5. Jahrg. 1. Heit PROPAcH: Fortschritte der Cytologie in der Austausch- und Konjugationsfrage.

Einflusses verschiedener AuBenbedingungen auf
die Chromosomenreduktion gebracht haben, so
haben sie doch gezeigt, daB selbst ein so eigen-
gesetzlicher Vorgang wie die Chromosomen-
reduktion in hohem MaBe von Bedingungen
abhdngig sein kann, die auBerhalb des inneren
Entwicklungsablaufes der sich teilenden Zelle
herrschen. Daneben scheinen sie zu der Hoff-
nung zu berechtigen, dal es einen Weg gibt,
der uns durch ein Zusammenarbeiten der stati-
stischen Methoden der Vererbungslehre mit den
kausalen der experimentellen Physiologie zur
ursdchlichen Erkenntnis des heute noch schein-
bar autonomen Vorganges der Chromosomen-
reduktion und der Mendelspaltung fiihrt.
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Fortschritte der Cytologie in der Austausch- und Konjugationsfrage.

(Sammelreferat.)

Von Hermann Propach.

Im Jahre 1928 erschien in deutscher Sprache
die letzte zusammenfassende Darstellung der
Zusammenhdnge zwischen Cytologie und Ge-
netik, es waren BELaARs ,,Cytologische Grund-
lagen der Vererbung“. Von der Ubersetzung
von Sharps , Introduction to Cytology* durch
JARETZKY wollen wir hier absehen. In BELARS
Buch waren die hier in Rede stehenden Fragen
nach dem damaligen Stande der Wissenschaft
dargestellt, mit dem FErgebnis, daB es noch
immer keine gut fundierte Hypothese iiber die
cytologischen Vorgiange beim Austausch gebe.

Nun sind gerade in den Jahren nach 1928
eine ganze Reihe von Arbeiten verdffentlicht
worden, die die Austauschfrage und, mit ihr
eng verkniipft, das Konjugationsproblem be-
handeln. Ihr Autor ist in der Hauptsache der
englische Cytologe C. D. DARLINGTON und eine
Anzahl von Mitarbeitern, daneben der Ameri-
kaner J. BELLING. Diese Arbeiten haben in der
Literatur ein erstaunlich schwaches Echo ge-
funden, erst in neuester Zeit beginnt man, sich
mit ihrem Inhalt auseinanderzusetzen, vornehm-
lich wieder in der Literatur angelsichsischer
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Linder. Und vor ihrer Zusammenfassung in
dem Werk , Recent Advances in - Cytoloy*
durch DARLINGTON hat man thnen vielfach
ganzlich verstdndnislos gegeniiber gestanden.
Der Zweck dieses Referates soll es deshalb
sein, die Aufmerksamkeit mehr auf diese Ar-
beiten zu lenken, besonders auf das oben er-
wiahnte Buch DARLINGTONS.
Vergegenwirtigen wir uns zundchst einmal
den Stand der Dinge zu jener Zeit, als BELARS
Buch erschien. Dal ein Austausch von Genen
stattfinden mubBte, bezweifelte niemand mehr.
Die Fiille der Tatsachen, die aus genetischen
Experimenten abgeleitet waren, muBte jeden

Abb. 1.
Der eine der beiden homologen Konjugationspartner ist punktiert,

(Nach BELAE 1928.)

Zweifel verbieten; war doch gerade die Aus-
tauschyhpothese mit ein Grundpfeiler der
Theorie der linearen Anordnung der Gene.
Anders stand es mit der Frage nach den cyto-
logischen Grundlagen des Austausches. Dal
die Mendelspaltung im Organismus mit dem
Ablauf der Reifeteilung zusammenfiel, war
durch genetische Experimente bewiesen. Also
mufliten die Chromosomen die Tridger der Erb-
anlagen sein. Dementsprechend mufBte ein
genetisch nachgewiesener Austausch unbedingt
wihrend der Reifeteilungen stattgefundenhaben.
Wir wollen hier von einigen weniger bekannten
Hypothesen zu dieser Frage absehen und uns
vorwiegend mit der nach damaliger Anschauung
am besten begriindeten Annahme befassen. Das
war die Chiasmatypie-Hypothese, die JANSSENS
auf Grund seiner Befunde bei der Spermato-

PROPACH:

Schematische Darstellung des Zustandekommens der Tetradenfigur nach der alten Auffassung.

der andere rein weill dargestellt.
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genese von Orthopteren (Heuschrecken) auf-
gestellt hatte. Sie ging aus von der Tatsache,
daB in der ersten Reifeteilung Chromosomen-
tetraden gebildet werden, deren &uBlere Gestalt
ja bekannt ist. Wurden diese Tetraden nun in
der Anaphase getrennt, so konnte es durch
irgendwelche mechanischen Hemmungen (Ver-
klebung usw.) bewirkt werden, dall an dem
,, Kreuzpunkt ein Vertauschen von Stiicken
der parallel gelagerten Querbalken erfolgte; das
mubte dann einen Austausch im Gefolge haben.

