
12 4 KosswIG : Der Z~ehter 

2. Faosr ,  H. B., u. M. C. MA~?;: Mutant forms 
of Matthiola resulting from non-diSjunction. Am. 
Nat. 58, 569 (1924). 

3- FI~osT, H. ]3. : Chromosome-mutant types in 
s t o c k s .  J. Hered 18, 475 (1927). 

4. I~APPERT, H.: Abweichende Spaltungsergeb- 
nisse in der Vererbnng der Bltitenftillung zweier 

Levkojensippen. Z. Planzenztichtg 17, 147 
(I93I). 

5- KUCKUCK, H.I n. R. SCHICK: Die Erbfakto- 
ren bei Antirrhinum majus und ihre Bezeichnung~ 
Z. Abstammgslehre 56, 51 (193o). 

6. SAUNDERS, E. R.: Matthiola. Bibliographi a 
Genetica 4, 141 (1928). 

(Aus dem Biologischen Institut der Techuischen Hochschule, Braunschweig ). 

B e z i e h u n g e n  z w i s c h e n  G e n e t i k  u n d  C h r o m o s o m e n s t r u k t u r  bei  D r o s o p h i l a .  
(Sammelreferat.) 

Von C u r t  und  L e o n o r e  K o s s w i g .  

BOVERI bezeichnete 19o 4 die gesamte Sub- 
s tanz eines Zellkerns, die sich bei der Mitose in 
Chromosomen umwandelt,  als Chromatin. Dar- 
fiber hinaus hat  es sich seitdem gezeigt, dab das 
Chromatin in 2 verschiedenen Zust~inden: dem 
Eu- und dem Heterochromatin an der Morpho- 
genese der Chromosomen teilnimmt. Chemisch 
sind beide Formen nicht voneinander zu unter- 
scheiden, nur zeichnet sich das Heterochromatin 
bei Anwendung best immter  Farbstoffe durch 
intensivere F/irbbarkeit gegeniiber dem Euchro- 
mat in  aus. Ihre Verschiedenheit liegt auBer- 
dem im Verhalten in der Telophase. W~ihrend 
niimlich das Euchromat in  in diesem Stadium 
seine Struktur  aufgibt und nicht mehr  aufzu- 
linden ist, bleibt das Heterochromatin in Form 
yon stark f~rbbaren Punkten oder St~bchen 
(Heteropyknose) sichtbar im Ruhekern liegen. 
Es n immt  in ihm eine Lage ein, die filr die Kerne 
der einzelnen Arten typisch ist (Xquilokale La- 
gerung, Abb. 18). Fiir Drosophila melanogaster 
stellte HI~ITZ lest, dab die zweiten und dritten 
Chromosomen in ihrer Mitre einen heterochro- 
matischen Teil einschlieBen und dab der proxi- 
male - -  d .h .  der in den Xquatorialplat ten 
nach innen gelagerte, den Spindelfaseransatz 
t r a g e n d e - -  Tell des X-Chromosoms v611ig hetero- 
chromatisch ist. Dieser Teii n immt 2/3 der Ge- 
samtl~nge des Chromosoms ein. Das Y-Chromo- 
som dieser Art ist v611ig heterochromatisch, das 
4. Chromosom v611ig euchromatisch. 

D ie  S t r u k t u r  d e r  C h r o m o s o m e n  y o n  
g o n i s c h e n  u n d  g e w 6 h n l i c h e n  

s o m a t i s c h e n  Ze l l en .  
(~ber die Struktur  der Chromosomen hat 

GEITLER (3) ktirzlich an dieser Stelle ausfiihrlich 
berichtet. Darum sei hier folgendes nur zu- 
sammenfassend erw~hnt: Der wesentlichste 
Bestandteil  eines oChromosoms ist das Chromo- 
nema, ein einzelner oder paariger spiralig aufge- 
wunde~ner Strang, Ober seine L~nge sind eine 

Menge gr6[3erer oder kleinerer kugeliger Gebilde 
- -  die Chromomeren - -  verteilt. Sie unter= 
scheiden sich yon den sie verbindenden F~iden 
- -  den Fibrillen - -  dadurch, dab es m6glich ist, 
sie stgrker zu f~irben. Ihre Reihenfolge sowie 
die Abst/inde voneinander sind gesetzm~igig, 
so dab nach Chromonemaverdoppelung (wie sic 
in somatischen Kernen die Regel ist) die Chromo- 
meren yon gleicher Form all gleicher Stelle zu- 
sammentreffen. Z w e i  gepaarte Chromonemen 
nennt man eine Chromatide. Diese ist yon einer 
nur wenig f~irbbaren Substanz umhiillt. Sic 
wird Matrix genannt. �9 Da man nicht viel fiber 
ihre Morphologie weiB, schlug HEITZ vor, sie 
einfach Htille = Ka lymma  zu nennen. Chromo- 
meren und ihre Verbindungsstiicke, die Fibrillen, 
bilden zusammen das Chromonema. Zwei Chro- 
monemen paaren sich zu einer Chromatide. ]?;in 
Chromosom ist eine yon dem Ka lymma  umgebene 
Chromatide. Strukturell  unterscheidet sich das 
Heterochromatin nach HEITZ vom Euchromat in  
wahrscheinlich dadurch, dab die Chromomeren 
so vergr6gert sind, dab man nichts mehr yon den 
Fibrillen sehen kann. Zum Unterschied yore Eu- 
chromatin neigt es nach einer neueren Anschau- 
ung MULLI;RS (12) viel st/irker dazu, auseinander- 
zubrechen. In der Prophase gonischer und ge- 
w6hnlicher somatischer Zellen ist die Chromo- 
nemenspirale so s tark entrollt, dab man bei 
giinstigen Objekten die einzelnen gepaarten 
Chromomeren voneinander unterscheiden kann. 
In  der Meta- und Anaphase ist die Spirale eng 
angezogen. Die aufeinander foigenden Chromo- 
meren stoBen daher seitlich gegeneinander und 
es ist nichts als ein dicker, kompakter  Strang zu 
erkennen. Fiir den linearen Aufbau der Chromo- 
somen sprechen die in der L~ingsrichtung an- 
einander gereihten Chromomeren und die gesetz- 
m~Bige Anordnung yon Eu- nnd Heterochro- 
matin. Das Heterochromatin bleibt auch in der  
Telophase an der Stelle liegen, in der es yon 
seinen Chromatiden in der Anaphase fixiert 
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wurde. Das zeigt, dab die Individualit~t der 
Chromosomen auch in der Telophase gewahrt 
bleibt, t rotzdem letztere nicht mehr als morpho- 
logische Gebilde zu sehen sind. 

L a g e  de r  Gene .  

C h r o m o s o m e n a b e r r a t i o n e n .  

Um ftir alle Ver~nderungen, die die Chromo- 
somen eingehen, ein besseres Verst~indnis auf- 
bringen zu k6nnen, ist es yon Bedeutung, zu 
wissen, welche ihrer morphologisch zu erken- 
nenden Teile die Gene selbst enthalten. Die 
Auswahl der in Frage kommenden Gebiete 
wurde zun~chst dureh eine ganz allgemeine 
Oberlegung fiber das Verhalten der Gene einge- 
engt. Die Gene sind, nach der Annahme Bo- 
VERIS, im ruhenden Zellkern in T~itigkeit, w~ih- 
rend sie sich bei der Kernteilung passiv ver- 
h a r e m  W~ire es nicht so, so w~re es nieht ein- 
zusehen, warum die Chromosomen in ihrer pro-, 
meta-  und anaphatischen Gestalt in der Telo- 
phase der morphologischen Aufl6sung unter- 
liegen. Dies gilt aber nut  ffir das Euchromatin.  
Das Heterochromatin beNilt seine morpholo- 
gische Prfigung. So liegt schon in Anlehllung 
an BOVERI der Hinweis nahe, die aktiven 
Gene im Euchromat in  zu suchen und im 
Heterochromatin keine, oder mindestens nur 
sehr wenige Gene zu vermuten. Dem ent- 
spricht es auch, dab man schon lange wuBte, 
dab das Y-Chromosom von Drosophila nur 
sehr wenige Gene enth~ilt (es sind in ihm 
nur zwei Fertilit~itsfaktoren und das normale 
Allel f/Jr bb [ =  bobbed~ bekannt). Ftir die 
Genarmut  im Y-Chromosom bei Drosophila 
sprechen auch noch folgende Griinde: I .  Gibt 
es nur ffir bb yon alien Genen des X-Chromosoms 
ein Allel im Y. 2. Kommen keine Mutationen, 
die einen anderen Locus als den ffir bb betreffen, 
vor. 3: Ha t  es relativ wenig Effekt, wenn ein 
Individuum ftir das Y hyperploid ist. 4. Is t  
zwischen X und Y kein Crossing-over bekannt.  
HEITZ land auf cytologischem Wege, dab der 
proximale Teil des Drosophila-X-Chromosoms 
heterochromatisch ist. Die Belege dafiir, dab 
der proximale Teil des X-Chromosoms bei Dro- 
sophila heterochromatisch, d .h .  genarm ist, 
finden sich auch bei MULLER U. PAINTER (9)" 
Daraus geht hervor, dab alas Heterochromatin 
dieses Teiles nahe Beziehungen zum Y haben 
muB, denn beide synaptieren stellenweise, 
w~hrend der euchromatische Teil des X mit  dem 
Y niemals in Synapsis gefunden wird. (In der 
Translokation X--IVy,  bei der nahezu tier ganze 
euchromatische [linke} Teil des X an alas 4. Chro- 

