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= 42 Chromosomen, die, einmal abgesehen von
morphologischen Verhéltnissen und ohne Kennt-
nis ihrer Abstammung, cytologisch-deskriptiv
zur vulgare-Reihe des Weizens gestellt werden
miite. Trotzdem wissen wir, daB das Genom
auch Bestandteile eines art- und gattungsfrem-
den Elters enthdlt. Ohne sichtliche Beeinflus-
sung der Vitalitdt und Fertilitdt der Pflanze sind
zwel Weizenchromosomen verdringt und durch
2 Roggenchromosomen ersetzt worden. Der
Chromosomenverlust auf der einen Seite ist
ausgezeichnet kompensiert durch den Gewinn
auf der anderen Seite.

DaB ein solcher Vorgang iiberhaupt mdoglich
war, scheint mir fiir die Evolution der Gattung
Triticum sehr wichtig zu sein (dariiber hinaus
wohl auch fiir andere Gattungen). Denn damit
tritt die Moglichkeit in den Vordergrund, daB
die Entstehung neuer Rassen bzw. neuer Unter-
arten innerhalb einer vielférmigen Polyploidie-
stufe einer Gattung, beispielsweise innerhalb
der Emmerreihe mit den Unterarten T'. dicoccum,
T. turgidum, T. durum, T. polonicum, T. per-
stcum, T. ovientale usw. in gleicher Weise sich
abgespielt haben koénnte wie hier die Bildung
der halmbehaarten Speltoide nach einer Gat-
tungsbastardierung mit Roggen in der vulgare-
Reihe des Weizens. Die Bausteine der einzelnen
Genome kénnen aus anderen Arten (bei Weizen
z. B. Aecgilops, Secale, Agropyrum), die zum
Kreuzungsbereich gehdren, entnommen sein.
Ich sehe in diesem Prozel3, bei welchem die fiir
die Polyploidiestufe charakteristische Chromo-
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somenzahl beibehalten wird, ein Mittelding
zwischen der genischen Veridnderung nach
Kreuzung infolge von crossing-over und der
Genomverdnderung durch Addition fremder
Chromosomensitze wie in den verschiedenen
intermedidr-konstanten Bastarden. Fille, in
denen eine von der polyploiden Reihe aberrante
Chromosomenzahl auftritt, wie z. B. bei 44-
chromosomigen behaarten Speltoiden — die
immerhin aber mit einer beachtlichen Stabilitat
beibehalten wird —, bilden einen weiteren
Sonderfall der Genomverdnderung. Aneuploide
phylogenetisch alte Arten oder Unterarten in der
Gattung Triticum sind allerdings nicht bekannt.
Trotzdem mul} auch diese Méglichkeit, die sich
bei Art- und Gattungskreuzungen eingestellt
hat, fiir die Bildung neuer Rassen und Arten in
Betracht gezogen werden. Wir kennen in der
Familie der Gramineen die Chromosomengrund-
zahlen 5, 6, 7, 9, 10. Diese Tatsache legt bei
Voraussetzung monophyletischer Entwicklung
den Gedanken nahe, daB bei einem Wechsel der
Grundzahlen Aneuploidie nach vorausgegange-
ner Kreuzung beteiligt gewesen sein kénnte.
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Beziehungen zwischen Genetik und Chromosomenstruktur.
(Sammelreferat.)

Von Curt und Leonore Kobwig.

Zu dem im Mai 1936 an dieser Stelle erschie-
nenen Sammelreferat iiber Bezichungen zwischen
Genetik und Chromosomenstruktur sollen hier
Erginzungen gebracht werden, die entweder
Erweiterungen des dort Gesagten oder Ergeb-
nisse der neuesten Forschungen auf dem betref-
fenden Gebiet enthalten.

Die Riesenchromosomen liegen in den ruhen-
den Speicheldriisenkernen der Dipteren. Die
euchromatischen Abschnitte behalten im Gegen-
satz zu den Verhéltnissen in den Kernen anderer
somatischer Zellen ihre Sichtbarkeit und Indi-
vidualitdt bei. Je nachdem, ob die Chromosomen
mit ihren heterochromatischen Teilen zusammen-
geschlossen sind oder frei im Kernraum liegen,

unterscheidet HANS BAUER (1936) den Droso-
phila- und den Bibio-Typus. Zum ersteren ge-
horen alle untersuchten Drosophilaarten. Ihr
Heterochromatin ist zu einem einheitlichen
Klumpen, dem Chromozentrum, zusammenge-
schlossen; ebenso, wie es auch in gewéhnlichen
Somazellen der Fall zu sein scheint. Die iiber-
wiegend euchromatischen Teile der Chromo-
somen sind mit ihrem einen Ende im Chromo-
zentrum verankert, das andere ist frei. Bibio,
Chironomus, Ptychoptera, Simulium u.a. gehoren
zum Bibio-Typus. IThre Chromosomen enthalten
auch Heterochromatin, nur ist es nicht ein-
heitlich zusammengeschlossen, sondern liegt in
einzelnen dicken Scheiben in den Chromosomen
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eingelagert oder an ihren freien Enden. Der
Grund fiir das verschiedenartige Verhalten
beider Typen ist bisher nicht eindeutig gefunden.

Die euchromatischen Teile der Riesenchromo-
somen sind kompakte Biindel von Chromonemen,
die nach mehrfacher Teilung vereinigt bleiben.
Dadurch gewinnen diese Chromosomen den be-
deutenden Umfang, ohne dafl die einzelnen
Chromonemen an Volumen zunehmen. Thr Zu-
sammenhang beruht auf synaptischer Kraft, die
ausnahmsweise stark bei den Dipteren auch in
somatischen Zellen wirksam ist. Bei Chironomus
Thummt gelang es BAUER (1936 a), diese Biindel
von einem besonderen Blickfeld aus zu iber-
sehen. In einigen seiner Priparate waren die
Chromosomen zufillig so umgebogen, dal3 sie
in Aufsicht gesehen werden konnten. Solche
Chromosomenenden zeigten einen kleinen Ring
neben dem anderen. Alle waren sie in eine
kittdhnliche Substanz eingebettet. Am Ende
des vierten Chromosoms waren diese Ringe
besonders gut zu sehen und es besteht kein
Zweifel, daB sie je einem Chromonemenende
entsprechen. Die groBe Linge erreichen die
Speicheldriisenchromosomen nach BAUER nicht
durch Lingenwachstum, wie es HEItz (1935)
fiir wahrscheinlich hielt, sondern die Zu-
nahme des Kernvolumens dieser besonderen
Zellen gibt ihnen Gelegenheit, sich unaufge-
wunden ihrer ganzen Linge nach auszustrecken.
Die Chromomeren —- iiber die Linge des Chro-
monema verteilt — bleiben bei den einzelnen
Teilungsschritten am gleichen Ort liegen. So
werden die Abkémmlinge eines Chromomers als
sogen. Aggregatchromomeren in Scheiben zu-
sammengeschlossen ins Chromonemenbiindel
eingelagert. Ein kiinstlich gequetschtes Chro-
mosom kann in die einzelnen Chromonemen auf-
fasern, wobei auch die Einzelchromomeren als
kleine K6rnchen wieder sichtbar werden. BAUER
(1936) gibt an, eine das Chromonemenbiindel um-
hiillende Matrix nie gesehen zu haben. Er hat
nur eine Kittsubstanz entdecken kénnen, die
besonders an den aufgefaserten Enden sichtbar
ist, aber von ganz anderer Beschaffenheit als
die Matrix der Metaphasenchromosomen sein
soll. Da die Matrix auBerdem eine Komponente
eines Mitosechromosoms ist, glaubt sich BAUER
auch gar nicht berechtigt, ihr Vorhandensein
im Ruhekern anzunehmen, auch wenn in ihm,
wie im Fall der Riesenchromosomen, die Indi-
vidualitit der euchromatischen Teile sichtbar
bleibt.

In manchen Scheiben kénnen die einzelnen
Chromomeren gezdhlt werden, wenn sie gerade
glinstig im Praparat liegen. Das gelingt verhalt-
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nismaBig leicht in der Aufsicht auf Chromo-
somen und damit ist die Moglichkeit ge-
geben, die Anzahl der Chromonemen in einem
Biindel anndhernd zu zahlen. Uberdies ver-
suchte MULLER (1935) unter der Voraussetzung
der Gleichheit von Linge und Dicke der ein-
zelnen Chromonemen in den Riesen- und mito-
tischen Chromosomen anndhernd den Durch-
schnitt eines Chromonemas zu berechnen. Dabei
verfuhr er folgendermaBen: Das Volumen
(Ldnge X Breite X Dicke) eines metaphasischen
X-Chromosoms, dem nur ein Chromonema zu-
geschrieben wird, betrigt: Linge (2 u) X Breite
(*/4 #) X Dicke (}/, p) = */g 4. Davon kommen
2/, des Gesamtvolumens der aktiven (euchroma-
tischen) Region zu: 2/; X /g ud = 11, .

Die Linge des euchromatischen Abschnittes
des X betrigt nach BRIDGES im entrollten Zu-
stand 200 u. Der durchschnittliche Durch-
messer (x) demnach, da Volumen = Lange X x2:

I 2
— = 200 X
12

X% = r400

x = ungef. 1/;, n d. h. 0,24
Diese GroBe hat MUuLLER allerdings unter der
Voraussetzung bekommen, dall das gewundene
Chromonema wihrend der Metaphase das Chro-
mosom ausfiillt. Eine exaktere Methode ist es,
anzunehmen, dafl das Chromonema um die
Peripherie des Chromosoms gewickelt ist. Dann
entspricht der Durchmesser einer Spirale der
Dicke des metaphasischen Chromosoms = /,u.
Die Linge einer Umwindung ist demnach Um-
fang X Durchmesser: 3,14 X %/, = 0,8 p, die
Liange des ganzen Chromonemas im euchroma-
tischen Teil ist der Linge des X-Chromosoms in
den Speicheldriisen gleich, namlich 200 u. Die

Anzahl der Windungen, von denen jede 0,8 u
200

0,8
250 Windungen in der Lange des metaphasischen
X-Chromosoms, dessen euchromatische Region
MurLir fiir diese Rechnung mit 1 x4 ansetzt,
nebeneinander liegen. Da die Windungen des
Chromonemas nebeneinander und senkrecht zur
Langsachse des Chromosoms liegen, kann die
Dicke des Chromonemas ermittelt werden, wenn
die Linge des Metaphasechromosoms durch die
Anzahl der Chromonemawindungen dividiert

= 250. Es m{iften demnach

lang ist, ist also

wird. Man erhailt also 2—;—6 = 0,04 u unter der

Voraussetzung, daB alle Chromonemenwin-
dungen den gleichen Durchmesser haben und in
enger Beriihrung nebeneinander liegen, als durch-
schnittlichen Durchmesser eines einzelnen Chro-
monemas. MULLER mahnt aber zur Vorsicht
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beim Gebrauch dieser Zahlen. Sie sind nur als
vorldufige Kalkulation gemeint, denn sie sollen
ja auch fiir die Dicke der Speicheldriisenchro-
monemen gelten. Bei gew6hnlichem Licht kann
man aber nach seinen Angaben nur 16 Chromo-
nemen zihlen. Das ergibe fiir den Durchmesser

. . 121
eines einzelnen Chromonemas . 6/ 2 =38, u Es

1aBt sich aber im optischen Bild noch nicht ent-
scheiden, ob nicht viele Einzelchromonemen ein
solches 3/, 4 dickes Sammelchromonema zu-
sammensetzen. Diese Annahme liegt um so
niher, als bei anderen Dipteren nach BAUERs
Mitteilungen bis zu etwa 400 Chromonemen ge-
zdhlt wurden. Von Murrer ist es auch versucht
worden, die GroBe eines einzelnen Genlocus ab-
zuschdtzen. Wenn angenommen werden darf,
daB in der 2. Scheibe des X-Chromosoms (vgl.
unser erstes Referat) nicht mehr als die vier
bereits bekannten Gene (yellow, scute, achaete
und ein Locus fiir ein letales Gen) vorhanden
sind, so muf der Locus fiir ein Gen /, der Breite
dieser Scheibe einnehmen. Nach Messungen an
Photos, die im ultravioletten Licht aufgenommen
wurden, betrigt die Dicke der Scheibe 0,5 p.
Dem Einzelgen kdme dementsprechend unter
der Voraussetzung, daB kein nichtgenisches
Material eingeschoben ist, die Linge von
/g zu . Die Lénge eines Gens ist nach dieser
Rechnung 6—30 mal grofer als sein Durch-
messer, der ja dem des Chromonemas gleich sein
mubBl (Durchmesser des Chromonemas = 1/, p
nach der ersten oder 1/, » nach der zweiten
Rechnung). MULLER sieht diese Zahlenwerte im
Einklang mit den Bau- und GréBenverhiltnissen
von Proteinkdrpern und &dhnlichen komplexen
organischen Verbindungen.