Jedoch stieB diese Hypothese von vorn-
herein auf heftigen Widerstand, da man mit
Recht sagte, dafi cytologische Erscheinungen
dieser Art so selten ein-
wandfrei zu beobachten
wiren, daB sie zahlen-
miBig in gar keinem Ver-
haltnis zu den genetisch
ermittelten  Austausch-
haufigkeiten stinden. Man
verlegte deshalb den Ort
des Austausches in ein
fritheres Stadium  der
Reifeteilung, etwa ins
Diplotaen. Aber da war
die Schwierigkeit die, daB3
jeder  Kritiker  sagen
konnte, daBl noch niemand
auf solchem Stadium noch
weniger einwandfrei ein
,,Crossing-over geschen
habe. So standen die
Dinge, eine befriedigende
Erklirung war nicht ge-
funden.

Nun war einmal die
Tetradenform in  der
Reifeteilung als erfolgversprechend erkannt
worden. Aber muBte es denn sein, daB ein Aus-
tausch nur eine Folge der Tetradenkonstitution
sein konnte? War es nicht auch méglich, dal
der Austausch die Ursache dieser Konfiguration
war? Um diese Fragen zu untersuchen, miissen
wir uns zunichst einmal vergegenwartigen, wie
man sich denn iiberhaupt das Zustandekommen
der Tetradenfigur erklirte (Abb. 1).

Im Zygotaen der ersten Reifeteilung sind die
Chromosomen lings konjugiert; den Spalt zwi-
schen ihnen nennt man Reduktionsspalt, weil
seine Entstehung auf eine zahlenmiBige Re-
duktion der Chromosomen (sie erfolgt durch
die Konjugation von je zwel homologen Chromo-
somen) zurlickzufihren ist. Im Pachytaen
(deutlich sichtbar erst im folgenden Diplotaen)
tritt dann ein zweiter Léngsspalt auf, dessen
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Ebene senkrecht zu der des Reduktionsspaltes

liegt; das ist der Aquationsspalt, so genannt,

weil er eine Gleichspaltung der konjugierten
Chromosomen nach dem Vorbild der Mitose
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Ebenen voneinander trennen, wobei die vier
Chromonemata (so nennt man die Spalt-

produkte) an den Kreuzpunkten untereinander
die Partner wechseln sollen. Diese Auffassung
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Die acht gepaarten Chromosomen von Stenobothrus parallelus einzeln aus einem Kern gezeichnet, ganz rechts das Geschlechtschro-

mosom. Auf jedem Stadium sind drei Kerne abgebildet, um die Variation der Zahl und Lage der Chiasmata jeder Tetrade darzustellen.

@ mittleres Diplotaen, b spites Diplotaen, 4 Diakinese, ¢ Meta- und Anaphase.

herbeifithrt. In den folgenden Stadien der
Reifeteilung bis zur Diakinese sollen sich nun
je zwel der vier Spaltprodukte der Tetraden
auf bestimmten Strecken nach je einer dieser

(Nach DARLINGTON 1932.)

ist von WENRICH (1916) auf Grund seiner Unter-
suchungen an der Spermatogenese von Phryno-
tettix magnus (Heuschrecke) formuliert worden.
Weshalb aber nun die Aufspaltungen bis zu
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einem bestimmten Punkte nach einer Ebene
verliefen, von da ab nach der anderen, dafiir
war keine Erklirung gegeben.

Will man nun den Austausch von Stiicken
von Chromonemata fiir die Entstehung der
Tetradenfigur verantwortlich machen, so ergibt
sich als erste Konsequenz, dal diese Figuren
fiir eine beliebige Spezies in ihrer Erscheinung
nicht so konstant sein diirfen, wie wir es bisher
angenommen haben. Denn wir wissen aus gene-
tischen Experimenten, dafl Austausche inner-
halb gewisser Grenzen an beliebigen Stellen der
Chromosomen auftreten koénnen, . dement-
sprechend miiten dann die Kreuzpunkte als
Orte des Austausches auch innerhalb bestimm-
ter Grenzen an beliebigen Punkten der Chromo-
somen liegen. Aber nicht allein jhre Lage muB
varileren, sondern auch ihre Hiufigkeit je
Tetrade und dem entsprechend je Kern (als
Gesamtheit der Tetraden). Das ist nun tat-
sdchlich der Fall.

Durch umfangreiche statistische Unter-
suchungen ist festgestellt worden, daB die
Chiasmafrequenz je Tetrade und entsprechend
je Kern beim gleichen Objekt stark variabel ist.
Als Ursachen dieser Variabilitit werden Um-
welteinfliisse, genetische und entwicklungs-
mechanische Faktoren angesehen. Durchgefithrt
sind diese Untersuchungen an zahlreichen Ob-
jekten (Fritillaria, Hyacinthus, Tulipa, Vicia,
Stenobothrus usw.). Das MaB ist die Anzah] der
Chiasmata je Tetrade bzw. je Kern und zwar
wurden die Zahlen fiir jedes Objekt auf ver-
schiedenen einander folgenden Stadien der ersten
Reifeteilung festgelegt.

