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(Aus dem botanischen Ins~:itu~ der Universit~t Wien.) 

Neueste Forschungen tiber den Chromosomenbau. 
(Sammelreferat.) 

Von Lotlaar (}r 

Die Chronlosomen sind die Tr~iger der Gene. 
Es ist daher verst/indlich, dab ihr Aufbau be- 
sonderes Interesse beansprucht. Gerade in den 
letzten Jahren warden derartige Untersuchungen 
yon zahlreichen Forschern mit groBer Intensit~it 
durchgef/ihrt und haben auf manchen Teil- 
gebieten Ergebllisse geliefert, die vor kurzer 
Zeit kaum zu erhoffen waren. Im folgenden soll 
eine kurze, der ersten Orientierung dienende 
(Jbersicht fiber den wesentlichen Inhalt des 
m~ichtig angewachsenen neuen Sehrifttums 
gegeben werden. 

Einleitend sei die ~u/3ere Chromosomenmorpho- 
logie kurz geschildert (vgl. LEWlTSKY). Im Ein- 
klang mit unseren Vorstellungen vonder  linearen 
Anordnung der Gene besitzt jedes Chromosom 
eine bestimmte, sichtbare Li~ngsdifferenzierung. 
Sie dr/ickt sich zun~ichst in j ener L~ingsgtiederung 
aus, die durch die bestimmte Lage der Spindd- 
anhe[tungsstdle hervorgerufen wird. Es ist dies 
ein kurzer achromatischer Abschnitt des Chro- 
mosoms, an welchem die Spalth~lften (Chroma- 
tiden) in der Anaphase an die Spindelpole ge- 
zogen werden; er teilt das Chromosom in zwei 
Arme, deren L~tngenverh~iltnis konstant ist. Ist 
die Anheftungsstelle einem Ende sehr nahe ge- 
rtickt (,,terminale Insertion"), so erscheint das 
Chromosom einarmig. Wirkliche terminale In- 
sertion kommt wahrscheinlieh /iberhaupt nicht 
vor; vielmehr ist in derartigen scheinbaren 
Ffillen jenseits der Anheftungsstelle noch ein 
nieht immer leicht naehweisbarer, winziger 
knopff6rmiger ,,Arm" vorhanden (neuerdings 
v o n  W H I T E  fiir Heuschreckenchromosomen 
nachgewiesen). Die Morphologie und das Ver- 
halten der Anheftungsstelle, die man mit 
LORBEER anschaulich als Gelenk (commissura 
chromosomalis) bezeichnen kann, hat zuletzt 
LORBEER eingehend behandelt. Diese Stelle ist 
,,weicher" als der iibrige Chromosomenk6rper; 
hier kann das Chromosom bei mechanischer In- 
anspruchnahme eine Abbiegung erfahren (daher 
die a r e  Bezeichnung ,,Umbiegungsstelle", in 
Abb. 5 links gut erkennbar). Der Bau des Ge- 
lenks weicht voll dem der anderen Chromosomen- 
abschnitte durch das Fehlen des Chromonemas 
(vgl. unten) ab (MATsUU~A). In der Prophase, 
w~thrend welcher die Chromosomen lang- 
gestreckt sind, erscheint es manchmal als 
achromatische Chromomere (BELI.I~ 1928 b, 
McCLINTOCK 1931, 1933, DARLINGTON 1933, 

GEITLER 1933) ; i m  fibrigen wechselt das Aus- 
sehen mit dem Stadium des Chromosoms und 
der Art der Fixierung : die Commissur erseheint 
bald als Einschnfirung oder Kerbe oder als farb- 
loser Querstreifen, oder ist auch manchmal 
distinkt tiberhaupt nicht wahrzunehmen. Die 
wesentliehe Funktion dieser Stelle bei der 
Chromosomenbef6rderung zeigt sich anffallend 
darin, dab kfinstlich erzeugte commissurlose 
Chromosomenfragmente bei weiteren Teilungen 
dem Untergang geweiht sind, da sie an ihnen 
nicht mehr teilnehmen k6nnen; durch Trans- 
lokationen erzeugte Chromosomen mit z~vei 
Commissuren werden in der Anaphase gezerrt 
( M c  C L I N T O C K ,  M A T H E R  U.  S T O N E ) .  

AuBer dieser ,,prim/iren Einschn/irung" 
(BELLING) k6nnen die Chromosomen 5~hnlich 
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Abb. I. Mitosestadien aus der Wurzeispitze yon Lactuca deJ~tic~la~a: 
g Prophase, b Anaphase, c telophasische Schwestexkerne; in a sind 
die heterochromatischen (schwarz) und euchromatischen Chromo- 
somenbezirke sichtbar, in c nut  die heterochromatischen. Nach 

HEITZ 1932. 

aussehende, aber grunds/itzlich verschiedene 
sekundS~re achromatische Lfickell yon bestimm- 
ter Lage besitzen. Allgemein bekannt sind die 
Trabanten oder Satelliten, kleine oder kleinste 
Chromosomenendabschllitte, die mittels eines 
achromatischell Fadens mit dem iibrigen 
Chromosomenk6rper zusammenh~tngen. 