mosom transportiert  wird, ist fiberhaupt keine 
Synapsis zwischen dem translokierten Stiick 
und dem Y zu entdecken.) Als n~ichsten gene= 
tischen Beweis fiir die Genarmut  im proximalen 
Tell des X nehmen MULLER U. PAINTER eine 
andere Translokation zu Hilfe. Durch Bestrah- 
lung wird ein Bruch des X hervorgerufen, der 
zwisehen den Genen forked und Bar liegt und 
das Chromosom in 2 nahezu gleiche Teile zerlegt. 
An bekannten Genen enth~ilt der proximale Teil 
nur Bar und bobbed. Dieser heftet  sich an das 
4. Chromosom. Individuen, die ffir diese Trans- 
lokation hyperploid sind, sind lebensf~ihig. Das 
zeigt, dab nur eine ganz geringe Anzahl von 
Genen fiberdosiert vorhanden sein kann, da sich 
sonst Hyperploidie ftir so groBe Chromosomen- 
stficke als letal erweist. Die Individuen zeigen 
aul3erdem im Ph~notypus keinerlei Abnorma- 
lit~ten, die yon Hyperploidie der im translo- 
kierten Teil gelegenen unbekannten Gene her- 
rfihren k6nnten. Es zeigt sich nut  die Wirkung 
der Uberdosierung von Bar und bobbed, die vor- 
auszusehen war. Ebenso wie beim Y fehlen im 
proximalen Tell des X-Chromosoms crossing-over 
und Mutationen (auBer ftir bobbed.) Man k6nnte 
den Einwand erheben, dab die N~ihe der Spindel- 
faseransatzstelle - -  wie es auch sonst bekannt  
ist - -  den crossing-over-Weft herabsetzt.  Da- 
gegen l~igt sieh aber sagen, dab bei Translokatio- 
hen des proximalen Teils an das freie Ende des 
4. Chromosoms die Frequenz des crossing- 
overs nicht mit  der gr6Beren Entfernung yon 
der neuen Spindelfaseransatzstelle steigt. Ffir 
eine genauere Lokalisation der Gene scheinen 
also alle Befunde dahin zu weisen, dab sie vor 
allem im euchromatischen Teil in linearer An- 
ordnung zu suchen sin& In welcher Form und 
in welehem chemischen Zustand sie dort vor- 
kommen, ist jedoeh unbekannt.  Jedenfalls aber 
werden die mendelnden Gene yon den Chromo- 

s o m e n  getragen. Daran liegt es aueh, dab die 
Gene, deren Lociin einem Chromosom liegen, mit- 
einander gekoppelt vererbt  werden. Nun tauehen 
aber unter den 13astardnachkommen - -  auch 
bei gekoppelten Genen - -  sog, Rekombinations- 
typen auf. Diese Tiere zeigen eine andere Kopp- 
lungsgruppe als ihre Eltern. Zur Erkl~rung 
dieser Erseheinung ist die Austauschtheorie 
(crossing-over-Theorie) am besten begrfindet. 
Fiir die Art  des Austausehs wurden viele Erkl~i- 
rungsversuche unternommen. Endgtiltige KI~- 
rung brachten Beobachtungen auf cytologischer 
Grundlage. Es zeigte sich, dab beim crossing- 
over Stficke der homologen Chromosomen aus- 
getauscht werden. Dies kann aber, solange sich 
die Chromosomen v611ig gleichen, nicht gesehen 
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werden. Sowie aber jeder Partner  des Chromo- 
somenpaares eine bestimmte Markierung zeigt, 
besagt das cytologische Bild alles. Bei Drosophila 
mdanogaster stellte STERN einen Stamm her, 
dessen Weibchen doppelt heteromorphe X- 
Chromosomen besal3en (Abb. I). Das eine der- 
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N/chfausfausch Aus/ausch 

A 
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letzteren X-Chromosom sind die normalen Allele 
zu carnation ( +  cr = dunkelrote Augen) und zu 
Bar (@ B = runde Augen) lokalisiert. Unser 
Weibchen ist ph/inotypisch Bar, dunkelrot~iugig. 
Es bildet 4 Sorten yon Eizellen, und zwar zwei 
Sorten, die die Nichtaustauschtypen darstellen, 

und zwei, bei denen zwi- 
schen den Loci yon Bar und 
carnation Austausch er- 
folgte. Die Nichtaustausch- 
typen enthalten in ihrer 
Faktoren- nnd Chromo- 
somenstruktur jeweils eins 
der beiden, in dem Weib- 
chert vereinigten doppelt 
heteromorphem X -  Chro- 
mosomen. Die Austausch- 
eizellen enthalten entweder 
ein normales X-Chromo- 
som, dessen oberes, car- 
nation fiihrelldes Stiiek bei 
dem den Faktorenaus- 
tausch begleitenden Chro- 

mosomensttickaustausch 

c P f  L mit dem Teil seines Part-  
od ners vereinigt wurde, der 

das Allel zu Bar ( +  B) ent- 
hielt. Die andere Sorte yon 
Austauschgameten dagegen 
enth~ilt ein fragmentiertes 
X-Chromosom mit den 
Genen -}-cr und B, dessen 
einem Teil der Schenkel 
des Y- Chromosoms an- 
haftet. Kombiniert man 
nun diese 4 Eisorten mit 
X -  Spermatozoen eines 
M~nnchens, das in seinem 
einzigen X-Chromosom das 
Gen carnation und das nor- 
male Allel zu Bar besal3 
(das M~nnchen war also im 
Ph~inotypus rundSmgig, nel- 
kenrot), so erh/ilt man in 
der folgenden Generation 
vier verschiedene Ph~ino- 
typen im weiblichen Ge- 
schlecht (die Miinnchen 
sind der f]bersichtlich- 

keit wegen weggelassen), die alle von ihrem 
Vater ein normales, sts X-Chro- 
mosom bekamen, von ihrer Mutter aber ent- 
weder ein Nichtaustausch- oder Austausch-X- 
Chromosom geerbt hatten. Den 4 Ph~notypen, 
die sich in Augenfarbe und -Form voneinander 
unterscheiden, entspricht die bei Chromosomen- 

t tL ~,'ze/enl I 
I . . . .  I . . . . .  I - -  - 

. . . .  . . . .  ., - _ _ - _ - _ - .  . -_- -2-=2 

@@ | 
Abb. I. (Nach STEI~N 1932.) Erktfirutlg im Text. 

selben ist etwa in der Mitte zerbrochen. Es ist 
genetisch durch das recessive Gen carnation 
(cr, nelkenrote Augen) und das dominante Gen 
Bar (B, bandf6rmige Augen) markiert. Das 
andere X-Chromosom ist nicht fragmentiert, 
besitzt aber an seinem einen Ende angeheftet 
ein Fragment des Y-Chromosoms. In diesem 
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stiickaustausch jeweils zu erwartende Be- 
schaffenheit der X-Chromosomen. So konnte 
durch die enge Verbindung zwischen genetischer 
und cytologischer Forschung bewiesen werden, 
dab dem Faktorenaustausch ein Austausch 
homologer Chromosomenstiicke zugrunde liegt. 