Heterochromatin.

Das Heterochromatin ist im allgemeinen
dunkler farbbar als der euchromatische Teil der
Kernsubstanz und bleibt in allen Ruhekernen
zusammengeballt und sichtbar liegen. In der
Verteilung in den Speicheldriisenchromosomen
unterscheidet sich, wie schon erwihnt, der
Bibiotypus vom Drosophilatypus darin, daB das
Heterochromatin bei den Reprisentanten des
ersteren Typus in Gestalt dunkel gefdrbter
Scheiben an bestimmten Stellen der einzelnen
Speicheldriisenchromosomen liegt, wahrend es
beim Drosophilatypus als Chromozentrum der
Ankerplatz fiir alle Chromosomenarme ist. Uber
seinen intimeren Aufbau konnte lange Zeit nur
wenig gesagt werden. MULLER und GERSHENSON
(1935) hielten es zuerst fir unstrukturiertes,
inertes Material, das ohne engere Beziehung zu
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den einzelnen Chromosomen von Genen ge-
bildet wird, die in der inerten proximalen Region
liegen sollten. Durch MULLER und PROKOFJEVA
{1935) und PROKOFJEVA (x935) erfuhr diese An-
sicht insofern eine Einschrinkung, als sie an-
gaben, daB die inerte Region im Gegensatz zum
euchromatischen distal gelegenen Teil der Chro-
mosomen lose struktuiert sei und zum min-
desten noch ein Stiick in das Chromozentrum
hineinrage. Weiterhin sah PROKOFJEvA in der
Mitte des Chromozentrums Ringe liegen.
PAINTER (1935) gab an, daB die beiden Arme
V-férmiger Chromosomen durch hyaline Stringe
im Chromozentrum verbunden sind und dafB
den basalen Teilen der Chromosomen immer
eine bestimmte Menge chromozentralen Mate-
rials anhaftet, wenn das Priparat gequetscht
und damit das Chromozentrum zerstért wird.
Angaben von FrorLova (1936), daB die Chromo-
somen im chromozentralen Gebiet ihre Indivi-
dualitdt nicht einbiiBen und bei starkerer Ver-
groBerung in eine granulierte
Masse aufzuldsen seien, passen
zu den angeflihrten Beobach-
tungen.

Hans BAUER gelang es in
eingehendem Studium tiber die
Riesenchromosomen bei Chiro-
nomiden tiefer in die hetero-
chromatische Struktur einzu-
dringen. Unter seinen Préipara-
ten von Cryptochivonomus de-
fectus (BAUER 1936 a) fand sich
eines, in dem das erste Chromosom eine —
wohl artifizielle — Abweichung zeigte: Eine
heterochromatische Scheibe war durch Quet-
schung des Chromosoms besonders gut zu
sehen. Sie war mit ihrem einen Teil verdreht,
so daB auf der in der Abb. 1 rechts gelegenen
Seite ihre Kante, auf der linken ihre Flache ge-
sehen werden kann. Das Bild zeigt eine einfache
Schicht heller achromatischer Granula, die in
eine dunkle heterochromatische Masse einge-
bettet sind. BAUER glaubt annehmen zu kénnen,
daB jedes Granulum einem Chromorema zuge-
ordnet sei. Auf der Suche nach heterochroma-
tischem Material fand er gleich struktunierte
Scheiben bei den verschiedensten Chironomiden
wieder. So zeigt das terminale Ende des dritten
Chromosoms von Trichotanypus pectinatus z. B.
(Abb. 2a) einen verdickten Chromosomenkopf
mit einer einfachen Schicht von Granula, die in
eine tiefgefirbte Substanz eingehiillt sind. Den
nichsten Grad zeigt das 4. Chromosom. Hier
werden die Granula von langeren Verbindungs-
fiden getragen und hidngen ganz unregelmiBig

Abb. 1. Teil der Hete-
rochromomerenscheibe
von Chromosom I bei
Cryptochivonomus de-
fectuslinks in Flachen-
rechts in Kantenan-
sicht {X 1950) aus
BAUER 1936a.
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herum (Abb. 2b). Beim 5. Chromosomen sind
die Granula etwas kleiner und liegen in mehreren
Paaren hintereinander in einzelnen Stringen
angeordnet (Abb. zc¢). Die Granula koénnen
iiberdies auch miteinander verschmelzen und
bilden dann gréflere zusammengefalBte Korper.
Solche granulésen Schichten brau-
chen nicht immer terminal zu
liegen. So zeigt die Abb. 3 eine

Abb. 2a—c. Heterochromatische Strukturen an Chromosomenenden
von Trichotanypus pectinatus. 1830fach, nach BAUER 1936a.
heterochromatische Schicht innerhalb des
ersten Chromosoms von Glyptotendipes mit
drei Lagen von Granula. Im Kernbild von
Prodiamesa olivacea (Abb. 4) sind das erste,
dritte und vierte Chromosom innerhalb solcher
granuldser heterochromatischer Platten vereinigt.

Die heterochromatischen Chromosomenteile
sind also auch strukturiert. Die Granula kénnen

.
Y
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H
;

Abb. 3. Mittlere heterochro-
matische Region eines Chro-
mosoms von Glyptotendipes
polytomus. 1830fach. Nach
BAUER 1936 a.

Abb., 4. Vereinigung der hetero-

chromatischen Regionen von

Chromosom I, IIT und IV bei

Prodiamesa olivacea, 1830fach,
aus BAUER 1936a.

als einfache Schicht vorkommen oder, zu meh-
reren Paaren hintereinander aufgereiht, geord-
nete Stringe oder lose Gefiige bilden. Zudem
zeigt es sich bei Prodiamesa, dal sich die Gra-
nulaschichten nichthomologer Chromosomen
auch vereinen und damit verschiedene Chromo-
somen aneinander ketten kdnnen.

Der heterochromatische Teil im Kernbild von
Prodiamesa bietet auch eine Erklirungsméglich-
keit fiir die Entstehung des Chromozentrums.
Auf Grund dieser bei den Chironomiden ge-
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fundenen Tatsachen und entgegen der oft
vertretenen Ansicht, dal3 das Heterochromatin
aus nur accessorischem Material bestinde,
siecht BAUER in dem Chromozentrum von
Drosophila nur eine Weiterentwicklung des
eben {fiir Prodiamesa entwickelten Typs. Die
Granula sind hier in der Anzahl nur wesentlich
vermehrt und haben dieser Vermehrung ent-
sprechend nach der Mitte des Chromozen-
trums zu die scheibenférmige
Anordnung aufgegeben. In
den heterochromatischen Ab-
schnitten (inerte Region) der
einzelnen Chromosomen aber
behalten sie noch die urspriing-
liche Anordnung (Abb. 5). Im
gleichen Sinne sprechen An-
gaben PAINTERs und die fol-
gende Feststellung BAUERs
(x936Db) fiir Drosophila pseu-
doobscura: An den dritten und
vierten Chromosomen bleibt
nach Quetschung regelmiBig
viel volumingse und stark
farbbare Substanz, die oft so-

Abb. 5. Schematische
Darstellung des Chromo-
zentrums von Drosophila
(unten), abgeleitet vom

gar noch in Scheiben angeord- Prodiamesatyp (oben).
: 3 Vgl. auch Abb.4, aus
net sein kann, hingen (Abb. 6), BAVER 19364,

wihrend dem zweiten und

finften Chromosom dieser Art nur eine Schei-
be heterochromatischen Materials zukommt. Das
X-Chromosom, das bei Dros. pseud. V-férmig ist;
weicht von dieser Regel insofern ab, als an seinen
beiden Armen nicht immer die
gleiche Masse haften bleibt, wenn
sie im Quetschprdparat auseinan-
derbrechen. AuBerdem kommt das
Heterochromatin hier immer in
zwei verschiedenen Zustinden vor:
Der Teil, der am Euchromatin des
linken Armes ansetzt, ist lose und
netzférmig und bedeckt den Nu-
cleolus oft teilweise (Abb.7), dann
folgt eine kompakte Schicht, die
aus mehreren geordneten Granula-
lagen aufgebaut ist und zum
rechten Arm iiberleitet. In den
Schilderungen BAUERs findet sich ein wesent-
licher Hinweis auf die Struktur des Y-Chromo-
soms. Er hatte eine Translokation des Y an das
dritte Chromosom, wodurch das véllig hetero-
chromatische Y vor dem Aufgehen im Chromo-
zentrum bewahrt werden konnte. Er fand, daB
die Struktur des Y véllig dem losen hetero-
chromatischen Teil des X entspricht (Abb. 8).
Baugers Untersuchungen haben somit gezeigt,
daf3 das Heterochromatin kein unstruktuiertes

Abb. 6.
Proximales (d. h.
am Chromozen-
trum  gelegenes)
Ende des 4. Chro-
mosoms von Dro-
sophila pseudoob-

scura, 2430fach,
aus BAUER
1936b.
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accessorisches Material ist. Sein Unterschied
zum Euchromatin liegt in der Strukiur seiner
Chromomeren, die aus einer tieffirbbaren chro-
matischen Masse bestehen, in die achromatische
Granula eingebettet sind, wihrend die Chromo-
meren im Euchromatin sich einheitlich farben
lassen. BAUER glaubt sich berechtigt, die Gra-
nula den einzelnen Chromonemenfaden zuzu-
ordnen. Damit kommen den heterochromati-
schen Teilen ebensoviele Chromonemen wie den
euchromatischen zu. Das Heterochromatin hat
iberdies die Eigenschaft, bei Anhiufung von
Granula seine Scheibenstruktur aufzugeben.
Bei Dy. melanogaster beobachteten MULLER und
GERSHENSON (1935) fibrigens, daB es bevorzugt
in ganz bestimmte Blocke zerbricht.

Attraktionskréafte.

Alle Beobachtungen tiber die IFunktion des
Heterochromatins zeigen, daB8 nicht homologe
Chromosomen in diesem Teil zusammenhingen,
wenn sie tiberhaupt eine Verbindung miteinander
eingehen. Diese Adhision heterochromatischer
Teile wird auch in der Zusammenballung zum
Chromozentrum sichtbar. ScHULTZ berichtet
1930 von einem Fall, in dem die Attraktion
heterochromatischer Teile eine besondere Anfe-
rung findet: Durch eine Inversion wurde ein
Teil der heterochromatischen Region eines V-
férmigen Chromosoms in
seinen einen euchromati-
schen Arm verlagert. Da-
nach mufB bei der Vereini-
gung . heterochromatischer
Teile im Chromozentrum die-
ses Chromosom zweimal er-
fafit — nimlich bei a und b
— und der mittlere euchro-
matische Teil des rechten
Armes ringférmig an das
Chromozentrum gebunden
werden (Abb. g). Die At-
traktionskraft zwischen he-
terochromatischen Teilen ist
aber nicht immer vorhan-
den. So liegen heterochro-
matinhaltige Chromosomen von Chironomiden
oft getrennt im Kern nebeneinander, ebenso
wie das kugelférmige Chromosom von Pro-
diamesa trotz Heterochromatinbesitz nicht an
der Bindung zwischen dem ersten, dritten und
vierten Chromosom teilnimnmt (siehe S. 202). Dies
ist zugleich im Zusammenhang mit den Fragen
nach der Natur der Attraktionskraft hetero-
chromatischer Teile wert, bemerkt zu werden.
Experimentell 143t sich zwar dariiber nichts in
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Erfahrung bringen. Die Chromosomenbilder bei
Trichotanypus und Prodiamesa zeigen aber, daf}
die Attraktion nicht von irgendeiner allge-
meinen kernphysiologischen Stimmung beein-
fluBt werden kann, weil dann nicht in demselben
Kern Paarung und Nichtpaarung heterochroma-

Abb. 7. Schema des losen
und kompakten Hetero-
chromatins im X-Chro-
mosom von Dr. pseud.
XL = linker, X R= rech-
ter Arm des X-Chromo-
soms, ¢H = kompaktes,

Abb. 8. Das lose hetero-
chromatische  Material,
aus dem das Y der Dr.
pseud. besteht, translo-
ziert in das 1IL. Chro-
mosom. 243ofach, aus
BAUER 1936b.