Neben diesen mehr ~ui~erlichen Ansdrucks- 
formen der chromosomalell L~ingsdifferenzie- 
rung ist eine gesetzm/iBige innere L/ings- 
gliederung vorhanden. Die auffallendste Innen- 
gliederung besteht darin, dab hintereinander 
liegende bestimmte Absehnitte zwei ver- 
sehiedene Sorten von Chromatin, Euchromatin 
und Heterochromalin ftihren (HEITZ). Auf dem 
H6hepunkt der Ausbildung der Chromosomen 
wS.hrelld der Mitose. also unmittelbar vor und 
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nach der Metaphase, sind die beiden Chromatine 
zwar nicht unterscheidbar; in der Telophase 
verhalten sie sich aber auffallend verschieden, 
indem das Euchromatin die bekannte telopha- 
sische Riickbildung unter Verlust der F~irbbar- 
keit erfS.hrt, w~ihrend das Heterochromatin die- 
sen Abbau nicht mitmacht ,  sondern kompakt  und 
f~irbbar erhalten bleibt ; heterochromatische Ab- 
schnitte bleiben nach der alten Ausdrucksweise 
,,heteropyknotisch ''1. Das Heterochromatin 
iiberdaliert die Kernruhe und t r i t t  in der n~ichsten 
Prophase auffallend inmitten der erst allm~ihlich 
f~irbbar werdenden euehromatischen Abschnitte 
hervor. Heteroehromatische Chromosomenteile 
erscheinen Jm Ruhekern als die schon lange be- 
kannten Chromozentren (Abb. I, 2) 2. Unter- 
suchungen von Pflanzen und Tieren aus den 
verschiedensten systematischen Grlippen haben 
gezeigt, dab diese gesetzm/il3igen 
Baueigentiimlichkeiten iiberall auf- 
treten k6nnen (HEITZ an Moosen 
lind Bliitenpflanzen, HEITZ und 
BAUER an Insekten, GRI~GOIRE und 
DOUTRELIGNE an Bititenpflanzen, 
L O R B E E R  an Moosen, K R E T S C H M E R  

und GEITLER 1935 an Grtinalgen, 
HEITZ an der Characee Nitella). I m  
einzelnen herrschen Unterschiede in 
der Ausbildungsweise, indem kleine 
oder groBe Abschnitte yon Chromo- 
somen, im Extremfall  alich ganz 
Chromosomen heterochromatisch 
(Geschlechtschromosomen) oder eu- 
chromatisch sein k6nnen. 

Der eu-heterochromatischen Glie- 
derung der Chromosomen kommt  
nicht nur eine wesentliche Bedeu- 
tung als Markierung des inneren 
l inear verschiedenen Aufbaus zu; 
HEITZ (1933 b) konnte an Drosophila 
zeigen, dab die heterochromati- 
schen Chromosomenabschnitte im Vergleich 
mit  den euchromatischen arm an Genen (fast 
leer) sind. Es ist damit  eine wichdge Beziehung 
zwischen sichtbarer Struktur und genischem - -  
bereils vorher aus dem Vererbungsexperiment 
erschlossenem - -  Au/bau hergestdlt. 

t Der Ausdruck ,,Erhaltenbleiben" ist jeden- 
falls nur relativ richtig; es bleibt noch zu unter- 
suchen, ob nicht, was wahrscheinlich isle, auch das 
IIeterochromatin Ver~nderungen erf~thrt. 

2 Es ist verwirrend, dal3 GRs ulld ihm 
folgend DOUTRELIGNE den Namen ,,Euchromo- 
zentren" ffir diese heterochromatischen Bildungen 
g, eprS~gt laaben; da diese Ausdrucksweise zu der 
yon HZlTZ frfiher geschaffenen Terminologie in 
Gegensatz steh~c, ist sie fallen zu lassen. 

An die verh~iltnism~il3ig ,,grobe" Differenzie- 
rung in Eu- und Heterochromatin schlieBt sich 
der eigentliche Feinbau der Chromosomen an. 
Nicht nur der historischen Entwicklung zuliebe 
sondern auch aus sachlichen Gr/inden ist es an- 
gezeigt, die , ,normalen" somatischen und meioti- 
schen Chromosomen vor den Riesenchromo- 
somen spezieller Ausbildung zu besprechen, ob- 
wohl gerade diese die wichtigsten und die weitere 
Entwicklung bestimmenden Aufschltisse ge- 
bracht haben. 

Die Chromosomen besitzen wohl allgemein 
eine Organisation, die sic h durch die beiden 
Schlagworte Chromomerenb~u lind Spiralbau 
kennzeichnen 1/il3t. Diese 1oeiden Strukturen 
sind keine Gegensiitze, sondern nur verschiedene 
Erscheinungsformen. Ihre Besprechling erfolgt 
aber vorteilhafter getrennt. 
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Abb. 2. Schema ( ,cytologische Karte") der strukturell-sichtbaren Lfingsdifferenzierung 
der Chromosomen dreier Drosphila-Arten. Dargestellt sind Polansiehten yon Meta- 
phasen. Unter iedem Chromosomensatz Schema der Zel]kerne. Dem grauflockigen 
Euchromatin der Chromosomen entspricht die graupunktierte Grundsubstanz der Kerne; 
dem dunkIen Heteroehromatin die dunklen, vakuolisierten Chromozentren; Nukleolus 
hell. In Wirklichkeit ist die Unterscheidung volt Eu- nnd Heterochr0matin gerade 
in der Metaphase nicht m6glich; es handelt sich also um eine Rekonstruktion aus 

den Beobachtungen der Pro- mad Telophase. Nach HEITZ I933 b. 

In den Stadien der stfirksten Streckling zu 
Beginli der meiotischen Prophase erscheinen die 
Chromosomen IIicht glatt, sonderli der L~inge 
nach aus zahlreichen • kligeligen st~irker fiirb- 
baren K6rpern, den Chromomeren, uuiid schw/i- 
cher gef/irbt erscheilienden, fadenf6rmigen Zwi- 
schenstficken aufgebaut. Der Durchmesser der 
Chromomeren schwankt z. B. bei LiIium mar, 
tagon zwischen etwa 0,2 lind o,6ff (SCHAFF- 
STEIN). Die Gesamtzahl in eiiiem Kern ist nach 
BELLING (1928 a) uncl SCHAFFSTEIN von der 
Gr613enordnung 15oo--2ooo (eine genaue Alis- 
zfihlung ist natlirgem~il3 linm6glich). Obwohl 
eine vollst~indige Untersuchung der Chromo- 
somen in ihrer ganzen Ausdehnung aus tech- 
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nischen Grfinden ausgeschlossen ist, so folgt 
doch aus zahlreichen Beobachtungen einzelner 
Abschnitte, dab die Zahl, Lage und Gr6Be der 
Chromomeren konstant ist; es ergibt sich daraus 
die bekannte Tatsaehe, dab bei der Chromo- 
somenpaarung homologe Orte identische Struk- 
tur aufweisen (vgl. z. B. BELLING, DARLINGTON, 
GEITLER 1933, HUSI~INS u. SMITH, SCI-IAFF- 

Abb. 3. Spiralstruktur der Chromosomen in der L Metaphase (a) 
und II. Anaphase (b, c) der Meiose von Tradesces t ia  virgilr in 
sind nur die maior-Spiralen erkennbar; b, c stellt die gleiche Mitose 
bei verschiedener optischer Einstellung dar. Photo, nach SHINKE. 