Kopplungsgruppen kSnnen durch Transloka- 
tionen ver~tndert werden. Unter Translokation 
versteht man die Verlagerung eines Teils eines 
Chromosoms in oder an ein anderes, das zu dem 
ersteren nicht homolog zu sein braucht. Die 
Translokation X--IV~ wurde schon auf S. 125 
erw~ihnt. Hier sei als Beispiel fiir die Ver~inde- 
rung yon Kopplungsgruppen noch folgender Fall 
mitgeteilt (Abb. 2). Das 3. Chromosom eines 
Drosophila-M~innchens brach zwischen den Loci 
fiir die Gene hairy und scarlet. Der kleinere 
Bruchteil, der die normalen Allele fiir rough und 
hairy enthielt, wurde an den ktirzeren Arm des Y 

Y 

. /  ] 
X ~I }I 

_h_ 

--6"~- 

1g IV 

Abb. 2, (Nach PAINTER and M~L~ER I929). ErM/irung im Text. 

geheftet. Die Folge davon ist, dab die Kopp- 
lungsgruppe des 3. Chromosoms gebrochen ist 
und dab die wenigen Gene, die im Y lokalisiert 
sind, nun zusammen mit den Genen des Frag- 
ments, das ursprfinglich dem 3. Chromosom an- 
geh6rte, auf die Nachkommen vererbt werden. 
Kombiniert man ein solches ver~ndertes Y mit 
einer Sippe, deren 3. Chromosomen homozygot 
fiir rough und hairy (recessiv) sind, so sind alle 
Miinnchen normal, d. h. die normalen Allele zu 
beiden Genen, die im Y liegen, verhindern, dab 
rough und hairy sich pMnotypisch manifestie- 
ren. Hier ist also geschleehtskontrollierte Ver- 
erbung dadurch entstanden, dab das nut  dem 
M~innchen zukommende Y in Folge der Trans- 
lokation die normalen, dominanten Allele zu 
recessiven Genen im 3. Chromosom enth~tlt. 
AuBerdem k6nnen Kopplungsgruppen dadurch 
ver~indert werden, dab aus ihnen ein Sttick 
herausbricht. Derartige Deletionen werden auf 
S. 13o beschrieben. 

Die Zahl der Kopplungsgruppen kann nicht 
grSl3er sein als die haploide ZahlderChromosomen. 
Durch Chromosomenaberrationen, wie sie bisher 
mitgeteilt wurden, kann allein die Anordnung der 
Gene innerhalb der Kopplungsgruppen ver~indert 
werden. Zeigt es sich aber im genetischen Be- 
fund, dab eine neue Kopplungsgruppe auftrit t ,  
so kann das nur darauf beruhen, dab ein (evtl. 
verdoppeltes) Chromosomenst/ick selbst~tndig 
wurde. Ein Beispiel fiir das Auftreten einer 
5-Kopplungsgruppe zeigt die Abb. 3. Durch 
Bestrahlung wurde eine dominante Mutante 
, ,Tubby" hervorgerufen. Der GesamtkSrperbau 
ihrer Trfiger ist im Vergleich zu dem des normalen 
Tieres kiirzer und breiter, die Flfigel sind etwas 
anders geformt, die Augen ausgebuchtet. Bei 
Untersuchung dieser ,,Mutante" zeigt es sich, 
dab sie in keiner der bekannten Kopplungs- 
gruppen liegt, sondern frei mit ihnen mendelt. 
Cytologisch fand man ihren substantiellen Tfiiger 
in dem auf der Abb. 3 mit einem Pfeil bezeich- 
neten akzessorischen 
Stfick. Es ist sehr gut /g  ~r 
m6glich, dab es gar ~ ~ J X  
nicht mutierte Gene des " . , a t  
betreffenden St/ickes 
sind, die diesen Phiinotyp ~ X  
hervorrufen, sondern der 
Effekt kann ebensogut 
in der durch das neu \ 
erworbene Stiick verur- Abb. 3. (Naeh PAINT~I~ and 

MULI~R 1929). Erkl/irung im 
sachten Hyperploidie Text. 
fiir bestimmte Gene 
liegen. Es ist sehr gut bekannt, dab StSrung der 
Genbalance allein Wirkungen wie z .B.  auch 
Letalit~it und Sterilit/it haben kann. Wenn es 
sich bei Chromosomenaberrationen um Ver~inde- 
rung grSl3erer Teile handelt, ist es oft m6glich, 
das dazugehSrende cytologische Bild in goni- 
schen oder gewShnlichen somatischen Zellen zu 
finden. Kleinere Ver~inderungen werden oft 
genug nur vermutet  oder iiberhaupt nicht wahr- 
genommen. Erst als HEITZ U. BAUER aufdeckten, 
dab die Kerne in den Speicheldriisen der Di- 
pteren ein genaues, aber 30--40 real vergrSl3er- 
tes Abbild der Chromosomen gonischer und 
gewShnlicher somatischer Zellen enthalten, war 
es mSglich, einen vertieften Einblick in die 
Int imstruktur  der Chromosomen zu gewinnen 1. 

S t r u k t u r  de r  R i e s e n c h r o m o s o m e n .  

Seit langem war es bekannt, dab das Chro- 
matin der Speicheldriisenkerne bei Dipteren 

i BRIDGES gibt eine 15o fache Vergr613erung an. 
Dies wird yon HXlTZ (1935) bestritten. 



]_ ~ ~ I ~ O S  S W I G  : Der Ztichter 

auch im Ruhestadium eine gewisse schleifige 
Struktur beh~ilt. 1933 erkannten HEITZ u. 
BAUEI~ diese Schleifen als Chromosomen 
in vielfacher Vergr6gerung. Da jeder Kern 

rechter ,~rm 
~om ~, Chromosom 

sich im Stadium permanenter somatischer 
Synapsis befinden. Alle Riesenchromosomen 
sitzen mit ihrern terminalen Ende dem Chromo- 
zentrum an (Abb. 4). Dieses ist zusammenge- 

schmolzenes Hetero- 
chromatin, das bei 
gonischen und soma- 
tischen Zellen einen 
Teil der geformten 
Chromosomen aus- 
macht. Diesen Teil 

x~..x. M geben die groBen 
Chromosomen ins 

t-B Chromozentrum ab, 
und erscheinen da- 

- ~  her, auf das Verh~ilt- 
x d~" nis der Chromosomen 

in den K6rperzellen 
berechnet, kiirzer: 
So betr~gt die L~inge 
des X-Chromosoms 
in den Speicheldrii- 
sen nur 113 der Aus- 
dehnung, die es 
eigentlich haben soll- 
te. Darum erfolgt 
auch der Bruch 
zwischen den Genen 

~, ..rechter,~m forked und Bar, der 
-om g. ghromosom 
" in gonischen Chromo- 

~ ~ a  somen ungef~ihr in 
[ [̀  l . . ", der Mitre liegt, im 

~ - ~  Riesenchromosom 
~ ~  nahezu am proxi- 

malen Ende. Das 2. 
und 3. Chromosomen- 
paar, die sonst V- 
f6rmig sind, bestehen 
aus je zwei einzelnen 
Stricken. Ihre hete- 
rochromatische Mitre 
ist im Chtomozen- 
t rum aufgegangen. 
Wenn man ihre Her- 
kunft nicht kennen 
wrirde, wrirde man 
beide Arme als selb- 
st~ndige Elemente 
deuten. Das einzige 
Chromosom, das 
seine im Verh~iltnis 

berechnete L~nge in den Schleifenkernen bei- 
beh~tlt, ist das durchgehend aus Euchromatin 
aufgebaute 4- Chromosom. Das heterochroma- 
tische Y ist v611ig im Chromozentrum ein- 
geschmolzen. HEITZ (4) zeigte, dab es cr 

Yore ~g.Chramoaam ,~  am 

Abb. 4. (Nach PAINT~I~ 1933). Der Chromosomensatz der Speicheldrfisen ill gleicher Ver- 
gr6Berung wie der aus Oogonien (oben rechts !). Die Paarung der Homologen im rechten Arm 

yon Chromosom 2 ist z. T. unterbliebei1. 

