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I. Analyse der Chromosomen von Drosophila melanogaster.
A. Die Kernstruktur.

Nach Vororientierung an der verhéltnismaBig leicht zu untersuchenden
Drosophila funebris wende ich mich mit Drosophila melanogaster dem in
der Einleitung der vorhergehenden Mitteilung (Bd. 19, 8. 723) gesteckten
Ziele zul. Der Stand meiner Untersuchungen, wie er sich aus der vor-
liufigen Mitteilung (1930) ergibt, sei durch Abb. 1 und 2 veranschaulicht.

1 Auch beziiglich Herkunft, Kultur und Technik vergleiche man die vorher-
gehende Mitteilung.
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Da die Ergebnisse im wesentlichen dieselben sind wie bei Drosophila
funebris, kann ich mich kurz fassen.

Wie bei dieser Art enthalten die Kerne der verschiedensten Zell-
arten sowohl der weiblichen wie der ménnlichen Larven und Imagines
jeden Alters auller dem Nukleolus einen, manchmal zwei mit Carmin-
essigséure sich intensiv farbende Korper (Abb. 1a), die von den bisherigen
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Abb. 1 a--k. Drosophila melanogaster. ¢ Kerne aus dem Darmepithel ganz junger Larven mit
dem Nukleolus und dem in der Ein- oder Zweizahl vorhandenen Chromozentrum. b und
¢ Kerne aus Neuroblasten des larvalen Oberschlundganglions; & aus einem Weibchen.
¢ aus einem Mannchen. AuBer den groBeren sind noch kleinere Chromozentren vorhanden.
d, e, f junge, eben aus Telophasen hervorgegangene und sehr wahrscheinlich jeweils zu-
sammengehorige Schwesterkerne; die Chromozentren zeigen noch den Chromosomen gleiche
Gestalt, Lage und GroBe. Vgl. dazu g, Anaphase aus einem Neuroblasten., h polyploide
Metaphase aus der Rektaldriise einer weiblichen Puppe (etwa 30 Chromosomen). ¢ und
k Kerne aus derselben Rektaldriise mit je 4—6 Chromozentren. Alles Apochromat 120fach,
KXomp. Okular 15fach.

Untersuchern offenbar iibersehen worden sind. Spater stellte sich heraus,
daB auBer diesen verhiltnismaBig groBen Chromozentren noch sehr viel
kleinere in der Einzahl, seltener in der Zweizahl vorhanden sein kénnen
(Abb. 15 und ¢). Dasistim Zusammenhang mit dem Ergebnis der Chromo-
somenanalyse von Bedeutung. Die Nuklealreaktion fiel, wie auf Grund
der starken Anfiarbbarkeit mit Carminessigséure nicht anders zu erwarten
war (vgl. HErrz 1932, S. 575 unten) positiv aus. Es handelt sich also
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um Chromatin im chemischen Sinn, nicht etwa um Nukleolen oder sonstige
Kérper, die mit Chromatin nichts zu tun haben, was hier nochmals zu
betonen angebracht ist, angesichts der bekannten und mehrfach kritisierten
(METZ, GUYENOT et NAVILLE, HUETTNER) verfehlten Angaben von JEF¥-
rEY und Hicks. In jungen Kernen — beziiglich deren Zusammen-
gehorigkeit als Schwesterkernen dieselbe Vorsicht am Platze ist wie bei
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Abb. 2 a—e. Drosophila melanogaster. Chromosomen, bzw. Chromosomenstiicke aus den
Schleifenkernen der Speicheldriise élterer Larven. @ —c¢ zusammenstoBende Chromosomen-
enden mit dem eingeschalteten, gro8en Chromozentrum (vgl. Abb. 1a —¢); a und cin Aufsicht,
b in Seitenansicht. ¢ und e Stiicke zweier in einem Teil (in e nur oben) nicht so eng wie
in a—c¢ gepaarten Chromosomen; die chromomerenartigen Gebilde sind jeweils auf den
Partnerstiicken entsprechend qualitativ verschieden und liegen jeweils bei beiden Partnern
in entsprechender Hohe. Alles Apochromat 120fach; @, b, ¢; Okular 4, b und ¢ Komp.
Okular 7fach.