STEIN, YASUI). In den Stadien stgrkerer Ver- 
kfirzung (auch in der Pro- und Telophase) 
werden weniger, aber gr6/3ere Chr0momeren- 
artige Bilduiigen sichtbar, die wohl sis Sammel- 
chromomeren im Gegensatz zu den erstgenann- 
ten (ultimate chromomeres BELLINas) aufzu- 
fassen sind. (Nach den Befunden an den 
Schleifenkernen Is. unten] besteht die M6glich- 
keit, dal3 auch die gr613eren der , ,ultimate" 
Chromomeren aus Inehreren zusammengedr~ing- 
ten kleinen bestehen.) In den Stadien st~irkster 
Verkfirzung der Chromosomen unmittelbar und 
nach der Metaphase sind in der Regel Chromo- 
meren iiberhaupt nicht sichtbar; ebensowenig 
ist dies meist der Fall in den Leptonema- 
chromosomen der frfihesten meiotischen Pro- 
phase, obwohl hier die Chromosomeii betr~cht- 
liche Lfinge besitzen. Das Sichtbarwerden der 
Chromomeren hEngt also nicht a11ein yon der 

Chromosomenl/inge ab, sondern kommt  offenbar 
durch eine best immten Stadien des Chromo- 
somenformwechsels eigentfimliche lokale An- 
sammlung chromatischer Substanz um an sich 
unsichtbaren Zentren zustande. 

Jedenfalls ist der Chromomerenbau ein 
wichtiges sichtbares Anzeichen der linearen 
Chromosomendifferenzierung (vgl. auch den 
Abschnitt  fiber die Schleifenkerne). Die in 
mancher Hinsicht suggestive Ansicht, dab die 
ult imate c h r o m o m e r e s -  oder wenigstens die 
kleinereii von ihnen - -  je einem Gen ent- 
sprechen, dab somit die Gene gewissermaBen 
sichtbar w~iren, 15Bt sieh allerdings nicht be- 
weisen (vgl. z .B.  REUTm~). Doch l~iBt sich 
dieser Frage n~her kommen durch alas Studium 
der Struktur der Schteifenkerne (vgl. unten). 

Chromosomen auf dem H6hepunkt  der Aus- 
bildung, d .h .  im Zustand der stfirksten Ver- 
kfirzung, lassen, wie erw~hnt, den Strang mit  
den aufgereihten Chromomeren, wie er in der 
meiotischen Prophase sauber entgegentritt ,  
nicht erkennen. Diese Ausbildung der vollent- 
wickelten Chromosomen beruht im wesentlichen 
darauf, dab sich der Chromomerenstrang zu 
einer Schraube (,,Spirale") staucht. An gfinsti- 
geii Objekten und bei entsprecheiider Pr&para- 
tionsmethode l~iBt sich dieser Spiralbau der 
Chromosomen unmittelbar sichtbar machen 
(Abb. 3, 5) ; in Inanchen Stadien ist er auch im 
Leben erkennbar. Die wichtige Bedeutung, die 
diesen Tatsachen zukommt,  besteht darin, dal3 
mit  der Verkiirzung des Chromosoms der 
, ,Genstrang" keine derartige Verkfirzung er- 
f~hrt, dab die Gene keinen Platz finden wfirden. 

b 
Abb. 4- Schema des SpJralbaus somatischer Chromosomen nach der 
neuert (e) und alten (b) Auffassulag; Chromonema schwarz, Matrix 
weiB. Das in WirkLichkeit der L/inge nach vielleicht doppe~te Chro- 

monema in ~ ist einfach dargestellt. Nach GI~IT]SEI{ 1935b. 

Uber den Spiralbau somatischer und meioti- 
scher Chromosomen liegt eine kaum zu tiber- 
bliekende Menge yon Schriften aus den letzten 
Jahren vor; dies zeigt bereits, dab noch manches 
unklar blieb. Die aus methodischen, vor aIlem 
rein optischen, aber auch pr~iparationsteehni- 
sehen Grfinden oft vieldeutigen Beobachtungen 
der Strukturen widersprechen einander oft nicht 
unerheblich (vgl. DARLINGTON 1935 b). S/imt- 
liche mit dem Thema zusammenh&ngende 
Probleme, im weiteren Sinne der ganze Chromo- 
somenformwechsel fiberhaupt, k6nnen an dieser 
Stelle nicht er6rtert werden. I m  wesentlichen 
kann folgendes Bild entworfen werden. 
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Schon auf Grund 5]terer Untersuchungen 
(vgl. SHARP) entstand die Auffassung, dab die 
somatischen Chromosomen roller Ausbildung - -  
yon den meiotischen sei zun~chst abgesehen - -  
aus einem Spiralfaden, genannt Chromonema 
und einer restlichen Zwischensubstanz, der sog. 
Matrix, bestanden 1. Von der sp~ten Pro- bis 
zur frtihen Telophase sehen die Chro- 
mosomen allerdings meist einheitlich 
aus, wie anzunehmen ist deshalb, 
weil die Matrix sQ m~chtig ausgebildet 
ist, da[3 sie alles andere verhtillt. In  
der Telophase beginnt dagegen die 
Matrix zu schwinden, und es wird 
dadurch das spiralige ,,Chromosomen- 
gerippe" sichtbar. In diesem Zustand 
iiberdauert das Chromosom die Kern- 
ruhe und bildet erst in der n~chsten 
Prophase wieder Matrixsubstanz aus. 
Dies gilt zun~ichst nur ffir euchroma- 
tische Chromosomen oder Chromoso- 
menteile; heterochromatische Teile 
bleJben im wesentlichen ,,unver/indert" 
erhalten. Die Einzelheiten sind aller- 
dings noch sehr untersuchungsbe- 
dfirftig. 