aber  nur die H~ilfte der normalen Chromo- 
somenzahl enth~lt und die Weibchen mit 
2 X-Chromosomen nur eins in den Kernen der 
Speicheldrrisen zeigen, sind die einzelnen Schlei- 
:fen bivalenten Chromosomen vergleichbar, die 
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/3-Heterochromatin gibt. Ersteres ist noch in 
geringem Mage im geformten Teil des Chro- 
mosoms vorhanden. Es ist wachstumsf~hig, 
zeigt schwache B~nderung und birgt eine 
ganz geringe Zahl yon Genen, dazu geh6rt 
das A1M zu bb im X-Chromosom. fl-Chro- 
matin ist wachstumsunf~hig, nngeb~ndert und 
enth~lt keine Gene. Bei n~iherer Untersuehung 

an Drosophila-Weibchen der Giant-Rasse, deren 
Kerne noch gr613er als die der anderen Rassen 
sind. Daran sah er auch, dab gewisse Muster 
manchmal in direkter oder spiegetbildticher 
Wiederholung anftauchen. Er  vermutet,  dab die 
fiberz~ihligen Teile durch ungleiches crossing-over 
bzw. eine einseitige Translokation zwischen ho- 
mologen Chromosomen eingelagert wurden. Bei 

d t r  Chromosomen selbst 
fanden HEITZ U. BAUER, 
dab sie nicht aus 4, son- 
dern aus sehr viel mehr 
parallel zueinander verlaufenden Chromonemen 
zusammengesetzt sind. AuBerdem ist das ganze 
Btindel innerhalb des Kalymma zu eintr Spirale 
aufgerollt. Bei Drosophila meIanogaster sind es 
16 Chromonemen, bei Cryptochironomus de/ectus 
z .B.  sind es 4oo. Diese Vermehrung der vier 
ursprfinglich vorhandenen Elemente (tin Chro- 
mosom besteht aus 2 Chromonemen, ein Chro- 
mosomenpaar aus deren 4) entsteht dadurch, 
dab sit nach vielfaeher Teilung miteinander in 
einem Btindel vereinigt bleiben. Dabei finder 
auch noch eine L~ngsstrecknng stat t ;  dadurch 
erreichen die Schleifenchromosomen das 3o- 
bis 4ofache ihrer normalen L~nge. Die zu den 
Chromonemen senkrecht verlaufenden Ringe 
sind in der Transversalen aus einzelnen Chro- 
momeren zusammengesetzt. Wenn diese nur 
um die Peripherie des Bfindels verteilt sind, 
werden Ringe gebildet. Wtnn  das Riesenchro- 
mosom aus so vielen Chromonemen znsammen- 
gesetzt ist, dab das Bfindel kompakt ist, dann 
fiillen die Chromomeren das Innere der Ringe 
zu Scheiben aus. Oft lassen diese Gebilde noch 
ihre einzelnen Komponenten erkennen. Man 
findet Ketten, die, aus aneinander gereihten 
Chromomeren zusammengesttzt,  das Chromo- 
nemenbtindel umsehliegen, oder die einzelnen 
Chromomeren sind in der Transversalen so eng 
miteinander verschmolzen, dab sie wie ein 
einheitlicher Ring aussehen. Mehrere benach- 
barte Ringe k6nnen gruppenweise zu B~indern 
zusammengefaBt sein; dadurch werden Bitder 
entworfen, die in ihrem gesetzm/iBigen Aufbau 
so eharakteristisch sind, dab man die einzelnen 
Chromosomen immer wieder an ihnen erkennen 
kann. Besonders schnell findet man sie an ihrem 
freien Ende wieder. So ist das freie Ende des 
X-Chromosoms mit dem endst~indigen Knopf 
und der darauf folgenden zwiebelf6rmigen Aus- 
buchtung oder das freie Ende des linken Armes 
vom 2. Chromosom im cytologischen Bild immer 
wieder schnell aufgefunden. (Abb. 5a u. b). 
BRIDGES (I) hat ein wesentliches Verdienst an der 
Aufzeichnung der Feinstrukturen. Er  studierte sie 

Der Ztichter, 8. Jahrg. 

b 
Abb. 5. (Aus PAINTEB, I933. ) Speicheldr/isenchrolnosomen. 

a) (Oben) Das distaie Ende des X-Chromosoms. b) (Unten) Das 
freie Ende des Iinken Armes des I I .  Chromosoms. 

spiegelbildlicher Wiederholung ist ein Teil um 
I8o ~ gegen seine normale Lage gedreht. Beide 
Formen der Wiederholungen yon Chromo- 
somenteilen sind besonders eng spiralig auf- 
gerollt. Man kann sie mit einer Nadel ausein- 

Abb. 6. (Nach BRIDGES I935.) Ausschnitt aus dem linken Arm 
yon Chromosom II .  

anderziehen, dabei zeigt es sich, dab homologe 
Serien dutch F~den verbunden sind (Abb. 6). 
BRIDGES meint, dab auch zwischen homologen 
Teilen des gleichen Chromosoms die der Synapsis 
zug~unde liegende Anziehungskraft waltet. Im 
AnsehluB an die no~ma/eszr 
Entdeckung der ~ ' "  
Struktur der Rie- ~g~i~ ..... 

senchromosomen , ~.~,,.,::. ~ 
wurde wiederum die ~<,'ii:"~//~es~. 
Frage nach der ge- ~ : - - 8  
naueren Genlokali- ~ = 4  
sation aufgeworfen. ~ 
Da die Chromome- 
ren in ihrer F/ir- ~ 

bungseigenschaft f ~ /  
dem Heterochroma- Abb. 7. (Naeh PAINTER I933.) 
tin gleichen, deutete ErM/irung im Text. 
KOLTZO1;F (6) die Zwischenregionen als gen- 
haltig. Da man aber Grtinde hat, anzunehmen, 
dab in gonischen Zellen die Synapsis auf der 
Attraktion alMer Gene beruht, und sich homo- 
loge Chromosomen gerade im Gebiet der Chro- 
momeren besonders eng aneinanderlegen, kann 
man auch die entgegengesetzte Meinung, dab 
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n~imlich die Gene in den Chromomeren liegen, 
I6rdern. Schliel31ich kann man such versuchen, 
die Frage mit  HiKe kleiner deficiencies - -  d. h.  
Ausfall kleinster Chromatinsti icke, die nur I 
oder 2 Gene enthalten - -  zu entscheiden. Es 
gibt F~lle, wo eine solche deficiency nur I Chro- 
morner oder nur einen Tell eines Ringes umfaBt. 
Dies.spricht flit die Lagerung der Gene in den 
Chromomeren. Kfirzlich gelang es MULLER, 
das Band, in dem yellow, achaete und scute 
liegen , i m  ultravioletten Licht in 4 dieht neben- 
einander liegende Chromomeren aufzul6sen. 
Damit  wurde die L6sung der Frage aufs neue 
erschwert, denn nun kann Init dem Verlust eines 
Teils eines Bandes der Verlust von zusammen- 
haltender Fibrillensubstanz verbunden sein. 
Nach der einen Anschauung sind also die Gene 
in den Chromomeren lokalisierbar. Dann sind die 
Fibrillen die verbindenden Str/inge. Nach der an- 

~.~.. 

t ........... 

- N  
b 

Abb. 8. (Nach PAINTEI~ x933.) a) Ein normales X mi t  einem dele- 
tierten in somatiseher Synapsis in den Speicheldriisenkernen. Das 
deletierte X links (D), das normale rechts (N). I m  Gebi~t der 
Deletion w61bt sich das normale mangels eines Partners vor. t5) Das 
aus dem X deletierte Sttiek ins U.  Chromosom transIokiert (Tr). 
Mangels eines Partners im  normalen n (iv). Vorw61bung der Trans- 

lokation. 

deren Auffassung liegen die Gene interchromo- 
meral und die Chromomeren sind nur die Puffer, 
durch die benachbarte Gene aneinander ge- 
koppelt  sind. In  diesem Zusammenhang ist 
es interessant, dab MULLER eine ganze Anzahl 
yon Ringen in einzelne Chromomeren aufgliedern 
konnte und andererseits such, dab feinste Chro- 
momeren in scheinbar gr6Beren Zwischen- 
strecken nachgewiesen werden konnten. Immer-  
hin kann auch ohne endgfiltige Kenntnis fiber 
die Lagerung der Gene der ihnen zugeh6rende 
Locus mit  HiKe der Speicheldriisenchromosomen 
recht genau angegeben werden. 

A b e r r a t i o n e n  an  R i e s e n c h r o m o s o m e n .  
Die Identifikation der Chromosomen in den 

Kernen yon Speicheldrfisen bei Drosophila wurde 
mit  HiKe von Brfichen und anderen VerSmde- 

rungen, die schon an gonischen Zellen bekannt  
waren, durchgeffihrt. Die neu gewonnenen 
Kenntnisse kleinster morphologischer Einzel- 
heiten in den Chr0mosomen erlauben Aberra- 
tionen genauer zu beobaehten. Durch R6ntgen- 
strahlen werden Brfiche verschiedenster  Art  
verursacht. So kann z. B. ein ganzer Arm des 
2. oder 3- Chromosoms abbrechen und an die 
Bruchstelle eines anderen angesetzt werden. 
Ferner beschreibt PAINTER (I5), dab das 4: Chro- 
mosom an Stelle eines ganzen Arms des 2. Chro- 
mosoms angeheftet werden kann. 

