Stufe sind selten (Tab. t). Auf 
diese Segregationsart nimmt lediglich interstitielles 
Crossing-over EinfluB, und zwar in der Weise, dab -- 
wie bei normalen Bivalenten (Bridges t9t6) -- sieh 

Eine Vielzahl cytologisch gesicherterTranslokationen 
bei Pflanzen referiert Burnham (1956). 

Theovet. Appl. Genetics, Vol. 44, No. 7 



314 Leonore Dennh6fer: ~ber die durch chromosomale Aberrationen verursachte Sterilit/it 

Table 1. Beispiele aus der Literatur fiir zufdllige Verleilung der Chromosomen eines Translokationskreuaes 

Art 

A llium ammophilum 
(Liliiflorae : Liliaceae) 

Triticum dicoccum 
Triticum durum 

(Glumiflorae : Gramineae) 
Pisum ssp. 

(Leguminosae : Papilionaceae) 
Strelitzia augusta 

(Scitamineae : Musaceae) 
Physalis alkekengi 
Physalis francheti 

(Personatae : Solanaceae) 
Gesonula punctifrons 

(Orthoptera : Saltatoria) 
Chorthippus brunneus 

(Orthoptera : Acrididae) 
Maus* 

(Rodentia) 

Autor 

Levan (1935) 

Hosono (1935) 

Segregation 
altern.:benachbart Fertilitiit (in %) 

2:4 (in %) 

selten iiberwiegend nicht nachgepriift 

29,4 70,6 nicht nachgeprtift 

Lamprecht (I 939) 

Simmonds (1954) 

Gottschalk (I 954) 

nicht nachgeprtift 34-- 37 

24 86 34 

nicht auswertbar 15 -- 20 

Sarkar (1955) 

Lewis und John (I 963) 
John und Hewitt (1963) 
IKoller (I 944) 

33 76 34,8 

29 7t nicht nachgeprfift 
t2,5 87,5 nicht nachgeprfift 
24 76 3O-- 39 

* 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 gr6ger als in dem von Lewis und 
John (t963) analysierten; dieser Unterschied be- 
gtinstigt im t. Fall interstitiellen Sttickaustausch und 
ftihrt so, bei Verteilung ohne Regulation, zu einem 
nochmals erniedrigten Anteil vollst~tndiger Chromo- 
somen. In der Translokation bei Gesonula punctifrons 
ist keinerlei interstitielles Crossing-over festgestellt 
(Sarkar 1955), das Verh~iltnis alternierend : benach- 
bar t  betr~gt erwartungsgem~tg 2:4. 

Das Verh~iltnis t : 1, welches zur klassischen Semi- 
sterilit~it ftihrt, wurde ftir ausnehmend viele Arten 
festgestellt. Eine kleine Auswahl gibt Tabelle 2. Da 
dieser Verteilungsmodus so oft gefunden und auch am 
besten untersucht ist (White t954, Burnham t962), 
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 (t930) gelang es erstmals, eine Trans- 
lokation im Mais cytologisch nachzuweisen und da- 
mit  die interchange-Hypothese yon Belling und 
Blakeslee (1926) als Ursache der Semisterilit~t zu 
belegen. Ebenfalls beim Mais analysierte Burnham 
(t950) den EinfluB des interstitiellen Crossing-overs 
auf den Verteilungsmodus; das Verh~iltnis der alter- 
nierenden zur benachbarten Verteilung bleibt davon 
unbertihrt, nur die relativen Anteile von adjacent-t  
und adjacent-2 k6nnen sich unter  dem EinfluB des 
Sttickaustausches verschieben. 

Die Reihenfolge der Untersuchungen an Trans- 
lokationsheterozygoten yon Drosophila melanogaster 
verl~tuft in fast gleicher Form: Muller (1930) weist 
dureh gezielte Kreuzungen nach, dab tats~tchlich 
reziproker Stiickaustausch stat tgefunden hat und dab 
alle theoretisch erwarteten (markierten) Gametenty-  
pen auftreten. Eine zahlenm~Bige Analyse der Segre- 
gationstypen, unter  besonderer Berticksichtigung der 
adjaeent-2-Verteilung, geben Stur tevant  und Dob- 
zhansky (t930). Auch die EinfluBnahme intersti- 
tiellen Crossing-overs auf die Sterilit~itsrate wurde von 
diesen Autoren geprtift. 

Die Bedeutung des interstitiellen Stiickaustausches 
sollte jedoch nicht tibersch~ttzt werden, well durch 
die Bruch-Kontak tpunkte  im Chromosom die Aus- 
tauschrate ganz allgemein erniedrigt ist (u. a. Dob- 
zhansky t930, t93 t ;  Sakai et al. t971a). Weitere 
Faktoren,  die die Segregation in gewissem Mal3e be- 
einflussen sollen, analysiert Glass (1935). Einen um- 
fassenden i3berblick tiber die Kenntnisse der Segre- 
gation in dieser 2. Regulationsstufe gibt Burnham 
(1962). 