In den relativ gfinstigsten, aber op- 
tisch doch sehr schwer eindeutig auf- 
16sbaren und auch durch verschiedene Fixie- 
rung weitgehend vedinderbaren Telophasestadien 
der Chromosomen sehen verschiedene Autoren 
verschieden viele Chromonemata in verschie- 
dener Anordnung. SB[ARP, TELEZYNSKI, I~OSHY, 
S M I T H ,  H E D A Y E T U L L A H ,  S H I G E N A G A  U. a .  neh- 
men das Vorhandensein yon zwei umeinander 
gewickelten Schraubenf~iden an; nach ROBERT- 
SON sind zwei nebeneinander laufende Chromo- 
nemata  vorhanden; NEBEL nimmt ffir die 
Anaphase zwar ebenfalls das Vorhandensein 
von zwei, ftir die Telophase aber vier Chro- 
monemata  an. DARLINGTON (I935 a, b) beobach- 
tete nur ein einziges Chromonema. 

Das Vorhandensein von zwei Chromonemata 
wfirde bedeuten, dab bereits in der Telophase 
die L~ingsspaltung fiir die n~ichste Teilung vor- 
weggenommen ist (was an sich nicht unwahr- 
scheinlich ist; s. unten). Is t  die tatsiichliche 
Beobachtung yon zwei Chromonemata aber 
schon problematisch, so gilt dies erst recht yon 
der Feststellung yon vieren; NEBELs Bilder sind 
kaum iiberzeugend und beruhen auf der Re- 
konstruktion yon kleinsten Strukturen, die als 
optische Querschnitte dutch die Chromonemata 
gedeutet werden. Ich selhst (1935 b) land nur 

1 l~ber die Ansicht, dab jedes Chromosom 
mehrere Chromonemata enthalte, vgl. weiter unten. 

Der Ziichter, 7. Jahrg. 
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ein einziges C hromonema, und zwar auch in 
jenen Stadien (sp~te Pro-, Meta-, Anaphase), 
die sonst homogen erscheinen (Abb. 5). Die 
durch gewaltsame Behandlung hervorgerufenen 
Strukturen in diesen Stadien vor der Telophase, 
die andere Autoren als zwei umeinander ge- 
wundene Chromonemata deuten (Abb. 4 b), 

Abb. 5. Polansicht einer Metaphase tier postnleiotischen Teilung im Pollenkorn 
yon Al l ium nutans. In den Chromatiden ist je eine Chromonemaschraube erkenn- 

bar, Photo, Karminessigs~ure; Orig. (vgh GEI~?I~EI~ 1935 b). 

h a r e  ich nicht fiir ,,significant artifacts" im 
Sinne DARLINGTONs, sondern ffir durch eine Art 
yon Vakuolisation entstandene Zersthrungs- 
bilder des tats~ichlichen Baus. 

Es ist m6gtich, dab in den F~illen, wo nur ein 
Chromonema sichtbar ist, 
dieses der L~inge nach tat-  
s~chlich doppelt ist; im 
Modellversuch entsteht 
diese Anordnung dann, 
wenn man zwei gleichge- 
wickelte Drahtschrauben 
seitlich bis zur Bertihrung 
der Windungen ineinander 
schiebt (Abh. 6 a). Von die- 
set Anordnung verschieden 
ist aber die yon den mei- 
sten Autoren behauptete 

a b 

Abb. 6. Schema des Chro- 
monelnabaus, ver~indert 
nach KUWAD&-NAKAMU- 
I~A. a zwei Tochterchro- 
monemata noch in Kon- 
takt miteinander, inein- 
danergeschoben; b ausein- 

andergeschoben. 

zopfartige Umeinanderschlingung der beiden 
Schrauben, die sich dann bei seitlicher Verschie- 
bung nicht voneinander trennen lassen, sondern 
ineinander h~ingen bleiben (Abb. 4b); fiir diese 
Anordnung fehlen meiner Meinung nach die tat-  
siichlichen Beweise ; sie l~il3t sich nur in stark zer- 
sthrte Chromosomen hineininterpretieren (aus- 
fiihrlichere Begriind~lng bei GEITLER 1935 b). 

Die Frage, oh ein Chromonema oder in der 
oben angenommenen Weise - -  zwei Chromo- 

22 
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nemata  vorhanden sind, ist ill Zusammenhang 
mit der i precocity theory DARLINGTONs yon 
Wichtigkeit (vgl. die Darstellung PROI~ACI~ in 
dieser Zeitschrift). Die Annahme yon zweien ist 
keine Konstruktion ad hoc, solldern wird durch 
verschiedene Befunde sogar wahrseheinlich ge- 
macht. Die Unsichtbarkeit tatsSchlieh vor- 
handener [hnlicher Doppelstrukturen ist er- 
wiesen: so erscheillen die unzweifelhaft vor- 
handenen beiden Chromatiden in der meioti- 
schen Prophase oft als einheitlicher Schrauben- 
faden; ebenso erscheinen die Chromatiden und 
auch die Partner in der somatischen Paarung bei 
Dipteren einheitlich. AuBerdem ist sogar eine 
Doppelstruktur der ganzen telophasischen Chro- 
mosomen (nicht nur ihres Chromonemas) be- 
obachtet worden (bei Allium dureh B~L~R, an 
heterochromatischen Chromosomen zuletztdureh 
LORBEER). Ferner haben KUWAI)A und NAKA- 
.~mRA (1935 b) an hom6otypischen Chromo- 
somen, die somatischen im wesentlichen gleichen, 
einen Doppelbau in allen Einzelheiten genau be- 
schrieben. Sehliel?lich wurde der Chromosomell- 
strang in der frtihesten meiotischen Prophase 
(Leptonema), der bei Vorhandensein nur eines 
Chromonemas in der vorangehenden Telophase 
einheit]ich sein sollte, doppelt befunden (zuletzt 
LORS~ZR). 

