Die Beziehungen zwischen
Crossoverwerten und relativer Léinge
der Chromosomen

Eine Studie im Chromosom I von Pisum

Von k. M. HErBERT LAMPRECHT, Landskrona
Mit 1 Textabbildung
(Vorgelegt in der Sitzung am 8. November 1968)

Einleitung

Bei der letzten Veroffentlichung einer Genenkarte von Pisum
(LamprECHT 1961a) konnten im Chromosom I 19 Gene nachge-
wiesen werden. Seither konnten einige weitere, einzelne Gene,
chiy, cot, him, mie, nap, rup und sru, als diesem Chromosom ange-
horig festgestellt werden. Fiir das Gen ¢ bestand Wahrscheinlich-
keit, im Chromosom I zu liegen, was sich auf den Befund von
KeeBLE und PELLEW (1910) griindete. Eine recht betrdchtliche
Unsicherheit bestand indessen in bezug auf die Reihenfolge meh-
rerer Gene.

Die Ergebnisse der unten zu besprechenden Kreuzung bedeuten
diesbeziiglich einen wesentlichen Fortschritt, indem sieben im
Chromosom I gelegene Gene gleichzeitig spalteten. Es ist dies das
erstemal, daB eine Pisum-Kreuzung gleichzeitig in sieben Genen
gespalten hat. Die hierbei erhaltenen Resultate geben eindeutigen
Aufschluf iiber die gegenseitige Lage der spaltenden sieben Gene
und damit auch fiir einige weitere in diesem Chromosom gelegene
Gene. Im Zusammenhang hiermit konnte die Anzahl der im Chro-
mosom I lokalisierten Gene um drei erhoht werden, die alle hier
neu beschrieben werden.

Gerade im Chromosom I sind die Schwierigkeiten bei gen-
analytischen Studien besonders groB. Die Ursachen hierfiir sind
hauptséchlich auf folgende drei Umsténde zuriickzufiihren.

1. Die Manifestation der acht Gene Am, Cor, D, Oli, Pur,
Rub, Sal und Sru ist von der Dominanz des im gleichen Chromosom
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gelegenen Gens 4 abhingig. Bei Rezessivitdt in diesem resultiert
demnach kein 9:3:3:1, sondern nur ein 9:3:4 entsprechendes
Verhiltnis. Und ein solches gestattet nur bei stirkerer Koppelung
eine Abschitzung bzw. anndhernde Berechnung des CrO-Wertes.
Ein gleichzeitiges Spalten in 4 und zwei oder mehreren der ge-
nannten acht Gene macht eine Feststellung der CrO-Werte praktisch
genommen immer unmoglich.

2. Weitere vier bzw. finf Gene, ndmlich Aw, i-Lac, i-Re,
Vi, und z. T. auch Sp, kénnen nur durch in diesen Genen hetero-
zygoten Linien in Kreuzungen eingefithrt werden. Die Doppelt-
rezessiven dieser Gene sind entweder letal (Aw und Vi), nicht
reproduktionsfahig (i-Lac und ¢-Re) oder stark avital (Sp). Auch
chi, bedingt schwache Vitalitit.

3. Die sieben Gene Cot, Fom, Lf, Mie, M, Par und Y kénnen
nur mittels quantitativer Methoden studiert werden.

Koppelungsstudien mit Kombinationen der erwdhnten Gene
verlangen teils ein sehr groBes Material, teils sind sie ausgesprochen
miihevoll. Bisher verbleiben also im Chromosom I nur die folgenden
zehn Gene, ndmlich 4, Chi,, Di, Foe, Gri, Him, I, Nap, O und Red,
die ohne Komplikationen in digenen Spaltungen studiert werden
konnen.

Hierzu kommt die Unsicherheit im Zusammenhang mit der
gleichen oder sehr &hnlichen Manifestation von polymeren, in
anderen Chromosomen gelegenen Genen. Fiir das Chromosom I
kommen fiinf solche Gene in Frage: Fom, das in gewissen Kombi-
nationen eine Wirkung hat, die von der der Gene Fob und Fol
(Langen Breiten-Index von Blédttchen und Stipel) nicht sicher zu
unterscheiden ist. Ferner Pur, das mit dem im Chromosom III
gelegenen Gen Pu polymer ist, sowie Oli, das eine dhnliche Testa-
farbe bedingt, wie das im Chromosom IV gelegene Gen Olv. Polymer
sind des weiteren Rup und Rups sowie Sru und Srub, die fiir die
Ausbildung der Anthocyanpunktulierung der Hiilse bzw. des
anthocyanfarbigen Streifens lings der Hiilsennaht verantwortlich
sind.