Ein anderes Beispiel bringt Abb. 7. Sic zeigt 
den rechten Arm des zweiten Chromosoms. Die 
Synapsis verl~uft bis zur Bruchstelle (B) des einen 
Partners normal. Dort  liegt eine Verzweigung, 
die aus dem Arm des ungebrochenen Partners 
(das ist der l~tngere Arm) und einem an der 
Bruchstelle angesetzten Stfick (der kiirzere 
Arm), das yore 4. Chromosom s tammt,  besteht. 
Das Schicksal der abgebrochenen Teile ist ver- 
schieden. Oft tauschen 2 Chromosomen gegen- 
seitig Stiicke aus (mutual exchange) oder sic 

D e / . - . , ~  

a. b 

Abb. 9 a und 9 b, (Naeh MACJKENS/Slg I934. ) Synapsis normaler (N) ~ 
mit  dutch eine kleine Deletio~l (DeL) ausgezefehneten Chromosomen. 

k6nnen selbst~ndig bleiben. Eine andere Folge 
von R6ntgenbestrahlung kann die sein, daft 
durch zwei Briiche ein St/ick aus einem Chro- 
mosom herausgenommen wird und in ein anderes, 
das zu dem ersteren nicht homolog zu sein 
braucht,  t ransportiert  wird. In diesem Vorgang 
erleidet das erstere Chromosom eine deficiency 
bzw. eine deletion, das zweite eine Insertion, das 
ist eine besondere Art der Translokation, die 
nicht end- sondern zwischenst~ndige Stficke 
betrifit. Bei der Paarung eines normalen Chro- 
mosoms mit  einem anderen, das Triiger einer 
deficiency ist, finden die Chromomeren des 
normalen Chromosoms in den Teilen, die bei 
seinem Partner  eliminiert wurden, keine M6glich- 
keit, sich zu paaren (Abb. 8 a). Die Chromomeren 
des translokierten Teiles k6nnen ebenfalls nicht 
synaptieren, weil das normale Chromosom die 
Chromomeren, die in der Translokation vorhan-  
den sind, nicht aufweisen kann (Abb. 8b). Daher  
paaren sich die f/it eine deficiency oder fiir eine 
Translokation heterozygoten Chromosomen von 
beiden Seiten her bis jeweils zu den Chromome- 
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ten, die noch paarig vorhanden sin& Die unpaa- 
rigen Chromosomenstticke werden, wenn sie groB 
sind, als Schleifen, wenn sie klein sind, als Buckel 
nach augen abgedrfingt (Abb. 8 und 9 a u. b). 
Bei Translokationen am ~uBeren Ende sperren 
die beiden sich fremden Teile auseinander oder 
sie laufen ungepaart nebeneinander her. Eine 
andere chromosomale Aberration ist die Inver- 
sion. Es handelt sich dabei um die Drehung 
eines Chromosomensttickes um I8O ~ ohne dab 
dabei etwas yon der Chromatinmenge verloren 
geht. Aueh Inversionen sind durch Schlingen- 
bildung zu erkennen. D a  aber im invertierten 
Teil die Chromomeren ihre Partner  nicht ver- 
lieren - -  sie liegen j a nur spiegelbildlich einander 
gegen/iber - -  ist die Schlinge bivalent. Um trotz 
der spiegelbildlichen Lage zu einer Paarung zu 
gelangen, muB sich die Schlinge, die aus dem 
invertierten Teil gebildet wurde, um 18o o in der 
Ebene drehen, die senkrecht zu derjenigen steht, 
in der das Chromosom selbst liegt (Abb. IO). 
Im Verlauf der Synapsis rufen translokierte 
Stticke St6rungen hervor. Sie entstehen da- 
durch, dab der translokierte Teil versueht, mit 
dem Partner, der seiner Herkunft  entspricht, 
zu synaptieren. Auf diese Weise wird das nor- 
male Chromosom yon 2 verschiedenen Kdiften 
angezogen! Von seinem homologen Partner mit 
der deficiency und yon der Translokation. Durch 
den Widerstreit der beiden anziehenden Kr~ifte 
bleibt die Synapsis ftir die getroffenen Teile 

Abb. io. (Nach PXCAIJ 1935.) So- 
matische Synapsis zweier ftir eine 
Inversion heterozygoter Chromoso- 
men in der Region b--e. (Schleifen- 

bildnng). 

oft unvotlst/indig. Vor- 
g~nge wie crossing- 
over, Translokation 
und Inversion zeigen 
wiederum, dab die 
Gene linear angeordnet 
sein mtissen. Dabei 
scheinen sie neben der 
Anziehungskraft auf 
homologe Gene, die 
sieh in der Synapsis 
auswirkt, noch eine 
gewisse Bipolarit~it ffir 
Nachbargene zu be- 

sitzen. Die Gene, die am Ende eines Chromo- 
soms liegen, w~iren - -  so folgert MISLLSl~ (Io) 

- -  unipolar. Auf diese Eigenschaften ist es 
vielleicht zuriickzuftihren, dab Endstiicke nur 
ganz selten als Zwisehenstticke translokiert 
werden, und dab es kaum vorkommt, dab 
Zwischenstticke als Enden an ein Chromosom 
angesetzt werden. Darauf beruht es wohl auch, 
dab Translokationen nut  an Bruchstellen, an 
denen ein Pol eines Gens frei liegt, erfolgen 
k6nnen und eine seitliche Translokation an ein 

intaktes Chromosom, wie es, zun/iehst ffir die 
Pale-Translokation angenommen wurde, nach 
MULLER nicht m6glich sein kann. HEITZ (5) 
erw~ihnt allerdings in neuester Zeit eine seit- 
liche Translokation bei Drosophila virilis. 

G e n - L o k a l i s a t i o n .  

Die neugewonnene M6glichkeit der genauen 
Orientierung auf den Chromosomen erlaubt es, 
die Loci mancher Gene, die bisher nur ann~ihernd 
auf dem genetischen Wege des. crossing-overs 
und auf dem cytologisch-genetischen Wege 
mit Hilfe yon Chromosomaberrationen bestimmt 

ls Eand.. g ,$:"uce/Sand 
-, , , 

', BeZ2~ De/)lo~8 
B,"uchJ~b 

Abb. 11. (Aus MAOKENSE~ I934.) Erkliirung im Text. 

werden konnte, in engere Bereiche einzugrenzen, 
weil man auf den Riesenchromosomen auch 
kleinste Chromatinver/inderungen, die ph/ino- 
typisch in der Ver~inderung einer Eigenschaft 
erkannt werden k6nnen, cytologisch nachweisen 
kann. Die Aberrationen mtissen so gering sein, 
dab das Tier dabei seine Lebensf~ihigkeit nicht 
einbtil3t. Es werden z. B. Individuen, die hete- 
rozygot ftir bestimmte deletions sind, durch 
13bersteigerung de r Eigenschaft des nur einmal 
vorhandenen Gens (exaggeration) erkannt oder 
die Gene, die sonst recessiv sind, verhalten sich 
selbst wie dominante (pseudodominance), da 
ihnen das dominante Allel in dem deletierten 
Gebiet fehlt. Ein Weg, den man zun~ichst be- 
schreiten mul3, um Gene zu lokalisieren, ist der,  
dab man durch RSntgenbestrahlung von Dro- 
sophilam~innchen deletions herzustellen ver- 
sucht. Um Klarheit zu bekommen, ob die Be- 
strahlung Erfolg hatte, kreuzt man diese Tiere 
mit Weibchen, die m6glichst viele recessive 
Faktoren besitzen. Trifft es sich, dab man ftir 
einige Gene bei den Nachkommen exaggeration 
oder pseudodominance findet, so kann man 
schlieBen, dab Iiir die Regionen, in der diese 
Gene liegen, entweder eine Mutation oder eine 
heterozygote deletion vorhanden ist. Letztere 
ist cytologisch in den Schleifenkernen an der 
bekannten Schlingen- oder Buckelbildung zu er- 
kennen. Auf diesem Wege gelang es MAC~ENSEN 
(7) 8 Gene im X-Chromosom zu lokalisieren. 
Ftir diese Art der Genlokalisation seien nur 
folgende Beispiele gebracht: 