Ein Beispiel (Abb. 2) zeigt diese Differenz fiir
je drei Kerne der Spermatogenese von Steno-
bothrus parallelus (Heuschrecke) auf nachein-
ander folgenden Stadien. Man kann sich leicht
von der starken Variabilitit in der Tetraden-
form tiberzeugen; fiir jede Tetrade sind unter
ihr auch noch die Anzahlen der Chiasmata an-
gegeben und jeweils rechts die Gesamtzahlen
der Chiasmata je Kern. Daraus, daf} eine eigene
Chiasmafrequenz fir jedes Stadium der Reife-
teilung besteht, geht wohl ohne weiteres hervor,
daB die Frequenz als solche nicht durch fort-
schreitende Aufspaltung bedingt ist. DaB auch
mit zunehmendem , Alter” der Tetrade die
Chiasmazahl sinken kann, hat eine andere Ur-
sache, wie wir weiter unten sehen werden.

Bei etwas aufmerksamerer Betrachtung der
Abbildung muB schon eine Beziehung klar
werden. Man kann namlich feststellen, daf die
Anzahl der Chiasmata einer Tetrade auch von
der Linge der gepaarten Chromosomen ab-
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hingig ist. Je grofer die Linge, desto héher
die Chiasmazahl.

Aus allen diesen Ergebnissen geht wohl ohne
weiteres hervor, dal3 unsere Ansichten {iber die
Entstehung der Tetraden und in Verbindung
damit iber die eines crossing-over sehr der
Revision und einer schirferen Kritik bediirfen.
Es ist ja auch nicht recht einzusehen, weshalb
bei der Tetradenbildung die Aufspaltung immer
nur bis zu einem bestimmten Punkte nach der
Aquationsebene, von da ab nach der Reduktions-
ebene verlaufen soll. Eine zwingende oder auch
nur anndhernd plausible Begriindung dieser
Auffassung gibt es nicht.

Wenn wir jetzt die weitere Beweisfithrung fiir
die Darringronsche Hypothese verfolgen, so
soll das aus Zeitersparnisgriinden im engsten
Zusammenhang mit der Entwicklung -einer
,»Theorie der Reifeteilung’ geschehen. Diese
beiden Probleme, Theorie der Reifeteilung und
Austausch bzw. Konjugation, sind ja auch so
eng verkniipft, daBl man sie nicht voneinander
getrennt betrachten kann; Argumente fir die
eine Annahme sind unentbehrliche Stiitzen fiir
die andere und umgekehrt. Wir wollen deshalb
so vorgehen, daB wir die fiir unsere Betrach-
tungen wichtigen Stadien der ersten Reife-
teilung und, soweit notig, der Mitose besprechen
und die einzelnen Argumente jeweils anfiihren.
Es sei aber von vornherein darauf hingewiesen,
daB die ,,precocity-theory” der Reifeteilung
eigentlich keine Theorie, sondern nur eine Hypo-
these ist, mit der sich allerdings arbeiten 1a0t.