Drosophila funebris — entspricht die Gestalt dieser Chromatinkérper
und Grofe derjenigen eines Chromosoms (Abb. 1d—g), was mit der
triftigste Grund war, sie von einem solchen herzuleiten. Dazu kam die
aber ebenfalls nicht als beweisend geltende Beobachtung, daB in Zellen
polyploider Organe, wie der Rektaldriise (FroLowa 1925) der chromatische
Koérper anstatt in der Ein- bis Zweizahl hier in der Mehrzahl vorhanden ist
(Abb. 1A—k). SchlieBlich hatte ich gezeigt, daB in die auch bei Drosophila
melanogaster vorhandenen Kernschleifen der Kniuelkerne [besonders
klare Bilder dieser Kniuelkerne findet man nicht so sehr in den MAL-
picuischen Gefdfen, wie BELa® (1928, 8. 682) angibt, sondern in den
Mitteldarmdriisen erwachsener Larven] ein im Gegensatz zu den Schleifen
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nicht in chromomerenartige Gebilde strukturierter Korper eingeschaltet
ist (Abb. 2a—c), der also ebenfalls chromosomaler Herkunft und mit dem
Chromozentrum gewéhnlicher Kerne identisch sein muf.

Mit einigen Worten sei noch auf die hier direkt nicht interessierenden Schleifen
eingegangen. Nachdem an Bibio hortulanus der Nachweis gefiilhrt worden ist,
daB dieselben mit den Chromosomen identisch sind (HErrz und Baver 1933),
wiire zu erwarten, dafl die Zahl der am Chromozentrum ansitzenden eine konstante
ist und der Zahl der nichtheterochromatischen Chromosomen (s. unten) entspricht.
AuBerdem miifite aller Wahrscheinlichkeit nach jede der Schleifen frei enden.
Die diesheziiglichen Beobachtungen sind aber recht schwierig. Dagegen konnte
ich, wie bel Bibio, wo durch den Vergleich mit der somatischen Chromosomenzahl
die Zusammensetzung jeder Schleife aus zwei Chromosomen gesichert ist, auch bei
Drosophila melanogaster streckenweise deutlich gepaarte Schleifen finden und wie
dort auf beiden Schleifen die entsprechende Lage und jeweils entsprechende Ver-
schiedenheit der chromomerenartigen Gebilde feststellen (Abb. 24, e). Dieser Be-
fund ist im Hinblick auf die weiter unten mitzuteilende chromomerenartige Struktur
eines Teiles des X-Chromosoms von Interesse (S.250).

Der endgiiltige Beweis sowie die genaue Analyse im einzelnen, welche
zur Erreichung des eingangs gesteckten Zieles notwendig war, kann, wie bei
Moosen und Phanerogamen nur an Telophasen und Prophasen gefiihrt
werden. Telophasen kommen, wie bei Drosophila funebris, wegen der auBer-
ordentlichen Kleinheit nicht in Betracht und auch Prophasen schienen zu-
nichst der Untersuchung unzugénglich. Auf die Ungunst von Drosophila
melanogaster in cytologischer Hinsicht ist es ja zuriickzufithren, daB} wir
noch keine genaue und eingehende Analyse der Chromosomen besitzen.
[Uberdie Untersuchungen von Guy£NoTund NAVILLE (1929) vgl. $.247/49.]

Erst als die Bearbeitung von Drosophila funebris ein klares Ergebnis
gezeitigt hatte, wurde Drosophila melanogaster erneut mit der groft-
moglichen Sorgfalt in Angriff genommen.

Die mitzuteilenden Befunde sind vollkommen gesichert. Dies zu
betonen erscheint im Hinblick auf die Schwierigkeit der Untersuchung,
genauer gesagt, die Seltenheit wirklich klarer und einwandfreier Stadien,
notwendig. Das moge man bei einer eventuellen Nachuntersuchung
beriicksichtigen.

B. Die Gestalt der Chromosomen in der Meta- und Anaphase.

Wihrend die allgemeine Gestalt der Chromosomen von Drosophila
melanogaster seit langem untersucht ist — das Vorhandensein zweier
Paare V-formiger Autosomen (von welchen die Partner des einen etwas
kiirzer sind, DoBzaNsky 1929, 1930b), eines Paares sehr kleiner kugel-
formiger, zweier stibchenformiger X-Chromosomen von etwa der Lénge
des einen Astes der V-férmigen Autosomen und (im Mannchen) anstatt
des einen X-Chromosoms eines Y-Chromosoms von der Gestalt eines
Hakens, diirfte dank der verbreiteten Schemata wohl jedem Biologen
gelaufig sein —, wissen wir iiber den genaueren Aufbau sehr wenig.
Es liegen lediglich Angaben iiber bestimmte Einschniirungen vor. Diese
sind von BRIDGES (1927) gefunden und spiter dann auch von DOBZANSKY
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(1932a und b) beschrieben worden, wihrend neuerdings PAINTER (MULLER
und PainTER 1932) ihr Vorhandensein wenigstens beim X-Chromosom,
welches er allein daraufhin untersuchte, bestreitet, wie wir sehen werden,
zum Teil sicher mit Unrecht.