Die 3. postulierte Stufe, in der das VerMltnis alter- 
nierend : benachbart  4:2 betr~tgt und zu einer Fer- 
tilitittsrate von ca. 66% ftihrt, wurde bisher nur selten 
beschrieben (Tab. 3)- So bei einer Linie von Hordeum 
vulgare, in der die Fertilit~t der Pollen auf 66,4% 
reduziert ist; die Segregation der Chromosomen ist zu 
64,8~ alternierend und nur zu 35,2% benachbart  
(L. Smith t941). 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. Bei den 
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Art 

Tabelle 2. AuswahI yon Literatur-Beispielen fiir eine gerichlete 

Autor 

Segregation im Verhdltnis 3:3 

Segregation 
altern. :benachbart 

3:3 (in %) 
Fertilit/it in % 

Stizolobium ssp. 
(Leguminosae : Papilionaceae) 

Datura stramonium 
(Personatae : Solanaceae) 

Rumex acetosella 
(Polygonales : Polygonaceae) 

Pisum ssp. 
(Leguminosae : Papilionaceae) 

Zea 1nays 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Tradescantia ssp. 

Petunia ssp. 
(Personatae : Solanaceae) 

Hordeum vulgare 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Drosophila melanogaster 
(Diptera : Drosophilidae) 

Maus* 
(Rodentia) 

Ratte * 
(Rodentia) 

Purpura lapillus 
(Gastropoda : Prosobranchia) 

Musca domestica 
(Diptera : Muscidae) 

Aedes aegypti 
(Diptera : Culicidae) 

Culex pipiens 
(Diptera : Culicidae) 

Culex tritaeniorhynchus 
(Diptera : Culicidae) 

* Genaue Angaben fehlen 

Belling (19t 4) nicht nachgeprfift 5O 

Belling und Blakeslee (1926) nicht nachgeprtift 5O 

Kihara (1927) 45 -- 55 

Hakansson (1929) 50 50 
Pellow und Richardson Sansome nieht nachgepriift 

(1932) 
Nilsson (1936) nicht nachgepriift 
Lamprecht (1939, 1954, 1955) nicht nachgeprfift 
McClintock (193O) 50 5O 
Burnham (1930, 1950) 50 50 
Anderson (1935) 
Sax und Anderson (1933) 
Anderson und Sax (1936) 50 50 
Darlington (1929a) 50 50 
Welzel (I 954) nicht nachgepriift 

nicht 
nachgeprtift 
50 
50 

50 
5O 
50 
50 
50 

5O 
50 
50 

Burnham et al. (1954) nicht nachgeprfift 50 

Muller (1930) 50 50 50 
Sturtevant und Dobzhansky (I 930) 60 40 40-- 50 
Dobzhansky und Sturtevant (1932) 60 40 50 
Glass (1935) nicht nachgepriift 50 
Snell (1935, 1946) nicht naehgepriift 50 
Hertwig (1941) nicht nachgepriift 50 
Kotler (1944) 44--48 52--56 50 
Bouricius (1948) nicht nachgeprfift 50 

Staiger (1955) 50 50 50 

Wagoner et al. (1969) nicht nachgeprtift 50 

Rai et al. (1970) nicht nachgeprfift 50 

Jost und Laven (1971) tiberwiegend 40-- 60 
Dennh6fer (1973 a, b) nicht nachgepriift 50 
Sakai et al. (t971 a) nicht nachgepriift 50 
Selinger (1972) nicht nachgeprtift 50 

Weibchen t r i t t  a l ternierend : benachbar t  im Verh~tlt- 
his t : t  auf (Sterilit~tt 50%), bei den M~nnchen jedoch 
l inden sich al ternierend : benachbar t  im Verh~tltnis 
2 : t  (Sterilit~t 33%) (LaChance et al. t964). Bei 
s t rahleninduzier ten,  M~nnchen-gebundenen Trans-  
lokat ionen der Stubenfliege Musca domestica zeigte 
eJn Teil der Tiere 50% Sterilit~t, ein anderer  Teil 
(1/3 der un te rsuch ten  Linien) jedoch nur  34%. Gleich- 
zeitig dami t  ist in diesen Linien das Geschlechtsver-  
h~ltnis ebenfalls mit  2 : t  zugunsten  der M~nnchen 
verschoben (Wagoner  et al. t969). Auch  bei einigen 
autosomalen Trans lokat ionen in Drosophila melano- 
gaster soll die Ferti l i t~t  bei 650/0 liegen (Pipkin t940).a 

a Leider stand uns die Ver6ffentlichung yon Pipkin 
(1940) nicht zur Verffigung. Wir zitieren in Anlehnung an 
LaChance et al. (1964). 

Sakai et al. (197t a) f inden bei 1/5 der induzierten,  ge- 
schlechtsgekoppel ten Trans lokat ionen in Culex tritae- 
niorhynchus ebenfalls nur  ca. 35% Sterilit~t. 