IH = loses Heterochro-
matin, aus BAUER 1936b.

tischer Teile zu gleicher Zeit vorkommen kénn-
ten. Die von PROKOFJEVA (1935) entwickelte
Ansicht einer Lokalisation homologer Gene in

Abb. 9. Schema einer Inversion, bei der ein heferochromatischer Teil aus der Mitte eines gleich-

schenkligen Chromosoms (2} in die euchromatische Region des rechten Arms (b) verlagert wird.

In c: Schema der dadurch bedingten Ringbildung am Chromozentrum (Chr.) (Original). ‘7, das
invertierte, v, das uninvertiert bleibende Stiick des rechten Arms.

heterochromatischen Teilen, auf denen die
in Frage kommende Attraktion beruhen konnte,
weist BAUER (1936) zuriick. Nach ihm kann zu-
néchst von nichts anderem als von einer unge-
richteten, dem Heterochromatin oft inhirenten
Anziehungskraft, gesprochen werden. — Neben
der attrahierenden Wirkung, die im allge-
meinen heterochromatische Teile aufeinander
ausitben koénnen, konnte auch beobachtet
werden, daB die Chromosomen manchmal
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in ihren distalen, nicht hetero-, sondern
euchromatischen Teil zusammenhéngen. BAUER
(1936) versucht auf dem Wege iiber die
bipolare Eigenschaft der Gene Niheres dariiber
aufzufinden: Die Gene sind reithenférmig hinter-
einander im einzelnen Chromonema angeordnet.
Um diese lineare Anordnung zu erhalten,
missen sie sich nach beiden Seiten hin gegen-
seitig binden, d. h. sie sind in bezug auf ihre
gegenseitige Attraktionskraft bipolar. Terminal
gelegene Gene aber sind nur mit einem — niamlich
dem proximal zum zweiten Gen gelegenen Pol

( \
Abb. 10. Schema der ,,Trichter*bildung an freien (distalen) Chromo-
somenenden, aus BAUER 1936 b.

abgesittigt. Der terminale liegt frei und kann
nun auf das terminale Ende eines anderen Chro-
mosoms, in dem die Verhiltnisse ebenso liegen,
wirken. Nicht allzuoft sieht man auf solche
Weise verkettete Chromosomen, weil ja die
freien Enden in der Telophase meist zu weit aus-
einanderragen, um sich 6fters finden zu kénnen,
BAUER (1936) beobachtete bei
Dros. pseud., daB die gewshn-
liche scheibenartige Anordnung
in den Sammelchromomeren der
Speicheldriisenchromosomen ge-

aLrw gen das freie Ende hin allmé&h-

Abb. 11. Teil einer

Kosswig:

Oogonienplatte bei
Dy, melanogaster.
III =normales 111.,
IV = normales 1V.
Chromosom. IIIR
= rechter Arm eines
III. IIIL+VI=
linker Arm des III.
mit Translokation
eines ganzen IV.
Chromosoms. Aus
PAINTER 1935.

lich trichterférmig wird. Er er-
klart diese Bildung ebenfalls mit
der freien terminalen Attrak-
tionskraft endstindiger Gene.
In Féllen von Trichterbildung
(Abb 10) iiberwiegt diese tiiber
die sonst iibliche — lateral an-
setzende synaptische — Kraft,

die die homologen Gene der
einzelnen Chromomeren zusammenhilt. Sie
paaren sich mit ihrem terminalen Ende und diese
Anderung der Spannung duBert sich in der neuen
Form. Ob die Chromomeren am Ende scheiben-
oder trichterférmig ausgebildet werden, richtet
sich also danach, ob die lateral oder die terminal
ansetzende Kraft iiberwiegt.

So wirkt im Kern ein ganzes Netz von Kriften,
die vielseitig ansetzen: 1. Liegt ihr Feld zwischen
nichthomologen Genen desselben Chromosoms;
damit wird die reihenférmige Anordnung der
Gene erhalten. 2. In den zuletzt am freien Ende
gelegenen Genen wird der distale Pol nicht ge-
bunden und er bleibt der Anziehung anderer

Der Ziichter

Gene in nichthomologen Chromosomen aufge-
spart. 3. Die Anziehung heterochromatischer
proximaler Chromosomenteile beruht auf einer
dispersen Attraktionskraft, die dem Hetero-
chromatin als solchem zukommen kann. 4. Als
Gegenspieler zu diesen anziehenden Kriften
nicht homologer Gene gleicher oder voneinander
verschiedener Chromosomen kommt die synap-
tische Kraft, deren Feld zwischen allelen Genen
homologer Chromosomen liegt.

Translokationen.

In dem ersten Sammelreferat wurde schon
eine Reihe von Translokationen angefiihrt, die
in Beziehung zu genetischen Beobachtungen
interessant waren. Jetzt sollen o
drei verschiedene Formen von
Translokationen erwihnt wer-
den, die schon dem cytologi-
schen Bild nach bestimmte
Konsequenzen nach sich ziehen.
Dabei handelt es sich zunichst
um eine Translokation am
Rande des Chromozentrums
und eine innerhalb desselben,
von der PAINTER (1935) und
PAINTER u. STONE (1935) be-
richten und dann um die Ein-

fiigung inerten Materials in 4Pb-12, Das Bild in
N Speicheldriisenkernen

euchromatische Chromosomen- @ Abb.ni Zur Er‘;
. . Srun, . Text

teile, die SCHULTZ 1036 aus- app 2. Chr o tei

des Chromozentrums.
Nach PAINTER 1935.

Der

wertete. PAINTER fand Oogo-
nienplatten (Abb. 11), die ein
gebrochenes drittes Chromosom hatten.
rechte Arm hatte die normale Léinge, der linke
war j-férmig. Das vierte Chromosom war nur
einmal vorhanden. Das zugehérige Kernbild der
Speicheldriisen zeigte keine Besonderheiten: Die
beiden Arme des dritten waren ebenso wie das
vierte Chromosom dem Chromozentrum ange-
heftet. Die beiden Partner eines jeden Armes
lagen in ungestdrter Synapsis. Ein Vergleich
der beiden Beobachtungen 148t darum nur die
eine Deutung zu, daf3 das eine vierte Chromosom
innerhalb der inerten Region an den linken Arm
des dritten Chromosoms transloziert ist. Diese
Verbindung fallt bei der allgemeinen Verschmel-
zung des inerten Materials im Chromozentrum
der Speicheldriisenkerne natiirlich nicht auf,
wihrend sie bei der Aufldsung und Aufteilung
des Chromozentrums in die einzelnen inerten
Regionen der Chromosomen in den Mitose-
chromosomen sichtbar werden muB. In einem
anderen Fall, der im Bild der Speicheldriisen-
chromosomen keine Besonderheiten darzubieten
scheint (Translokation VI), ist auf dem Oogonien-
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stadium zu sehen, daB ein drittes Chromosom in
zwei j-férmige Arme zerbrochen ist. PAINTER hat
diesen Fall so gedeutet, daB die beiden Arme an
der Grenze zwischen inertem und euchromati-
schem Teil zerbrachen. Wéhrend
der linke Arm das inerte Material
des rechten mitbekam, wurde
das 4. Chromosom an den rechten
Arm des dritten transloziert.
Der kurze Teil der j-Form be-
steht also fir ITIR aus dem
4. Chromosom, fiir IIIL aus £
inertem Material (Abb. 13). 1

Eine kompliziertere Transloka-
tion ist bei PAINTER u. STONE
(1935) beschrieben. Hier zeigten
Oogonienplatten eine Transloka-
tion des X-Chromosoms an das
4. Chromosom. Daraus ging
wiederum eine j-Form hervor, nur erschien
der Teil, der davon dem 4. Chromosom hitte
zukommen miissen, linger als ein einzelnes
4. Chromosom zu sein pflegt (Abb. 14). Die
dazugehorenden  Speicheldriisenchromosomen
zeigen nichts von diesen Verhiltnissen. Das 4.
wie das X-Chromosom gehen, jedes mit
seinem Partner synaptiert, in das Chromozen-
trum tiber. Daraus schlieBen PAINTER u. STONE,
daB das X- und das 4. Chromosom innerhalb des
Chromozentrums mit ihren Spindelfaserloci
aneinander gehingt sind. Dariiber, wie es um
die VergréBerung des translozierten 4. Chromo-
soms steht, geben die Speicheldriisenchromo-
somen Aufschlufl. Sie zeigten, daB die Verlidnge-
rung von einem Fragment des 3. Chromosoms
herrithrt (Abb. 15), das seinerseits an das 4.
transloziert ist und dadurch seine Herkunft
verrat, daB es noch mit dem normalen 3. Chro-
mosom synaptiert. Da der ganze Komplex
(III R-frag. - IV) nun seinerseits innerhalb
des Chromozentrums an das X-Chromosom trans-
loziert ist, erhebt sich erneut die Frage, ob das
Fragment des 3. oder 4. Chromosoms den Spindel-
faserlocus lieferte, der sich im Gebiet des Chro-
mozentrums mit dem des X vereinigte? Das
TIIR-Fragment wird nun als Trdger einer
Spindelfaseransatzstelle betrachtet, denn es
synaptiert mit dem rechten Arm eines normalen
3. Chromosoms als hyperploides Stiick und das
soll durch den Besitz der Spindelfaseransatzstelle
begiinstigt werden. Zudem hilt diese Verbin-
dung von ITIR-Fragment mit dem X in Quetsch-
praparaten stand, wihrend die Translokation
von III-Fragment — IV in solchen Priparaten
geldst wird ; letzteres wiirde bedeuten, dall diese
Verbindung auBerhalb des Spindelfaserlocus
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erfolgte. Die gesamte Translokation zeigt die
Form eines Y (Abb. 16). PAINTER u. STONE
(1935) verallgemeinern diesen Fall und nehmen
an, daB auch andere schon bekannte V- und Y-

Abb. 13. Schema zur Entstehung einer neuen Chromosomenbindung. a) Das normale III.
Chromosom einer Metaphasenplatte, b) ITJL = linker Arm mit dem ganzen Heterochromatin
des ITIL Chromosoms. ¢) IZIR = rechter Arm des III, Chromosoms ohne Heterochromatin
mit Translokation des IV.Chromosoms. d) Das zugehorige Speicheldriisenchromosomenbild
zeigt keine Besonderheiten. Chy = ¢ == Teil des Chromozentrums, aus Heterochromatin auf-

gebaut (Original).

Formen von Chromosomen so entstanden sein
mégen, daf eine Translokation entweder im oder
vor dem Spindelfaseransatzpunkt erfolgte. Die
Autoren stellen ein Schema
der Verbindungen von Chro- K\ vy
mosomenstiicken  innerhalb gV ¢ -
der heterochromatischen Re-
gion auf, in dem die mdgliche
Entwicklung V-, j und Y-for-
miger Chromosomen gezeigt
wird.

Die Translokationen, die ScrULTZ (1936) be-
schreibt, erfolgten zwischen eu- und hetero-
chromatischem Material. Es kann 1. ein Stiick

Abb. 14. Teil einer Qogo-
nienplatte, in der ein IV.
an das eine X-Chromosom
transloziert ist, aus PAIN-
TER and STONE 1935.

Abb. 15. Translokation eines
Fragments des ITT, (IIlfr.} an
das X im Gebiet des Spindel-
faserlocus. IITfr ist tberdies
an IV. transloziert. Speichel-
driisenbild. Chy = Teil des
Chromosomenzenirums, Nach
PAINTER u. STONE 1935.

Abb, 16. Schematische Darstel-

lung eines Metaphasenchromo-

soms zu Abb. 15. Original nach

den Angaben von PAINTER u.

STONE 1935. Sp = die vereinig-
ten Spindelfaserloci,

Euchromatin in den heterochromatischen Teil
eines Chromosoms eingeschaltet werden. Dieses
zwischengeschobene Stiick wird dann ringférmig
umgebogen, wenn in den Speicheldriisenkernen
und in den ruhenden Mikrokernen das Chromo-
zentrum ausgebildet wird (siehe S.203). 2. Gibt
es auch den umgekehrten Fall, daB ndmlich
inertes Material in einen euchromatischen Ab-
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schnitt verpflanzt wird; dann ist Aufbau und
Verankerung eines solchen Chromosoms so, wie
es die Abb. g zeigt. Derartige, von SCHULTZ
gefundene Translokationen sind oft mit ge-
scheckten Augenfarben verbunden (variegation,
mottled eye). Es handelt sich dabei z. B. um
die Variegation fiir weile Augenfarbe: Ein das
normale Allel von ,,white’ enthaltendes Stiick
des X war in das 4. Chro-
mosom transloziert worden,
das bei der Bildung des
Chromozentrumsschonnor-
malerweise dazu neigt, sich
diesem ringférmig anzu-
heften, weil seine beiden
Enden heterochromatisch
sind. Bel einer anderen
,,white-Variegation han-
delt es sich um die Zwischenschaltung eines
kurzen Stiicks vom X-Chromosom mit dem
normalen Allel fir , white” in die inerte
Region des 3. Chromosoms. Das phianotypi-
sche Bild einer solchen ,,white“-Variegation in
Fliegen, die in ihrem mnormalen X das

Abb. 17. Schema des Auges

einer ,,white-mottled*-Fliege

mit Variegation der Augen-
farbung.