Diese Einschniirungen, die zunichst nur eine duBlere Struktur der
Chromosomen darstellen, stehen mit der zu beschreibenden inneren
Struktur derselben zum Teil in engstem Zusammenhang, zum Teil werden
sie uns in verschiedener Hinsicht als wichtige Markierungspunkte dienen.
Bei einem Teil der von BriDGES und DoBzANSKY beschriebenen Ein-
schniirungen scheint es sich mir allerdings um Zufélligkeiten zu handeln,
niamlich bei denjenigen, welche die Forscher als wenig ausgesprochen
angeben. Sie liegen nach BrIDGES’ wie DoBzaNskys Beobachtungen
in 1/, Astlinge von den distalen Enden entfernt und sollen sowohl bei
den Chromosomen IT und IIT (den beiden V-férmigen) als auch dem
X.-Chromosom vorhanden sein. Ich habe sie auBler einem einzigen Fall
(Tafel I, Fig. 21), den ich auflerdem als fraglich bezeichnen méchte, da
hier méglicherweise Trennung durch Druck vorliegt, nie feststellen
konnen. Fiir sie hat wohl die Auffassung PainTers (L. c.) Giiltigkeit.
Nach ihm sollen die Einschniirungen — er beschéftigt sich nur mit dem
X-Chromosom ; seine Auffassung mufl aber notwendigerweise auch auf die
an den anderen Chromosomen beschriebenen Einschniirungen angewandt
werden — nicht in Wirklichkeit vorhanden sein, sondern nur vorgetiuscht
werden durch die Uberkreuzung der Hilften eines gespaltenen Chromo-
soms. Dafiir, dal PAINTERs Auffassung hier wenigstens zu Recht besteht,
spricht auch die Lage dieser distalen Einschniirungen (am unteren Ende
eines Langsspaltes) in manchen Abbildungen bei DoBzansky (1932a).

Sicher dagegen vorhanden und nicht vorgetiuscht, wie PAINTER will,
sind, wie sich aus den Arbeiten von BripGEs und DoBzANSKY ergibt,
folgende Einschniirungen:

1. Bei dem X-Chromosom, nach BRIDGES etwa 1/, der Astlinge
vom proximalen Ende entfernt, nach den Angaben und Abbildungen
von DoBzansky (1932a} noch etwas niher an dieses herangeriickt. Diese
Einschniirung kann unmdglich vorgetduscht sein, wie schon die eine
bei BriDgEs (1. c.) abgebildete Anaphase zeigt — es liegen ja gar keine
gespaltene Chromosomen vor —, und ferner diejenigen Figuren bei
DoBzaNsky, in welchen die Einschniirung bis zu einer fadenartigen
Absetzung gesteigert ist, z. B. 1932a Fig. 21, 1932b Fig. 17.

2. Bei betden V-férmigen Autosomen links und rechts des ,,Ansatzes‘
der ,,Spindelfasser, der allbekannten medianen Einschniirung!, also

1 Diese (auch Drehpunkt, achromatische Spalte von S.NavascHIN, kinetische
Einschniirung von DELAUNAY genannt) ist in den letzteren Jahren so oft beschrieben
worden, daB8 dariiber keine Worte mehr zu verlieren sind. Es ist deshalb sehr
iiberfliissig, wenn DOUTRELIGUE in einer soeben erschienenen Arbeit (Cellule 1988, in
einer besonderen Nummer der Zusammenfassung) die Permanenz dieser Einschniirung
bei den von ihr untersuchten Pflanzen feststellt.

Z. £, Zellforschung u. mikr. Anatomie. Bd. 20. 16
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jeweils auf beiden Asten in etwa Y/, Astlinge vom proximalen Ende ent-
fernt, je eine Einschniirung [belegt durch zahlreiche Figuren bei Dos-
ZANSKY (1932a und b)].

An Carminessigsdure-Priparaten kann man in Metaphasen wie Ana-
phasen eindeutig und mit Sicherheit (selbstverstdndlich aber durchaus
nicht immer, vgl. Anmerkung 1) ,,Einschniirungen® feststellen: Am
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Abb. 3 a—f. Drosophila melanogaster. Metaphasen aus Neuroblasten des larvalen Oberschlund-
ganglions!. a, ¢, d —f aus Weibchen, & aus Méinnchen. Alle Figuren sind so gestellt, daB
das Autosomenpaar mit den .einseitig abgesetzten Aststiicken rechts oder rechts oben
liegt; in den Figuren der oberen Reihe liegen die abgesetzten Aste nach oben, in denen der
unteren Reihe nach unten. Die achromatische Stelle (secondary constriction), welche
das X-Chromosom im Verhiltnis 1 (proximal): 2 (distal) teilt, ist in @ in beiden, in ¢ in
dem linksgelegenen, in 7 in aem unteren Chromosom zu erkennen. In b in der Mitte das
Y-Chromosom mit abgesetztem kleinen Aststiick, Faden und Trabant. Alles Apochromat
120fach, Komp. Okular 15fach.