Die 4. Stufe, die die v611ig gerichtete  Segregation 
zeigt, ist wiederum yon vielen Ar ten  bzw. Ind iv iduen  
bekann t  (Tab. 4). Die bekanntes ten  Beispiele daftir 
sind die kons tan te  S t ruk turhe te rozygot ie  zeigenden 
Ar ten  der Ga t tungen  Oenothera und Rhoeo, die so 
gut  wie keinerlei Ferti l i t /~tsminderung zeigen (Belling 
1927, Dar l ington 1929 a, b, Cleland t929 a, b). Dies 
ist besonders bemerkenswert ,  weil in diesen Ar ten  
meist  s~tmtliche Chromosomen des Satzes in einen 
Trans lokat ionskomplex  einbezogen sind. Sind die 
Brtiche, wie meist  in den nattirl ich aufgefundenen 
Translokat ions-Popula t ionen,  nahe der Centromere,  
kann  kein interstitielles Crossing-over auftreten.  Da- 
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Tabelle 3. Beispiele f i ir eine gerichtete Segregation im Verhdltnis 4:2 zugunsten euploider Gameten 

Art Autor 

Campanula persicifolia 
(Synandrae : Campanulaceae) 
Translokationskomplex q) 8 

Briza media 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Pisum ssp. 
(Leguminosae : Papilionaceae) 

Hordeum vulgare 
(Glumifiorae : Gramineae) 

Drosophila melanogaster 
(Diptera : Drosophilidae) 

Segregation 
altern.:benachbart Fertilitiit in % 

4:2 (in %) 

Gairdner und Darlington (1931 ) 60-- 70 40-- 30 

Darlington und LaCour (1950) 80 20 

Kat te rmann (1933) 68 32 

Kat te rmann (1938 a, b) 60--70 40--30 

Lamprecht (1939, 1954) nicht nachgepriift 

L. Smith (1941) 64,8 35,2 
Burnham et al. (I 954) nicht nachgepriift 
Pipkin (t 940) 

nicht 
nachgeprfift 
nicht 
nachgepriift 
nicht 
nachgepriift 
nicht 
nachgepfiift 
64 

Cochliomyia hominivorax LaChance et al. (1964) 
(Diptera: Calliphoridae) 

Musca domestica 
(Diptera : Muscidae) 

Culex tritaeniorhynchus 
(Diptera : Culicidae) 

Culex pipiens 
(Diptera : Culicidae) 

66,4 
65 
66 

64 36 67 

Wagoner et al. (1969) nicht nachgeprfift 66 

Sakai et al. (1971 a) nicht nachgeprtift 60-- 70 

Dennh6fer (t 973 b) nicht nachgepriift ca. 66 

Tabelle 4. Literaturbeispiele f i ir vdllig gerichtete Segregation, d. h. komplette 17ertilitiit trotz vorhandener Translokation 

Segregation 
Art Autor altern.:benachbart Fertilitiit in % 

6:0 (in%) 

Datura stramonium 
(Personatae : Solanaceae) 

Brodiaea lactea 
(Liliiflorae : Liliaceae) 

Tradescantia geniculata 
(Farinoae : Commelinaceae) 

Triticum monococcum 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Pisum ssp. 
(Leguminosae : Papilionaceae) 

Hordeum vulgare 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Datura meltoides 
(Personatae : Solanaceae) 

Secale ssp. 
(Glumiflorae : Gramineae) 

Rhoeo discolor 
(Farinosae : Commelinaceae) 
Translokationskomplex q) 12 

Oenothera lamarchiana 
(Myrtales : Onagraceae) 
Translokationskomplex @ 12 

Oenothera muricata 
(Myrtales : Onagraceae) 
Translokationskomplex q) t4 

Periplaneta americana 
(Orthoptera : Blattidae) 

Blaberus discoidales 
(Orthoptera : Blattidae) 

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

Anderson und Sax (t 936) 

Thompson und Thompson (1937) 
L. Smith (1939) 
Thompson und Hutcheson (t942) 
L. Smith (1948) 
Yamashita (1951 ) 
Lamprecht (t 939, t 954) 

Hanson und Kramer (t949) 
Burnham et al. (t954) 
Snow und Dunford (t961) 

Lawrence (t 963) 

Belling (1927) 
Darlington (1929a) 
Darlington und LaCour (1950) 
Cleland (t926, 1929 a, b; t936) 
Darlington (t929a) 
Catcheside (1935, 1954) 
Marquardt (1948) 
Cleland (1926) 

Lewis und John (t957) 

John und Lewis (t958) 

John und Lewis (1959) 

nicht nachgepriiff 100 
nicht nachgepriift t 00 
100  0 100  

95 5 94 

t0o o 90--95 
t o o  o 89 

93 7 89 
82, 5 9o,6 

nicht nachgepriift fast 100 

100 0 75--100 
nicht nachgepriift 70-- 80 
nicht nachgepriift fast t00 

nicht nachgepriift 100 

t00 0 100 
fast t O0 fast 100 
fast t 00 fast t 00 

80-- 90 10-- 20 fast t 00 
fast 100 fast t 00 
fast 100 fast 100 
fast t 00 

80 -- 9O 10 -- 20 fast 10o 

1 O0 0 nicht 
nachgepriift 

1 O0 0 nicht 
nachgepriift 

t O0 0 nicht 
nachgepriift 
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durch wird verhindert, dab trotz alternierender 
Segregation aneuploide Gameten entstehen k6nnen. 