Abb. 18. Die beiden Méglichkeiten der Chromatidenverdopplung (a—b
und ¢—f) in ringférmigen Chromosomenstiicken. Punktierter Kreis
= Chromozentrum, aus SCHULTZ 1936.

recessive Allel white haben, zeigt die Abb. 17.
— Fiir den ursichlichen Zusammenhang zwischen
Variegation der Augenfarbe und Ringbildung gibt
Scuurtz felgende Erklirung: Auf dem Vorbe-
reitungsstadinm einer gewdhnlichen Zellteilung
spalten sich die Chromosomen bereits in zwei
Tochterchromatiden. Dabei soll nach BELLING
u. DARLINGTON der Vorgang so ablaufen, daB
sich primar die Chromomeren bzw. die Gene
verdoppeln.  Die alten Chromonemafiden
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bleiben dabei zur Bindung des einen Chromo-
merensatzes erhalten, wihrend zwischen den
anderen neue Fiden gespannt werden miissen.
Die Spaltung eines ringférmigen Chromosomen-
teils gibt — sofern der Ring glatt im Kernraum
ausgebreitet liegt — wiederum gleichgeformte
Ringe (Abb. 18a u. b). Es kann aber auch sein,
daB der Chromosomenring in gedrehtem Zustand
zur Spaltung kommt (Abb. 18¢). Die neugebil-
deten, die Chromomeren verbindenden Faden
des einen Tochterringes werden dann voraus-
sichtlich zwischen den Chromomeren gespannt
werden, die sich am nichsten liegen, der ur-
spriinglichen Reihenfolge gemdB aber nicht
verbunden werden sollten (Abb. 18d). Dadurch
wird ein Teil des Ringes abgeschniirt, der keine
Ansatzstelle fir die Spindelfaser enthilt («),
die nur der ergidnzende Ringteil () hat. Beide
Teilringe o« und f kommen in die eine Tochter-
zelle, wihrend die andere einen normalen Ring
enthilt, fiir den wiederum in den nichsten Zell-
teilungen die Méglichkeit besteht, normale und
anormale Tochterringe zu bilden (Abb. 18e u. .
Bei der nichsten Teilung der Zelle mit den
anormalen Ringen kann die Spindelfaser wohl
den Teilring § zum Pol ziehen, der Ring &« wird
aber in den meisten Fillen eliminiert werden.
Wenn damit das normale Allel fiir white ausfallt,
wird das Auge an allen den Stellen, an denen
Abkémmlinge dieser fiir den kleinen Teil hypo-
ploiden Zelle liegen, weille Augenfiarbung zeigen.
— ScHULTZ sah, daB mit der Zunahme der Zahl
von Y-Chromosomen alle {ibrigen Chromosomen
plumper und straffer erscheinen und tiefer zu
firben sind. Die Feststellung einer Beziehung
zwischen dem ,,Turgor’® der Chromosomen und
der Menge anwesenden inerten Materials findet
sich auch schon bei anderen Autoren. Wenn ein
ringférmiges Chromosom straff gespannt ist,
wird es weniger dazu neigen, sich um sich selbst.
zu drehen, als wenn es schlapp und diinn ist.
Mit der Verringerung der Gefahr einer Drehung
ist auch der AnlalB einer Elimination herabgesetzt
und damit im angefiihrten Beispiel die Chancen
fir Variegation der Awugenfarbe verringert.
ScHULTZ stellte fest, daB3 mit zunehmender An-
zahl von Y-Chromosomen das Ausmal von
Variegation abnimmt und umgekehrt bei ab-
nehmender Anzahl von Y-Chromosomen das.
Ausmalf} der Variegation zunimmt. — In welcher
Richtung nun die Ausbreitung der Scheckung
ablduft, hangt davon ab, ob es sich um die Eli-
mination eines dominanten oder recessiven Gens.
handelt. ScHULTZ stellte Drosophilatiere vom
Typus XXYY, XXY und XX (=9) und XYY,
XY und XO (= &) her. Er beobachtete in diesen
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Reihen z.B. das Verhalten eines recessiven
Merkmals fiir Borstenlange ,,minus”, bei dem
es sich gezeigt hatte, daBl es zur Variegation
neigt. XXYY @, die fir dieses Merkmal hetero-
zygot (Mm) waren und bei denen M in dem
translozierten Teil lag, hatten normale Borsten.
Mit der Abnahme von Y-Chromosomen traten
immer mehr Gebiete mit kleinen Borsten auf,
d.h. ein XY & hatte Zellen,
in denen M eliminiert war
und in denen sich nur die
recessive Anlage fiir verrin-
gerte Borstenldnge (m) duller-
te. XO g hatten einen ,,extent
of variegation®, d. h. nahezu
alle Loci fiir M waren aus-
ADb, 19. Der Butbus (5) geschieden, alle Zellen waren
o iﬁi‘;ﬁg‘gﬁgf‘ son,,m", die Tiere waren kurz-
cheldrisenbild — nach borstig. Hier breitet sich die

N 1936 Varjegation also vom norma-
len zum abgewandelten Typ aus (langborstig:
XYY-Tiere, & kurzborstig: XY-Tiere, tiber-
wiegend kurzborstig: XO-Tiere). Bei einer
anderen, die Augenfarbe ,,Plum® betreffen-
den ,,Mutation‘® handelt es sich um ein do-

alzcziefyjlz
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Abb. 20. Schema zur Entstehung der Duplikation im Bulbus des X-
Chromosoms. Erklarung im Text. x = Bruchstellen, gedndert nach
OFFERMANN 1036,

minantes Allel fiir ,,brown’ (--br), das braune
Augenfarbe bedingt. Plum liegt in einem in
inertes Material eingelagerten euchromatischen
Teil des 2. Chromosoms. Hier nimmt mit der
Abnahme von Y-Chromosomenmaterial die Eli-
mination dieses dominanten Gens zu, d. h. wih-

Abb. 21. Schema der Genanordnung im Bulbus, gedndert nach OFFER-
MANN 1936,

rend die Zellen fortschreitenden Teilungen unter-
liegen, scheidet ,,Plum‘ immer mehr aus und
-+ br, das normale Allel im normalen Partner-
chromosom, bleibt schlieBlich allein {ibrig. Die

1 Es handelt sich hier nicht um eine Gen-Muta-
tion, sondern um eine strukturelle Verdnderung im
Chromosom, die zur Folge hat, da# das normale
Allel von brown (also wildfarbig) im Phinotypus
den Effekt ,,dominant brown’* = Plum hat. (Posi-
tion effect, vgl. S. 214.)
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Variegation geht von dem grofiten Ausmal des
,, Plum“-Merkmals {iber - ,,Plum® zu wildfarbig
iber. Auch hier gilt der Satz: Mit abnehmender
Anzahl von Y-Chromosomen nimmt die Schek-
kung fiir das betreffende Merkmal zu, nur lag
ihr Ausgangspunkt hier in der mutierten do-
minanten Augenfarbe und breitete sich in Rich-
tung zur normalen Firbung aus. Den XO-
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Abb. 22. Schema einer anderen Entstehungsmoglichkeit des Bulbus
aus zwei sich kreuzenden Chromosomen auf dem Zweistrangstadium.
x3 = Bruchstelle im X, or usf. = Bruchstellen im X’-Chromosom,
a) Zustand vor den Briichen, b) das X-Chromosom mit der duplizierten
Insertion = Bulbus, gedndert nach OFFERMANN 1936.

Tieren mit wildfarbigen Augen kann es nicht
mehr angesehen werden, dal sie in bezug auf
diese Entwicklung einen ,,extent of variegation‘
von ,,Plum® darstellen.

Von OFFERMANN (1936) wurde eine Trans-
lokation beschrieben, die zu einer Duplikation
euchromatischer Teile fihrt. Er nennt sie
., zweigférmig®, aber wohl nur in dem Sinne, als
sich ihre Struktur senkrecht zu der vom Chro-
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monema des Hauptchromosoms erstreckt. Diese
Duplikation liegt in dem Bulbus am freien Ende
des X-Chromosoms (Abb. 1g) und umfaf3t drei
Chromomerenscheiben. Bei stirkerer Vergré-
Berung ist zu sehen, daB sie durch Chromonemen
verbunden sind, die senkrecht zu denen des
zugehtrenden X-Chromosoms verlaufen. Die
Chromomeren an der Spitze synaptieren fast
vollstindig, wihrend die basal gelegenen mnicht
zur vélligen Synapsis gelangen. OFFERMANN

Abb. 23. Schema zur Veranschaulichung der verschiedenen, im Bulbus
wirkenden Attraktionskrifte. 1. Zwischen ¢ und ¢/, 2. zwischen ¢’ ¢/,
3. intrachromosomale, in linearer Richtung wirkende Kraft. Original,
findet zwei Moglichkeiten, um die Entstehung
dieses ,,bulb“-Knopfes zu erkliren: Er konnte
1. aus den Komponenten eines einzigen
Chromosoms auf dem Zweistrangstadium auf-
gebaut worden sein (Abb. 20). Dazu miiBlte die
Chromatide A’ erstens zwischen b’ und ¢’ und
zweitens zwischen ¢’ und { gebrochen gewesen
sein, die Chromatide A nur zwischen e und f.
Das Bruchstiick ¢’ d’ ¢’ ware dann in die Bruch-
stelle der Chromatide A zwischen e und f ein-

Abb. 24. Speicheldriisenbild der ,,Pale*“-Translokation, aus KOSSIKOV
u. MULLER 1935.