In der Prophase der Mitose sind die Chromo-
somen langs gespalten, wie wir aus zahlreichen
Untersuchungen sicher wissen. Die Spalt-
hélften bleiben dicht beieinander bis zur Meta-
phase. Dieses Zusammenhalten soll bedingt sein
durch eine Affinitit der Chromomeren (physio-
logisch betrachtet = genetische Einheiten) zu-
einander, es handelt sich also um eine Art von
,,Paarung. Der stdrkste Zusammenbhalt ist
dabei an der Spindelfaserinsertionsstelle. Nach
und nach kann sich diese Affinitit der Chromo-
meren etwas lockern, so dafl3 die Schenkel der
Spalthilften leicht gespreizt erscheinen, diese
Lockerung greift aber nicht auf die Insertions-
stelle iiber, sie erscheint uns bis zur Metaphase
einheitlich. Dann aber setzt hier eine starke
AbstoBbung ein, die durch Umladungen oder
Oberflichenerscheinungen bedingt sein mag.
Der Erfolg ist der, daB} die Insertionspunkte zu-
erst voneinander weichen und dabei jhre Chro-
mosomen mit sich schleppen. Den weiteren
Transport der Spaltlinge iibernimmt der Ana-
phasemechanismus.
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Nun die Ubertragung auf die Reifeteilung.
Hier erscheinen uns die Chromosomen in der
Prophase ungeteilt; es ist noch kein einwand-
freier Fall bekannt, wo sie lingsgespalten wiren.
Das entspricht einem Zustand, wie wir ihn bei
der Mitose in der Anaphase finden. Wir wissen
auch, daB die prisyndetische Interphase meist
ein anderes Bild bietet, wie wir es sonst von der
Telo- und Prophase der Mitose kennen, sie er-
scheint irgendwie eine abgekiirzte Telophase zu
sein. Danach wiirden dann die ungespaltenen
Prophasechromosomen der Reifeteilung ,,fréih-
veifen” (= precocious) Anaphasechromosomen
der Mitose vergleichbar sein. Das Milieu der
Zelle ist aber ,,auf Prophase eingestellt®, dem-
entsprechend beeilen sich die Chromosomen,
einen Partner zu finden (und zwar einen homo-
logen), da sie in der Prophase gleichsam nicht
,,alleine”  sein koénnen, das
heiBt aber: die homologen @
Chromosomen paaren sich.
Nach der Paarung durchlaufen
nun die Paarlinge das ver-
sdumte ,,Reifungs“-Stadium,
das die mitotische Telophase -
darstellt, das heiflt: in den
Konjugationspartnern tritt der
Langsspalt (Aquationsspalt)
auf, sie haben damit den nor-
malen Prophasezustand der a
Mitose erreicht. Jetzterkennen
die Paarlinge ihren ,,Irrtum*
{d.i. die Konjugation) und
bemithen sich schleunigst,
jeder fiir sich, den ,,Normal-
zustand‘‘ (eben der Mitose) herzustellen und sich
Zu trennen, sie stofen einander ab. Die sich ab-
stoBenden lingsgespaltenen Chromosomen, also
die ehemaligen Konjugationspartner, wollen
wir in der Folge ,,Mitosedyaden der Reife-
teilung“ nennen.

Bis hierher ist eigentlich alles Hypothese, fiir
die sich aus den betreffenden Stadien selbst
kein rechtes Argument erbringen 1a8t, mit Aus-
nahme des abnormen Aussehens der Interphase-
kerne. Die Hauptstiitzen lassen sich eigentlich
nur aus den Folgestadien ableiten und auch da
nur unter der Voraussetzung, daB zur ,,echten
Paarung” (innerhalb der , Mitosedyaden der
Reifeteilung‘‘) wirklich nur homologe Einheiten
oder Blécke von Einheiten gelangen. Zu dieser
Annahme sind wir ja schon aus genetischen
Experimenten gezwungen. Diese Art von Riick-
schliissen ist daher innerhalb gewisser Grenzen
gewil} gestattet, wenn auch in den DARLINGTON-
schen Arbeiten manche Eigenwilligkeiten und

Fortschritte der Cytologie in der Austausch- und Konjugationsirage.

2563

Voreingenommenheiten nicht zu verkennen
sind; sie kommen aber nur der Verstdndlichkeit
und Geschlossenheit der Hypothese zugute.
Den Beweis, daB auch cytologisch sichtbar
sich nur homologe Stiicke paaren, verdanken
wir den Arbeiten von McCrinTock und Mit-
arbeitern; ich will hier nur eine Arbeit kurz be-
sprechen (McCLINTOCK 1930). In einer Linie
von Zea Mays traten semisterile Pflanzen auf,
die gleichzeitig in der Diakinese einen Ring von
vier Chromosomen erkennen lieBen. Da beim
Mais die Chromosomen morphologisch gut
charakterisiert sind, lag die Moglichkeit nahe,
die Entstehung dieses Viererringes in der Pro-
phase zu verfolgen. Da zeigte es sich dann, dafl
die Ringbildung nicht auf die Konjugation nor-
maler Chromosomen zuriickzufiihren war, son-
dern offenbar durch Parallelkonjugation von

Abb. 3. Zea Mays Die ringbildenden Chromosomen der semisterilen Pflanzen. e Die normalen
Chromosomen, & die Interchange-Chromosomen, ¢ das Bild, das bei der Konjugation der
Chromosomen von @ und b entstehen muB (2, b und ¢ schematisch), d eine Figur wie unter ¢

nach der Natur gezeichnet.

(Nach M¢CIINTOCOK 1930.)

Austauschchromosomen (segmental interchange)
entstanden war. Die normalen Chromosomen
sind ausgezeichnet durch Gesamtlinge, Lage
der Insertionsliicke und eins von ihnen durch
einen terminalen Knopf (siche Abb. 3a).

Die Konjugationspartner zeigen in den Be-
ziehungen der drei genannten Charakteristika
untereinander ganz andere Verhiltnisse, was
durch einfache Messungen festgestellt wurde
(sieche Abb. 3b). Handelt es sich so wirklich
um Interchangechromosomen und konjugieren
wirklich nur homologe Stiicke parallel, so miiite
auf frithen Diakinesestadien der Reifeteilung
eine Figur sichtbar sein, wie sie der schemati-
schen Konstruktion der Abb. 3¢ entspricht.
Diese Figur ist tatsichlich gefunden worden
(siehe Abb. 3d). Sie 6ffnet sich im Verlauf der
Diakinese zu einem Viererring; auf dieses
,,Offnen‘ werden wir weiter unten noch zuriick-
kommen.