Ergebnisse der Kreuzung Nr. 1482

Diese Kreuzung wurde ausgefiihrt zwischen den Linien 462
und 1464. Linie 462 stammt aus meiner Kreuzung Nr. 233: L. 58
aus der deutschen Brechzuckererbse Graue Posthérnchen X L. 234,
einem Findling in einer Ackererbse mit blauvioletten Streifen auf
der Testa, U*. Die Linie 462 stellt eine Mutante dar, die als Einzel-
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pflanze in der erwidhnten Kreuzung aufgetreten ist. Diese hat im
Gen int fiir Blittchenzihnung zum Allel Int fiir besonders starke
Zihnung mutiert. Die Linie 1464 ist eine Mutante, die Versuchs-
leiter BL1xT! nach Bestrahlung von Samen der Futtererbse ,,Parvus‘
erhalten hat. In bezug auf die im Chromosom I gelegenen Gene
ergibt sich zwischen den beiden Elternlinien folgender Unter-
schied in ihrer genotypischen Konstitution:

Linie 462: d foe Am Oli Cor Par Gri
Linie 1464: D Foe am oli cor par gri

Erwahnt sei, dal beide Elternlinien 4 und R sind. Die Mani-
festation der eben angefithrten Gene ist folgende:

Am — am: Mit 4 Blitenfarbe und Maculum purpureus —
albus, zuweilen mit blafrosa Fliigelrand.

Cor — cor: Um den Hilumrand ohne ockergelbe bis orange
gefdrbte Zone — mit solcher (LAMPRECHT 1947).

D — d: Mit anthocyanfarbigem Maculum rings um die Stipel-
basis — ohne solches.

Foe— foe: Ein hier neu zu kennzeichnendes Gen. Rezessivitatin
foe bedingt auf 4 R-Samen unregelmifBige Gritbchen — Foe ohne
solche. Die Wirkung dieses Gens ist nicht zu verwechseln mit der
von di, das mehr weniger flache Eindellungen der Samenschale
verursacht. d¢ (lacunosus-Typ; WELLENSIEK 1943, LAMPRECHT
1960) manifestiert sich nur bei Rezessivitdt in a; auch nicht zu
verwechseln mit dem im Chromosom II gelegenen Gen mifo (mi-
nutefoveatus, LAMPRECHT 1962). Das Symbol foe ist abgeleitet von
fovearis = grubenartig.

Gri — gri: Samenschale ohne — mit einem grauen, unscharf
begrenzten Streifen lings der Naht (Kotyledonentrennlinie) mit
Beginn bei der Caruncula (LAMPRECHT 1944).

Oli — oli: Hier erstmalig beschrieben. Mit A braune bis griin-
lichbraune Testa — diese blafl grauoliv, griseolivaceus. oli ist in
seiner Manifestation #dhnlich der durch des im Chromosom IV
gelegenen Gens olv, pallidolivaceus, bedingten Farbe. Oli und Olv
sind wahrscheinlich polymer; s. LAMPRECHT 1968.

Par — par: Hier neu beschrieben. Mit runden Samen (R)
gibt Par normale SamengroBe (z. B. mit einem Tausendkdrner-
gewicht von etwa 250 g) — Rezessivitdt in par vermindert die
Samengrdfle um ungefdbr ein Drittel. In Par heterozygote Samen
stehen den Dominanten ziemlich nahe. Das Symbol ist abgeleitet
von parvus = klein.

1 Fir die freundliche Uberlassung dieser Mutante danke ich hier Versuchs-
leiter BLIxT.
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Die F, der Kreuzung 1482 war nur 38,29, fertil. Zwischen
der Spaltung in den Genen von Chromosom I und der nach fertil:
partiell steril (theoretisch wahrscheinlich 37,59, Fertilitat; s.
LAMPRECHT 1964) bestand indessen kein Zusammenhang. Dagegen
war ein starker solcher mit den Genen ¥ und 7'd von Chromosom IV
festzustellen. Solche Translokationen zwischen dem Chromosom IV
und u. a. VI sind bereits eingehend untersucht worden (s. Lam-
PRECHT 1. ¢.).