gefigt worden und zwar in spiegelbildlicher
Reihenfolge zu ¢ d e, denn die allelen Gene
traten ihrer Ndhe entsprechend sofort in synap-
tische Beziehung (Abb. 21). Die andere Mog-
lichkeit zur Erkldrung fiir das Zustandekommen
dieses Buckels sieht OFFERMANN darin, daB sich
zwei Chromosomen auf dem Doppelstrang-
stadium kreuzten (Abb. 2za). Dann miiten
fiir X’ (X’ braucht nicht homolog zu X zu sein)
vier Bruchstellen (bei 1, 2, 4 und 5) nétig ge-
wesen sein, die die Duplikation aus dem Verband
des Gesamtchromosoms herausgeldst hitten. In
dem betr. Stiick synaptierten dann wieder die
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nahen allelen Gene miteinander. Nun wurde
diese Duplikation nach ihrer Losung aus dem
Verbande von X’ in die Bruchstelle einer Chro-
matide von X (bei 3) eingefiigt (Abb. 22b).
Die Chromomerenpaare e ¢’ und d d’ synaptieren
dabei vollstindig. Das basale Paar cc¢’ aber
steht in einem Kreuzfeuer attrahierender Krifte,
und darum ist es nie vollstindig vereinigt auf-
zufinden, ein Umstand, dem die verbreiterte
Basis des Keils zuzuschreiben ist. An dieser
Stelle setzt namlich nicht nur die anziehende
Kraft zwischen ¢ und ¢’ an, sondern ¢ und ¢’
versuchen auch noch mit den Partnern des
homologen Chromosorns zu synaptieren (Abb.23).
Zum dritten stehen ¢ und ¢’ dem Kriftefeld nahe,
das die Chromomeren in der normalen
linearen Form zusammenhdlt. Die Struktur
des Knopfs ist in einem haploiden X-Chro-
mosomenstiick am besten durchgebildet, denn
in diesem Zustand féllt dasjenige synap-
tische Kriftefeld, das vom homologen Chromo-
som ausgeht, fort. Damit wird es den Chromo-
meren des Knopfs erlaubt, sich entsprechend
genauer anzuordnen, dies um so mehr, als auch
das freie Ende des X-Chromosoms unter keinem
synaptischen Zwang steht und der Attraktion
im Knopf nachgeben kann. Die erhshte Disso-
nanz der Krafte in dem Knopf eines diploiden
X-Chromosoms &dullert sich in dessen loser
Struktur. Bei der ,,zweigweisen Duplikation,
wie sie OFFERMANN fiir den Knopf im X-Chro-
mosom von Drosophila feststellte, handelt es
sich also nicht um die seitliche Ansetzung von
Chromonemen, die mit den Chromonemen des
Hauptchromosoms nichts zu tun haben, sondern
vielmehr um die Insertion eines duplizierten
Stiicks, die, wenn auch iber den Umweg einer
seitlichen Ausbiegung, die beiden Bruchstellen
des Hauptchromosoms verbindet und wieder zu
einer Einheit zusammenfiigt. — Es sind eigent-
lich bisher nur zwei Angaben fiir seitliche Trans-
lokationen in der Literatur aufgetaucht, die aber
einer kritischen Betrachtung nicht standhalten
konnten. Die eine --- die Pale-Translokation —
war zuerst von BRIDGES (1923) aufgefunden
worden. Es handelte sich hier um die ,,seitliche’
Anheftung eines Bruchstiickes aus dem zweiten
an das dritte Chromosom, die sehr bestidndig ist
und sich im Phanotypus durch Aufhellung der
Augenfarbe duBert. Erst als spiter von der
Moglichkeit Kenntnis genommen wurde, daB
Translokationen nicht nur am Ende, sondern
auch in der Mitte von Chromosomen Platz
finden koénnen, wurde die Pale-Translokation
noch einmal von diesem Gesichtspunkt aus
studiert. Kossigkov u. MULLER (1935) konnten
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in den Speicheldriisenkernen feststellen, daB ein
fiir die Pale-Translokation heterozygotes Chro-
mosomenpaar ungleich in der Linge ist, d. h.
das eine Chromosom ist um das betr. Bruchstiick
verlangert, was nichts anderes als eine Insertion
bedeutet. Bei der Synapsis zeigt es sich auch
wirklich, daB die Insertion als ,,Schlaufe* nach
aullen abgedringt wird (Abb. 24) und gelegent-
lich mit ihrem homologen Stiick im zweiten
Chromosom synaptiert (Abb. 25). — Von einer
anderen seitlichen Translokation berichtet
HE1rz (1934). Das erste Chromosom von Dro-
sophila virilis zeigt oft kleinste seitliche Aus-
buchtungen (Abb. 26), die er als seitliche Trans-
lokation deutet. Ein Vergleich der Struktur
mit derjenigen, die OFFERMANN im Bulbus des
X-Chromosoms erklirte (Abb. 19), legt die
Identitdt der beiden Fille sehr nahe. — Wenn
es zweigweise Translokationen iiberhaupt geben
wiirde, miiten sie wohl auch 6fter gefunden
werden. Sie wiirden die einzelnen Chromosomen

Abb. z5. Schema zur ,,Pale*-Translokation. Ein aus dem II. Chro-

mosom tramsloziertes Stiick (schwarz) wird bei der Paarung der

I1I. Chromosomen als Schlaufe nach aulen abgedringt, weil die Trans-

lokation in dem anderen III. Chromosom nicht vorhanden ist. Die

Schlaufe synaptiert mit ihrem Homologon im normalen II. Chromosom
(schwarz). Aus KOSSIKOV u. MULLER 1935.

zu einem netzartigen Gebilde zusammenfiigen
und die Giiltigkeit der Beobachtungen iiber die
lineare Anordnung der Gene gefihrden. Nach
der Art, wie augenblicklich diese Verhiltnisse
beurteilt werden, miissen seitliche Transloka-
tionen also als recht unwahrscheinlich gelten.

Strukturunterschiede.

Uber Strukturunterschiede in Bastardchro-
mosomen-Paaren der beiden Drosophila-Arten
simulans und melanogaster wurde von uns hier
schon 1936 berichtet. Jetzt liegt eine eingehende
Arbeit iiber solche Differenzen fiir die Bastarde
von pseudoobscura-miranda von DOBZHANSKY
(36a) vor. Formelle Unterschiede von Chromo-
somen zweier verschiedener Arten kénnen manch-
mal schon beim Vergleich der Metaphaseplatten
gefunden werden. So liegen in der Metaphase
einer Drosophila melanogaster-Zelle zwei Paare
von V-férmigen Chromosomen, ein Paar punkt-
férmiger und ein fadenférmiges Heterochromoso-
menpaar, wahrend bei Dros. pseudoobscura die
drei Autosomenpaare stabférmig, das Hetero-
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chromosomenpaar V-férmig ist, nur ein punktfér-
miges Chromosomenpaar ist beiden gemeinsam.
Dieser Vergleich kann aber nur fiir die duBlere
Form gelten, feinere Unterschiede in dem Aufbau
der Chromosomen selbst sind erst auf dem Wege
eines Vergleichs der einzelnen Chromosomen
zweler Arten in den Speicheldriisenkernen der
F-Bastarde zu finden. Hier mul} die Synapsis
fir alle Chromosomenabschnitte, die nicht

Abb. 27. Speicheldriisenbild
eines F,-Bastardes aus Dr.
pseudoobscura-Minnchen X
Dr. miranda-Weibchen. FEr-
klirung im Text, aus DOB-
ZHANSKY 1936 a.

gleich aufgebaut sind, ausfallen. Auf diese
Weise fand DoBzaANSKY viele Unterschiede in
der Intimstruktur, obgleich die Metaphase-
platten der pseudoobscura- und miranda-Weib-
chen vollig identisch sind. Die Riesenchromo-

“ Zer
Abb. 26, ,,Zweigartige** Trans-

lokation bei Dr. wirilis. Aus
HEITZ 1934.

Abb. 28. Speicheldriisenbild der proximalen Enden des linken Arms
des X von Dr. pseudoobscura und des X,-Chromosoms von Dr. miranda.
Aus DOBZHANSEY 1936 a,
somenkerne beider Arten sind in ihrem Prinzip
genau so wie die aller Dipteren des Drosophila-
typs aufgebaunt. Im Chromozentrum sind hier
fiinf lange fadenférmige und ein punktformiges
Chromosom verankert. Von den finf Stringen
entsprechen zwei dem V-formigen Chromo-
somenpaar beider Arten, drei den stabférmigen.
Das Y der als Mannchen benutzten Art geht im
Chromozentrum vollig auf. Sehr viele Chromo-
meren der Chromosomen der Bastarde sind mit-
einander gepaart; das zeigt, daB iiber die Chro-
mosomen beider Arten homologe Abschnitte mit

16
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allelen Genen verteilt sind. Daneben aber sind
gerade diese Bastarde in einer ungewdhnlich
groBen Zahl von Translokationen und Inversio-

Abb, 29. Speicheldriisenbild der distalen Enden des linken Arms des X von Dy, pseudo-
obscura (oben) und Dr.miranda (unten), Aus DOBZHANSKY 1936a.

nen heterozygot. Es konnten bereits 49 eindeutig
festgestellt werden. Von ihnen sollen nur wenige,
in denen sich diese Differen-
zen besonders duBern, hier
herausgegriffen  werden:
Das linke freie Ende des X!
der miranda hat eine groBe
Inversion, die bei der
Synapsis mit dem X-Chro-
mosom von pseudoobscura
der Rasse A (bei pseudo-
obscura sind zwei Rassen
Aund B u. a. der verschie-
denen Form der X-Chro-
mosomen und einiger struk-
tueller Unterschiede zu-
folge zu unterscheiden)
Ausfall der Paarung zeigt
(Abb. 24). Eine andere
Sektion (sect. 86 Abb. 28)
des XL von miranda
synaptiert mit einem im
vierten Chromosom von
pseudoobscura  gelegenen
Abschnitt. Darum muB
hier eine wechselweise
Translokation  vorliegen.
Mehr distal liegt bei pseudo-
obscura ein Gebiet (sect.
13 u. 14 in Abb. 29), das
bei miranda nicht festge-
stellt werden konnte. Die
Spitzen beider Chromoso-
men erscheinen ziemlich
identisch, nur hat miranda
in diesem Abschnitt einige
Scheiben mehr(sect.16, Abb.2g). Im {ibrigen
stimmen aber alle Abschnitte in diesem Ge-
biet weitgehend iberein; trotzdem konnte
hier nur selten Synapsis festgestellt werden.

Abb. 30. Speicheldriisenbild
des ITI. Chromosoms von Dr.
pseudoobscura in  ieilweiser
Konjugation mit dem X,-
Chromosom von Dy, miranda.
Aus DOBZHANSKY 1936 a.

Kosswic:

Der Ziichter

Das unpaare X2%= X2-Chromosom! des mi-
randa-Mannchens und das dritte Autosom
von pseudoobscura haben Beziehungen zuein-
ander. Die Abb. 30 zeigt das, was
iber die Struktur beider Chromo-
somen zu sagen ist. Verhédltnis-
maBig oft werden die Abschnitte 65
und die Spitze 81 gepaart gefunden.
Auch die distalen Teile von 66
liegen oft vereint. 63 und 64 sind
bei pseudoobscura kiirzer, der feh-
lende Teil konnte nicht gefunden
werden. Der homologe Abschnitt
zu der Sektion 9I von miranda
wurde im 4. Chromosom bei pseudo-
obscura aufgefunden. Dem miranda-
Chromosom fehlt die Sektion 69, wihrend 7o
bei ihm- um einige Scheiben kiirzer als der
gleiche Abschnitt von pseudoobscura ist. Die
Sektionen 4%2—79 sind sehr verschieden und
synaptieren nie. An der Spitze beider Chro-
mosomen beobachtete DoBzHANSKY, dal die
vier dicken Scheiben zwischen 8o wund 81
wenn i{iberhaupt, dann in umgekehrter Reihen-
folge synaptieren: Die proximal gelegenen
des einen Chromosoms mit den distalen des
anderen. Daraus muf3 entnommen werden, daf3
fiir das eine Chromosom eine Inversion vorliegt,
obgleich im Praparat nichts davon gesehen
werden kann. Fiir die heterochromatischen
Teile beider Chromosomen konnte BAUER weit-
gehende Ubereinstimmungen sehen. Im iibrigen
zeigt gerade die Abb. 30, wie schon die Methode
eines Vergleichs in solchen Bastardchromosomen-
paaren der Speicheldriisen sein kann. Die
Unterschiede in anderen Chromosomenpaaren
sind nicht immer so groB, wie zwischen dem
X, III - Chromosomenpaar.  Xpseudoobscura Und
XKimiranga sind meistens fast in ihrer ganzen

1 Friihere cytologische Untersuchungen an Dro-
sophila mivanda hatten fir diese Art bereits einen
sehr eigenartigen Heterochromosomenmechanismus
aufgezeigt. Die Weibchen sind X; X; X, X, A A
(X, = gleichschenklig, X, = stabférmig, A =
Summe der Autosomen). Das Minnchen aber hat
die Konstitution X; Y X; —A A, Da X; undY
homolog sind und X, bei der Meiosis ungepaart
bleibt, aber stets mit X, zum gleichen Pol bei der
Reduktionsteilung riickt, werden vom miranda-
Miannchen zwei Spermiensorten, weibchenbestim-
mende X, X, — und mannchenbestimmende Y —
Spermien erzeugt. Zu dem alten X, Y-Mechanis-
mus der Geschlechtsbestimmung ist also bei mi-
randa noch ein weiteres Chromosom (X,) getreten.
Die schénen Untersuchungen DOBZHANSKYs legen
nun die Annahme nahe, da3 ein dem dritten Au-
tosom der nichstverwandten Art, pseudoobscura,
entsprechendes Autosom sekundir in ein Ge-
schlechtschromosom umgewandelt wurde.
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Linge miteinander gepaart. Ganz allgemein
mull gesagt werden, daB die Unterschiede
zwischen den beiden Arten im 3., 4. und 5.
Chromosom am gréBten sind.