Enthal ten die Chromatiden zwei Chromo- 
nemata  im angenolnmenen Sinn, so sind zwei 
~6glichkeiten vorhanden: entweder sind die 
Schrauben ineinander oder seitlich auseinander 
geschobell (Abb. 6). I m  ersten Fall ist es ver- 
st~indlich, dab sie optisch nicht aufl6sbar sein 
k6nnen, und dab ein einziges Chromonema er- 
scheint, wie es DARLINGTON gesehen hat und 
wie es Abb. 5 darstellt. I m  anderen Fall k6nnen 
die Chromonemata distinkt wahrgenommen 
werden (KuwADA U. NAKUMARA ~935 b); oder 
es erscheint, wenn die Windungen selbst nicht 
wahrnehmbar sind, ein Liillgsspalt wie oben er- 
w~thntt Im  Grunde genommen ist es kein 
wesentlicher Unterschied, ob die Schrauben in- 
oder auseinander geschoben sind; verschiedene 
Objekte verhalten sich in den gleichen Stadien 
hierin wahrscheinlich verschieden. In der spS.ten 
meiotischen Prophase von Tradescentia sind die 
Schrauben (allerdings Schrauben anclerer Ord- 
nung, vgl. welter unten) zun~chst ineinander 
geschoben und treten im weiteren Verlauf aus- 
einander. 

D o c h  wurde wohl in vielen F~illen eine blo13 
optisch bedingte mediane Aufhellung irrt t imlich 
als ana- oder telophasischer Spalt  gedeutet.  Auf- 
fallend ist immerhin, dab manche telophasischen 
Chromosomen bandartig sind, also keinen kreis- 
f6rmigen Querschnitt  besitzen. 

Zusammenfassend 1/iBt sich sagen, dab mit 
v611iger Sicherheit in somatischen Chromosomen 
ein Chromonema gesehen wurde. Dies ergibt 
sich nicht nur aus der Beobachtung fixierter 
Chromosomen; vielmehr konnte WADA Ct~ leben- 
den Chromosomen mitlets einer Nadd die C,%ro- 
monemaschraube in die Liinge ziehen und dadurch 
unmitlelbar sichtbar mac/~en. In hom6otypisehen 
Chromosomen wurden mit Sicherheit zwei Chro- 
monemata  beobachtet. Nach den frtiher an- 
gefiihrten Beobachtungen ist es wahrschein- 
iich, dab ein Doppelbau ana- und telo- 
phasischer Chromosomen welt verbreitet oder 
allgemein ist. 

Manche Unklarheiten, die noch bestehen 
bleiben, beziehen sich auf den Begriff ,,Matrix". 
WShrend nach ~ilterer Vorstellung die Chromo- 
nemata  etwa nach Art der Abb. 4 b in einer form- 
losen Grundsubstanz eingebettet gedacht wur- 
den, liegt jetzt die Auffassung nS&er, dab jedes 
Chromonema seine eigene Matrix hat, dab die 
Matrix also eigentlich niehts anderes als die 
~uf3ere Schichte des Chromonemafadens ist 
(NEBEI~ 1932 , DARLINGTON, GEITLER, Abb. 4a). 
Die sich bertihrenden Matrixteile benachbarter 
Windungen sind bei Anwendung der meisten 
Fixierungsmittel , ,verklumpt". Erst  bei An- 
wendung yon Mitteln, welche die Matrix mehr 
oder weniger zerst6ren, wird der Schraubenbau 
sichtbar; in der Telophase erfolgt dieser ProzeB 
auf nattirlichem Wege. 

Besonders auffallend - -  oft aueh im Leben --- 
ist der Spiralbau in den heterotypischen Chromo- 
somen (HI:SKINS u. SMITH, I smI ,  IWATA, KATO, 
t{AUFMANN, I~UWADA, KUWADA U. INAKAMURA, 
LORBEER, MATSUURA, NEBEL, SAX, SHtNKE, 
SmTtL TAYLOR). KUWADA U.a., neuerdings 
aueh DARLINGTON (I935) , konnten jedoch zeigen, 
dab die zun~ichst auffallende Chromonema- 
schraube selbst wieder aus einer Schraube be- 
steht, die zahlreichere und zartere Windungen 
besitzt. Mit DARLINGTON kann man anschau- 
lich yon eiller minor- und maior-Spirale sprechen 
(die japanischen Forscher sprechen nicht un- 
miBverst~indlich yon prim/iren und sekund~ren 
Spiralen). Die minor-Spirale entspricht wohl 
dem Chromollema somatischer Chromosomen; 
die maior-Spirale stellt dagegen gewissermal3en 
das ganze, schraubig gewundene Chromosom 
(eine Chromatide) dar. Die Besonderheit dieser 
,,spiral within sp i ra l" -St ruktur  ist durch die 
Besonderheit der Meiose bedingt, deren beide 
Teilungsschritte in Hinblick auf die chromo- 
somalen Vorg/inge (nur eine L&ngsspaltung) 
eigentlich eine einzige Teilung darstellen: die 
minor-Spirale der heterotypischen Chromosomen 
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gehSrt eigentlich bereits den hom6otypischen 
Chromosomen an ~. 

Die Frage, ob die Windungsrichtung der Spi- 
ralen bestimmte~ im Chromosomenbau be- 
grfindete Gesetzm~Bigkeiten aufweist, wurde 
yon NEBEL (I932) and DARLINGTON bejaht;  
MATSUURA und IWATA zeigten dagegen, dab die 
Windungsrichtung regellos innerhalb eines Chro- 
mosoms und auch innerhalb ei nes Chromosomen- 
arms wechseln kann. 

Aus dieser vereinfachten und keineswegs alle 
Probleme schildernden Darstel- 
!ung folgt, dab die somatischen 
wie die meiotischen Chromoso- 
men voller Ausbildung Spiral- 
bau iiberhaupt besitzen. Er  be- 
ruht im wesentlichen darauf, dab 
das in der meiotischen Prophase 
gestreckte und matrixlose Chro- 
monema gestaucht und yon Ma- 
tr'ix bedeckt wird. Allerdings 
And gerade die Stadien, w/ih- 
rend welcher die Windungen an- 
gelegt werden, der direkten 
Beobaehtung unzug~inglieh, da 
dann eine saubere Unterschei- 
dung yon Matrix und Chromo- 
nema nicht m6glich i s t  Sicher 
ist jedenfalls, dab die Win- 
dungen als solche nid~t persi- 
stieren, sondern dab sich in je- 
der Teilung die alten ausgl~itten, 
w~ihrend sich das Chromonema 
in neue Windungen legt. 