Im tdbrigen zeigte die F, die auf Grund der genotypischen
Konstitution der Elternlinien zu erwartenden dominanten Merk-
male. Zur F, wurden 500 Samen gesit, aus denen sich 426 Pflanzen
entwickelten, von denen aber nur 308 auf Samenmerkmale be-
urteilbar gewesen sind. Insgesamt fand in Kreuzung 1482 Spaltung
in 15 visuell gut klassifizierbaren Merkmalen statt, von denen 7
durch die oben im Chromosom I gelegenen Gene bedingt wurden.
Fiir diese ergeben sich folgende Spaltungsverhéaltnisse:

220 Am 88 am; D/m =145
222 Cor 86 cor; D/m = 1,18
224 D 84d; D/m =0,92

231 Foe 177 foe; D/m = 0,00
219 G 89 gri; D/m = 1,38
226 Oli 82 0li; DJ/m = 0,66
216 Par 92 par; D/m = 1,97

Wie ersichtlich stehen alle diese Spaltungsverhiltnisse in
guter Ubereinstimmung mit dem theoretischen 3:1-Verhiltnis.

Es folgen die digenen Spaltungen der 7 im Chromosom I ge-
legenen Gene. Bei den CrO-Werten bedeutet K = Koppelungs- und
R = Repulsionsphase. Die Reihenfolge ist hierbei nicht alpha-
betisch, sondern in Ubereinstimmung mit der Aufeinanderfolge der
Gene im Chromosom, ausgehend von D.

167 D Foe :57 D foe 64 d Foe 20 d foe; CrOx = 51,2 4 4,329,

D/m = —0,72 —0,11 + 0,91 +0,18

161 D Am 63 D am 59d Am 25d am; CrOR = 51,2 4 4,219,
D/m = —1,41 +0,77 +0,18 +1,35

165 D Olz 59 D olz 61 d Ol 23 d oli; CrOr = 50,8 + 4,239,
D/m = —0,95 + 0,18 + 0,47 -+ 0,88

163 D Cor :61 Dcor :59d Cor 25 d cor; CrOR = 51,8 4 4,179,
D/m = —1,17 +- 0,47 +0,18 +1,35

156 D Par : 68 D par 60 d Par 24 d par; CrOR = 48,8 4 4,339,
D/m = —1,98 + 1,50 + 0,33 +1,12

155 D Gri 69 D gre 64dGri :20dgri; CrOx = 55,0 4 4,50%
D/m = —2,10 + 1,69 + 0,91 + 0,18

152 Foe Am : 719 Foe am 68 foe Am 9 foe am; CrOx = 31,4 + 5,06%,
D/m — —2,44 +3,10 +1,50 — 2,41
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158 Foe Oli : 13 Foe oli : 68 foe Oli 9 foe oli; CrOr = 32,9 4 5,009,