Auch Linien von Triticum monococcum und Hor- 
deum spec. verteilen die an einer Translokation be- 
teiligten Chromosomen fast ausschliel31ich alternativ. 
Die geringe Sterilit~t wird auf interstitielles Crossing- 
over zurtickgeftthrt (L. Smith 1939, t948; Hanson 
und Kramer t949). Mehrfache reziproke Transloka- 
tionen ver~tndern die SterilitAtsrate nicht wesentlich. 

Bei Tieren wird diese Regulationsstufe bislang nur 
von zwei Schabenarten berichtet (Periplaneta ameri- 
cana: Lewis und John t957, John und Lewis t958; 
Blaberus discoidalis: John und Lewis t959). 

Nach Durchsicht der angeftihrten Beispiele ist zu 
erkennen, dab der genetischen Steuerung w~hrend 
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 (t929) 
versucht ftir die Translokationslinien von Galeopsis 
tetrahit (Tubiflorae: Labiatae) eine Beziehung herzu- 
stellen zwischen gewissen morphologischen Unter- 
schieden und wechselnden Sterilit~ttsraten. Sax und 
Anderson (1933) suchen die Sterilit~tsraten in Be- 
ziehung zu setzen mit der Zahl der Chiasmata, L~tnge 
der Segmente u. a .m.  Sie kommen letztlich zu dem 
Schlul3, dab diese Raten artspezifisch sein mtil3ten. 
Lamm (t948) untersucht die Auswirkungen yon 
Translokationen bei Pisum-Pflanzen; es treten auch 
bei dieser Art nut  feste Relationen der Segregations- 
m6glichkeiten untereinander auf. Gerichtete Segrega- 
tion ist nach Darlington und LaCour (1950) ein Er- 
gebnis selektiver Vorg~tnge. 

Dem Vorgang mul3 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 daftir verantwortlichen 
Faktor handeln, der dutch mutative Vorgitnge in ver- 
schiedenen QualitAtsstufen vorliegen kann; diese 
Stufen zeigen untereinander eine Hierarchiefolge. 
Formalgenetiscll formuliert, ist eine Reihe multipler 
Allele eines Gens denkbar, von denen das h6her 
regulierende Allel jeweils dominant fiber das andere 
wirkt. Der Faktor ,,v611ig gerichtete Segregation" 
ist dann entstanden dutch stufenweise mutative Vor- 
g~tnge im Locus ,,willktirlich-zuf~llige Segregation". 

Schematisch l~13t sich die Hypothese so formulie- 
ren: 

Allel sg I < sg ~ < s g  3 < sg4 

VerhAltnis 
benachbarter : 
alternierender 
Segregation 4 : 2 3 : 3 2 : 4 0 : 6 
Steriliti~t in % 66 50 34 0 

(3berzeugende Argumente fiir diese Hypothese 
liefern solche Arten, in denen Translokationslinien 
verschiedener Herkunft  unterschiedliche Segregation 
und SterilitAt zeigen. Um unsere Hypothese jedoch 
beweisen zu k6nnen, mtiBte man bei einem geeigne- 
ten Objekt durch gezielte Kreuzungen und parallel 
laufende cytologische Untersuchungen diesen regula- 
tiven Sachverhalt und seinen Vererbungsmodus auf- 
decken k6nnen. 

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

So versuchten Frolik und Burnham (1950) eine 
Beziehung zwischen SterilitAtsrate 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 fttr die Herkunft  des Materials, welches vermut- 
lich aus stark ingezttchteten Laborlinien stammte. 

Bei Triticum monococcum beschreiben Thompson 
und Thompson (1937) eine Translokation, die fast 
nut  alternierende Segregation und somit fast keine 
Sterilititt zeigt. In einer weiteren Arbeit (t956) be- 
richtet J. B. Thompson, dab die Nachkommenschaft 
einer Pflanze von einer anderen Translokationslinie 
in der F, in durch ihre Sterilit~tsraten signifikant 
unterschiedene Gruppen aufspaltet. Dies wird als 
Hinweis ftir eine genetische Kontrolle gewertet, ohne 
eine weitere formalgenetische Analyse durchzuftih- 
ren. Lawrence (t958) versucht dutch Selbstung von 
Secale-Pflanzen auf hohe FertilitAt trotz vorhandener 
Translokation zu selektionieren. In einer spitteren 
Arbeit (t963) 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 Fertilit~t, 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 Sttickaustausches. Schon 
t929 berichtet Blakeslee von Kreuzungen zwischen 
Pflanzen verschiedener Herkunft, deren Hybriden 
trotz vorhandener Translokation aufgrund orientier- 
ter, gerichteter Segregation vollfertil 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 etal. (1933). Die Strukturheterozygotie 
wird erst jeweils aufgedeckt durch Kreuzung gegen 
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eine willkiirlich zum Standardtyp erhobene Rasse. 
Aul3er dieser PT 1 sind noch vier weitere Chromoso- 
menrassen in nattirlichen Populationen gefunden 
worden. Gegen den Standardtyp gekreuzt, sind zwei 
davon fertil, eine gibt zwischen 0--25%, die andere 
50% SterilitS.t. 