Neben diesen beiden Elemen- 
ten: Matrix und Chromonema, 
nehmen manche Autoren noch 
eine ,,Chromoso~cscheide" an, 
d .h .  eine besondere Rinden- 
schichte, welche das Chromosom bedeckt 
(zuletzt METZ. LORBEER meint dazu .wohl 
mit  Reeht:  ,,Mir erscheint dieser Terminus 
vorerst unn6tig, da sich im Hinblick auf die 
Matrix kein Unterschied in der Funktion er- 
kennen l~iBt und augerdem die Chromosomen- 
scheide unsichtbar ist." Allerdings zeigen die 
Chromosomen bei Anwendung yon Fixierungs- 
mitteln, die den Chromonemabau nich~ sichtbar 
machen, eine dichtere Rindenschichte, wodurch 
die Chromosomen das Aussehen von Hohl- 

1 Die aber bei manchen Arten ebenfatls in maior- 
Spiralen gewunden sein k6nnen (vgl. z. B. SHINKE 
1934). Bei ma~lchen Arten sind minor-Spiralen in 
den heterotypischen Chromosomen nicht nach- 
weisbar (Hus:<INS u. SMITH ffir T~'illiu, m, SHINKE 
ifir Segi~arict Aginashi). 

zylindern erhalten. HRUBY hat  diesen Bau 
neuerdings an stark iiberfSrbten, bei Beobach- 
tung im gew6hnlichen Licht undurchsichtig er- 
scheinenden Chromosomen durch Infrarot-  
photographie dargestellt. Auch ohne dieses 
komplizierte Verfahren ist das gleiche Aussehen 
bei richtiger F/irbun-g jederzeit beobachtbar;  die 
Infrarotphotographie f6rdert also keineswegs 
eine besondere neuartige Struktur zutage. DaB 
es sich dabei wohl nur um einen best immten 
artifiziellen Erhaltungszustand handelt, folgt 
daraus, dab z.B.  an Metaphasechromosomen 

Abb. 7. Sehleifenkern aus der Speicheldriise von Simu~i~m sp.; Oberfl~chenbild, daher die 
gepaarten, verschlungenen Riesenchromosomen stellenweise auBerhalb tier Einstellungsebene. 

Karminessigsfiure, Photo, ca. 9oofach; nach GEI~L]~tl, x934. 

nicht die beiden Chromatiden getrennt sichtbar 
werden (HRuBYS Photo 8). Ein wesentlich 
gleicher Bau zeigt sich z. B. an heterotypischen 
Chromosomen, in welchen das Vorhandensein 
yon maior-Spiralen ganz klar ist, bei Anwendung 
kochender Essigs/iure. 

Alle bisher geschilderten Strukturen waren im 
wesentlichen schon lfingere Zeit bekannt,  wenn 
auch erst in den letzten Jahren verschiedene 
Einzelheiten zu einem his zu einem gewissen 
Grad geschlossenem Bild vereinigt werden 
konnten. Ganz neuartig sind dagegen die Be- 
obachtungen an den Riesenchromosomen in den 
Schleifenkernen der Dipteren. Dal3 besonders 
in den Kernen der Speichddrr daneben 
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auch in den Malpighischen Gef~il3en auffallende 
Strukturen vorhanden sind, war zwar bekannt; 

Abb. 8. Schleifetlkern aus der Speicheldriise von Chironimus Thummi; 
Photo nach dem Leben, ca, 635 faeh. Die Riesenchromosomen sind so eng 

gepaart,  dab sie fast ttberatl einheitlich aussehen. Nach BAVEI~ 1935 b. 

dab die in den Kernen sichtbaren segmentierten 

Abb. 9. Die vier Riesenchromosomen (eigentlich Paare) aus elnem 
Kern wie lit Abb. 8~ ausgequetscht; jedes Chromosom besltzt eine 
charakteristische Mittelverdickung (Pfe~le!). Karminessigs~iure, Chrom- 

s/iureformol, Feutgen; ca. 350 fach. Nach B• 1935 a. 

, ,Faden" aber kein ,,lusus naturae", sondern 
Chromosomen sind, haben erst HEITZ nnd 

BAUER (z933) erkannt und damit dell Grundstein 
zu einer ganz neuen und besonders aussichts- 

reichen Entwicklung gelegt. Die Schriften- 
liste zeigt, welchen Umfang diese For- 
schungsrichtung in der kurzen Zeitspanne 
seither bereits angenommen hat. Hiervon 
kann an dieser Stelle nut ein kurzer Abril3 
gegeben werden. 

Die betreffenden teilu~gsmr also 
ruhenden Kerne enthalten die soma- 
tischen Chromosomen in riesenhafter 
Ausbildung als iange, gewundene F~iden 
(Abb. 7, 8.) Ihre Dicke beCr~igt z. B. bei 
Chiro1~omus Th~mmi lO--12/z, ihre Lfinge 
etwa 135--136/z. Der Gr6!3enunterschied 
gegentiber den - -  gerade bei Dipteren 
relativ k l e i n e n -  ,,norma!en" Chromo- 
somen wird durch Abb. IO anschau- 
lich ; die Riesenchromosomen sind nach 
BRIDGES ungef~hr I5omal 1/inger (L~inge 
der vier Chromosomen yon Dros@hila 
mda~ogaster : I = X = 22o/~, u - -  46o/~, 
I I I  = 485 ~,  IV = das kleinste, in der 
Mitose kugelf6rmig aussehende ,,Mikro- 
chromosom" = 15 #, zusammen 118o ,u, 
gegentiber der Gesamtl/inge der Mitose- 
chromosomen von 7,5 ,t,). Die Riesen- 
chromosomen sind meist bereits im 