D/m = —1,75 +2,23 + 1,50 —2,41

155 Foe Cor : 16 Foe cor : 67 foe Cor 10 foe cor; CrOr = 33,7 4 4,989,
D/m = —2,10 + 2,66 + 1,35 —2,18

152 Foe Par: 79 Foe par: 64 foe Par : 13 foe par; CrOR = 36,9 + 4,849,
D/m = —2,44 +3,10 +0,91 — 1,47

169 Foe Gri 62 Foe gri 50 foe Gri : 27 foe gri; CrOR = 44,7 4 4,019,
D/m = —0,49 + 0,62 —1,13 + 1,82

214 Am Oli 6 Amoli 12 am Oli : 76 am oli; CrOK = 5,6 4 1,349,
D/m = 4 4,67 —17,55 —6,69 + 13,32

210 Am Cor : 10 Am cor 12 am Cor : 76 am cor; CrOg = 19,8 + 2,589,
D/m = +4,21 —6,97 —6,69 + 13,32

192 Am Par: 28 Am par: 24 am Par: 64 am par; CrOR = 17,3 4 2,319,
D/m = +2,15 —4,34 —4,92 + 10,50

151 Am Gri 69 Am gri 68 am Gri : 20 am gri; CrOR = 43,8 + 4,55%,
D/m = —2,56 + 1,64 + 1,50 +0,18

220 Olz Cor 6 Olz cor 2 oli Cor 80 oli cor; CrOK = 6,7 4+ 1,489
D/m = + 5,35 —1,55 —38,15 + 14,30

202 Oli Par 24 Oli par 14 oli Par 68 oli par; CrOx = 12,3 4+ 2,029,
D/m = + 3,30 —4,92 —6,39 + 11,45

154 Oli Gri 72 O0li gri 65 0li Gri 17 ol gri; CrOm = 41,9 + 4,639,
D/m = —2,21 + 2,08 + 1,06 —0,53

197 Cor Par: 25 Cor par : 19 cor Par : 67 cor par; CrOx = 14,4 + 2,199,
D/m = + 2,72 —4,78 —5,65 +11,21

153 Cor Gri : 69 Cor gri : 66 cor Gri 20 cor gri; CrOR = 44,4 4 4,529,
D/m = —2,32 + 1,64 + 1,20 + 0,18

150 Par Gri : 66 Par gri 69 par Gre: 23 par gri; CrOR = 46,1 4 4,459,
D/m = —2,69 +1,21 + 1,69 + 0,88

Die oben mitgeteilten Ergebnisse der Kreuzung 1482 mit
gleichzeitiger Spaltung in nicht weniger als sieben Genen geben in
zweierlei Hinsicht wertvollen AufschluB. Erstens ermdglichen sie
die Feststellung einer sicheren Koppelungsgruppe der 7 studierten
Gene, wodurch im Chromosom I teils drei neue Gene untergebracht,
teils die Reihenfolge bereits frither bekannter Gene iiberpriift und
z. T. berichtigt werden konnte.

Zweitens veranschaulichen sie in ausgezeichneter Weise die
Ursachen der namentlich bei Pisum bestehenden Schwierigkeiten
bei der Klarlegung einer Genenkarte. Diese konnen, wie bereits
frither mehrmals erdrtert worden ist, nur auf die in der frithen
Prophase auftretenden zahlreichen Chiasmata der ungewdshnlich
langen Pisum-Chromatiden zuriickgefithrt werden. Genanalytisch
spricht alles fiir diese primére Ursache, zytologisch setzt Pisum
einem Studium gerade dieser Stadien leider einen bisher nicht zu
itberwindenden Widerstand entgegen. Das meiste zu Beobachtende
bestand in einem dichten Knéduel langer feiner Faden.

Um die genischen Verhéltnisse leichter tiberblicken zu kénnen,
sei hier zuerst die 1961 verdffentlichte Reihenfolge der damals
bekannten 19 Gene von Chromosom I mitgeteilt. AnschlieBend
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zeigt die Abb. 1 die Koppelungsverhiltnisse der 7 in Kreuzung
1482 untersuchten Gene.

Die Reihenfolge der Gene im Chromosom I nach dem Stand
von 1961:
—a—vi—au—If—y—miv—pur—d—i-re—fom—
—i-lac—cor—am—sal—o—sp—red—i—gri—
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Abb. 1. Graphische Darstellung der Crossoverwerte, erhalten bei gleichzeitiger
Spaltung von 7 Genen im Chromosom I von Pisum (ndheres s. Text).

Besprechung der Ergebnisse

Bei der folgenden Besprechung bedeutet RL relative Linge
des Chromosoms oder eines Stiickes desselben. Erhalten wird die
relative Lénge durch Addition der CrO-Werte von aufeinander-
folgenden Genen im Chromosom oder in einem bestimmten Stiick
desselben.

Ein Blick auf die CrO-Werte mit mittleren Fehlern zeigt,
daf nur die in Abb. 1 angegebene Reihenfolge der Gene als richtig
angenommen werden kann. Jeder Wechsel in der Reihenfolge,
auch innerhalb der am stérksten gekoppelten Gene am-oli-cor-par,
wiirde zu ganz unhaltbaren Beziehungen fiihren. So wiirde z. B.
ein Platztausch von cor und par zur Gruppe oli-12,3-par-14,4-cor
fithren, also einer RL von 26,7 entsprechend, wahrend fiir ols-cor
direkt nur 6,7 erhalten worden sind. Und Entsprechendes gibe ein
Platztausch von am mit oli. Dies wiirde zur Gruppe oli-5,5-am-
19,8-cor fithren, wahrend auch hier statt einer RL von 25,3 direkt
nur 6,79, CrO resultierte.
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Die Sicherstellung der Gruppe am-oli-cor-par fithrt dazu, daB in
der Genenkarte von 1961 (s. o.) die Gene cor und am Platz tauschen
miissen, so daB am nun niher an d heranriickt als, wie friiher, cor.

