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unter unseren klimatischen Verhdltnissen die
. Entartung’’ des Weizens bedingen, und daB die
Fremdbefruchtung im allgemeinen (Artbastar-
dierung und Linienkreuzung) mit dem ein-
setzenden natiirlichen Selektionsprozel sind,
die den Riickgang der Ertrige hervorrufen. In
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jedem Orte sind die einzelnen Weizenlinien in
einem Gemisch durch natiirliche Selektion
wahrend vieler Jahrhunderte ziemlich ausge-
glichen, so dafBl die Ertrdge in wenigen Jahren
im Gemisch nicht so schnell zuriickgehen kénnen,
als wie es bel Kreuzungen der Fall ist.

(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitdt Berlin, Berlin-Dahlem.)

Die genaue Bestimmung des Zeitpunktes der Mendelspaltung.
(Sammelreferat.)

Von Friedrich Brieger.

Es galt lange Zeit in der Botanik als eine fest-
stehende Tatsache, da3 die Chromosomenreduk-
tion und damit auch die Mendelspaltung in der
ersten der beiden Reifeteilungen vor sich gehen
solle. Ein einwandfreier Beweis fiir diese Ansicht
feblte jedoch. Neuere Untersuchungen haben
nun eindeutig gezeigt, dafl diese Annahme in

Abb. z. Friihe Prophase (,,Diplotdn‘) der Tulpe. Die 1z Chroma-
tidentetraden aus einem Kern sind getrennt gezeichnet
(nach NEWTON 1927). :

keiner Weise allgemein giiltig ist. Wir kénnen
vielmehr mit Sicherheit sagen, dal in dieser
Beziehung kein prinzipieller Unterschied zwi-
schen den beiden aufeinander folgenden Reife-
teilungen besteht. Die duBerlich bei vielen, aber
auch nicht allen Objekten, feststellbaren Unter-
schiede im Teilungsverlauf, die FLEMMING (1887)
veranlaft hatten, die erste Teilung als die hete-
rotypische, von der Normalform somatischer
Mitosen abweichende zu bezeichnen, die zweite
dagegen als homdotypische, den somatischen
Mitosen idhnliche, sind nur zellmechanisch
bedingt.

Wir haben heute allen Grund, anzunehmen,
daB in den Prophasen der Reifeteilung nicht nur

eine Paarung homologer Chromosomen durch-
gefiihrt wird, sondern dal auBerdem die Lings-
teilung jedes einzelnen Chromosoms erfolgt, so
dal} wir je vier eng verschlungene Lingshilften,
vier Chromatiden, in den spiten Prophasen und
friihen Metaphasen der I. Reifeteilung vereint
vor uns haben. Die Gesamtzahl dieser Chromo-

Abb. 2. Diakinese der Tulpe mit 1z Chromatidentetraden
(nach NEWTON 1927).

somengruppen, die wir korrekterweise nicht als
Paare oder ,,Gemini“, sondern als ,,Chroma-
tiden-Tetraden’ bezeichnen miissen, entspricht
der haploiden Chromosomenzah! des betreffenden
Organismus. Nur selten sind diese Chromatiden-
Tetraden im Priparat direkt nachweisbar. Bei
den meisten Objekten neigen die Chromosomen
in den kritischen Vorstadien der ersten Reife-
teilung zu Verklumpung und starker Farbstoff-
speicherung. Eine Ausnahme machen unter den
Pilanzen vor allem Liliaceen, im Tierreich die
Heuschrecken. In Abb. 1 und 2 sind von der
Tulpe frithe Prophasen und eine Diakinese abge-
bildet, in denen man deutlich 12 Chromatiden-
Tetraden erkennen kann.
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Die vier Chromatiden werden nun in zwei
Teilungsschritten auf die vier Tochterzellen oder
Gonen, die aus jeder Sporenmutterzelle zanichst
entstehen, verteilt. Es erscheint hierbei gleich-
giiltig, ob in der I. Teilung die Langshélften je

4a 4b
Abb. 3. 1. Prophase der Reifeteilungen mit 2 Chromatidentetraden:
Schwesterchromatiden in gleicher Farbe. — za, 3a, 4a Teilungsver-

lauf bei Praereduktion in I und Postaequation in I1I. — 2b, 3b, 4b.

Teilungsverlauf bei Praeaequation in I. und Postreduktion in II,

Fig. 2 stellt die I. Anaphase, 3 die Interkinese und 4 die II. Ana-
phase dar (Original).

eines Chromosoms zusammenbleiben und sich
also praktisch die ganzen homologen, von den
verschiedenen Eltern stammenden Chromosomen
trennen — Praereduktion in 1., Postaequation
in II. — oder ob umgekehrt in der I. Teilung je
zwel homologe Chromatiden zusammenbleiben
und die Trennung dieser Chromatiden erst in der
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II. Teilung erfolgt, — Praeaequation in I. und
Postreduktion in II. — (vgl. Abb. 3).

Bei den meisten Objekten 146t sich die Alter-
native, die sich durch die Schlagworte: Praereduk-
tion und Postreduktion charakterisieren 1aBt, nur
mittels komplizierter Hilfsmethoden entscheiden.
Nur wenige Objekte ermdglichen eine cytolo-

.gische entscheidende Analyse. Oft kommt man

erst durch eine genetische Analyse der aus den
beiden Reifeteilungen hervorgehenden vier
Zellen, der Gonen, unter Ausnutzung der jewei-
ligen besonderen entwicklungsphysiologischen
Verhiltnisse zum Ziele.

Cytologische Untersuchungen.

Eine cytologische Feststellung des Zeitpunktes
der Reduktion 148t sich nur dann durchfiihren,
wenn die sich paarenden Chromosomen verschie-
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Abb. 4. Formverinderung vonChromatidentetraden bei Phrynotettiz

magnus von dem Diplotdn bis zur Metaphase der I. Reifeteilung.

1 Eine homomorphe, — 2 eine heteromorphe Tetrade. (Nach
WENRICH 1916).

den gebaut sind (Heterochromosomen) oder
wenn ungepaarte Chromosomen (Univalente)
an den Teilungen teilnehmen.