Konnte nun aus den Beobachtungen iiber
Paarung und Nichtpaarung kleinster Chromo-
somenabschnitte etwas {iber die synaptischen
Krifte im allgemeinen gesagt werden? Es mul3
angenommen werden, daf sie von den Chromo-
meren und nicht von der zwischengelagerten
Substanz entwickelt werden. Nicht die homo-
logen Chromosomen als Einheit sind ihre Quelle,
sondern die Reaktion liuft innerhalb der ein-
zelnen Chromomerenscheiben und man darf
wohl sagen, Gen fiir Gen ab. Das zeigen
alle Beobachtungen: Wiahrend der Synapsis
liegen homologe Scheiben nebeneinander. Fiir
Inversionen gibt es einen Mechanismus, der es
ermdglicht, daB auch hier wieder die entspre-
chenden Paare zueinander gelangen {Kossikov
u, MuLLER 1935). Translokationen von Ab-
schnitten in nicht homologe Chromosomen ver-
wirren die Verhéltnisse, denn neben der Paarung
der homologen Partner selbst synaptieren die
translozierten hyperploiden Stiicke, die nun an
ganz anderer Stelle liegen, mit ihren Homologen
im normalen Verband. Es kommen dann solche
Verwicklungen zustande, wie sie Kossikov u.
MULLER (1935) bei der Pale-Translokationsahen,
die in der Abb. 25 schematisch und iibersichtlich
wiedergegeben wurde (siehe Text unter der Abb.).
Sie zeigen ganz deutlich, daB die synaptischen
Kriafte wirklich nur zwischen kleinsten Teil-
gebieten und nicht zwischen den ganzen Chro-
mosomen spielen. Das wird auch deutlich, wenn
wihrend der Synapsis Ringe gebildet werden.
Wenn ndmlich im Gameten der einen Art A
{Abb. 31) die Anordnung der Gene in dem einen
Chromosom I, II, im anderen III, IV (a) ist, im
Gameten der anderen Art B durch eine Trans-
lokation die Reihenfolge in I, IIT und II, IV (b)
umgeandert wurde, dann miiften, wenn es richtig
ist, daB die synaptischen Krifte zwischen den
einzelnen Loci anspringen, diese Chromosomen
bei der Meiosis ringférmig aneinander gebunden
werden. Da das so ist, wird es wieder deutlich,
daB es nicht die Chromosomen -als solche sind
oder ein irgendwie in ihnen vorhandenes Gefille,
das die Synapsis bedingt, sondern daf es die Gen-
loci selbst sind, die im einzelnen diese Rolle
iibernehmen. Dasselbe geht auch daraus hervor,
daB die Paarung schon an kleinsten Stellen einer
Heterologie aussetzt, wenn auch sonst die
beiden Chromosomen noch so eng miteinander
synaptieren. Fiir Translokationen heterochro-
matischer Teile cder Anheftungen innerhalb des
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Chromozentrums gilt das Gesagte nicht, denn
hier scheint nur eine disperse und unspezifische
Attraktion wirksam zu sein, die dem Hetero-
chromatin als Ganzem innewohnt (vgl. S.203).
Die synaptische Kraft wirkt sowohl zwischen
zwei gleichen, als auch zwischen verschiedenen
Allelen, denn nie verhindert eine ,,point-muta-
tion* die Synapsis. Als homologe Chromosomen
sind also solche zu bezeichnen, in denen allele
Gene in identischer linearer Anordnung lokali-
siert sind (DoBzHANSKY 1g36). Scktionen, deren
Paarung zum mindesten einmal beobachtet
wurde, nennt DoBzZHANSKY homolog. Uber Sek-
tionen, fir die keine Strukturverschiedenheiten
nachgewiesen werden kénnen, die aber niemals in
Synapsis gefunden wurden (vgl. Abb. 30), kann
nicht entschieden werden. Es ist mdéglich, dal3
hier noch kleinste deficiencies oder Inversionen,
die womdéglich nur eine Einzelscheibe oder einen

N
S
5
N

Abb. 31. Ringbildung bei der Meiosis von Bastarden mit reziproken
Translokationen. Schema. ¢ und b zwei Chromosomen der Bastardeltern,
¢ Meiosis des Bastards.

Teil einer zusammengesetzten Scheibe betreffen,
die verhindernde Rolle spielen. Die Struktur-
unterschiede tragen wohl oft dazu bei, zwei
Arten voneinander zu unterscheiden. Im all-
gemeinen diirfen sie aber nicht als ein artunter-
scheidendes Merkmal gewertet werden, denn
Translokationen und Inversionen kénnen ebenso
stattfinden, ohne auch nur im geringsten den
Artcharakter abzuindern.

Sterilititserscheinungen.

In Individuen, die Strukturheterozygoten
sind, d.h. also, die z. B. fiir Translokationen
oder Inversionen heterozygotisch sind, kénnen
bei der Gametenbildung wihrend der Meiosis
Stérungen eintreten, die Sterilitit zur Folge
haben. Je zahlreicher die Verschiedenheiten in
einem Individuum sind, desto gréBer ist die
Wahrscheinlichkeit der Sterilitit, denn durch
Translokationen, deficiencies, Inversionen usw.
miissen ja die normalen synaptischen Krifte
verwirrt werden. Dadurch kann es zu einer
Verzogerung der Synapsisprozesse kommen

16*
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und der Rhythmus des Gleichlaufs chromoso-
maler und plasmatischer Prozesse so gestort
werden, dal} der glatte Verlauf der Reduktions-
teilungen nicht mehr gewihrleistet ist. Diese Art
der Sterilitit nennen wir strukturelle Sterilitat.
(AuBer durch Strukturdifferenzen kann Sterilitit
auch noch im engeren Sinn genisch bedingt sein:
Entweder sind die Genome zweier Formen so
verschieden voneinander, daB keine allelen Gene
in ihnen vorhanden sind und dann deswegen
keine synaptischen Kréfte entwickelt werden,
oder es sind im Bastard komplementire Gene
kombiniert, die in den Ausgangsformen vonein-
ander getrennt sind, deren Zusammenwirken
aber Stérungen der Reduktionsteilung bzw. der
Meiosis verursacht.)

In einer groBlen Zahl von Fillen sind aber
Strukturheterozygoten fertil, Drosophila mela-
nogaster liefert hierfiir zahllose Beispiele. Ein
einfacher Fall mache die Verhaltnisse klar. Durch
Bestrahlung mdége ein normales II. Chromosom
zerbrechen. Der eine Teil bleibt selbstdndig, er
heiBe II'. Der andere werde in ein III. Chromo-
som transloziert. Das nun um ein Stiick des
II. Dbereicherte III. Chromosom nennen wir

ITfrTII. Befruchtet eine II’Iﬂr\III—Keimzelle
einen normalen IT ITI-Gameten, so ist der ent-
stehende Strukturheterozygot lebensfihig, er
enthilt ja den ganzen Anlagenschatz in diploider
Form. Bildet er seinerseits Keimzellen, so kénnen

gewisse Stérungen eintreten, indem das TirITI-
Chromosom synaptische Beziehungen zum nor-
malen IT. und auch zum normalen III. Chromo-
som entfaltet. Dadurch kénnen z. B. die Fak-
torenaustauschwerte in den betr. Chromosomen
beeinfluBit werden. Die Reduktionsteilung findet
aber statt. Was geschieht hierbei? Es werden
nicht nur II III- und II'ITrI11-Gameten er-
zeugt, sondern ferner auch I1I TT#r111 und IT' I11-
Keimzellen gebildet. Bei Paarung der struktur-
heterozygoten mit einer normalen Fliege (I II

IIT ITI), die nur Keimzellen II III erzeugt, ent-
stehen dann vier Kombinationen

T —
IT 11 IV IT4r 11T IT ID4r 11X 1T’ 111
ITJIT IT I1X IT III I1III

normal strukturhete- hyperploid hypoploid fiir

rozygot wie  fir ILfr einen Teil
der Elter des II.
Chromosoms

Die beiden ersten Kombinationen sind hier ohne
Belang.. Die 3. besitzt ein iiberzdhliges Stiick
vom Chromosom II in ITfr. Die in diesem Stiick
vorhandenen Anlagen sind also dreifach, alle
anderen nur doppelt vorhanden. Derartige

Kosswic:

Der Ziichter

,,Uberdosierungen“ sind nicht fir die sie tra-
genden Gameten, wohl aber oft fiir die aus
ihnen entstehenden Zygoten oder Embryonen
von letaler Wirkung. Entsprechendes gilt fir
die vierte Kombination, die ein Individuum dar-
stellt, das fiir eine Strecke des II. Chromosoms
hypoploid ist. So koénnen also Strukturdiffe-
renzen zu einer zahlenmidBig herabgesetzten,
well teilweise lebensunfihigen Nachkommen-
schaft fithren. Nur Hyper- bzw. Hypoploidie fir
kleine Chromosomenstrecken, d.h. fiir wenige
Gene, beeintrichtigen in einer Reihe von Fallen
die Lebenstihigkeit nicht. Vergl. die Dupli-
kation im Bulbus des X [S. 204] oder den noch
zu besprechenden Barfall [S. 214] und die yellow-
scute deficiency [S. 213].)

Chromosomenaberration und Evolution.

Hyper- oder hypoploide Kombinationen, die
aus den oben genannten Griinden oft nicht voll
oder gar nicht lebensfahig sind, treten im Gefolge
von Translokationen auf. Handelt es sich aber
lediglich um Umordnungen in der Reihenfolge
der Gene im Chromosom, so treten keine Do-
sierungsstérungen auf. Daher ist es verstdndlich,
daB im Verlauf der Evolution offenbar Inver-
sionen eine viel gréBere Rolle spielen als Trans-
lIokationen. Die vorhin besprochenen Dy. pseudo-
obscura-miranda-Bastarde zeigen weit mehr
intra- als interchromosomale Verdnderungen.
Man darf aber in den Chromosomenaberra-
tionen nicht die wesentliche Ursache der Evolu-
tion sehen. Oben wurde schon gesagt, daB man
innerhalb der Art Dr. melanogaster weit stirkere
Strukturunterschiede erzielen kann, ohne die
Artcharaktere aufzuheben, als sie z. B. zwischen
Dr. melanogaster und Dr. simulans bestehen
(vgl. unser erstes Referat). Das Primat beim
EvolutionsprozeB muB3 demnach also doch den
Genmutationen oder hochstens Chromosomen-
aberrationen, die so klein sind, daf sie mit echten
Genmutationen verwechselt werden koénnen, zu-
kommen. Hierfiir kdimen Inversionen, Deletio-
nen oder Duplikationen eines einzelnen Gens im
besonderen in Betracht (vgl. die scute-Fille, die
in unserem ersten Referat beschrieben wurden).
Grobere Chromosomenaberrationen scheinen
also meist eher im Gefolge als Ursache des
Evolutionsprozesses aufzutreten. Wihrend die
Strukturverschiedenheiten zwischen Dr. melano-
gaster und Dr. simulans recht gering sind, sind
sie zwischen Dy. miranda und Dr. pseudoobscura
bedeutend. Aber auch die beiden letztge-
nannten Arten sind zweifellos nahe mitein-
ander verwandt, denn 1. sind beide Arten
miteinander kreuzbar, 2. zeigen die Metaphase-
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platten von pseudoobscura und miranda das
gleiche Bild. 3. weisen ihre Chromosomen trotz
aller Verschiedenheiten noch strukturgemeinsa-
me Stiicke auf. 4. Konnte durch Kreuzungen
bewiesen werden, da3 beiden Arten allele Gene
zukommen. Zum Beweis dessen wurden pseudo-
obscura-Individuen, die eine Reihe recessiver
Gene trugen, mit miranda gekreuzt. Die ent-
sprechende F, zeigte keins der recessiven Merk-
male, d.h. miranda hat die normalen Allele
zu den recessiven pseudoobscura-Genen. 5. Er-
kennt man in einer Reihe von Féllen auch noch
dort, wo Strukturunterschiede im Chromosom
vorzuliegen scheinen, gewisse gegenseitige Be-
ziehungen.

Schwerwiegend und dem bisher Gesagten
eigentlich widersprechend ist die Tatsache, dafl
im Genom der miranda im méannlichen Geschlecht
fiir das ganze X,-Chromosom Hypoploidie be-
steht, wahrend bei pseudoobscura schon Ausfalle
kleiner Strecken des dem X, teilweise homologen
III. Chromosoms von letaler Wirkung sind. Fiir
das X,-Chromosom der miranda herrschen ent-
sprechende Verhéltnisse wie fiir das X;-Chro-
mosom dieser Art und wie auch fiir die X-Chro-
mosomen der iibrigen Drosophila-Arten, denn
zum X-Chromosom ist ja immer im minnlichen
Geschlecht das Y homolog, trotzdem es keine
oder fast keine allelen Gene zum X-Chromosom
enthilt. Die Drosophila-Mannchen sind also
grundsitzlich immer durch Hypoploidie fir
das X-Chromosom ausgezeichnet. Diese Hypo-
ploidie aber ist nun wieder im engeren Sinne
ein genetisches Phinomen der sog. intrachromo-
somalen Balance oder der Dosierungskompen-
sation; deren Prinzip beruht darauf, dafl im
gleichen Chromosom Modifikatoren zu anderen
Genen vorhanden sind, deren Aufgabe es ist, die
Wirkung der letzteren im diploiden Zustand ein-
zuschrinken, im haploiden zu férdern. So
kommt es, daB diejenigen Falle selten sind, in
denen Ménnchen und Weibchen von Dr. mela-
nogaster in_ Charakteren, die im X tbertragen
werden, graduell verschieden sind, trotzdem die
Weibchen zwei und die Mdnnchen nur eine Dosis
des betr. Gens enthalten. Die Entfaltung eines
derartigen ,,dosage-compensation‘‘-Mechanismus
war also die Voraussetzung zur Umwandlung
eines Autosoms in ein X,-Chromosom bei den
Vorfahren der Drosophila miranda.