Der CrO-Wert fiir das Genpaar d-foe, 51,24 4,329, zeigt
keine Koppelung an und konnte alleinstehend nie zu einer Lokali-
gierung von d im Chromosom I herangezogen werden. Aber die
Ergebnisse fritherer Untersuchungen (LAMPRECHT 1956, 1957,
1960, 1961 und 1961a) haben u. a. Koppelung von d mit a (39,1 +
0,76%) und mit mehreren zwischen a und d gelegenen Genen,
so z. B. au-d mit einem CrO-Wert von 14,1 4- 5,72%, nachgewiesen.
Auf der anderen Seite, also von d gegen i und gri, ist gleichfalls
sichere Koppelung mit mehreren Genen festgestellt, wie z. B. mit
fom (27,342,759%,), i-lac (32,8 +2,85%) und nap (35,1 4 2,719,).

Ganz Entsprechendes gilt fiir die Zugehorigkeit von ¢ zum
Chromosom I. Diesbeziiglich gibt Kr. 1482 einen CrO-Wert von
46,1 4 4,45%,. Aber fiir die zwischen gr: und par gelegenen Gene ¢
und red sind CrO-Werte mit gri von 29,5 41,49 bzw. 33,6 + 2,339,
nachgewiesen.

Sowohl oben wie in fritheren Arbeiten wurde von mir wieder-
holt erwdhnt, dafl Gene, die nur ungefihr ein Drittel oder sogar
weniger der RL des Chromosoms voneinander gelegen sind, mei-
stens CrO-Werte geben, die keine Koppelung anzeigen. Die fiir das
Chromosom I gefundenen CrO-Werte veranschaulichen dies in
itherzeugendster Weise. Laut der Genenkarte von 1961 betrigt
die RL vom Chromosom I etwa 233, wihrend eine Kreuzung
zwischen den an den entgegengesetzten Enden des Chromosoms
gelegenen Genen a und gre stets etwa 509, CrO gibt. Aber dieser
Befund wird auch fiir eine ganze Anzahl von Genen zwischen a
und gr¢ gemacht, so z. B. zwischen a und 7, a und red usw.

Die Abb. 1 zeigt nun, dafl die RL dieser Koppelungsgruppe,
von d bis gri, 155,3 betrigt. Aber der CrO-Wert fiir d-gr: erreicht,
wie erwartet, 55,0%, also, innerhalb der Fehlergrenze von 4-4,509%,,
mit 509, iibereinstimmend und damit keine Koppelung anzeigend.
Eine Zusammenstellung der CrO-Werte fiir d mit den iibrigen sechs
in Kr. 1482 spaltenden Genen gibt folgendes Resultat.

Genpaar CrO-Prozent mit
mittlerem Fehler

d — foe 51,2 44,32

d—am 51,2 44,21

d— oli 50,8 1 4,23

d — cor 51,844,17

d — par 48,8 44,33

d— gri 55,0 + 4,50
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Wie aus dieser Zusammenstellung hervorgeht, hat d in Kombi-
nation mit allen weiteren sechs Genen von Chromosom I CrO-
Werte gegeben, die um 509, liegen und demnach keine Koppelung
anzeigen. Hierbei ist zu beachten, daf§ die RL von Chromosom I
zwischen d und dem diesen zunéchst gelegenen Gen foe kaum mehr
als ein Viertel der Gesamtlinge desselben ausmachen diirfte. Fiir
die weiter gegen das Chromosomenende bei gri gelegenen Gene
ist diese Erscheinung dann selbstverstdndlich nur zu erwarten.

Und auch das Gen foe gibt zusammen mit gr¢ nur einen CrO-
Wert von 44,7 + 4,01%,, der gleichfalls als keine sichere Koppelung
anzeigend aufzufassen ist. Das gleiche trifft sogar mit der Kombi-
nation von am und gr¢ zu, die durch ein CrO von 43,844,559,
gekennzeichnet ist und nicht ganz die Hélfte der RL des Chromo-
soms zwischen d und gri einnehmen diirfte.