Aus diesem Beispiel wollen wir zunéchst nur
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einmal ableiten, daf sich wirklich nur homologe
Stiicke von Chromosomen paaren. Daf in
einem der Paarung folgenden Stadium in der
Reifeteilung der Aquationsspalt auftritt, wissen
wir aus zahlreichen, sicheren Beobachtungen.

Die ,,precocity-theory’* verlangt nun, daf das
Offnen' der Tetraden nur nach dem Reduktions-
spalt verlaufen soll, denn die gepaarten Homo-
logen haben mnach oder vielmehr durch die

Schematische Darstellung eines Austausches (crossing-over).
(Nach DARLINGTON 1930.)

Abb. 4.

Aquation (die ja den Zustand der Mitose wieder-
hergestellt) ihren , Irrtum erkannt. Das Von-
einanderlosen der ,,Mitosedyaden der Reife-
teilung’* kénnte auch ganz glatt vor sich gehen,
wenn nicht kurz vorher oder gleichzeitig mit
dem Auftreten des Aquationsspaltes ein Aus-
tausch von Chromonemastiicken zwischen den
Chromonemata der ,irrtlimlich” gepaarten
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Abb. 5.
e—F ihre halbschematischen Darstellungen.
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Tetraden aus der ersten Reifetejlung der Pollenmutterzellen der tetraploiden Hyacinthe ,,La Grandesse*.
Dabei sind die Stellen, die dem Schema der Abb. 4 entsprechen, mit einem Pfeil bezeichnet.
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auch nur homologe Stiicke eines Chromosoms.
Wir miissen also scharf unterscheiden zwischen
der ,irrttimlichen® Paarung im Zygotaen, die
wir schlechthin Konjugation nennen, und der
,».echten Paarung® zwischen den Chromonemata
der ,Mitosedyaden der Reifeteilung®, die also
erst nach der Konjugation auftritt und so ein
Gepaartbleiben bis zur Metaphase gewéahrleistet.

Fir diese Interpretation der Zygotaen- bis
Diplotaenstadien der Reifeteilung haben wir
keine unzweifelhaften und direkten Beweise.
Einen solchen kénnte man nur erbringen, wenn
man heteromorphe Gemini verfolgen kénnte, d. h.
solche, deren Konjugationspartner sich in meh-
reren Merkmalen morphologisch unterscheiden.
Es gibt wohl Fille, wo man auch zu einer der-

- artigen Deutung kommen kann (bei Phryno-

tettix, WENRICH 1916), aber ein Fall, wo nuwr
eine derartige Deutung zuldssig ist, muf erst
noch gefunden werden.

Fir uns kommt es nun zunichst einmal
darauf an, einen mdglichst klaren Fall eines
Austausches zu sehen. Haben wir ihn erst ein-
mal gefunden, so lassen sich die Konsequenzen
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a—¢ mnach der Natur,

(Nach DARLINGTON 1930.)

Chromosomen stattgefunden hitte. Dieser Aus-
tausch mag durch Verklebung oder dhnliches
bedingt sein (siche Abb.6). So entsteht die
Situation, daf ein Chromonema der ,,Mitose-
dyade der Reifeteilung” das ausgetauschte
Stiick seines Partners ,,auf der anderen Seite‘
suchen mufB, das gleiche gilt entsprechend fiir
die andere beteiligte ,,Mitosedyade der Reife-
teilung®. Nach dem Vorbild der Mitose sollen
aber diese Spalthilften bis zur Metaphase zu-
sammen bleiben; sie sind ja unter allen Um-
stdnden homolog, da sie durch einfache Langs-
spaltung aus einem Chromosom hervorgegangen
sind. Und wirklich gepaart bleiben sollen ja

daraus fiir die ,,precocity-theory* einerseits und
die Austauschfrage andererseits leicht ableiten.
Die klarste und einleuchtendste Demonstration
eines Austausches finden wir nun bei auto-
polyploiden Formen von Kulturpflanzen, vor
allem bei tetraploiden Hyacinthus. Wir wollen
uns aber bei der folgenden Ableitung unbedingt
klar dariiber bleiben, daB eine ,,echte Paarung*
unter den Chromonemata einer ,,Mitosedyade
der Reifeteilung” die unerldBlichste Voraus-
setzung ist. Betrachten wir zunichst einmal die
Sachlage an einem Schema.