Eine Untersuchung der geographischen Verteilung 
dieser vier Strukturrassen (Blakeslee et al. 1937) 
zeigt, dab jeweils diejenige Rasse den Hauptantei l  
einer Population ausmacht, die den Faktor  fiir v611ig 
gerichtete Segregation besitzt; die teilsterile ist stets 
in der Minderzahl. Dies ist besonders bemerkenswert, 
weil diese Rassen heute homozygot ffir die Translo- 
kation sind, also unter nattirlichen Umst~nden ohne- 
hin vollfertil sind. Aul3erdem untersuchen Bergner 
et al. (1933) eine Vielzahl von induzierten Aberra- 
tionslinien, zu denen dem Text  nach PT I als Aus- 
gangsmaterial dient. Die translokationshetero- 
zygoten Linien zeigen zum Teil volle Fertilit~tt, man- 
che t5 bzw. 25% Sterilit~tt, ein anderer Teil jedoch 
50%. Den Zahlen der analysierten Linien nach ist zu 
vermuten, dab das Ausgangsmaterial ftir den Faktor  
,,v611ig gerichtete Segregation" heterozygot war: 34 
der 48 induzierten Translokationen erhielten das 
Allel der h6chsten Regulationsstufe homo- bzw. 
heterozygot (Sterilit~itsraten von t 5--25% sind durch 
interstitielles Crossing-over bei alternativer Vertei- 
lung zu erkl~iren), t4  erhielten das Allel der niedri- 
geren Regulationsstufe in homozygoter Form, was 
sich in Semisterilit~it ~ul3ert. 

13ezeiehnen wir den postnlierten Segregationsfaktor 
mit ,,sg" und seine Allele mit sg 1, sg 2, sg 3 und sg 4, 
wobei das h6her regulierende dominant ist, dann 
lassen sich die Kreuzungen wie folgt deuten: 

Es wurden Pflanzen yon PT t bestrahlt  und gegen 
unbehandelte der gleichen Chromosomenrasse ausge- 
kreuzt. Das Aufspalten in semisterile und fertile 
Linien fiihrt zu dem SchluB, dab PT i genotypisch 
sg2/sg 4 sein mug. 

P T I  • P T I  

sg2/sg * • sg2/sg 4 

sg~/sg 2 50% Sterilit~tt 
sgZ/sg 4 ] v611ig gerichtete Segregation 

sg4/sg~ / 0 -  25% Sterilit~it durch intersti- 

sg4/sg ~ tiellen Stt~ckaustausch 

Aus dem Material ist leider nicht zu entnehmen, 
ob es ausgeschlossen werden kann, dal3 infolge der 
Bestrahlung der Faktor  sg bei manchen Pflanzen in 
eine andere Stufe mutiert  ist. 

Dieses Symbolsystem l~il3t sich widerspruchslos 
auch auf die Kreuzungen der nattirlich aufgefun- 
denen Chromosomenrassen, wie von Bergner et al. 
(1933) durchgefiihrt, iibertragen. 

t) 
P T I  • P T 2 b z w .  P T 4  

sg2/sg 4 • sg4/sg 4 

sg2/sg 4 
sg4/sg 4 

2) 
P T I  • PT 3 

sg2/sg 4 • sg2/sg 4 

sg2/sg 2 
sg2/sg4 } 
sg4/sg 2 
sg4/sg 4 

keine Sterilititt festgestellt 

50% Sterilit~tt 

0- -25% Sterilit~it 

im Durchschnitt  25% SterilitAt 

3) 
P T I  • P T 7  

sg2/sg 4 • sg2/sg 2 

sg2/sg 2 
sg2/sg 4 

50% Sterilit~it 

bis zu knapp 50% Sterilit~it durch 
interstitiellen Stiickaustausch 

im Durchschnitt  deutlich unter 
50% Sterilit~it 

Die Wahrscheinlichkeit des Auftretens von inter- 
stitiellem Crossing-over ist sowohl abh~tngig von der 
artspezifischen H~ufigkeit des Austausches wie von 
der Lage der Br~che; sie kann also von Art zu Art, 
aber auch von Translokationslinie zu Translokations- 
linie recht unterschiedlich sein. 13ber die zahlen- 
m~.Bigen Auswirkungen yon mehrfachem interstitiel- 
len Crossing-over in den Armen eines Translokations- 
kreuzes sei auf die Tabelle von Hanson und Kramer 
(t949) verwiesen. 