Diese genanalytisch festgestellten Erscheinungen kénnen als
Bestétigung der von mir mehrmals hervorgehobenen Ursache des
Verhaltens der Chromatiden in der frithen Prophase betrachtet
werden. Fiir die Pisum-Chromosomen konnen sie als allgemein
kennzeichnend aufgefallt werden. Bei Pisum wird daher immer
damit zu rechnen sein, teils dafl schwichere Koppelungen an-
zeigende Werte in Wirklichkeit erheblich stédrkeren Koppelungen
entsprechen werden, teils da auch in vielen Féllen fiir mittelstark
bis schwach gekoppelte Gene héufig keine Koppelung anzeigende
CrO-Werte erhalten werden.

Es sei hier hervorgehoben, dafl Ergebnisse von Untersuchun-
gen, wie die vorstehend besprochenen, in der Literatur bisher
scheinbar ganz fehlen. Die Beziehungen zwischen der relativen
Chromosomenldnge und der Grofle der Crossoverwerte sind nicht
nur genanalytisch, sondern auch zytologisch von bedeutendem
Interesse. Natiirlich 148t sich der hier in Frage stehende Zusammen-
hang zwischen Chiasmafrequenz und relativer Chromosomenlinge
nur durch eine koordinierte genanalytische und zytologische Unter-
suchung klarlegen.

Die Frage, die im Zusammenhang hiermit gleichfalls von be-
sonderem Interesse wire, ist die nach dem Einflu} verschiedenen
Heterozygotiegrades auf die besprochenen Erscheinungen. Leider
ist es mir nicht mehr gegénnt gewesen, diese Frage aufzugreifen.

Zusammenfassung

1. Einleitend werden die bisher bekannten Koppelungs-
verhéltnisse im Chromosom I von Pisum charakterisiert: die
Abhingigkeit der Manifestation von Genen von anderen im gleichen
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Chromosom gelegenen, die Avitalitdt bzw. Letalitit bedingenden
Gene sowie nur durch quantitative Untersuchungen feststellbare
Genwirkungen.

2. Es werden die Ergebnisse einer Kreuzung mitgeteilt, in
der 7 im Chromosom I gelegene Gene gleichzeitig spalteten.

3. Die Manifestation von drei bisher unbekannten Genen,
foe, oli und par, wird beschrieben.

4. Nach Vorlage sdmtlicher digener Spaltungsverhéiltnisse und
CrO-Werte werden letztere in der Abb. 1 graphisch dargestellt.

5. Die durch Addition von in einem Chromosom fiir aufein-
anderfolgende Gene erhaltenen CrO-Werte werden als relative
Chromosomenlinge (RL) bezeichnet.

6. Es wird gezeigt, daB3 bei Pisum zwischen relativer Chromo-
somenldnge und CrO-Werten eine aullerordentlich grofie Dis-
krepanz besteht, indem fiir zwei Gene, die nur etwa ein Viertel
der RL auseinander liegen, schon keine Koppelung anzeigende
CrO-Werte erhalten werden kénnen.

7. Als Ursache dieser Beziehungen wird das Verhalten von
langen Chromatiden mit relativ hdufigen Chiasmata betrachtet.

Summary

1. Introductory the hitherto known linkage conditions of
chromosome I are characterized as follows: the dependence of the
manifestation of genes of others situated in the same chromosome,
genes causing avitality or lethality and genes the manifestation
of which is to be investigated quantitatively.

2. The results of a cross are communicated which is segregating
in 7 genes situated in the same chromosome.

3. The manifestation of three hitherto unknown genes is
described.

4. After a communication of segregation ratios and crossover
values, the last one are presented graphically.

5. The relative length of a chromosome (RL) or also of a part
of it is defined as the sum of the crossover values of genes following
one upon another.

6. In Pisum often a very great discrepancy exists between
the relative length of a chromosome and the crossover-values of
two genes. Thus, genes with a distance of a quarter of the length
of the chromosome can give crossover-values not indicating
linkage.

7. As reason of this phenomenon the behavior of long chro-
matids with relatively many chiasmata is discussed.
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