Heterochromosomen finden sich als Geschlechts-
chromosomen weit verbreitet im Pflanzenreich
und Tierreich (vgl. z.B. BRIEGER 1931). Aber
auch unter den Chromosomen, die keine Ge-
schlechtsfaktoren enthalten, kommen gelegent-
lich ungleiche Paare vor. In allen diesen Fillen
kann man also bereits an der Form der Chroma-
tiden entscheiden, ob sich gleichgeformte Gebilde
voneinander trennen (Aequation) oder verschie-
den geformte Stiicke (Reduktion).

In Abb. 4 sehen wir in der oberen Reihe die
allmdhliche Formverdnderung einer homomor-
phen Chromatidentetrade von der Prophase bis
zur Metapase der ersten Reifeteilung der Heu-
schrecke Phrynotettix magnus nach WENRICH
(1916), und zum Vergleich in der zweiten Zeile
die entsprechenden Bilder einer heteromorphen
Tetrade.



36 BRIEGER:

Bei der Abb. 5 sind dann auch die beiden
Verteilungsmoglichkeiten bei den heteromor-
phen Tetraden angegeben. Bis zur Diakinese
ist die Entwicklung noch ganz gleichartig.
Dann gibt es zwei Mdoglichkeiten, je nachdem
wie sich die Tetraden in die Teilungsspindel
einordnen. In der Abbildung ist die Spindel-
achse vertikal zu denken. Dann zeigt also
die obere Reihe den Teilungsverlauf in I. Meta-
phase und Anaphase bei Pracaequation, wobei
also je ein kurzes und ein langes Chromatid
an jeden Pol gelangt, die untere Reihe dagegen
den Ablauf bei Praereduktion. Hier gehen an
den oberen Pol die beiden kurzen, an den un-
teren die beiden langen Chromatiden.

CAROTHERS (1926) hat die Untersuchungsergeb-
nisse, die auf Grund ahnlicher Bilder bei ver-
schiedenen Tieren gefunden wurden zusammen-
gestellt. Einige dieser Ergebnisse seien auch hier
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Abb. 5. Prophase, 1. Metaphase und I. Anaphase einer heteromor-

phen Chromatidentetrade bei Phrynotefiix magnus. Die ersten

7 Figuren von links zeigen die Verdnderungen von Diplotidn bis Dia-

kinese. Es folgt Metaphase und Anaphase bei Praeaequation (oben)
- und bei Praereduktion (unten) (nach WENRICH 1916).

wiedergegeben. Essind dies Angaben, die zeigen,
daB sich einzelne Chromosomen in dem gleichen
Individuum verschieden verhalten kénnen, und
ferner daf3 es fiir ein und dasselbe Chromosom
nicht unveranderlich festzustehen braucht, ob
es praereduziert oder postreduziert wird.

Trimerotropis citrina (nach WENRIcH) Chro-
mosom' I: 95% Praereduktion, Chromosom II:
10% Praereduktion.

Mecostethus bicolor (nach WeNrIcH) Chromo-
som I und ebenso Chromosom II: je 1% Prae-
reduktion.

Mecostethus gracilis (nach WeNRICH) Chromo-
som I:20% und Chromosom II:22% Praereduk-
tion.

Phyynottetix magnus (nach WEeNricH) Chro-
mosom B 0% Praereduktion. Das C-Chromosom
trat in drei verschiedenen Formen auf, von denen
zwel heteromorphe Kombinationen C; und G
untersucht wurden: C;-Typ 50% Praereduktion,
C;-Typ 0% Praereduktion.

Die heteromorphen Geschlechtschromosomen
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zeigten in 20 Spezies Praereduktion, in 13 Arten
dagegen Postreduktion.

Leider fehlen noch genaue Angaben fiber das
Verhalten heteromorpher Chromosomen bei
Pflanzen. Aber es kann nicht zweifelhaft sein,
daB sie sich genau so verhalten wie die Chromo-
somen der eben kurz besprochenen Heuschrecken.

Das Verhalten wngepaarier Chromosomen ist im
Pflanzenreich bei polyploiden Formen und bei
Artbastarden untersucht. worden. Wir miissen
uns allerdings hier zuerst noch klarmachen, was
bei ungepaarten (asyndetischen, univalenten)

I 2

Abb. 6, Metaphase und Anaphase der 1. Reifeteilung der triploiden
Hyazinthe ,,King of the Blues*‘. x Spate Metaphase, links 2 Chroma-
tidenpaare bereits getrennt, eines in der Aequatorialebene, — rechts
zwei Paare wandern an den oberen, eines an den unteren Spindelpol.
2 Spite Anaphase. In der Aequatorialebene zwei ungepaarte Chro-
maditenpaare, die sich aequationell teilen, (Original)

Chromosomen die Ausdriicke Post- und Prae-
reduktion bedeuten. Eine Reduktion liegt all-
gemein dann vor, wenn Chromosomen ohne eine
dquale Lédngsspaltung auf die Spindelpole ver-
teilt werden, oder richtiger wenn Geschwister-
tetraden zusammenbleiben, eine Aequation
dann, wenn sich Geschwisterlingshilften von-
einander trennen (vgl. BRIEGER 1928).

In Abb. 6 sind Teile aus Metaphasen bzw.
Anaphasen einer triploiden Hyazinthenvarietit
., King of the Blues* abgebildet. Die Hyazinthen
sind fiir unsere Zwecke besonders giinstige Ob-
jekte, weil hier, wie auch bei anderen Liliaceen,
bereits in der Metaphase der I. Reifeteilung die
einzelnen Chromatiden mit Leichtigkeit zu sehen
sind. Da es sich um ein triplodes Individoum
handelt, sind jeweils 2 X 3 = 6 Chromatiden
vereinigt. Wenn die erste Teilung die Reduk-
tionsteilung ist, dann miilten ein Chromatiden-
paar nach dem einen Pol, die beiden anderen
nach dem Spindelpole wandern (Abb. 6,  rechts).
Die Abbildung zeigt aber auch, daB in manchen
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Fallen die erste Teilung fiir 2 Chromatidenpaare
reduktionell verlduft, fir das dritte dagegen
dquationell. In Abb. 6 1 links liegt dieses dritte
Paarnoch ungeteilt in der Spindelmitte. Abb. 6, 2
zeigt dann, wie zwei solche zuriickgebliebene
Chromatidenpaare bereits in der I. Metaphase
Aquationell verteilt werden.