X-Chromosom, an den Partnern des einen V-formigen Autosomenpaares
und am Y-Chromosom.

1. Das X-Chromosom.

Die Einschniirung im X-Chromosom ? liegt, wie alle Figuren zeigen
(Abb. 3a,¢,{; Abb. 4aund b; Abb. 6a; Tafel I, Fig. 6),in Ubereinstimmung
mit den Angaben von BRIDGES, ziemlich genau in Y/; Astlinge vom proxi-
malen Ende entfernt. Nie fand ich sie néher, wie DoBZANSKY angibt.

1 Alle folgenden Abbildungen, auch die aus DoBzaNsky wiedergegebenen,
beziehen sich auf Neurobla tenmitosen und -kerne, was in den Legenden
nicht mehr im einzelnen aufgefithrt wird.

2 Wenn in den zahlreichen Figuren Sterxs (1931) diese Einschniirung ebenso
wenig zu sehen ist wie diejenigen in den groBen Autosomen, so liegt das einmal
daran, daB Oogonienteilungen untersucht wurden, in welchen diese Einschniirungen
infolge der Gedrungenheit der Chromosomen fast nie zu erkennen sind [vgl. Mit-
teilung IT und auch DoBzaNsky (1931})], ferner daran, daf3 STERN sich mit ihnen nicht
befalt hat.
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Die Feststellung der Lage ist wichtig in Zusammenhang mit der weiter
unten zu besprechenden inneren Struktur des X-Chromosoms und den
daran sich anschlieBenden Erérterungen in Abschnitt II. Da diese Ein-
schniirung in Ubereinstimmung mit Bripges auch in Anaphasen beobachtet
werden kann (Abb. 4), liegt also sicher keine Vortauschung durch Uber-
kreuzung gespaltener Aste vor. AuBerdem konnen die beiden Teile deut-
lich voneinander ,,getrennt“ sein (Abb. 3a), also gleiche Verhéltnisse
vorliegen, wie sie DoBzaNskY (1. ¢.) gefunden hat. Denn es besteht wohl
keine Frage, daB die sicher vorhandene
fidige Verbindung nur infolge der
schwachen Carminessigsdure-Farbung
nicht sichtbar ist. Das metaphasische
X-Chromosom von Drosophila melano-
gaster ist also demjenigen von Droso-
phila  funebris (vorhergehende Mit-
teilung) sehr adhnlich, nur liegt bei
dieser Art die Einschniirung in der P
Mitte (Schema Abb. 9). Die Ahnlichkeit a
zwischen den X-Chromosomen der

Abb. 4a-b. Drosophila melanogaster.

beiden Arten wird sich durch die
Untersuchung von Prophasen als noch
groBer erweisen.

2. Die V-formigen Autosomen.

Eine ganz analoge, bis zur Ab-

Anaphasen, @ ans einem Mé&nnchen, b aus
einem Weibchen. In beiden Figuren ist
die Teilung des X-Chromosoms im Ver-
hiltnis 1:2 durch die achromatische
Stelle zu erkennen; diese ist nur im
rechten X der oberen Hilfte von b nicht
sichtbar. In @ unten das aus groBem Ast,
Faden und Trabant zusammengesetzte
Y -Chromosom; oben ist nur der Trabant

und Faden zu sehen, der groBe Ast wird
durch denjenigen eines der V-formigen
Autosomen verdeckt. In ¢ und b ist die
Absetzung des einen Aststiickes in den
Autosomen des einen V-formigen Paares,
wo sichtbar, durch Pfeilspitzen be-
zeichnet. Apochromat 120fach, ¢ Komp.
Okular 30fach, & Komp. Okular 15fach.

setzung gesteigerte Einschniirung
findet man in dem einen Astder Partner
des einen der V-férmigen Autosomen-
paare (Abb. 3 jeweils das rechts-
liegende Paar, Abb. 4@ -— mit Pfeil
bezeichnet — und b oben, Abb. 11l¢
links oben). In sémtlichen wiedergegebenen Metaphasen sieht man in
dem einen Autosomenpaar die — jeweils homologen! — Aste der einen
Seite stark abgesetzt, so stark, daB man zunichst den Eindruck eines in
der Uberzahl vorhandenen Chromosomenpaares erhiilt!. Ein Verbindungs-
faden ist, was — wie beim X-Chromosom — bei der wenig intensiven
Carminessigsdure - Firbung nicht zu verwundern braucht, nicht zu