,,Von den vier Chromonemata beim Chiasma A
sind drei die gleichen wie bei B. Und die
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Chromonemata eines Chiasma sollen ja nur die
vier Chromonemata sein, die aus zwei gepaarten
(homologen) Chromosomen hervorgegangen sind.
Das vierte Chromonema bei 4 oder B kann also
nicht von einem dritten Chromosom stammen,
das heiBit aber: die Chiasmata 4 und B haben
alle vier Chromonemata gemeinsam. Wenn
dieser Art homologe Fiden bei 4 und B ge-
paart sind, zu beiden Seiten des Chiasma C, so
muB der Paarungswechsel bei C von einem Aus-
tausch homologer Stiicke zwischen zwei von den
Chromonemata bei C begleitet sein” (nach
DARLINGTON 1G30).

Solche Konfigurationen hat man z. B. bei der
tetraploiden Hyacinthe ,,.La Grandesse™ (zn
= 28) gefunden (Abb. 5).

Diese Tetradenfiguren sollen also so ent-
standen sein, daB die ,irrtiimlich® gepaarten
Chromosomen des Zygotaen nach der aquatio-
nellen Spaltung im Pachytaen ihren ,Irrtum®
erkennen und sich unter heftiger AbstoBung von-
einander zu trennen versuchen. Daran sind sie
aber durch die ,,echte Paarung® der Chromo-
nemata behindert, weil diese Chromonemata ja
ein oder mehrere Stiicke ihrer Partner ,auf der
anderen Seite” haben. Die Abstofung, die wir
vorldufig einfach als existent hinnehmen miissen
{oder gibt es ein anderes, wahrscheinlicheres
Agens?), ist aber so stark, daBl die ,,Mitose-
dyaden der Reifeteilung auch weiterhin be-
strebt bleiben, sich voneinander méglichst weit
zu trennen. Da sie aber durch den Austausch
behindert sind, so wird zunichst aus diesem
Bestreben, sich weit voneinander zu entfernen,
resultieren, daB sich die ,,Offnungsschleifen‘
einer Tetrade in Ebenen orientieren, die senk-
recht zueinander liegen; der Orientierungs-
wechsel erfolgt dabei immer an den Chiasmata,
die wir ja als Austauschstellen erkannt haben.

Auf diesem Stadium kann nun die Offnungs-
bewegung stehen bleiben; das wiirde dem Bilde
der [lokalisievten Chiasmata entsprechen, das
wir von der Spermatogenese einiger Insekten,
besonders Orthopteren, kennen. Die Chiasmata
bleiben dabei immer auf die Ndhe der Spindel-
insertionsliicke beschrinkt. Diese Beschrin-
kung mag genetisch begriindet sein, denn wir
wissen aus genetischen Experimenten, daB bei
einzelnen Objekten ein Austausch immer nur
bestimmte, eng benachbarte Merkmale betrifft.

In anderen Fillen kann aber die AbstoBung
das Hindernis des Chiasma glatt {iberwinden,
es kommt dann zur Terminalisation. Darunter
wollen wir den Vorgang verstehen, der die
Chijasmata infolge der AbstoBung zu den Enden
der Tetrade dringt, sie also gewissermaBen
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nauflést., Der Prozel findet natiirlich mit der
Erreichung der Metaphase sein Ende, hier blei-
ben die Enden der Tetraden miteinander ver-
klebt; es entsteht das Bild, das frither die An-
hinger der Telosyndese zur Stiitzung ihrer An-
nahme in Anspruch genommen haben. — Fiir
das Verklebtbleiben in der Metaphase miifite
man noch eine besondere Affinitit der End-
chromomeren verantwortlich machen, die so
grol} sein muB, daBl sie der AbstoBkraft erfolg-
reich widerstehen kann. Daf} etwas derartiges
wie eine Endaffinitit bestehen mul, das sehen
wir an dem oben zitierten Beispiel von Zea Mays.

Erste Teilung

v

Leptotaen %
Zygotaen e N Paarung
Pachytaen % =
o b pm e Austauschstellen
Diplotaen % **** Insertionsliicken
) Chiasma
Metaphase
Spindelinsertion
Lo Zweite Teilung
I
Metaphase =e$_=_a}g=1=
1
1

Die Teilungs-
produkte

Abb. 6. Schematische Darstellung der Reifeteilung, insbesondere der

Tetradenbildung nach der DARLINGTONschen Hypothese.
(Nach DARLINGTON 1932.}

Es handelt sich zwar hier nicht ganz genau um
Tetradenbildung zwischen Homologen, man
kann jedoch das segmental Interchange unter
unseren Gesichtspunkten ruhig als nur eine Ab-
wandlung der Norm auffassen. Wir hatten uns
davon tberzeugt, dall in diesem Falle wirklich
nur homologe Stlicke gepaart waren; auf einem
spiteren Stadium stoflen sie sich heftig ab und
oOffnen sich zu einem Ring, der nur durch eine
besondere, vorlaufig nicht beweisbare Affinitit
der Chromosomenenden erhalten bleiben kann.