Ein weiteres, sehr klares Beispiel ftir unsere Hypo- 
these liefern die zahlreichen Kreuzungen, die Lamp- 
recht (t939, 1954, t955) mit Linien verschiedener 
Herkunft  an Pisum durchgef(ihrt hat. Der Antor 
beobachtet alle vier m6glichen Sterilit~.tsraten. Er 
versucht sie dadurch zu erkliiren, 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 Fertilit~ttsraten von 
t00, 65, 50 und 35% in F1-Pflanzen aus Kreuzungen 
der verschiedensten Linien finden hingegen durch 
unsere Hypothese der faktoriell gesteuerten Segrega- 
tion in quantitat iven Stufen eine Erkliirung. 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 n~ther 
einzugehen, wfirde zu weit in Einzelheiten ffihren. 
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Ein anderes Beispiel far  unsere Hypothese  sind die 
Ergebnisse von Burnham et al. (1954), die in Gerste 
Translokationen induziert und aufgrund von Teil- 
sterilit~it selektioniert haben. Sie isolierten 34 Linien, 
die yon t 4 - - 5 8 %  Sterilit~tt zeigen; keine einzige ist 
vollfertil. 4) Bereits Hanson und Kramer  (1949) be- 
richten von einer Translokation in dieser Art, die sich 
durch v611ig gerichtete Segregation und fast kom- 
plet te  Fertilit~it auszeichnete. Ein Tell der von 
Burnham et al. (1954) isolierten Linien zeigt weniger 
als 30% Sterilit~it, ein anderer konstant  um 3 5 ~  
Einige Linien sind jedoch bemerkenswerterweise 
semisteril. Nach unserer Hypothese  ist dies nur so zu 
deuten, dab das Ausgangsmaterial  entweder geno- 
typiseh sg4/sg 4 oder sg4/sg 3 war. Dureh die Bestrah- 
lung k6nnte der Faktor  in einigen F/illen zu sg 3 oder 
sg 2 mutier t  sein; durch Selbstung konnten die Pflan- 
zen in den Testgenerat ionen homozygot werden. 

Ein weiteres Beispiel fiir solch stufenweise Uber- 
gS.nge sind einige r6ntgeninduzierte Translokationen 
bei der Stechmiieke Culex tritaeniorhynchus: Sakai 
elal. (197ta) berichten, dab bei dieser Art eine 
Translokation ,,normalerweise" 50% aneuploider 
Gameten bedinge. Bei fast 1/5 (13 von 64) der indu- 
zierten, geschlechtsgebundenen Translokationen, so- 
wohl mit  dem M~tnnchen-bestimmenden Fak tor  M 
als auch mit  dem Weibchen-best immenden Faktor  m 
(Gilchrist und Haldane t946, 1947) gekoppelt,  t r i t t  
aber lediglich eine Rate  von ca. 35 ~o unvollst~tndiger 
Gameten auf. Drei dieser Linien sind doppelt  rezi- 
proke Translokationen, die anstelle der erwarteten 
75o/0 nur 50--55% Sterilit~tt 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 sg2/sg 3. 
Es t re ten damit  in der Nachkommenschaf t  sowohl sol- 
che Linien auf, die 50% alternierende Verteilung und 
damit  50% Sterilit~it zeigen, als aueh solche mit 66% 
alternierender Verteilung und damit  nur 34% Sterili- 
t~tt ; bei Vorhandensein yon einer Doppeltranslokation 
sind dann in dieser Stufe rund 50~o Sterilit~it bedingt. 
Eine quant i ta t ive  Auswertung der beiden Gruppen 
ist hier nicht m6glich, da eine gezielte Auslese durch 
die Benutzung von Markierungsgenen erfolgt ist. 5) 

Bei Musca domestica bewirken einige M/innchen- 
gekoppelte Translokationen ebenfalls nur 34% Sterili- 
tS.t, die Mehrzahl jedoeh 50%. Vergleichbares wird 
ft~r eine autosomale Translokation yon Cochliomyia 
hominivorax beriehtet,  wie auch fiir Drosophila 
melanogaster. Es ist dabei zu beaehten, dab im 
m~innlichen Gesehleeht sowohl von Musca, ats aueh 

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

5 Von den 8 cytologisch analysierten Translokations- 
linien bei Culex pipiens (Dennh6fer 1973 a) zeichnet sich 
eine Linie dadurch aus, dab bestimmte Individuen nicht 
50~o Sterilit/it zeigen, sondern nur ca. 34~o. Eine formal- 
genetische Untersuchung zeigt, dab dieser Sachverhalt 
mit der oben er6rterten Hypothese in Einklang steht 
(Dennh6fer 1973 b). 

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 
endgtiltigen Beweise ftir die dargelegte Hypothese,  
weisen aber uniibersehbar auf eine monofaktorielle, 
genetisch gesteuerte Kontrolle der Segregation hin. 

Unsere Hypothese  eines Regulationsmeehanismus 
in der Segregation eines Translokationskreuzes zu- 
gunsten euploider Gameten in vier quant i ta t iven 
Stufen (sg 1, sg 2, sg a und sg 4) sei zum Schlul3 zusam- 
mengefal3t : 

t.  Das Verh~iltnis fertil:steril  betr~igt 2:4 und ent- 
steht durch zuf~illige, ungeriehtete Verteilung der 
Chromosomen. Die Sterilit~itsrate schwankt um 66~o. 
Der Verteilungsmodus kann durch interstitiellen 
Sttickaustausch noeh weiter zuungunsten der fertilen 
Gameten modifiziert sein. Genotyp:  sgl/sg 1. 