Lokalisation yon white: Del. 24 und Moln~s 
Notch8  (Abb. I I ) :  Cytologisch ist zu er- 
kennen, dab Del. 24 auf der freien Seite des 
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X-Chromosoms (das ist links) 3 B~inder rechts 
von dem Bruch 5ob beginnt und nach dem 
2. Band der 5 ,,facet"-Biinder endet. Auf gene- 
tischem Wege ist zu erkennen, dal3 das Gen 
w h i t e  durch diese Deletion entfernt wurde. 
Durch die Deletion yon Notch 8 werden die vier 
rechten B~inder der 5 facet-Biinder entfernt und 
nur das erste yon ihnen bleibt stehen. Genetisch 
ist wiederum Fehlen yon white zu erkennen. 
Weil der rechte Bruch yon Del. 24 und der 
linke Bruch yon Notch 8 gerade nur im Gebiet 
des 2. Bandes der 5 facet-B~inder tibereinander- 
greifen, durch beide Deletionen aber - -  und das 
ist genetisch zu erkennen - -  white enffernt wird, 
kann dieses nur  in der engsten Nachbarsehaft  
des 2. Bandes - -  oder wenn die Annahme der 
Genlokalisation innerhalb der Chromomeren zu 
Reeht bestehen bleibt - -  innerhalb dieses Ban- 
des liegen: MACtCE~SEN gelang kS auBerdem, zu 
white ein Allel zu finden und dieses entsprechend 
zu lokalisieren. Wenn n/imlich die Del. 314a, 
deren linker Bruch zwischen dem I. und 2. facet- 
Band erfolgte (Abb. I I ) ,  in den linken Arm 
des 3. Chromosoms eingeschaltet wird, so gibt 
es den genetischen Effekt  white mottled. In  
einem an deren Fall, der die Translokation 96b 
betrifft,  bright das linke Ende des X-Chromo- 
soms zwischen dem 2. und 3- facet-Band durch 
und wird ebenfalls dem 3. Chromosom an- 
gesetzt. Auch dadureh wird der Effekt white 
mott led hervorgerufen. Die dureh Del. 314 a 
undTranslokation 96 b herausgebrochenen Stiicke 
haben jedes nur in ihrer Chromatinmasse 
das white-band gemeinsam, so dab der Locus 
fiir white mott led an gleieher Stelle wie der 
fiir white liegen muB. MACKENSEN folgert aus 
dem gemeinsamen Chromomer ffir white und 
white mottled, dab beide zueinander unilokal, 
d .h .  allel sind. 

Die mitgeteilte Analyse gestat tet  es, die Gen- 
lokalisation bis auf ein einziges Band einzu- 
engen. Dariiber hinaus ist es aber auch mGglich, 
die Lokalisation innerhalb eines Bandes durch- 
zuftihren. Dafiir kommen Brtiche, die zwischen 
den geh/iuften Chromomeren eines einheitlich 
erscheinenden Bandes erfolgen, in Betracht.  Es 
ist oft" schwierig, die Chromomeren zu be- 
stimmen, zwischen denen ein Bruch liegt. So 
ist das cytologische Bild in Abb. 12 night ganz 
klar. Es fragt sigh, ob der rechte Teil des ge- 
brochenen X-Chromosoms, der an einen Teil des 
4. Chromosoms (4 L - - I  R) translokiert wurde, 
mit  dem ganzen Bar-Band des normalen X- 
Chromosoms oder nut  mit  einem Teil desselben 
synaptiert .  Da aber der linke Teil des ge- 
brochenen Chromosoms ebenfalls mit  einem 

normalen Chromosom bis in die Mitte des Bar- 
Bandes hinein synaptiert  (I L - -  4 R in Abb. I3), 
muff jedes der beiden Bruchstiicke einen Teii 
dieses Bandes enthalten. Das ist nut  mGglich, 
wenn das Bar-Band selbst auseinanderbrach. 
Forked liegt links und Bar reehts yon der 
Bruchstelle des Bandes. Diese n~ichste Nachbar- 
schaft in der Lage zeigt auch der geringe Prozent- 
satz yon crossing-over an. Ob ein crossing-over 
yon Genen, die noch enger, n~imlich in einem 
einzigen Chromomer liegen, erfolgen kann, ist 
bisher noch nicht entschieden worden. MULLER 
nahm zun~ichst diese M6glichkeit ffir den 
2. Ring des X-Chromosoms an, indem zwischen 
scute und yellow crossing-over erfolgt. Nach 
der feinsten Aufl6sung der Chromosomstruktur 
zeigte es sich, dab der 2. Ring aus 4 Chromo- 
meren zusammengesetzt  ist. Distal liegen yellow 
und aehaete, proximal scute. Der geringe Pro- 
zentsatz yon crossing-over zwischen achaete 

~ , , 8oF ' -Sand  

~i. 

Abb. 12. Abb. x3. 

Abb. 12 und 13. (Nach MAeKENSIgN 1934.) Translokationell zwischen 
X- und IV.-Chromosomen. 

einerseits nnd scute andererseits ist also ohne 
Bruch innerhalb eines Chromomers erklgrlich~ 

C h r o m o s o m e n k a r t e - -  P o s i t i o n - E f f e c t .  

Mit wenigen Beispielen wurde versucht, die 
cytologische Methode zu beschreiben, die an- 
gewendet wird, um Gene bis in eng begrenzte 
Gebiete hinein zu lokalisieren. Mit dieser Me- 
thode ist es auch mGglich, eine Chromosomen- 
karte  mit  anderen Mitteln, als sie bisher benutzt  
wurden, aufzustellen. Die ursprtingliche, yon 
MORGAN aufgestellte Chromosomenkarte bezog 
sich auf crossing-over-Werte. Als Mageinheit 
der Entfernung der Gene voneinander wurde 
yon MORGAN die Entfernung benutzt,  bei der 
1% Austauschgameten gebildet werden. Diese 
genetische Karte  muBte mit  dem Beginn ein- 
gehenderer Chromosomenstudien an gonischen 
und gewGhnlichen somatischen Zellen bereits 
korrigiert werden. Vergleicht man die so ge- 
fundene cytogenetische Karte  mit  der geneti- 
schen, so zeigt es sich, dab die Gene auf der 
genetischen Karte  oft viel enger zusammen 
liegen als auf der cytologischen. Das ist z .B.  
am freien Ende des X-Chromosoms zu sehen. 
Die Anh/iufung yon Genen, die auf der gene- 
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tischen Karte  aus herabgesetztem crossing-over- 
Wert  resultiert, hat  ftir viele Stellen nicht darin 
ihren Grund, dab im Chromosom selbst die be- 
treffenden Gene dicht gedr~ingt liegen, sondern 

verteilten Chromomeren miiBte ungef~ihr die 
Gesamtzahl der Gene fiberschlagen werden 
kSnnen. Ein zu diesem Gedanken gehSrendes 
Teilexperiment konnte MULLER ausfiihren: Es 
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Abb. 14. (Aus HEITZ 1935.) Genetische und zytogenetische Karte yon Chromosom 
If  und I ! I  yon Dr melanogaster nach DOBZHANSKY, MIrI~LEI~ and PAINTER, 

aus TI3IOF~EFF-RESSOVSKu 

darin, dab sich z .B.  die Enden wfihrend der 
Synapsis nicht paaren. Wenn die genetische 
Karte  geringen crossing-over-Wert zeigt, so 
kann das auch darauf beruhen, dab eine Anzahl 
nebeneinanderliegender Gene nicht etwa dicht 
gedr~ingt, sondern test gekoppelt ist. Man 
k6nnte sie als taktische Einheiten ansehen, die 
nicht zu Brtichen neigen. Fiir andere Diffe- 
renzen zwischen genetischer und cytogenetischer 
Chromosomenkarte ist das Heterochromatin 
verantwortlich zu machen. So ist die Dis- 
krepanz beider Karten in der Mitte des 2. und 
3. Chromosoms zu erkl~iren (Abb. 14). Ein an- 
deres Beispiel f/Jr Mangel an TJbereinstimmung 
beider Karten ist die Deletion X 14 (Abb. 15). 
Hier bleibt ein Chromosomstiick erhalten, das auf 
der genetischen Karte  1/12 der Gesamtl~nge des 
X-Chromosoms entspricht. I m  cytologischen Bild 
ist aber 1/3 des X-Chromosoms zu linden, denn 
dem X-Chromosom bleibt vor allem genarmes 
Heterochromatin erhalten, das auf der gene- 
tischen Kar te  keine Beriicksichtigung fand, 
wfihrend genreiches Euchromatin,  das allein auf 
der genetischen Kar te  eingezeichnet ist, ver- 
loren ging. 