Wir haben jetzt den Prozell der Reifeteilung
bis zur Metaphase nach der DARLINGTONschen
Auffassung verfolgt. Es bleibt nun noch iibrig,
zu sehen, wie die Teilungsprodukte in der
Anaphase auf die beiden Pole verteilt werden;



256

das soll unter Anlehnung an das Schema der
Abb. 6 geschehen.

Danach gelangen also die ,,Mitosedyaden der
Reifeteilung, die durch die ,,echte Paarung®
ihrer ausgetauschten Chromosomenstiicke zu-
sammengehalten werden, zu entgegengesetzten
Polen. Diese Tatsache, daB sie ausgetauschte
Stiicke haben, ist aber fiir den Eudeffert der
Retfeteilung, dic ja eine qualitative und quantita-
tive Reduktion des Erbmaterials hevbeiftihven soil,
vollkommen gleichgiiltig; ev wird tatsichitch er-
reicht.

Nicht so gleichgiiltig ist diese Art der Er-
reichung des Zieles fiir unsere alte Vorstellung
dber die Prd- oder Postreduktion einzelner
Merkmale oder ganzer Chromosomen. Darunter
verstanden wir bisher die Tatsache, daBl die
Reduktion in der ersten oder zweiten Reife-
teilung vor sich gehen kénnte, je nachdem, ob
die Reduktionsebene in der ersten Reifeteilung,
die des Reduktionsspaltes oder des Aquations-
spaltes ist; die Wahrscheinlichkeit fiir diese
zwel Aufteilungsmodi ist 1:1. Besonders schon
sind diese Fille genetisch an den Ascosporen
einiger Ascomyceten demonstriert worden. —
Nach der DarringToNschen Auffassung kann
man diese scheinbare Pri- oder Postreduktion
nun so erklidren, daB das betreffende Merkmal
einmal vom Austausch der Chromonemata er-
faBt wird, das andere Mal dagegen nicht (siche
das Schema der Abb.6). Diese Annahme ist
durch ein leichtes Schwanken der Chiasma-
bildung um eine bestimmte Stelle erklarbar
(siehe oben lokalisierte Chiasmata). Die Wahr-
scheinlichkeit fiir Austausch : Nichtaustausch
ist auch hier 1: 1, was den genetisch ermittelten
Tatsachen vollauf entspricht.

Anders liegt der Fall aber bei den von
CAROTHERS (1931) an Tvimerotropis (Heu-
schrecke) gemachten Feststellungen iiber das
Verhalten heteromorpher Gemini. Hier konnte
cinwandfrei Pri- oder Postreduktion beim
gleichen Geminus direkt cyfologisch beobachtet
werden. Allerdings lassen sich die ermittelten
Zahlenverhiltnisse  (Prireduktion : Postreduk-
tion wie 1:8 fiir das eine Paar, 1: 12 fiir das
andere Paar) auch nicht nach unserer alten
Auffassung mit dem erwarteten Verhiltnis von
1: I in Einklang bringen. Die DARLINGTONSsche
Hypothese kann fiir dieses seltsame Zahlen-
verhiltnis jedenfalls keine Erkiirung geben; sie
wird sich iiberhaupt schwer finden lassen.

Was der Darringroxschen Hypothese aber
fehlt, ist eine entsprechende Erginzung durch
das genetische Experiment, wie sie bei der
jetzigen engen Verkniipfung von Cytologie und
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Der Ziichter

Genetik wohl mdoglich sein miilte. Es geniigt
dabei nicht, daB festgestellt wird, daf beim 3
Geschlecht von Drosophila wihrend der Sper-
matogenese keine Chiasmabildung erfolgt, daB
dementsprechend auch kein Austausch statt-
gefunden haben kann. (Nach brieflicher Mit-
teilung von Dr. DARLINGTON, fiir die ich an
dieser Stelle herzlichst danke; die betreffende
Arbeit erscheint demnichst in ,,Genetics™.)
Denn dadurch ist noch nichts dariiber aus-
gesagt, wie die Entstehung der Chiasmata an
sich verlduft, und welche Konsequenzen ihr
Vorhandensein hat. Es miite an einem Objekt
mit sehr streng lokalisierten Chiasmata der
Nachweis erbracht werden, daBl Chiasmabildung
und genetischer Austausch tatsichlich zu-
sammenfallen. Das wire ein Weg; ein anderer
wiirde iiber die genaue Analyse der Chiasma-
bildung heteromorpher Gemini fithren, die in
moglichst vielen Merkmalen wverschieden sein
miiBten.