Leben v611ig deutlich sichtbar und auch ihr 
charakteristischerFeilcbau ist Mar erkennbar (in- 
folge besonderer Lichtbrechungsverh~iltnisse 
abet rdchf bei Sciara), Abb. 9: die F~den 
sind der L~nge nach aus st~irker Jichtbrechen- 
den, kfinstlich chromatisch f/irbbaren Schei- 
ben und schwficher lichtbreehenden, schwach 
f~irbbaren Zwischenstiicken aufgebaut 1. Die 
Scheiben, welche im tibrigen auch stellenweise 
unterbrochen oder unvollkommen ringf6rmig 
ausgebildet sein k6nnen (HEITZ), besitzen 
verschiedene Dicke; die dickeren setzen sich 
aus mehreren eng hintereinander liegenden 
Teilscheiben zusammen. Die Au/ei~a~der/o[ge 
bestimmter Scheibe~ in bestimmte~ Abstii~de~ ist 
konsta~t (Abb. II).  Diese gesetzm~i.Bige L~ngs- 
differenzierung ist dem Wesen nach identisch 
mit dem Chromomerenbau der Chromosomen, 
der hier in einer besonders sinnf~illigen Aus- 
bildung auftritt. Die Gesamtzahl der Scheiben 
in einem Schleifenkern wird yon versehiedenen 

Die Zwischenstticke erwiesen sich bei Prtifung 
mit FS~ULC, E~S Nuclealreaktion als nicht v611ig 
achromatisch (H~Tz u. BArJEIa); CASPERSSOa ~ 
stellte durch Studium tier Absorption in ultra- 
violettem Licht und dutch Verdauungsversuche 
lest, dab die Scheiben nuclems~urereich sind, die 
Zwischenstticke fast ausschlieBlich aus Eiweil3 be- 
stehen. 
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Autoren auf 7oo--1ooo oder bis zu 3ooo ge- 
sch~itzt und s t immt der Gr6genordnung nach 
mit  der gesch~itzten Chromomerenzahl in der 
meiotischen Prophase iiberein. Dank der riesen- 
haften Ausbildung der Schleifenkernehromo- 
somen ist es m6glich, his in kleinste Einzelheiten 
des inneren Aufbaus morphologische Karten der 
Chromosomen zu entwerfen (vgl. besonders 
PAINTE~ und BRIDGE; die Wiedergabe dieser 
auf3erordentlich sch6nen, aber umfangreichen 
Bilder ist hier aus Raumgrtinden nicht m6glich). 

Abb. IO. Mikrochromosomenpaar aus einer Speicheldrase von Dro- 
sophila meIanogasfer: reehts oben eine Metaphasenplatte aus einem 
Oogonium, ia ihrer Mitte die beiden kugelf6rmigen Mikrochromo- 

somen bei gleicher Vergr6gerung. Nach BRIDGES. 

Es ist ein gltieklicher Umstand, dab solche 
Chromosomen gerade bei Dipteren auftreten, zu 
welchen das genetisch am besten durchforschte 
Tier, Drosophila mela~cogaster, geh6rt. Es ist nun 
m6glich, Chromosomenbr/iche, Translokationen, 
Inversionen und deletions genau morphologisch 
zu beobachten, exakt zu lokalisieren und da- 
dutch eine morphologische Lokalisation der Gene 
an pr~izisierbaren Stellen vorzunehmen (vgl. be- 
sonders PAINTER, MULI, ER und Mitarbeiter). 
Als Beispiel sei auf Abb. i2 verwiesen. Es bleibt 
dabei allerdings noch die Frage often, ob die 
Oene in den Scheiben oder dazwischen liegen. 
Die Untersuchungen MULLERs und PROKOJEVA~ 
machen es wahrscheinlich, dab in den zartesten 
Scheiben fe ein Gen liegt. 

Die Schleifenkerne erm6glichen welter die Be- 
obachtung verschiedener Besonderheiten. Die 
homologen Chromosomen sind in ihnen wie all- 
gemein in den Kernen der Dipteren gepaart 
(,,somatische Paarung").  Die Enge tier Paarung 
ist bei verschiedenen Objekten versehieden eng: 
Bibio, Chironomus und Drosophila zeigen typi- 
scherweise sehr enge nnd vollkommene Paarung 
der ganzen L[nge nach, so dab die Doppel- 
ehromosomen meist wie ein einfaehes Chromo- 

sore aussehen (Abb. 9 ; in Abb. IO sind die beiden 
Chromosomen aber erkennbar); bei Simulium 
(Abb. 7) Mngen dagegen die Partner  nur an 
einzelnen Stellen zusammen (GEITLER, BAUER): 
Es ist selbstverst~ndlich, dab die Partner  iden- 
tische Struktur  besitzen. Anders liegt die Sache 
aber in Bastarden, wo infolge nicht identischer 
Struktur, d .h .  fehlender Homologie, die Paa- 
rung streckenweise unterbleiben kann (Abb. 7). 
Das gleiche ereignet sich naturgem&g in Hetero- 
zygoten mit Inversionen usw. 

Die grol3e Bedeutung der Schleifen- 
kerne ftir die Genetik ergibt sich bereits 
aus diesen Andeutungen. Ein mehr 
cytologisches Problem liegt darin, den 
Vergieieh mit ,,normalen" Chromoso- 
men vorzunehmen. Die grunds~itzliche 
Ubereinstimmung der Scheibendifferen- 
zierung mit  der Chromomerendifferen- 
zierung ist zwar klar; im einzelnen 
herrschen jedoch Meinungsverschiede n- 
heiten. Mir scheint die Auffassting 
BAUER~ (1935 b) am besten begrt indet  
Nach dessen haupts/ichHch an Chiro- 
nomus angestellten Beobachtungen stellt 
]edes Riesenchromosom ein BCindel 
paralleler Chromommata dar. Eine be- 
st immte l~ngsfaserige Struktur  ist tat- 
s~chlich nachweisbar. Die in gleicher H6he 
liegenden Chromomeren wtirden dann zu 

den mehr oder weniger geschlossenen, oft abet 
aueh aus einzelnen K6rnern aufgebaut erscheinen- 
den Scheiben zusammenschliegenL Die Scheiben 
w~iren also nicht direkt mit  Chromomeren gleichz u- 