2. Alternierend :benachbart  = 3 : 3 ; die Verteilung 
ist zugunsten fertiler Gameten verschoben. Die 
Sterilit~ttsrate schwankt um 50~ . Alternierende und 
benachbarte  Chromosomenverteilung treten im Ver- 
h~tltnis t :1  auf; benaehbarte  Chromosomen mit 
homologen oder heterologen Centromeren wandern 
gleich h~iufig zu einem Pol. Durch interstitielles 
Crossing-over t r i t t  lediglich eine Verschiebung der 
beiden adjacent-Typen untereinander ein. Geno- 
typen : sg2/sg 2 ; sgl/sg 2. 

3. Alternierend : benachbar t  = 4 : 2 ; die Verteilung 
ist noch mehr zugunsten euploider Gameten verscho- 
ben. Genotypen:  sg3/sg3; sg3/sg2; sg3/sg 1. 

4. Ferti l :steri l  = 6:0;  die Segregation ist v611ig 
gerichtet, d. h. es gehen nur noch alternierende Chro- 
mosomen zu einem Pol. 

a. Tr i t t  Crossing-over in interstitiellen Segmenten 
auf, ist mit  geringer Sterilit~tt zu reehnen. 

b. Das Crossing-over wird in interstitiellen Segmen- 
ten (oder insgesamt) unterdriickt oder die Brtiche der 
unter  nat~irlichen Bedingungen fiberlebenden Trans- 
lokationstr~iger liegen unmit te lbar  am Centromer. Es 
t r i t t  keinerlei Sterilit~it auf. 

Genotypen : sg4/sg 4 ; sg4/sg 3; sg4/sg 2 ; sg4/sg 1. 

Bei Arten, die keine h6here Regulation gegen die 
Translokationssterilit~it besitzen, sind nattirlich vor- 
kommende Translokationen selten. Es entstehen 
zwar welche, versehwinden aber vermutlich sehr 
rasch wieder. Trotzdem berichtet  White (1940), dal3 
in einer Population der Heuschrecke Metrioptera 
brachyptera w~ihrend mehrerer Jahre hindurch In- 
dividuen gefunden wurden, die fiir eine best immte 
Translokation heterozygot und semisteril waren. Ein 
Translokationskomplex,  wie bei Moraba scura (Or- 
thoptera) (White t963) gefunden, diirfte sich hingegen 
nicht manifestieren k6nnen, da das untersuehte Indi- 
viduurn nur wenig alternierende Segregation aufwies 
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und fast v611ig steril gewesen sein muB. Wright 
(194t) berechnet die Chancen, init denen eine in 
wenigen Exemplaren aufgetretene Translokation sich 
in einer Population ausbreiten kann. Diese Chance 
ist 1:10 -~, wenn zehn Aberrationsheterozygote vor- 
handen sind. 

Anders verh~ilt es sich, wenn Translokations-Indi- 
viduen in grol3er Zahl ktinstlich in eine Population 
eingeschleust werden, um diese mittels aneuploider 
Gameten zu dezimieren. In kurzer Zeit kSnnen diese 
Heterozygoten die normalen Tiere verdr~ingen. Das 
ist das Ergebnis eines Freilandversuches von Laven 
et al. (197~ c). So erfolgversprechend diese Methode 
der Sch~idlingsbek~impfung auch ist, so muff man 
doch die cytologischen Grenzen ihrer Brauchbarkeit  
beachten. Zun~ichst kann man nicht unbedingt bei 
allen Arten und nicht bei allen Individuen einer Art 
semisterile Translokationslinien induzieren. Auch 
kann sich durch mutat ive Vorg~nge der Segregations- 
modus in translokationsheterozygoten Individuen 
jederzeit zugunsten des Anteils vollst~indiger Game- 
ten verschieben. 

Ein Erfolg mit dieser Bek~impfungsmethode ist 
also nur Itir einen begrenzten, wenn auch im voraus 
unbestimmbaren Zeitraum zu erwarten. 

Diese ~3berlegungen sollen abet keineswegs dazu 
ftihrenl dab diese genetische Kontrollmethode unge- 
nutzt  bliebe. Denn auch wenn sich einmal eine 
h6here Regulationsstufe gegen die Translokations- 
sterilitiit in einer Population manifestiert haben wird, 
ist damit niemandem geschadet. Die Schiidlinge 
haben zwar wieder ihre volle Fertilit~t, doch der um- 
gebende Biotop ist zu keiner Phase des Vorganges ge- 
sch~idigt worden. 