Fir die DarLiNgTONsche Hypothese spricht
aber ihre starke Geschlossenheit in sich. So
sehr manche ihrer Hauptpunkte anfechtbar
sein mdgen, es ergeben sich immer wieder ziem-
lich zwingende Riickschliisse innerhalb der
Hypothese. Das eine ist sicher, da8 durch diese
Hypothese tiberhaupt einmal die stehengeblie-
bene Diskussion iiber die cytologische Seite der
Austausch- und Konjugationsfrage in FluBl ge-
bracht worden ist. Die Ergebnisse sind noch
nicht abzusehen, da die Tragweite dem Thema
entsprechend eine ungeheuer groBe ist. _

Es ist selbstverstandlich und verzeihlich, da8
im Rahmen eines Referates nicht alle Tatsachen
gleichmiBig berticksichtigt werden konnen. Es
sind nur die Hauptpunkte der Hypothese heraus-
gestellt, die angefiihrten Beweise dafiir mdgen
auch nicht immer die besten unter den vor-
handenen sein. Deshalb empfiehlt es sich sehr,
die zusammenfassende, allerdings sehr umfang-
reiche Darstellung in ,,Recent Advances in
Cytology* einmal sehr kritisch durchzuarbeiten,
zumal sich aus den darin gehduften Tatsachen
mancherlei Konsequenzen fiir die praktische
Zichtung ergeben koénnen.
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Mit der Uberlieferung des diesjihrigen Nobel-
preises an THOMAS HUNT MORGAN, Professor of
Zoology, Institute of Technology, Pasadena,
California, erfiahrt die gesamte Vererbungs-
wissenschaft vor der Welt eine Anerkennung,
fir die alle, die dieser
Disziplin nahestehen, dem
Gremium von Mannern
Dank wissen, deren Auf-
gabe es ist, alljdhrlich
nach sachlicher Priifung
die hochste Auszeichnung
zu vergeben, die einem
Wissenschaftler zuteil
werden kann. Die Ent-
scheidung der kénigl. Aka-
demie der Wissenschaften,
des Karolinischen Insti-
tuts und der Schwedischen
Akademiein Stockholmist
in der. Tat sehr gliicklich
gewesen, denn MORGAN ist
der Forscher, dem die Ver-
erbungswissenschaft seit
den ersten Jahren ihres
Bestehens' die starkste
Férderung zu danken hat.
Wurde mit der Wieder-
entdeckung der MENDEL-
schen Gesetze der Raum
geschaffen und der Boden
bereitet, auf dem das Ge-
baude der Genetik errich-
tet werden konnte, so
bildet die Arbeit MORGANS dassichere Fundament
dieses heute schon riesigen Gebdudes.

T. H. MorGAN?!, der am 25. September 1866
in Lexington, Kentucky, geboren wurde, hatte
seine erste Professur, wie viele fithrende Bio-
logen, an dem Midchen-College in Bryn Mawr,
Pennsylvania inne. Von Bryn Mawr kam er an
die Columbia-Universitit in New York. Dort
lehrte er lange Zeit, bis er vor einigen Jahren

1 Herrn Prof. Dr. R. GorpsceMIDT, Berlin-
Dahlem, und Herrn Dr. N. W, TiMmoF£EFF-REs-
sovsky, Berlin-Buch, bin ich fiir die Angabe wich-
tiger Daten aus dem Leben Morgans sehr dankbar.

Der Zuchter, 5. Jahrg.

einen Ruf an das Institute of Technology, Pasa-~
dena, California, erhielt. MORGAN begann seine
wissenschaftliche Laufbahn mit entwicklungs-
mechanischen Arbeiten, die ihn in der Zeit von
1890—1910 ausschlieBlich in Anspruch nahmen.
Er gehért mit Roux,
DrigscH, TICHOMIROV u. a.
zur Gruppe der ersten gro-
Ben Experimentalembryo-
logen. Seine Arbeiten aus
den goer Jahren betreffen
die Analyse der ersten
Entwicklungsstadien der
Vertebraten. Um die Jahr-
hundertwende begann er
mit Untersuchungen iiber
Regenerationserscheinun-
gen an Planarien. In den
gleichen Zeitraum fallen
zum Teil in Neapel durch-

gefithrte Experimente
iber Befruchtung und
kiinstliche  Parthenoge-

nese, die vornehmlich an
einem Seeigel Arbacia und
einer Ascidie Ciona inte-
stimalis ausgefithrt wur-
den. Dieser Periode folg-
ten Arbeiten zum Problem
der  Geschlechtsbestim-
mung und cytologische
Untersuchungen, deren
bekannteste eine Studie
iber die Geschlechts-
chromosomen bei Phylloxera ist. Erst im Jahre
1908 wandte sich MorGaN der Genetik zu. Er
experimentierte zunichst an Ratten und Miusen
und begann im Jahre 1910 seine berithmten Ver-
sucheander Taufliege Drosophilamelanogaster. Sie
sind zu gut bekannt, um an dieser Stelle noch
einmal in Breite auseinandergesetzt zu werden.
Wir verdanken MoRGAN und seiner Schule, aus
der Méanner wie BRIDGES, MULLER, STURTE-
VANT hervorgegangen sind, eine auflerordent-
liche Erweiterung unserer Kenntnisse {ber die
stofflichen Grundlagen der Vererbung. So
konnten den beiden Regeln MENDELS, der
22