In Abb. 7 sind drei Anaphasen des Bastards
Nicottana Rusbyi X N. silvestris mit 24 unge-
paarten, asyndetischen Chromosomen zu sehen.
Die Zahl 24 wird in den Figuren nicht immer
erreicht, da sich die Chromosomen teilweise iiber-
decken. Man sieht eindeutig, daB sich in den
beiden ersten Bildern alle Chromosomen in der
ersten Reifeteilung, in dem letzten alle bis auf
eines, ungeteilt auf die Pole verteilen: Praere-
duktion. Nur ein einziges Chromosom fithrt be-
reits in der ersten Reifeteilung eine Pracaequation
durch (Fig. 3). Die ganzen Chromosomen bzw. die
Chromatidenpaare werden also in der Mehrzahl
praereduktionell und postaequationell verteilt.

Abb. 7. Me‘:aphasen und Anaphasezn der 1. Reifeteilurfg des asynde-
tischen Bastards Nicotiana Rusbyi x silvesiris. Praereduktion, bis
auf ein Chromosom in Fig. 3 (Original).

Wir wollen auch wieder ein Beispiel bespre-
chen, das uns zeigt, wie variabel die Verhéltnisse
sein konnen. In Abb. 8 sind Bilder der Reife-
teilungen des Bastards ZTriticum wmonococcum
(n=27) X T.turgidum (n = 14) nach SaX (1922)
wiedergegeben, bei denen man deutlich erkennt,
daB die # Univalenten in der ersten Teilung als
ganze, also reduktionell auf die Pole verteilt
werden. In der gleichen Kreuzung, aber wohl
unter Verwendung anderer Ausgangsvarietiten,
fand THOMPSON (1926) eine Praereduktion der
Univalenten. Kinara (1924) fand sowohl Prae-
wie Postreduktion. Bei den Bastarden 7. vul-
garve (n = 21) X T. durum {n = 14) (Abb.q)
werden nach allen Autoren dagegen die Uni-
valenten bereits deutlich in der ersten Teilung
lingsgespalten (Praeaequation, Abb. g, Fig.2
u. 3) und die einzelnen Chromatiden dann in der
I1. Teilung ungeteilt auf die Pole verteilt (Post-
reduktion Abb. 9, Fig. 4).

Tetradenanalyse bei Pflanzen.
Analyse bei monofaktorieller Spaltung. Eine
solche ist nur dann durchfithrbar, wenn man so
genau den Verlauf der beiden Reifeteilungen
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kennt, daB3 man weil3, welche von den vier Gonen
in der ersten und zweiten Reifeteilung getrennt
wurden.

Ein besonders giinstiges Objekt sind hier
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Abb. 8. Reifeteilungen des Bastards Triticum monococcum X tur-
gidum. Fig. 1—3: I. Teilung, Fig. 4: II. Metaphase in Polansicht.
Praereduktion der sieben Univalenten (nach SAX 1922).

gewisse Ustilagineen, von denen HUTTIG (1931)
Ustilago Hordei eingehend untersuchte. Die
diploide Brandspore keimt bei diesem Pilze zu
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Abb. 9. Reifeteilungen des Bastards Triticum vulgare X durum.

Praeaequation der Univalenten (nach SAX 1922).

einem kurzen Faden aus, in den der Xern ein-
tritt (vgl. die Abbildung bei HUTTIG 1932).
Bald darauf erfolgt die erste Reifeteilung,
deren Spindel, abgesehen von ganz seltenen
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Ausnahmen immer in der Langsrichtung des
Fadens steht. Unmittelbar nach der Teilung
werden die beiden Kerne im Promycel durch
eine Querwand voneinander getrennt. Nun folgt
die zweite Teilung, deren Spindeln wieder in der
Langsachse orientiert sind und auf die auch wieder
unmittelbar die Bildung je einer Querwand folgt.
Am Schlusse beider Teilungen wird also das
sogenannte Promycel aus vier hintereinander-
liegenden Zellen gebildet. Die mittlere der drei
Querwinde ist die Teilungswand der ersten
Reifeteilung, die beiden rechts und links von ihr
gelegenen Winde sind die Produkte der zweiten
Reifeteilung. Aus der Lage der Zellen kann man
also mit Sicherheit schlieBen, welche Kerne im
ersten Teilungsschritt getrennt worden waren
und welche im zweiten. Ein nachtrigliches
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Abb. ro. 1 Hiufigkeit der Mittelkopulationen und II der prae-
reduzierten Promycelien bei Ustilago kordei in Abhangigkeit von
der Temperatur (nach HITTIG 1931).

Wandern und Aneinandervorbeigleiten der Kerne
ist ja durch die sofortige Bildung von Zellwdnden
unmoglich gemacht.

Der Erbfaktor, dessen Spaltung von HUTTIG
genauer verfolgt wurde, ist der Geschlechtsfaktor
(A, a). Dieser Faktor kontrolliert bekanntlich
den Kopulationsablauf in der Weise, dall nur
solche Zellen miteinander sexuell reagieren, die
einen verschiedenen Faktor fithren, d.h. also
A-Zellen reagieren mit a-Zellen. Unter bestimm-
ten AuBenbedingungen erfolgt die Kopulation
auch unmittelbar am Keimmycel. Durch kurze
Zellenschlduche treten je zwei Zellen miteinander
in Verbindung, die beiden Kerne treten in diese
Briicken und die Briicken wachsen darauf unter
konjugierten Kern- und Zellteilungen zu dem
zygotischen, diplophasischen Mycel aus, das
dann spiter wieder — nach der Infektion eines
geeigneten Wirtes — zur Bildung der Brand-
sporen lbergeht. Je nach der Lage der Kopu-
lationsbriicken kann man nun zwei Typen unter-
scheiden: Es koénnen die beiden endstdndigen
und die beiden mittleren Zellen miteinander ko-
pulieren, Miltelkopulation, oder es kopulieren
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je eine mittlere und eine randstindige Zelle mit-
einander: Randkopulation (Abbildungen bei
HUtric). Der Verlauf der Kopulationskanile
zeigt uns, welche Zelle das gleiche A- bzw.
a-Allel fithren.