Die neugewonnenen Kenntnisse fiber die 
Struktur  der Speicheldrfisenchromosomen ftihr- 
ten zu einer wiederholten Absch~itzung der Ge- 
samtzahl  der in den Chromomeren enthaltenen 
Gene. Dabei wurde die Zahl, die MULLER 
schon friiher auf anderem Wege erreicht hatte, 
wieder getroffen. Der Gedankengang yon 
MULLER und PROKOFYEVA (II) war So: Wenn 
es gelingen sollte, die Gesamtzahl der Brtiche, 
die in kleinsten Zwischenr/iumen liegen, fest- 
zustellen, so kann man annehmen, dab die 
zwischen den Briichen liegenden Chromatin- 
ringe nur ein einziges oder mindestens nur eine 
ganz geringe Zahl von Genen enthalten. 
Durch Summierung der auf die Chromosomen 

war n~mlich m6glich, durch Bestrahlung den 
zweiten Ring, der am freien Ende des X-Chro- 
mosoms liegt, siebenmal, 
aber nur an vier ver- 
schiedenen Stellen zu 
brechen. Durch geeignete 
Kombinationen aus dem 
rechten und linken Bruch- 
stfick (Abb. I6) stellte er 
kfinstlich deficiencies her. 
Da die Tr~iger dieser Kom- 
binationen lebensf~ihig 
waren, war es bewiesen, 
dab sie nur kleinste deft- 
ciencies enthielten. Dar- 
unter war ein Individuum, 
dem seinem Ph~inotypus 
nach zu urteilen nur 
2 Gene :yellow und achaete 
- -  es war n~imlich das 
distale Chromomer des 
2. Ringes entfernt worden 
- - f e h l t e n .  Nach den Ver- 
h~iltnissen, die in diesem 
Ring gefunden wurden, 
vermute t  MULLER, dab 
dfinnste Ringe, wie z .B.  
der 4. Ring, nur ein Gen 
enthalten. Indem er diese 
Art der Absch~itzung 
durchfiihrte, kam er auf 
eine Gesamtzahl yon 
5--10000. Diese Anzahl 
gilt nur  fiir Gene, die in 
den Ringen liegen und 

Deleted 
X 1 4  

b p  - - L - - - -  C 

r~"2J "  
IV ~ / / t "  

8C j 

C~ . . . . . . .  

) g - - -  

0 . . . . . .  W CaP-  . . . . . .  

b b - -  
Abb. I5. (Nach PAINTEI~ 
and MULLEt~I929.) Der Fall 
deleted X 14. Nur die auf der 
Chromosomenkarte schwarz 
eingezeichlleten Strecken 
waren genetisch nachweisbar 
( =  zt~,. der Karte). Zytolo- 
gisch war infolge der Betei- 
ligung yon Heterochromatin 

i/s des X tibriggeblieben. 

zieht die MSglichkeit, dab auch in der Zwischen- 
substanz und im Heterochromatin solche liegen, 
nicht in Betracht.  Heterozygote deficiencies 
k6nnen - -  wie mitgeteilt - -  exaggerations und 
pseudodominance verursachen. Das zeigt, dab 
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die Gene in bezug auf ihre phfinotypische 
Manifestation vom Vorhandensein ihrer Allele 
abh~ingig sind. Andere Erfahrungen lehren, 
dal3 auch die Lage in den Chromosomen und 
der gegenseitige Einflul3 benachbarter Gene 
desselben Chromosoms wichtig ist. Diese Er- 
scheinung bezeiehnen die amerikanischen Gene- 
tiker als position effect. Dazu geh6rt z. B. die 
Steigerung der Wirkung, die SrURTEVANT bei 
dem Gen Bar dann fand, wenn seine beiden Allele 
durch ungleiches crossing-over in demselben 
Chromosom nebeneinander liegen. MACKENSEN 
fand ein Allel zu white, von dem auch schon be- 
richter wurde. Dieses tritt nach der Trans- 
lokation des white-Bandes in das 3. Chromosom 
auf. Dabei ist es durchaus denkbar, dab der 

ph~inotypische Effekt white 
mottled nicht auf einer 

! ~  I I I  Genmutati~ yon white zu einem neuen Allel be- 
ruhte, sondern dab die 

i l  ph/inotypische Manifesta- 
tion dieses Genes allein 
durch eine andere Naeh- 
barschaft hervorgerufen 
wird. Es hat sich heraus- 
gestellt, dab der position 
effect sich nur fiber klei- 
here Gebiete ausbreitet, 

.NIl I I und dab er sich mit zu- 
5 | l l  nehmender Entfernung 

Abb. x6. Herstellung eines v o n  einem bestimmten 
Individ . . . . .  das h . . . . .  ygot G e n  a l l m ~ h l i c h  v e r l i e r t .  
ftir die Deletion bei F ist 
dureh Kombinatio . . . .  ier D a s  zeigt e i n e  T r a n s -  
Chromosomen mi t  einer A - - F  
und einer F--J-Delet ion.  lokation in das 4. Chro- 

(Original.) mosom in der n~ichsten 
Naehbarschaft des Genes 

cubitus interruptus. Seine Wirkungsst~rke und 
die der n/ichstbenachbarten Gene wird durch 
diese Translokation abgeschw~cht. Bei dem 
Locus fiir eyeless, der yon der Ansatzstelle der 
Translokation welter entfernt ist, h6rt der posi- 
tion effect auf. MULLE~ konnte durch seine 
Experimente neue Erfahrungen fiber den posi- 
tion effect sammeln. Er bekam durch R6ntgen- 
bestrahlungen Brfiche, die zwischen kleinsten 
Intervallen am freien Ende des X kleinste 
Chromosomenaberrationen (Inversionen oder 
deficiencies innerhalb des 2. Ringes) hervor- 
riefen, die sich im Phgnotypus verschieden 
gul3erten. Aul3erdem gelang es ihm, unter be, 
strahlten Tieren 2 Individuen zu finden, die im 
Phgnotypus einander glichen und die gleich- 
zeitig dieselben Aberrationen am freien Ende 
des 22 aufwiesen (scute 4, scute L 8). Die Uber- 
einstimmung zeigt, dab diese gleiche Struktur- 

verLmderung jeweils die Ursache ffir den gleichen 
neuen Phgnotyp ist. 

Wenn eine Ver~inderung einer Eigenschaft 
festgestellt wird, liegt die Vermutung nahe, dab 
ein bestimmtes Gen selbst yon einer Um~inde- 
rung betroffen ist. Das nennen die amerika- 
nischen Genetiker eine point-mutation = Gen- 
mutation, Faktormutation. Die von MULLER 
gefundenen ,,Mutationen" beruhen dagegen nur 

0, 0 0 

b C 

Abb. 17. (Nach MULLER und PROKOFYEWA I935.) Kleinste Chro- 
somenaberrationen am freien Ende des X.  a) das normale X. 
b) Seute i9-Tiere haben eine Deletion far  einen TeiI des 2. Ringes, 
e) Scute J i-Tiere sind dureh Inversion zwisehen i .  und 2. Ring 

gekennzeicbnet. 

auf kleinsten strukturellen Unterschieden der 
Chromosomen. So fehlt der Mutante scute 19 
allein die H~ilfte des 2. Ringes des X-Chromosoms 
(Abb. I7b ). Wer kann es sagen, so meint MULLER, 
ob fiberhaupt noch etwas yon den point-muta- 

J 

Abb. 18. (Aus HEITZ I935.1 Euchromatln (grau) nnd Heteroehro- 
matin (sehwarz) in den Chromosomen und Ruhekernen dreier 
Drosophilaarten. (Naeh ItEITZ 1933.) Links:  D. melanogaster. Mitre: 

D. ]unebris. Rechts : D :  virilis. 

tions fibrig bleibt, wenn es mit zunehmender Auf- 
16sungskraft optischer Mittel gelingen sollte, noch 
kleinere Chromosomenaberrationen, als bisher 
bekannt sind, zu linden? Die Deletion von 
scute 19 ist schon sehwer nachzuweisen. Die 
beiden Mutanten scute J I (Abb. I7C ) und 
achaete 3 reichen schon an die Grenze der Sicht- 
barkeit selbst an Riesenchromosomen. In diesen 
,,Mutationen" fehlt nicht einmal etwas, sondern 
es wurde nur ein kleinster Tell invertiert (bei 
scute J I der I. und 2. Ring, bei achaete 3 der 
Zwischenraum, der yon dem Ring 2 a und 5 ein- 
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geschlossen wird). Es ist ungewil3, ob alle point- 
mutations letzten Endes als Umlagerullg kIeill- 
ster Teile (vielleicht nur des Locus ffir ein eill- 
zelnes Gen) angesehen werden k6nnen. Durch 
Mutationen vom Typus yon scute 19, scute J I 
und achaete 3 wird jedenfalls v o n d e r  Summe 
der point-mutations ein betr~ichtlicher Teil ab- 
gezogen. 