V 
~ :  

Abb. I I .  Mikrochromosomen aus Schleilenkernen yon Drosophila 
viriZis, der Abb. IO entsprechend; jedes Chromosom aus einem ande- 
ren Individuum; man sieht die Konstanz der Zahl und Dicke der 

Chrolnomerenscheiben. Ca. I8oofach;  nach HE1TZ 1934. 

setzen, sondernSammelbildungenhomologer Chro- 
momeren (nicht zu verwechseln mit  den frtiher 
erw~ihnten Sammelchromomeren, die durch Zu- 
sammenrticken von in der L~ingsrichtung hinter- 
einander liegenden Chromomeren entstehen). Im  
wesentlichen die gleiche Auffassung vertreten 
KOLTZOFF und BRIDGES. Jd~AUFMANN, }{EITZ, 
METZ und GAY und DOYLE und lVIETZ halten da- 

1 Ganz den Abb. i6 und 17 BAUERs entspre- 
chende Querschnitctstrukturen sind auch bei Si- 
mulium vorhanden. 
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gegen ein Riesenchromosom fiir ein heran- 
gewachsenes Chromosom. KAUFSIANN, HEITZ 
und SINOT6 und YUASA geben auBerdem Spiral- 
struk~uren an. Alle tats~ichlichen Beobach- 
tungen sprechen aber mehr dafiir, dab es sich 
um ein Btindel gestreckter oder fast gestreckter 
Chromonemata wie in der meiotischen Prophase 
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Abb. i2. Linkes Ende des X-Chromosoms des Bastardes D~:osop]cila 
melanog~sler • si~nulans. Bet ~, [4, y und ~ Strukturver~chieden- 
heiten. Oben tier zugehorige TeiI der gene~isehen Faktorenkarte yon 
Drosophila melanogasfer mit eirtigen Genen, deren cytologisehe Lo- 
kalisation von PAINTER, PROKOFJEVA und M3.0KENSEN mit  Hilfe 
der hier dutch ausgezogene Linien bezeichneten Br~che durehgeftihrt 

wurde. Karminessigs~iure; ca. 33oo Iaeh; aus PXTM2. 

handelt; leichte Schraubenwindungen treten 
allerdings auf, sind aber wohl einfach als Tor- 
sionen des ganzen Biindels aufzufassen. 

Das Vorhandensein einer Matrix nach Art der 
normalen Chromosomen ist nach BAUER nicht 
anzunehmen. Auch in dieser Hinsicht w~iren die 
Riesenchromosomen mit den frtihmeiotischen 
bzw. den Chromonemata der Ruhekerne zu ver- 
gleichen; tats/ichlich sind die Schleifenkerne 
Ruhekerne. K A U F M A N N ,  K O L T Z O F F  u n d  H E I T Z  

nehmen dagegen das Vorhandensein einer 
Matrix an, DoYL~ und METZ such eine ,,Chromo- 
somenscheide". 

Eine besondere Frage betrifft das Verhalten 
des Heterochromati~s in den Schleifenkernen. 
Im Einklang mit der schon friiher von HEITZ 
entwiekelten Vorstellung, dab heterochroma- 
tische Stiicke genarm sind, steht die Beobach- 
tung, dab das Heterochromatin in den Sehleifen- 
kernen als formlose, nicht chromomerenartig 
gegliederte Masse anftritt (vgl. HEITZ 1934) 1. 
Vor allem auffallend ist dieses Verhatten beim 
Y-Chromosom yon Drosophila melanogaster, das 
g~inzlieh heterochromatisch ist und von den 
ersten Untersuchern zun~ichst tiberhaupt nicht 
aufgefunden werden konnte (PAINTER 1934). 
Tats~ehlich geht es in dem m/ichtigen Hetero- 

1 Auf die an den allgemeinen Ta• nichts 
Xndernde Unterscheidung yon ~- und /3-Hetero- 
chromatin kann hier nicht eingegangen werden. 

chromatmklumpen, der durch Vereinigung aus 
den heterochromatischen Teilen auch anderer 
Chromosomen entsteht, unter (Abb. I3). Die 
dadurch bedingte eigenartige Anordnung der 
Chromosomen bet Drosophila findet sich im 
tibrigen nicht bet Formen, welche kein oder 
nicht viel Heterochromatin besitzen (Bibio, 
Chironomus); bet Simulium scheint das Hetero- 
ehromatin als formlose Masse in einem Chromo- 
sore eingeschaltet zu sein. Bet den meisten Ob- 
jekten fehlen noeh diesbeztigliche Unter- 
suchungen. Wie YAsuI ftir Drosophila gezeigt 
hat, sind die Scheibenstr~inge durch das Hetero- 
chromatin nicht unterbrochen, sondern yon 
ihm nur verdeckt, was zu der Annahme stimmt, 
dab die heterochromatischen Abschnitte ,,nor- 
maler" Chromosomen nicht genleer, sondern gen- 
arm sind. 

l~berblickt man die gesamten Ergebnisse der 
Untersuchungen der letzten Jahre, so zeigt sich 
eine wohl einzigartige 13bereinstimmung zwi- 
schen Befunden, die auf ganz verschiedenen 
cytologischen und genetischen Teilgebieten ge- 

Abb. 13. Sehematische Darstellung der Verteilung yon Euchromatin 
(weig) und Heteroehromatin (sehwarz) in den Riesenchromosomen 
und in normalen Metaphasechromosomen (oben rechts) yon Droso- 
phila, melal*ogaster (d); das Y-Chromosom ist nieht siehtbar (vgl. 
den Text); X = X-Chromoson, die anderen Chromosomen mit II, 

III ,  IV numeriert; R = reehter, L = linker Arm. Nach PiTALr. 

wonnen wurden. Sind diese Untersuchungen 
auch keineswegs abgesehlossen, so erm6glichen 
sie doch schon jetzt eine grunds/itzlich einheit- 
liche Auffassung wichtiger biologischer Probleme. 
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