Wir kénnen nun aus der Haufigkeit, mit der
Rand- und Mittelkopulationen auftreten, schlie-
Ben, ob der Geschlechtsfaktor im ersten oder
zweiten Teilungsschritt getrennt worden ist.
Auf Grund dessen, was wir oben {ber die chro-
mosomalen Verhiltnisse in den Prophasen der
Reifeteilungen ausgesagt haben, wissen wir, daf3
sich zu diesem Zeitpunkte jeweils vier homologe
Chromatiden zusammengefunden haben, die
dann in den zwei Teilungsschritten auf die vier
Tochterzellenverteilt werden, Dem entsprechend
miissen wir auch die genetische Konstitution in
diesem Zeitpunkt als ,,tetraploid” angeben, also
im vorliegenden Falle als Prophase AAaa.
Dann ergeben sich weiter die beiden folgenden
Maoglichkeiten.

I. Teilung bei Praereduktion: AA ||aa
I1. Teilung: AJAllaja.
Es ist also nur Mittelkopulation moglich.

I. Teilung bei Postreduktion: Aa || Aa.
II. Teilung. Hier sind die beiden folgenden
Verteilungstypen mit gleicher Hiufigkeit zu
erwarten: AlallalA und AjlaflA]a.

Bei dem ersten ist nur Randkopulation mdg-
lich, wihrend in dem zweiten Fall Rand- und
Mittelkopulation gleich oft zu erwarten waren.
Im ganzen genommen finden sich also bei Post-
reduktion in 3/, der Promycelien Mittelkopula-
tion und in !/, Randkopulation. Oder anders
formuliert:

Alle Randkopulationen treten in postredu-
zierten Promycelien auf, aber nicht bei prae-
reduzierten. Die HAiufigkeit, mit der bei den
postreduzierten Mycelien dann noch Mittelkopu-
lation auftreten muB, entspricht einem Drittel
der gefundenen Zahl von Randkopulationen.
Der dariiber hinaus noch verbleibende Uber:
schuB von- gefundenen Mittelkopulationen
schlieBlich gibt genau die Zahl oder den
Prozentsatz der praereduzierten Mycelien an.
Wenn also in einem konkreten Fall 60%
aller kopulierenden Promycelien Randkopu-
lationen zeigen und 40% Mittelkopulationen,
dann kénnen wir mit Sicherheit sagen (ab-
gesehen von dem durch Zufallsschwankungen
bedingten und abschitzbaren Fehler), daf3:

Postreduktion stattgefunden hat in 60% 4+
60/3 = 20%, also im ganzen in 80% aller Pro-
mycelien und

Praereduktion in den restlichen 20%.
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Nach dieser Methode hat HiTTiG die Verhalt-
nisse bei Ustilago horder genau untersucht, und
dabei auch zugleich die Abhédngigkeit des Zeit-
punktes der Mendelspaltung von der Temperatur
genau ermittelt. Wie Abb. 1o zeigt, findet sich
im besten Falle in 42% der Promycelien eine
Praereduktion. Mit zunehmender und mit ab-
nehmender Temperatur sinkt dieser Wert sehr
schnell, so daB bei den extremeren Temperaturen
fast nur noch Postreduktion stattfindet. In
neueren Untersuchungen hat dann HUTTIG (un-
verdffentlicht) die Abhingigkeit von anderen
AuBenfaktoren eindeutig ermittelt.

Diese Versuche sind von ganz prinzipieller
Bedeutung, da sie in ganz besonders eindeu-
tiger und einwandfreier Weise beweisen, daB
es keine eindeutige Antwort auf
die Alternative: Postreduktion
oder Praereduktion geben kann.
Prinzipiell liegt nur fiir alle Orga-
nismen fest, daB3 eine der Reife- {
spaltungen die Mendelspaltung
darstellt. Welche es aber ist, \d
héngt von der Konstitution des ™
betreffenden Organismus, auBer-
dem aber von AuBenfaktoren ab.

Auch bei einigen Ascomyzeten
aus der Gattung Neurospora war
es moglich, fiir den Geschlechts- x
faktor und Gene fiir die Mycel-  Abb. 1z
farbe und Konidienbildung aus
der Lage der Askussporen zu er-
mitteln, wann die Reduktion
stattgefunden hat (DopGEe, WIL-
coX, LINDEGREN). Bekanntlich
finden in den diploiden Askis drei
Teilungen nacheinander statt und die resul-
tierenden (2, 4,8) Kerne bleiben zunéchst
nackt im Schlauchplasma liegen. Es werden
keine Querwinde wie bel Usfilago gebildet.
Trotzdem findet nach den Untersuchungen
bei N. sitophila und wohl ebenso bei der nahe-
stehenden N. crassa kein Aneinandervorbei-
gleiten der Kerne statt, sondern diese bleiben
— dhnlich wie bei Ustilago — in der Reihen-
folge hintereinander liegen, wie sie gebildet
waren. Bei der dritten Art V. fetrasperma findet
ein solches Vorbeigleiten der Kerne statt, weshalb
wir diese etwas komplizierteren Verhiltnissenicht
genauer beriicksichtigen wollen. (Vgl. Abb. 11,1
und die neuesten Angaben bei LINDEGREN 1932.)
Es hat sich auch herausgestellt, da als Reife-
teilungen bei diesen Artennur die ersten beiden
Teilungen in Betracht kommen, nicht die dritte,
so daB wir dadurch etwa bedingte Komplikation
auBer acht lassen konnen (vgl. Abb. 11, 3).