Auf Grund der Erfahrungen, die an 
Translokationen und am position e f f e c t  ge- 
sammelt wurden, weist MULLER darauf hin, dab 
die Gesamterbmasse kontinuierlich ist. Der ffir 
eillen Organismus charakteristische Ph~inotypus 
wird ll~imlich nut  dann gewahrt, wenn die Gene 
llicht ihrer gegenseitigen Einflul3sph~ire beraubt 
w e r d e n .  Andererseits mul3 gesagt werden, dal3 
die Gene grunds~itzlich die M6glichkeit behalten, 
das Zusammenspiel mit der Gesamtheit aller 
Gene vorausgesetzt, irgendeine ffir sic charakte- 
ristische Eigenschaft auch dann zu beeinflussen, 
wenn sie dem normalen Kolnplex elltrissen 
werden. Darin ~iul3ert sich Diskontinuit~it als 
Eigenschaft der Erbmasse. 

U n t e r s c h i e d e  im C h r o m o s o m e n a n f b a u  
be i  v e r s c h i e d e n e n  R a s s e n  u n d  A r t e n .  
Cytologische Artunterschiede k6nnell anf All- 

zahl und Form der Chromosomen beruhen, anch 
bei Drosophila gibt es unter vielen allderen daffir 
Beweise : D. melanogaster und D. simulans haben 
4 Chromosomellpaare; D. pseudoobscura, virilis 
und/unebr is  deren 6. Die l~ingsten Paare sind 
ill der ersten Gruppe zweischenklig, die drei 
allderen Arten haben nut  st~ibchenf6rmige Chro- 
mosomen. Das Y-Chromosom yon D. pseudo- 
obscura kanll sechs verschiedene Formen haben, 
deren Tr~iger sieh gegellseitig geographisch ver- 
tretem Einen feineren Unterschied zeigt die 
Abb. 18 v o n d e r  Verteilnng des Heterochroma- 
tins fiber die Chromosomens~itze der einzelnen 
Arten. Noch feinere Unterschiede struktureller 
Art wurden bei der Untersuchung yon Speichel- 
drfisenchromosomen gefunden. PXTAU (I6) wies 
bei D. melanogaster und simulans, die sich beide 
im Phfinotypus nur durch die Genitalien der 
M~llllchen volleinander unterscheiden, mehrere 
Abweichungen in ihrer Feinstruktur naeh. Er  
untersuchte Bastarde aus beiden Arten. Un-  
regelm/iBigkeiten, die hier bei der Paarung der 
Chromsomen vorkommen, sind ein Zeichen ffir 
Strukturunterschiede in den beiden Arten. Er  
fand, dab sich die beiden kleinsten Chromo- 
somell (das 4.) in i h rem Aufbau wesentlich 
unterscheiden (Abb. 19 oben reehts). Am 3- Chro- 
mosom fand er eine grol3e Inversion (Abb. 19 
links), die bereits genetisch bekallIat war, aul3er- 

dem ist der proximale Teilnicht gepaart, obgleich 
sich seine Chromomerell his auf eine Stelle bei a 
gleichen. Das X-Chromosom zeigt an seinem di- 
stalen Ende, woes ungepaart bleibt, eille Abwei- 
chung in der Zusammensetzung der Chromomeren 
(Abb. 2o). Etwas welter proximal folgt ein Teil, der 
ungepaart bleibt, trotzdem sich die Struktur bei- 
der H~lften v611ig gleicht. Hier nimmt PXTAU an, 

me/ 
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Abb. 19. (Nach P~TAU 1935.) Links:  Der rechte Arm des I I I .  Chro- 
mosoms yon einem D. melanogaster x simutans-Bastard. Bei a 
Strukturdifferenz. Oben rechts:  Die IV. Chromosomen in den 

Speieheldrfisenkernen bei D. melanogaster und bei D. simulens. 

dab die Gene homologer Orte im Laufe der Zeit 
sich durch Mutationen so entfremdetell, dab die 
Affinit~it zur Paarung llicht mehr ausreicht. Es 
wgre aber aueh m6glich, dab kleinste Inversio- 
nen - -  vielleicht nur eines einzigen Chromomers, 
die selbst in den Schleifenkerllen nicht mehr zu 
erkennen sind - -  die Affinitgt beeintfiichtigen. 
Neben dem Vorkommen verschieden geformter 
Y-Chromosomen ist D. pseudoobscura auch noch 
in anderer Beziehullg interessant. Es werden 
bei ihr 2 Rassen (A u. B) gefullden, die sich nur 
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in einigen physiologischen Eigenschaf ten  von-  
e inander  un tersche idenL Ih re  m~innlichen Nach-  
k o m m e n  s ind steri l ,  yon  den Weibchen  werden 
nur  wenige f ruch tbar .  TAN (18) un te rzog  die 
Speicheldr i isen einer  e ingehenden Un te r suchung  
und  l a n d  eine grol3e Invers ion  im 2. und  eine 
im 3. Chromosom vor. Dos X zeigte a m  freien 
Ende  eine grol3e und  p r o x i m a l  dazu  zwei klei- 
nere  Invers ionen  und  im rech ten  A r m  eben- 
falls eine gr613ere. I m  Gebie te  der  groBen In-  
vers ion des l inken Armes  des X-Chromosomes  
fond er keine Paa rung .  Das  erkl~irt den Ausfal l  
von crossing-over  an dieser  Stelle. Den be iden  
Rassen  yon  Drosophila pseudoobscura (A- und  
B-Rasse)  dar f  m a n  zun~chst  nur  den W e r t  ether 
werdenden  A r t  bei legen,  u n d e s  f ragt  sich, ob 
die Invers ionen  den Anstol3 zu der  Spa l tung  in 
der  E n t w i c k l u n g  gaben,  oder  ob sie ers t  dann  

.- t i t I 
, t 

,!/ ,e  ~r pn 
i t 

Abb. 2o. (Naeh PX~AU 1935.) Linkes Ende des X-Chromosoms 
eilleS rael~ogas~er-simulgns-Bastards, 

Bet ~, f~, 7, g, Strukturverschiedenheiten. 

en t s t anden ,  als die Verzweigung der  En twick -  
lungsweise ~ vie l le icht  du t ch  eine andere  F o r m  
geno typ i sche r  Ved inde rung  - -  schon vollzogen 
war.  

Es  war  ein gl i ickl icher  U m s t a n d ,  dab  die 
I n t i m s t r u k t u r  der  Chromosomen gerade  bet den 
Dip te ren  so we i tgehend  aufgedeck t  werden  
konnte ,  zu der  auch Drosoph i la  geh6rt ,  die cyto~ 
logisch und  genet isch so g u t  un te r such t  ist.  Mit 
der  E n t d e c k n n g  von HEITZ und  BAUER t r a t  die 
cy togenet i sche  Fo r schung  in eine Phase  ein, 
deren En twick lungsm6gl i chke i t en  noch k a u m  
abzusehen sin& 

N a c h t r a g  b e t  d e r  K o r r e k t u r .  

I m  vors tehenden  Sammel re fe ra t  wurde  die 
L i t e r a t u r  bis e twa  Mit te  1935 ber i icks icht ig t .  
Se i tdem erschienene Arbe i t en  - -  besonders  yon 

1 Drei yon den Formen des Y geh6ren der A-, 
zwei der B-Rasse an. Nur  eine Form ist  beiden 
gemeinsam. 

MULLER und seinen Mi ta rbe i t e rn  - -  geben neue 
und  ver t ie f te  E inb l icke  in die Strukturverh~i l t -  
nisse des He te rochromat ins ,  in dos Wesen des 
posi t ion-effects  und in die Bedeu tung  der  kle inen 
Chromosom-Aber ra t ionen  fiir das  Evolu t ions -  
geschehen.  Uber  diese Arbe i t en  wird  sp&ter be-  
r i ch te t  werden,  
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