Kehren wir nochmals zu der Frage der Bedeu-
tung kleinster Chromosomenaberrationen, von
denen wir sagten, dal manche von ihnen mit der
Lebensfahigkeit ihrer Triger vereinbar sind,
zurick. Bei Dr. melanogaster ist ein Fall be-
kannt, in dem die Loci fiir yellow und scute
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aus dem duersten distalen ins proximale Gebiet
des X transloziert sind.
In strukturheterozygoten Weibchen:

0 X normal _
T X mit Translokatien = — i —

erfolgt gelegentlich Faktorenaustausch derart,
daB ein X entsteht, dem die Loci fiir yellow und
scute véllig fehlen:

X mit deficiency fiir yellow und scute =
Homozygote Tiere mit der deficiency fiir diese
beiden Gene sind lebensfihig. Hier haben
wir einen eindeutigen Fall von Genverlust
vor uns. Fiir die Evolution kénnen aber wohl
solche Genverluste nur von ganz untergeord-
neter Bedeutung sein, denn sonst miiBten wir
dem ,,Urlebewesen‘ alle, den hochstevolvierten,
schlieflich keine Gene mehr zuschreiben.

Glinstiger muB3 die Bedeutung ertragbarer
Duplikationen von Genen beurteilt werden.
Wenn z. B. das Gen A fiir irgendeinen lebens-
wichtigen ProzeB notwendig ist, so kénnen Mu-
tationen an diesem Locus zur Letalitit fithren.
Wurde aber A dupliziert, so kann nunmehr ruhig
das eine A des Genoms mutieren, ohne daf} die
Lebensfihigkeit des Organismus, der ja noch
iiber ein anderes A im haploiden Anlagenschatz
verfiigt, beeinflufit wird. Durch die Duplikation
wurde also die Variationsmoglichkeit der betr.
Form gegeniiber dem Ausgangstypus erhoht.
Der unten noch zu besprechende Bar-Fall bietet
ein Beispiel einer kleinsten Duplikation in situ:
Ein normales X-Chromosom besitzt die Gen-
anordnung ABC, ein Bar-X-Chromosom hat B
dupliziert: ABBC.

Weitere Moglichkeiten des Eingreifens von
Strukturverdnderungen in die Evolution werden
von OFFERMANN 1936 im Anschlu an die Ver-
hiltnisse entwickelt, die er in dem Bulbus am
freien Ende des X-Chromosoms von Dr. mela-
nogaster fand. Es handelt sich hier um die
Duplikation, deren Chromonemen nach auBen
abgedriangt und senkrecht zur Achse des X-
Chromosoms liegen und deren Gene spiegel-
bildlich zueinander angeordnet sind (Abb 32).

Es konnte geschehen, daB sich die Schlaufe
des weiBlen Chromosoms bei der Meiosis vor der
Reduktionsteilung um 180° dreht (33c). Es
liegen dann die Stiicke cde vom weiBen neben
cde vom schwarzen Chromosom. Chromosomen-
stlckaustausch zwischen den Genen e und €’
wiirde zur Folge haben, daB der Bulbus des
einen X aus zwei urspriinglich linken und der
Bulbus des anderen X aus zwei urspriinglich
rechten Armen zusammengesetzt wire. Wenn
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eins der beiden X-Chromosomen in dem betr.
Stiick Trager nachteiliger oder vorteilhafter
Anlagen gewesen wire, so wiirden diese durch
den oben geschilderten Vorgang eliminiert
oder verdoppelt worden sein. Wenn nun noch
die entsprechenden Homozygoten zustande
kommen, koénnte damit {iir einen neuen
Evolutionsvorgang das Ausgangsmaterial ge-
schaffen sein.

Positionseffekt.

Beziehungen benachbarter Gene eines Chro-
mosoms, die nach bestimmten AuBerungen im
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Abb. 32. Méglichkeiten des Chromosomenstiickaustausches im Bulbus.
Vgl. Text, Original. @, b: Normale Form der Synapsis und des Fak-
torenaustauschs. ¢, ¢ Synapsis unter Schlaufenbildung,
Phinotyp angenommen werden miissen, nannten
die amerikanischen Genetiker ,,position effect®.
TMOFEEFF-RESSOVSKY (1937) falt das, was tiber
diese Erscheinung bekannt ist, in folgenden
Satzen zusammen: ,,Es kann angenommen
werden (MULLER 1935), daB der Positionseffekt
darauf beruht, dafl die normale Wirksamkeit der
Gene an ihre unmittelbare Umgebung angepalit
ist. Es mufl auch angenommen werden, daf3
diese unmittelbare Umgebung der Gene durch
die Gene selbst mitbestimmt wird, und zwar so,
daB jedes Gen in einem bestimmten Umbkreis
seine Umgebung beeinflut. Die Wirkungskreise
der Gene iiberschneiden sich, so daB jedes Gen
sich in einem engeren Milieu befindet, das von
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ihm selbst und von den Nachbargenen gebildet
wird.” Diese Beziehungen werden deutlich,
wenn Gene durch Chromosomenbriiche getrennt
oder gendhert werden, und zwar 148t sich beob-
achten, daB Briiche an der gleichen Stelle gleiche
oder fast gleiche Anderungen in der Manifestation
der Gene hervorrufen. Dem mufB entnommen
werden, daB im Positionseffekt ein bestimmter
Ablauf des Zusammenwirkens von benachbarten
Genen oder ihren Produkten vorliegt. Das beste
Beispiel fiir die Auswirkung des Positionseffektes
zeigt das ,,Gen" fiir Bar, das bandférmige Augen
verursacht. Im proximalen Teil eines X-Chro-
mosoms von Drosophila liegen im Speichel-
driisenbild an einer bestimmten Stelle die beiden
Barbander. Weibchen, die dafiir homozygot
sind, haben normale, runde Augen. Nach un-
gleichem Faktorenaustausch, was nichts anderes
als eine Duplikation in situ ist, erscheinen X-
Chromosomen mit 4 nebeneinander gelegenen
Barbindern. Individuen, die ein X mit 4 und ein
X mit 2z Barbiandern enthalten, haben bandfor-
mige Augen. Ebenso sind, nur noch deutlicher,
Individuen, die fiir Bar homozygot sind, die also
zwel X-Chromosomen mit je 4 Barbdndern ent-
halten, banddugig. Der Vorgang des ungleichen
Faktorenaustauschs kann sich in homozygoti-
schen Barfliegen wiederholen. Dadurch ent-
stehen 1. X-Chromosomen mit 6 und 2. solche
mit 2 Barbindern, letztere stellen also normale
X-Chromosomen dar. Die Kombination eines
X mit 6 Barbdndern mit einem normalen X mit
zwei Béndern ergibt den Typus ,,Double-Bar®.
Diese Double-Bar-Individuen haben besonders
schmale Augen. Dabei besitzen sie die gleiche
Zahl von Barbdndern in beiden X-Chromosomen
zusammen wie eine homozygote Barfliege, ndm-
lich acht. Hier duBert es sich ganz deutlich, daB
die Wirkung stirker ist, wenn die Bar-,,Gene®
nebeneinander liegen, als wenn sie auf zwei Chro-
mosomen gleichmdfBig verteilt sind. Entspre-
chende Verhiltnisse wurden fiir das Gen ,, Jnfra-
Bar* gefunden. Die meisten Félle, in denen sich
der Positionseffekt AduBert, betreffen die Ver-
anderung der Dominanz. So wurde bereits auf
S. 207 ein Fall erwdhnt, in dem das normale Allel
von ,,brown®, das, an der normalen Stelle im
Chromosom lokalisiert, wildfarbige Augen be-
dingt, nach einer Translokation im Phidnotypus
ein dominantes Braun verursacht. Der Faktor
,,Plum ist also nicht etwa eine einfache do-
minante Mutation, sondern eine Folge des
Positionseffektes. Die meisten Fille, in denen
sich der Positionseffekt duBert, betreffen die
Abschwichung der Dominanz. Es ist bekannt,
daB das im II. Chromosom gelegene normale
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Allel des recessiven Gens ,,plexus tiber zwei-
malige Anwesenheit von plexus normalerweise
dominant ist. Wenn aber das normale Allel in
das 1. Chromosom transloziert ist und in einem
hyperploiden Stiick mit zwei recessiven plexus
kombiniert wird, so ist seine normale Dominanz-
wirkung aufgehoben und es dullern sich plexus-
Charaktere. Auch das normale Allel fiir cubitus
interruptus (ci) wird in seiner Dominanz abge-
schwicht, wenn es einem Positionswechsel unter-
zogen wird. Der Locus fiir ci liegt normalerweise
im IV. Chromosom, das recessive ci reduziert die
Ausbildung der Fliigeladerbildung. Die Abb. 33a
zeigt das intakte vierte Chromosomenpaar, der
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Abb. 33. Schema der Chromosomenstruktur einer reziproken Trans-
lokation zwischen III. und IV. Chromosom bei Dr. melanogaster, die
einen Positionseffekt des normalen Allels von ,,cubitus interruptus®
(ci) bedingt. 4 normale Chromosomenstruktur eines fiir ci heterozy-
goten Individuums, Dieses ist phinotypisch normal. B Homozygot
fiir die Translokation, homozygot fiir +ci, phinotypisch normal.
C Heterozygot fiir die Translokation, ein normales IV.Chromosom
fehlt. Phanotypisch normal. D Heterozygot fiir die Translokation, das
1V. Chromosom besitzt ci Positionseffekt, 4 ci ist nicht mehr vollig domi-
nant. Nach DUBININ u. SIDEROV 1934, aus TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1937.

eine Paarling enthilt das normale (4- ci), der
andere das recessive Gen (ci). Abb. 33b zeigt
die homozygote, wechselweise Translokation
zwischen dem III. und IV. Chromosom. In
Abb. 33c¢ ist diese Translokation heterozygot.
Alle drei Zusammensetzungen sind im Phénotyp
normal. In Abb. 33d aber ist ~ci transloziert
und das hat zur Folge, daB es iber das gleich-
zeitig vorhandene recessive ci nicht mehr voll-
stindig dominant ist. Es gibt auch noch andere
Beispiele fiir solche Dominanzminderungen. Das
normale Allel von hairy (+?) liegt im III. Chro-
mosom. Sein recessives Allel (h) bedingt be-
haarte Fliigel. In einem Fall unterlag das nor-
male, dominante Allel mit einem Teil des
JIT. Chromosoms einem wechselseitigen Aus-
tausch mit dem IV. (Abb. 34b). Dadurch wird
die Dominanz von hairy in Heterozygoten so
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geschwicht, daB sie hairy-Merkmale zeigen,
wihrend dies nicht zum Ausdruck kommt, wenn
das normale Allel im intakten Chromosom liegt
{(Abb. 34¢). Es gelang DUBININ u. SIDOROV
(zitiert in DoBzHANSKY 1936 b) durch geschick-
tes Experimentieren, das normale Allel, das in
Abb. 34b in dem die Translokation tragende
Chromosom liegt und Dominanzminderung zeigt,
durch ein anderes normales Allel durch Faktoren-
austausch zu ersetzen, das aus einem intakten
III. Chromosom stammte und dort keine Do-
minanzminderung zeigte. Diese stellte sich aber
sofort ein, als dieses neue normale -+ in das die
Translokation tragende Chromosom eingefiigt
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Abb. 34. Schema der Chromosomenstruktur einer reziproken Trans-
lokation zwischen II1.und I'V. Chromosom bei Dr. melanogasier, die einen
Positionseffekt zeigt. 4 Heterozygot fiir hairy, normale Chromosomen-
struktur. Phénotypisch normal. B Heterozygot fiir die Translokation,
heterozygot fiir hairy, Positionseffekt, zeigt hairy-Merkmale. C Hete-
rozygot fir die Translokation und heterozygot fiir hairy, das normale
Allel -+-h im normalen Chromosom. Phinotypisch normal. D Im
Translokationschromosom ist das normale Allel von hairy durch
Faktorenaustausch durch ein anderes normales Allel aus einem normalen
Chromosom ersetzt; Positionseffekt, zeigt hairy-Merkmale.

wurde. Dies beweist, daB die Dominanzminde-
rung auch in diesem Fall wieder von der fiir das
Gen verinderten Umgebung abhingt.