)
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Unter Beriicksichtigung der lLage der acht
Sporen im Askus ergeben sich bei Praereduktion
fiir den mit + und — bezeichneten Geschlechts-
faktor und bei Postreduktion fiir den Mycel-
farbfaktor die in der Abbildung wiederge-
gebene Anordnung der verschiedenen - und
— Sporen (Abb. 11, 2).

Durch Isolierung der Sporen unter genauer
Beriicksichtigung ihrer Lage im Askus und
nachfolgende Kombination der aus ihnen ent-
standenen Haplomycelien zur Ermittlung des
anzuwendenden Geschlechtsfaktors konnte er-
mittelt werden, wie hiufig sich Prae- und Post-
reduktion findet. LINDEGREN (1932) fand bei
Neurospora crassa 85% Praereduktion und 15%
Postreduktion. Das Verhdltnis bei den Arten
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Verschiedene Moglichkeiten der Verteilung der Gene auf die acht Askussporen
bei Askomyceten. — 1. Eine der Verteilungsméglichkeiten, die sich ergeben, wenn in der
II. Teilung die Kerne aneinander vorbeigleiten wie bei Neurospora tetrasperma. — 2. Normal-
fall von N. sitophile mit Praereduktion des Geschlechtsfaktors {+ und —) und Post-
reduktion des Farbfaktors (schraffiert und glatt). — 3. Verteilung unter der Annahme,
daB die erste Teilung im Askus somatisch ist, die zweite und dritte erst die Reife-
teilungen vorstellen; auBerdem in der oberen Askushilfte doppelte Praereduktion, in der
unteren Praereduktion des Farbfaktors und Postreduktion des Geschlechtsfaktors. Dieser
Modus ist bisher noch nicht beobachtet worden (nach LINDEGREN 1932).

sttophila und tetrasperma scheint annihernd das
gleiche zu sein.

Analyse bei bifaktorieller Spaltung. Hier liegen
die Verhiltnisse giinstiger. Es geniigt unter
Umstinden die Aufzucht der vier Gonen, um
zu entscheiden, ob Praereduktion beider Gen-
paare, ob Postreduktion beider Genpaare oder
schlieBlich Praereduktion des einen und Post-
reduktion des anderen vorliegt. Allerdings ge-
stattet diese Methode im letzten Falle nicht den
Nachweis, welches Allelenpaar prae- bzw. post-
reduziert wurde.

Wir miissen uns erst wieder ausrechnen,
welche Verhiltnisse wir zu erwarten haben.
Wir wollen annehmen, daf es sich um die Spal-
tung einer Dihybriden Aa Bb handelt. Die
Prophasenkonstitution ist dann wieder tetra-
ploid: AAaa BBbb.
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Praereduktion beider Allelenpaare:
I. Teilung: AA BB || aa bb (oder etwa AADD ||
aa BB usw.).
II. Reifeteilung: AB [ AB || ab |ab oder etwa
Ab | Ab || aB | aB. Jedenfalls finden wir immer
nur zwei verschiedene Genotypen in einer Te-
trade: ditype Tetraden.

Postreduktion beider Allelenpaare:
I. Reifeteilung: Aa Bb |; Aa Bb,
II. Reifeteilung: AB|ab [|AB [ab oder
AB jab || Ab | aB.

Es ergeben sich hier zwei Fille mit gleicher
Haufigkeit. Die Tetraden k&nnen zwei oder
auch vier Genotypen umfassen: ditype und
tetratype Tetraden im Verhiltnis 1: 1.

Postreduktion des einen Genpaares (etwa A | a)
und Praeveduktion des anderen (etwa B |b):
I. Reifeteilung: Aa BB || Aa bb,
II. Reifeteilung: AB|aB | Ab|ab (und die ent-
sprechenden Permutationen).
- Hier treten also wur tetratype Tetraden auf.

Wenn also in einem Experiment nur tetratype
oder nur ditype Tetraden auftreten, ist der Sach-
verhalt eindeutig gekldrt. Wenn dagegen beide
Formen auftreten, so kann irgend eine Kom-
bination der Reduktionsméglichkeiten vorliegen,
ohne dal wir die Frage weiter entscheiden
kénnen. Nur wenn die beiden Typen nicht gleich
hiufig sind, kénnen wir noch aussagen, daB bei
Uberschuf3 von ditypen Tetraden doppelte Prae-
reduktion bevorzugt ist, bei Uberschull der
tetratypen, dafl Praereduktion des einen, Post-
reduktion des anderen recht hiufig ist. Abge-
sehen davon zeigen tetratype Tetraden immer
an, dafl mindestens ein Gen postreduziert wird.

Wir wollen nun die zahlreichen Versuchs-
ergebnisse an Vertretern der verschiedensten
Verwandtschaftskreise ganz kurz auffiihren.

Algen: Chlamydomonas spec. nach PASCHER
(1916, 1918) 5 ditype Tetraden zu 1 (oder 3?)
tetratypen Tetraden.

Pilze: Phycomyces nach BURGEFF (1928)
78 ditype zu 63 tetratypen Tetraden.

Neurospora nach DoDGE (1929, 1930, IQ3I)
ditype und tetratype Tetraden.

Schizophyllum (Basidiomycet) nach Kniep
(xg22) 35 ditype und keine tetratypen Tetraden,
nach KNIEP (1928) auch tetratype Tetraden.

Collybia velutipes (Basidiomycet) nach FUNKE
(1924) 1 ditype zu 3 tetratypen Tetraden.

Hypholoma fasciculare (Basidiomycet) nach
FUNKE (1924) 2 ditype zu 4 tetratypen Te-
traden.

Coprinus  fimelarius nach HANNA - (1925),

Der Zichter

BrUNSWICK (1926), NEWTON (1926) 85 ditype
zu 68 tetratypen Tetraden.

Ustilago nach DickiNsON (1927) ditype und
tetratype Tetraden.

Funaria hyrometrica (Laubmoos) nach WETT-
STEIN (1924) nur ditype Tetraden.