Den gr6Bten Erfolg diirften solche genetische Me- 
thoden haben, die verschiedene Systeme miteinander 
verbinden. Als M6glichkeit sei daftir die integrierte 
Methode von Laven und Aslamkhan (1970) erw~ihnt, 
bei der im Fall der Stechmticke Culex pipiens Inkom- 
patibilit~it und Translokationssterilit~tt kombiniert 
sind. Da diese plasmatische Unvertriiglichkeit zwi- 
schen St~mmen 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 ausschlieBlich alternierende Ver- 
teilung im Translokationskreuz auftrit t ,  dann ent- 
steht immer noch ein gewisser Anteil aneuploider 
Gameten durch die zweite Aberration, bedingt dutch 
Sttickaustausch. Es ist nicht zu erwarten, dab gleich- 
zeitig mit der Mutation im Faktor  sg auch jegliches 
Crossing-over im betreffenden Tier unterdrtickt wird. 
Es gibt zwar viele Arten, in denen nut  ein Geschlecht 
Faktorenaustausch zeigt; doch di~rfte die genetische 
Kontrolle der Crossing-over-Vorg~.nge sehr viel kom- 
plexer sein als die der Segregationsvorg~inge und des- 
halb stabiler und weniger leicht beeinfluBbar. 

Ein weiterer Gesichtspunkt ist der, dab man in 
einer stark verminderten Population bestimmte un- 
erwtinschte Eigenschaften gegen wiinschenswerte 
auswechseln sollte (Laven 1969b). Die F~ihigkeit 
vieler Insekten, als Zwischenwirt und Clbertr~iger 
schwerer tropischer Krankheiten zu dienen, ist gene- 
tisch bedingt; manche Individuen oder Populationen 
derselben Art sind dazu nicht fiihig. Es sei in diesem 
Zusammenhang hier nur auf die Arbeiten yon Mac 
Donald (t963, 1967) hingewiesen, der diesen Tatbe- 
s tand ftir das Verh~iltnis Aedes aegypti und einiger 
Filarien land, sowie die Ver6ffentlichung von~U. 
Dennh6fer (197t), der das Problem der Suszeptibilitiit 
yon Culex pipiens ftir Plasmodium cathemerium (Vo- 
gelmalaria) kliirte. W1irde man in die stark dezimierte 
Population eines Krankheitstibertr~igers das Allel fiir 
Nicht-Ubertragungsfiihigkeit einschleusen, wii.ren es 
nach einem eventuellen Anwachsen der Population 
~icht mehr Krankheitstibertr~iger, sondern nur noch 
L~istlinge. Der Kreislauf Parasit --  Insekt -- Mensch 
(Tier) w~ire damit unterbrochen und die Krankheit  
wtirde erl6schen. 

Zusamrnenfassung 
Chromosomale Aberrationen, die eine Fertilit~its- 

minderung heterozygoter Individuen bedingen, sind 
in zwei Gruppen einzuteilen: 

1. Inversionen und Transpositionen 

Unvollst~tndige Gameten entstehen nur, wenn den 
meiotischen Teilungen einiacher Sttickaustausch 
zwischen den Bruch-Kontaktpunkten vorausgegan- 
gen ist. Regulation gegen diese Sterilit~it ist die Un- 
terdrtickung jeglichen Crossing-overs. Gegen para- 
centrische Inversionen sind auBerdem gezie!te Regu- 
lationsmechanismen bekannt.  

2. Reziproke Translokationen 
Unbalancierte Gameten entstehen durch Besonder- 

heiten der meiotischen Segregation der an der Trans- 
lokation beteiligten Chromosomen. Das Verh~iltnis 
der alternierenden zur benachbarten Verteilung be- 
stimmt die H~She der Sterilit~itsrate. Alle theoretisch 
m6glichen Relationen sind in Arten bzw. Individuen 
verwirklicht aufgefunden worden. In manchen Arten 
sind Populationen bekannt geworden, die bei rezi- 
proker Translokation verschiedene Segregationsver- 
h~iltnisse zeigen. Die Analyse dieser F~ille ftihrt zur 
Hypothese, dab die Segregation, d .h .  das Verh~ilt- 
nis alternierend:benachbart ,  m~Sglicherweise mono- 
faktoriell zugunsten vollstlindiger Chromosomen- 
s~itze gesteuert ist. Der daftir verantwortliche Faktor,  
der ,,sg" genannt wird, liegt in einer Reihe multipler 
Allele vor, von denen das h~her regulierende ~eweils 
dominant ist tiber das niedriger regulierende. Das 
Verhalten einer Art oder Population kann sich jeder- 
zeit dutch mutat ive Vorgiinge iindern. Beim Ein- 
schleusen yon induzierten Translokationen in eine 
Population wird sich der selektive Druck gegen die- 
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jenigen I n d i v i d u e n  r ichten,  die niedrig regul ierende 
Allele von sg besi tzen,  d. h. hohe Sterilit~it u n d  wenig 
N a c h k o m m e n  haben,  die h6her  regul ierenden hin-  
gegen begiinst igen.  

Diese Regu la f ionsmechan i smen  s ind yon  beson-  
derem Interesse im Hinb l ick  auf aktuel le  Methoden 
zur  Sch~tdlingsbek~impfung. 

Ich danke Frau Professor Dr. C. Harte, K61n, sehr 
herzlich Iiir ihre freundliche Unterstii tzung und sachliche 
Krit ik bei der Abfassung des vorliegenden iVfanuskriptes. 
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