Wenn die Tatsachen gesammelt werden, die
aus den angefiihrten Beispielen hervorgehen, so
mul} gesagt werden, dal} es sich bei den Erschei-
nungen, die unter den Begriff des Positions-
effektes zusammengefalBt werden, insofern um
reversible Wandlungen in der Manifestation von
Genen handelt, als bei Wiederherstellung der
alten Nachbarschaftsverhiltnisse der urspriing-
liche Phinotyp wieder resultiert. MULLER
macht es sehr wahrscheinlich, und andere
schliefen sich ihm darin an, daf3 die Gene noch
innerhald des Kerns nach allen Seiten hin Pro-
dukte aussenden, die untereinander reagieren.
Damit wire das Chromosom von vielen Wir-
kungszonen, die sich um die einzelnen Gene
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konzentrieren; iiberzogen. Thre Wirkungsfelder
liegen in engster Nachbarschaft der Chromo-
somen und durchdringen nicht, wie wahrschein-
lich die Produkte von Allelen und Modifikatoren,
den Kernraum oder gar die Kernmembran, um
erst auferhalb des Kerns aufeinander zu wirken.
Diese Genprodukte sind um das Gen herum am
starksten konzentriert und nehmen mit zuneh-
mender Entfernung von ihm ab. DaB sich die
Auswirkung des Konzentrationsgefilles der Pro-
dukte eines Gens iiber mehrere benachbarte Gene
erstrecken kann, zeigt die Tatsache, da8 der den
Positionseffekt auslésende Bruch nicht direkt
neben dem beeinfluBten Gen, sondern auch in
seiner engeren Nachbarschaft, einige Genloci
entfernt, liegen kann. Zugleich siecht MULLER
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Abb. 35.
Positionseffekt durch Dissoziation zweier Gene A und D. Original.
darin einen Anhaltspunkt dafiir, daB hier weniger
eine direkte Beeinflussung der Gene selbst in
Frage kommt — sie kénnte sich nicht iiber
mehrere Genloci hinweg erstrecken — als viel-
mehr um die Aussendung von Genprodukten,
die iiber feststellbare Distanzen diffundieren.
In einem einfachen Falle kénnte man sich die
Art der Beeinflussung nach OFFERMANN (1935)
etwa folgendermaBen vorstellen: Das Gen A
sendet Produkte aus, die auf die von dem be-
nachbarten Gen D gebildeten Produkte wirken.
A heilit daher superstatisch zu D. Wenn nun A
durch eine Translokation aus dem alten Wir-
kungsbereich ausscheidet, dndert sich die Ma-
nifestation von D. Der Locus fiir diese Ver-
dnderung wiirde im Experiment, bei dem man
sich zur Lokalisation der Veridnderung der
Faktorenaustauschmethode bedient, fiir A fest-
gestellt werden. Experimentiert man hingegen
mit kleinen Deletionen, um diese ,,Mutation‘
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zu lokalisieren, so fithrt diese Methode zwangs-
méBig zu dem Locus fiir D, denn die Beein-
flussung, die von A ausgeht, ist in ihrer Mani-
festation davon abhingig, ob D vorhanden ist
oder nicht. Die Verhiltnisse werden sehr ver-
wickelt, wenn sie bei solchen Genen festgestellt
werden sollen, die nicht in einer einfachen supra-
infrastatischen Beziehung zueinander stehen,
sondern sich gegenseitig beeinflussen.

Eine Anderung im Positionseffekt tritt ent-
weder dann ein, wenn zwei aufeinanderwirkende
Gene durch Chromosomenbruch voneinander
getrennt werden, oder dadurch, dafl zwei Gene
durch Verbindung zweier Bruchstiicke einander
gendhert werden und neue Beziehungen mit-
einander aufnehmen. Im giinstigsten Fall kann
den entsprechenden Phinotypen der eine oder
der andere Vorgang angesehen werden: Handelt
es sich z.B. um die Nachkommen rdntgen-
bestrahlter Individuen, die in bezug auf irgend-
ein Merkmal in zwei Gruppen zerfallen, so kann
mit einiger Wahrscheinlichkeit auf die Trennung
zweier Wirkungsfelder urspriinglich benachbarter
Gene in der einen Gruppe geschlossen werden.
Die Verhiltnisse liegen dann so, daB der Bruch
in der einen Klasse Anderung oder Fehlen eines
Merkmals hervorruft, da die Gennachbarschaften
verdndert wurden. Alle Briiche aulerhalb eines
bestimmten Nachbarschaftsbereiches lassen da-
gegen das betr. Merkmal unverindert (Abb. 35).
Wenn andererseits unter den Nachkommen
bestrahlter Individuen die Phinotypen in bezug
auf ein bestimmtes Merkmal graduell variieren,
so kann angenommen werden, dal zwei urspriing-
lich voneinander entfernt gelegene Gene mit
ihren Wirkungsfeldern mehr oder weniger eng
einander gendhert wurden (vgl. Abb. 36).

Dosziansky 1936b entwickelt noch einige
weitere Ausblicke zur Frage der Reversibilitit
des Positionseffektes. In allen bislang ange-
filhrten Fillen muBte angenommen werden, daB
es sich um reversible Vorgdnge handelt. Wenn
man sich nun den Aufbau der Gene und ihrer
Bindung aneinander nach Art organischer
Micellen denkt, dann kénnten Verdnderungen
in der Genreihenfolge Hand in Hand mit neuer
Micellenbildung vor sich gehen, d. h., die alten
Micellen miiBten brechen und Strukturteile be-
nachbarter kénnten sich zu neuen Micellen zu-
sammenschlieBen. Dies wire ein Vorgang, der
den intragenischen Veridnderungen, also echten
Genmutationen, auBlerordentlich nahekommt,
der aber gleichzeitig einen anderen Aufbau der
Reihenfolge der Gene bewirkt und daher auch
im Sinne des Positionseffektes Anderungen
hervorrufen kann. Mit der Konstanz der neu-
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gebildeten Micellen wiren auch die zwischen
ihnen wirkenden neu geschaffenen Positions-
-effekte irreversibel. FEine Grenze zwischen
Genmutation und kleinster Chromosomenaber-
ration wire hier auch theoretisch kaum noch
zu ziehen.

Vorliufig sind ‘wir gewéhnt, den Genotypus
als diskontinuierlich aufgebaut aunfzufassen,
weil die Ausbildung der Merkmale auf einzelne
Gene und ihr Zusammenwirken zuriickzufithren
ist. Durch Allelebeziehungen und Modifikatoren-
systeme, die eine gegenseitige Abhédngigkeit der
Einzelgene voneinander verursachen, sind- alle
einzelnen Eigenschaften polyfaktoriell bedingt.
Allele Gene und ihre Modifikatoren bilden jeweils
eine Gengruppe, die an der Ausbildung eines
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gehoren, sondern es erfalBt Gene, die nur wegen
ihrer vdumlichen Lage zueinander in Beziehung
treten, gleichgiiltig in welche Funktionssysteme
die betr. Nachbargene gehéren. Der Positions-
effekt bindet also die Gene in einer Kette zu-
sammen, deren Glieder lediglich im Raum ge-
ordnet sind. Das muf} bedeuten, dafl die Ent-
wicklungsfreiheit der verschiedenen funktionellen
genischen Einheiten durch den Positionseffekt

gehemmt wird, was gleichzeitig einschlief§t, da
der Positionseffekt dem evolutionistischen Ge-
schehen nicht férderlich, sondern hinderlich ist.
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O Die wissenschaftliche Planung des Pflanzenbaues
in RuBland. Von A. J. v. UGRIMOFF. (Land-
wirtschaftl. Forsch.-Bibl. f. d. Oststaaten.) 109 S.
Berlin 1935.

Verf. erdrtert einleitend die zonale Struktur der
russischen Ebene, ihre Klima- und Bodenverhalt-
nisse. Die Boden- und Klimazonen erstrecken sich
in breiten Streifen in nordgstlicher Richtung durch
die ganzen osteuropiischen und asiatischen Ebenen
bis zu den Bergketten Zentralasiens und Sibiriens.
Deutlich ausgeprigt ist die zonale Struktur ins-
besondere in den Ostlichen Teilen. Auf Grund
dieser natiirlichen zonalen Einteilung des russischen
Raumes soll das gesamte Versuchs- und Forschungs-
wesen des Landes diesen Verhiltnissen angepalt
werden. Die Planung umfaf3t insbesondere die An-
passung der Kulturpflanzen, vor allem der Ge-
treidearten und Futterpflanzen an die fiir jede Zone
charakteristischen Klima- und Bodenverhiltnisse.
26 Pflanzenbauzonen mit 86 Pflanzenbaurayons
konnten im europiischen und asiatischen RuBland
mit Angabe der fiir jedes Gebiet bestimmten
Kulturpflanzen aufgestellt werden. Besondere
Aufmerksamkeit wird dem Problem des subark-
tischen Pflanzenbaues sowie dem landwirtschaft-
lichen Versuchswesen im HuBersten Norden Ruf-
lands entgegengebracht. Durch die Sonderheiten
des streng kontinentalen Klimas sind der russischen
Landwirtschaft eine Reihe von Aufgaben gestellt,
die den Ausbau und die Umstellung einiger Ziich-
tungsmethoden gerade fiir diese Gebiete erfordert.
Ein Abschnitt iber Weizen-Quecke-Kreuzungen
und deren Bedeutung fiir die Weizenziichtung be-
schlieBt die Ausfithrungen des mit den russischen
landwirtschaftlichen Verhiltnissen bestens ver-
trauten Verf. Die Verdifentlichung gibt einen guten

Uberblick iiber den Stand und die Bedeutung des:

russischen Pflanzenbaues und der russischen
Pflanzenzilichtung. Fischer (Miincheberg).

Gesichertes und Problematisches zur Geschlechis-
bestimmung. Von F. v. WETTSTEIN. Ber. dtsch.
bot. Ges. 54, (23) (1936).

Eine sehr groBe Zahl von Arbeiten auf botani-
schem und zoologischem Gebiete iiber Fragen der
Geschlechtsbestimmung ist im Laufe der letzten
beiden Jahrzehnte erschienen. In einer kritischen
Zusammenschau priift Verf. nun, ob jenes Schema,
das CorrENs vor nunmehr 30 Jahren fiir den Ge-
samtkomplex der Geschlechtsbestimmung gab,
auch heute noch seine Giiltigkeit hat, oder ob
Anderungen und Ausweitungen erforderlich sind.
Es 1aBt sich zeigen, daB alle Erscheinungen, die
untersucht wurden, sich ganz zwanglos dem von
CORRENS gegebenen Bilde der Geschlechtsbestim-
mung einordnen lassen. Es sind zwei grundver-
schiedene Verteilungstypen fiir das Geschlecht
bekannt, der synécische und der heterécische. Auf
Grund der vorliegenden Gesamtergebnisse ist an-
zunehmen, daB sowohl bei den Syndcisten, als
auch bei den Heterdcisten in einer jeden Zelle die
Anlagen fiir beide Geschlechter vorhanden sind.
Bei den Synécisten entscheiden AuBlenbedingungen
im weitesten Sinne dariiber, wann und in welcher
Reihenfolge auf einem Individuum die Geschlechts-
organe ausgebildet werden. Es liegt also phédno-
typische Geschlechtsbestimmung vor.  Der Nach-
weis der gemischtgeschlechtlichen Tendenz der
Synécisten lieB sich bei verschiedenen niederen
(Vaucheria, Saprolegnia, Musci), hoheren Pflanzen
(Arisaema, Catasetum, Hyacinthus) und bei ein-
zelnen Tieren (z. B. Actinophrys) erbringen. Bei
den heterdcischen Formen entscheiden mendelnde
Erbanlagen dariiber, welche der geschlechtlichen
Tendenzen verwirklicht werden. Der geschlecht-
liche Charakter ist durch diesen Vorgang der geno-
typischen Geschlechtsbestimmung auf Dauer fest-
gelegt. Durch die cytologische Analyse des Ver-
haltens der Geschlechtschromosomen (Melandrinm,
Rumex, Lygaeus, Protenos, Drosophila, Homo),
durch Untersuchung der geschlechtsgekoppelten