Spaerocarpus Donellii (Lebermoos) nach ALLEN
{(xg30) fiir das Geschlechtsfaktorenpaar und das
Gen fiir vielzweigig (polycladous) bzw. normal:
58 ditype zu 12 tetratypen Tetraden. Fiir die
Geschlechtsallele und das Gen blasig (tufted)
bzw. normal ergab sich auch nur ein geringer
Prozentsatz von tetratypen Tetraden.

Diese Zusammenstellung zeigt eines deutlich:
Es gibt keine durchgehende Regel, daf3 etwa alle
Pflanzen praereduzieren, wie man es lange Zeit
geglaubt hat. Ein ausschlieBliches Auftreten
von Praereduktion fand sich nur bei den von
WETTSTEIN untersuchten Laubmoosen.

Aus der Tatsache, daB bei den Basidiomyceten
oft ditype und tetratype Tetraden gleich hiufig
auftreten, kann man nichts Sicheres schliefen.
Die verhaltnismaBige Hiufigkeit dityper Tetra-
den bei Schizophylium und bei Sphaerocarpus
zeigt, dab sich hier doppelte Praereduktion oft
einstellt.

Dariiber, ob doppelte Postreduktion sich
findet oder gleichzeitige Prae- und Postreduktion,
sagt das Auftreten der tetratypen Tetraden
nichts aus.

Trihybride Spaltungen. Uber die Frage, ob
alle spaltenden Gene immer gleichzeitig redu-
zieren, konnen trihybrid spaltende Tetraden
etwas aussagen. Wegen der prinzipiellen Wich-
tigkeit dieser Frage sei sie trotz der verhdltnis-
méiBigen Sparlichkeit der bekannten Tatsachen
hier diskutiert. Es liegen bisher erst einige
Angaben von BURGEFF (1928, Phycomyces) und
ALLEN (1931, Sphaerocarpus) vor. Es kommt
neben der Unterscheidung dityper und tetra-
typer Tetraden noch etwas Neues hinzu. Wie
Kniep (1929) auseinandersetzt, ist es wichtig,
ob je zwei der herausspaltenden Typen komple-
mentir sind, d. h. zusammen den vollen Gen-
bestand der Ausgangsheterozygoten liefern. Bei
der Spaltung einer Trihybriden sind die folgen-
den Spaltungsverhdltnisse zu erwarten, ausge-
hend von der Prophase: AAaa BBbb CCcc.

Dreifache Praeveduktion: 1. Reifeteilung:
AA BB CC || aa bb cc (oder entsprechende Per-
mutationen).

II. Teilung: ABC | ABC || abc | abc.

Nur ditype Tetraden.

Doppelie Praereduktion (A |a, B |b) und ein-
fache Postreduktion (C |c):
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I. Teilung: AA BB Cc || aa bb Ce,
II. Teilung: ABC | ABc || abC | abc.

Nur tetratype komplementdre Tetraden.

Einfache Praereduktion (A |a) und doppelte
Postreduktion (B |b, C|c):
I. Teilung: AA Bb Cc 1| aa Bb Cc,
II. Teilung:
ABC [Abc || aBC|abc tetratyp komplementir,
ABC|Abc || aBc |abC tetratyp nicht komplem.,
ABc |AbC || aBC|abc tetratyp nicht komplem.,
ABc | AbC || aBc | abC tetratyp komplementér.

Nur tetratype Tetraden, davontkomple-
mentdr zu I nicht komplementar,

Dreifache Postreduktion:

I. Teilung: Aa Bb Cc || Aa Bb Cc,
II. Teilung:
ABC | abe {| ABC | abe dityp,
ABC | abe || ABc | abC tetratyp komplementir,
ABC | abc || AbC | aBc tetratyp komplementdr,
ABC | abe || Abc | aBC tetratyp komplementar,
ABc | abC usw.

1 ditype zu 3 tetratypen komplemen-
tiren Tetraden.

Bei Sphaerocarpus untersuchte ALLEN 24 fiir
die bereits erwdhnten Gene trihybrid spaltende
Tetraden liickenlos, und erhielt das folgende
Ergebnis:

ditype Tetraden . . . . . . 20
tetratyp komplementir . . 4
tetratyp nicht komplementir o

Aus dem hiufigen Vorkommen dityper Tetraden
geht eindeutig hervor, dall oft alle drei hetero-
zygoten Gene sich praereduktionell teilen. Aus
dem Fehlen nicht komplementirer Tetraden
kénnte man ableiten, daB einfache Praereduk-
tion und doppelte Postreduktion nicht wvor-
kommt. Aber zu einer sicheren Angabe sind
die Zahlen zu gering.

Bei Phycomyces analysierte BURGEFF (1928)
einige Tetraden, mit einer Aufspaltung fiir
die drei Genpaare: --/—; normale Sporan-
gien (Blakesleanus)| angeschwollene Sporangien-
triger (piloboloides) ; normaler Mycelwuchs (Arb)/
strauchig verzweigt (arbusculus) und fand:
o ditype zu 4 tetratypen komplementiren zu
3 tetratypen nicht komplementiren Tetraden.
Bei anderen Trihybriden, die neben den Gen-
paaren —/— und Arb/arb fiir den Farbfaktor
Pal/pal spalteten, fand er: 1 ditype zu 5 tetra-
typen komplementéren zu 1 tetratyp nicht kom-
plementédrer Tetrade. Auch hier sind die Zahlen
noch zu klein, um sichere Schliisse abzuleiten.

Der Ziichter, 5. Jahrg.
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Indirekte Tetradenanalyse bei Tieren.

Bei den Insekten ist, wie zuerst WHITING und
seine Mitarbeiter (1924—1931) und vor allem
GorpscaMIpT und sein Mitarbeiter KATSUKI
(1927-—1932) in einer Reihe von Arbeiten
zeigten, eine Art ,,Tetradenanalyse’ moglich.
In der Regel degenerieren ja bei der tierischen
Eireifung drei von den vier Kernen, die im Ver-
laufe der beiden Reifungsteilungen gebildet
werden. Der Ubrigbleibende Kern, der Eikern,
wird dann von einem Spermakern befruchtet.
Bei Habrobracon und vor allem bel gewissen
Stimmen von Bombyx mori werden aber auch
zweikernige Eier gebildet, deren beide Kerne
durch je einen Spermakern befruchtet werden
kénnen. Esentsteht dann eine Raupe und spéiter
ein Imago, deren Zellen ein Mosaik der Ab-
kémmlinge der beiden befruchteten Eikerne
darstellt.

Dieser zweite , Eikern entsteht nun auf
folgende Weise, wie neuerdings GOLDSCHMIDT
und KATSUKT (1931) einwandfrei feststellen konn-
ten, nachdem sich bei Bombyx herausgestellt
hatte, daf ein rezessives Gen in homozygotem
Zustand das Auftreten dieser zweikernigen Eier
erméglicht (GoLpscHMIDT und KATSUKI 1928).
Nach der etsten Reifeteilung wandert der eine
der beiden Tochterkerne als ,,Richtungskern
in der iiblichen Weise an die Peripherie des Eies,
um dort frither oder spiter zu degenerieren. Der
andere Kern fiihrt seine zweite Reifungsteilung
aus. Normalerweise wird einer dieser beiden Kerne
zum Eikern, wihrend der andere ebenfalls
allmihlich zugrunde geht. Bei den zweiker-
nigen Eiern bleibt dieser Kern jedoch auch am
Leben und ist ebenso funktionsfihig wie sein
Schwesterkern. Das Ei enthilt also zwet Kerne,
die beide Abkémmlinge desselben zwetten Reifungs-
teslungsschrittes sind. In einer doppelten Hete-
rozygoten haben wir dann folgende Verhiltnisse
zu erwarten: Erfolgt doppelte Praereduktion
und damit anschlieBend doppelte Postaequation,
dann miissen die beiden aus der zweiten Teilung
hervorgehenden funktionsfdhigen Eikerne immer
die gleiche Konstitution haben. Nach Befruch-
tung mit dem Sperma eines homozygoten
Minnchens entsteht zwar ein Mosaik, aber da
die beiden Komponenten ganz die gleiche
Struktur haben, 14Bt sich diese Mosaiknatur
nicht feststellen. Erfolgt doppelte Postreduk-
tion, dann miissen die beiden Eikerne sich in
beiden Erbfaktoren unterscheiden. Nach Be-
fruchtung mit dem homozygoten Mannchen
entsteht ein Mosaiktier, dessen Teile sich in
beiden Eigenschaften unterscheiden. Wird

4
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schlieBlich das eine Faktorenpaar prireduziert,
das andere dagegen postreduziert, so entstehen
nach der Befruchtung wieder Mosaiktiere. Aber
die Mosaikteile unterscheiden sich nur in der-
jenigen Eigenschaft, fiir die die zweite Reife-

Abk. 12, Mosaikraupen von Bombyx mori, teils durchsichtig, teils

undurchsichtig (nach KATSUKI r9z7).

teilung den Zeitpunkt der Mendelspaltung
darstellt.

Durch verschiedene Kreuzungen mit homo-
zygot recessiven und heterozygoten Minnchen
gelang es GoLDscHMIDT und KATSUKI festzu-

Der Ziichter

Es ergaben sich dabei die folgenden Haufig-
keiten:

Doppelte Praereduktion fiir X/Y und Njn: gef.

17,9% erw. 10,2%.

Praereduktion fiir X/Y, Postreduktion fiir N/n: gef.

17,9% erw. 26,6%.

Postreduktion fiir X/Y, Praereduktion fiir N/n: gef.

10,7% erw. 18,3%.

Doppelte Postreduktion fiir X/Y und N/n: gef.

53,5% erw. 45.8%.

Unter Zugrundelegen der gefundenen Zahlen
stellen wir also fest, daf sich fiir das Geschlechts-
faktorenpaar X/Y 35,8% Praereduktion findet
und fiir das Genpaar N/n 28,6% Praereduktion.
Wenn man nun annimmt, daB die beiden Gen-
paareganz unabhéngig voneinander spalten, dann
miiBten sich diese Werte und die Werte fiir Post-
reduktion miteinander beliebig kombinieren.
Doppelte Praereduktion wire also zu erwarten
. 35,8:28,6%
in =2——————

100
sind die oben als ,,erwartet” angegebenen Zahlen
berechnet. Wie man sieht, weichen die gefun-
denen Werte zwar nicht sehr stark davon ab'.
Es miissen aber doch wohl besondere Komplika-
tionen noch vorliegen, die bedingen, daB die
beiden} Genpaare beziiglich des Zeitpunktes
der Mendelspaltung mnicht ganz unabhingig
voneinander sind.

= 10,2% usw. Auf diese Weise

Fiir die Schlupfwespe Habro-

o o bracon liegt noch kein so aus-
o) o) gedehntes Zahlenmaterial vor.
O.,_—g Aber bereits in seiner ersten
L Arbeit konnte P.W.WHITING

(1924) zeigen, dabB in einem Falle
von vier spaltenden Genpaaren
zwei praereduzierten, zwel andere
postreduzierten. Inden folgenden
Arbeiten (1927, 1931) wurde wei-
teres Material beigebracht. Eine
Besonderheit liegt bei Habro-

bracon noch darin, daB in der
Regel die Médnnchen haploid sind
(wie etwa auch bei der Biene).
Gynandromorphe  Mosaiktiere
entstehen also dadurch, da8 in

Abb. 13.

Mittlere Reihe die beobachteten Interkinesen.
{Nach ROSENBERG 1926.)

II. Metaphasen,
stellen, daB fiir den Geschlechtsfaktor und ein
Gen fiir Durchsichtigkeit bzw. Undurchsichtig-
keit (n/N) der Raupenhaut sowohl Praereduktion
als auch Postreduktion vorkommen kann. Die
N-n-Mosaiktiere sahen aus, wie es Abb. 12 zeigt.
Die Geschlechts-Mosaiktiere waren Gynandro-
morphe.

Restitutionskernbildung nach der I. Reifeteilung bei dem ganz asyndetischen
Hieractum lacerum. Obere Reihe schematische Bilder der vorausgegangenen I. Metaphasen.
Untere Reihe die vermutlich folgenden

den zweikernigen Eiern nur der
eine Kern befruchtet wurde. Aus
dem Zygotenkern entsteht dann
der weibliche Teil des Mosaik-
tieres, aus dem unbefruchteten der méannliche,
der also in allen Eigenschaften sonst rein miitter-
lich sein muB.

1 Da die Fehlerberechnung hier etwas kom-
pliziert ist, soll sie nicht genau besprochen
werden.
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Dyadenbildung.

SchlieBlich gibt die sogenannte ,Dyaden-
bildung* noch in manchen Féllen die Még-
lichkeit festzustellen, wann die Reduktions-
teilung stattgefunden hat. Es kommt wvor,
daBl durch Verschmelzungsvorginge die eine
oder die andere der Reifeteilungen riickgingig
gemacht werden kann. Sehr hiufig ist die Bil-
dung eines Restitutionskernes nach der ersten
Reifeteilung, d.h. eines einzigen Kernes, der
samtliche Chromosomen wieder umschlieft an
Stelle zweier Interkinesekerne (Abb.13). Oft
erfolgt auch eine Verschmelzung zweier Spindeln
der zweiten Reifeteilung (Abb. 14). In beiden
Fillen wird also die erste Teilung ausgeglichen
und alle getrennten Elemente wieder vereinigt.
Es kénnen aber durch eine Verschmelzung auch
die zweiten Reifeteilungen riickgingig gemacht
werden.

Es entstehen in allen Féllen am Ende der bei-
den Reifeteilungen nur zwei Kerne, die nicht die
haploide Chromosomenzahl, sondern eine héhere,
unter Umstdnden die diploide Zahl besitzen:
Dyadenbildung. Wenn man nun von einem
heterozygoten Individuum ausgeht, so entstehen
heterozygote Keimzellen mit vermehrter Chro-
mosomenzahl, wenn die Reduktionsteilung riick-
gingilg gemacht worden ist, und homozygote
polyploide Keimzellen, wenn es sich bei dem
Restitutionsproze um die Aufhebung einer
Aequationsteilung handelte. Wenn man histolo-
gisch genau iiber den Zeitpunkt und die Art des
Restitutionsvorganges einerseits genau Bescheid
weill, wenn man auBerdem genau {iber die Ho-
mozygotie oder Heterozygotie der polyploiden
Nachkommen informiert ist, dann kann man
auch mit Sicherheit eine Aussage iiber den Zeit-
punkt der Mendelspaltung machen. Bei den ab-
gebildeten Hieracium- und Nicotiana-Bastarden
konnte man danach feststellen, daB zum min-
desten in der Hauptsache die erste Reifeteilung
der Zeitpunkt der Mendelspaltung ist.

SchluBbemerkung.

Wir haben gesehen, dal es tatsdchlich mit den
verschiedensten Methoden, unter Ausniitzung
der jeweiligen entwicklungsphysiologischen Be-
sonderheiten, in vielen Fallen méglich war, den
Zeitpunkt der Mendelspaltung genau zu be-
stimmen. Wir wissen nun, daB es sich bei man-
chen Organismen ausschlieBlich dabei um die
erste, bei anderen um die zweite Reifeteilung
handelt, dal bei wieder anderen der Zeitpunkt
nicht genau fixiert ist, wenn auch die eine der
beiden Reifeteilungen bevorzugt wird. Es han-
delt sich hierbei offenbar um den Ablauf eines
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entwicklungsphysiologischen Prozesses, der von
inneren wie auch #uBeren Faktoren oft sehr
stark abhingig ist.

Diese Feststellungen sind bisher erst von rein
theoretischen Gesichtspunkten aus wichtig. Sie
bedeuten jedoch eine ganz wesentliche Vertiefung
unserer grundlegenden XKenntnisse iiber den
Vorgang der Mendelspaltung. Die Zukunft wird
zeigen, ob sich nicht auch praktisch wichtige
SchluBfolgerungen etwa fiir das Mutationspro-
blem oder fiir das Problem der kiinstlichen
Erzeugung unreduzierter polyploider Keimzellen
werden daraus entwickeln lassen.

3 4
Abb. 14. Nicotiana, II Reifeteilungen: normale Metaphase (1) und
Tetraphase (2), 3 und 4 die gleichen Stadien bei Verschmelzung der
beiden Spindeln (nach BRIEGER 1928).
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(Aus der Biologischen Reichsanstalt fiir Land- und Forstwirtschaft, Berlin-Dahlem.)

Das russische landwirtschaftlich-botanische Forschungsnetz.
Von F. Merkenschlager.

Wihrend in Deutschland die Flucht in den
Irrationalismus immer gréfere Formen annimmt
und ein bedrohlicher Abbau der Forschung vor
sich geht, wird das ungeheure Reich zwischen
Minsk und Wladiwostock der Wissenschaft er-
schlossen. Die beigegebenen Karten, die nach
einer Vorlage eines eben von der Lenin-Akademie
verdffentlichten Berichtes gezeichnet wurden,
zeigen das neue russische Forschungsnetz. Die
Ortsangaben wurden in der Nachzeichnung meist
fortgelassen, da sie den Gesamteindruck stéren
wiirden, und da die Verdichtung des Netzes in
gewissen geographischen Zentren klarer in Er-
scheinung treten diirfte, als im Gestriipp uns

bisher ungeliufiger Ortsnamen. Obwohl die
Karten das landwirtschaftlich-botanische Ver-
suchswesen in RubBland iiberhaupt zeigen, miissen
sie doch vor allem den Ziichtungsforscher inter-
essieren. Denn in RuBland ist jede Versuchs-
station in erster Linie Zuchtstation und der
Pflanzenztichtung sind alle anderen Zweige der
Agrikulturbotanik untergeordnet.

Der russische Raum gliedert sich in eine Reihe
klimatischer und bodenkundlicher Sonderge-
biete. Die russische Ziichtungsforschung teilt
ihn in 14 Zuchtrdume ein.

1. Im - subarktisch-baltischen Pflanzenzucht-
raum (Leningrad, Karelien usw.) werden ziich-