! Bei Tephritis arnicae hat KeuNegE [Z. Zellforsch. 1 (1924)] shnliche Ab-
setzungen in den Chromosomen beschrieben, die er als »Neigung zur Zerlegung*
auffalit. Es wird sich aber jedenfalls auch hier um ein konstantes Merkmal des
jeweiligen Chromosoms handeln, was man in den Chromosomen der Oberschlund-
ganglien leicht wird feststellen kénnen. KEUNEKE hat nur Teilungen aus der Qo-
und Spermatogenese untersucht, wo die Chromosomen bekanntlich viel gedrungener
und zur Feststellung von Einschniirungen ungeeignet sind.

16*
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erkennen. Dagegen fehlt diese Absetzung des einen Astes in dem
anderen Autosomenpaar in jeder der abgebildeten Metaphasen?!.

Die genaue Lage der Absetzung ergibt sich bei Betrachtung der
Abb. 3a, b, d und f (hier im rechten Chromosom) und vor allen Dingen
aus den Anaphasen in Abb. 4 ohne weiteres: Sie liegt etwas tiber dem
Drehpunkt, also an derselben Stelle, wo nach DoBzaNnsky und BRIDGES
auf beiden groBen Autosomenpaaren in beiden Asten jeweils gleichstarke Ein-
schniirungen sich befinden. Von diesen im ganzen also 4 Einschniirungen
auf zwei nichthomologene Chromosomen sind an Carminessigsdure-
Préparaten nur eine auf dem einen Ast des einen V-formigen Chromosoms
zu sehen. Die anderen drei, genauer gesagt ihre Korrelate treten dagegen
in Prophasen, wie wir sehen werden, sehr ausgesprochen hervor.

Es ist nicht daran zu zweifeln, daB DoBzansky [wenigstens in seinen letzten
beiden Arbeiten (1932a und b)] die besonders starke Ausprigung dieser einen Ein-
schniirung in den Partnern des einen grofen Autosomenpaares gesehen, wenn auch
nicht als gesetzmiBig erkannt hat (was festzustellen selbstverstindlich nicht im
Rahmen der Untersuchungen DoBzaxskys lag). Im Text findet man in der einen
Arbeit die kurze Bemerkung (1932b, S. 249/250): ,,In some instances the constric-
tions are so strong that a chromosome appears to be broken into fragments connected
by a thin chromatin thread.” Dazu wird, was die Autosomen (the second and the third)
betrifft, auf die Fig. 12, Tafel T verwiesen, wo bei einem derselben (in der Figur links)
die Absetzung des einen Astes sehr deutlich ist, in einem anderen (nicht homologen
groBen, rechts in der Figur) die kinetische Spalte. DoBzaNsky halt die starke Ab-
setzung fiir zufillig, da sie, wie aus der Abbildung hervorgeht, sowohl an der achroma-
tischen Spalte als an der etwas oberhalb davon befindlichen Einschniirung auf-
treten kann. DaB aber kein Zufall vorliegt, vielmehr diese Absetzung nur in dem
Aste bei dem eimen groBen Autosomenpaar stark ausgeprigt ist, wenn natiirlich
auch nicht immer sichtbar, wie an den hier abgebildeten Metaphasen von mir gezeigt
wurde (Abb. 3), 148t sich schon aus den Abbildungen der anderen Arbeit desselben
Forschers (1932a) erkennen (in welcher die Einschniirungen an den Autosomen
im Text keine Erwihnung finden.) Von den 30 abgebildeten Metaphasen zeigen
9 (namlich Fig. 3, 6, 9, 13, 15, 21, 22, 25, 28) deutliche Absetzungen in den groBen

1 Hs ist nicht moglich, diese Absetzung als durch (bei der Herstellung des Pra.-
parates erfolgten) Druck sich entstanden zu denken. Ein solcher ist bei den Meta-
phasen in den Figuren ¢, d, ¢ und f, in welche die Chromosomen nahezu schematisch
regelmiBig angeordnet sind, sicher nicht ausgeiibt worden und erst recht nicht
in den Anaphasen in Abb.4. Und wenn man trotzdem einen Druck fir das Zu-
standekommen der Absetzung verantwortlich machen will, dann miifite zum mindesten
an der Basis des einen Astes des einen Autosomenpaares eine besondeérs empfindliche
Stelle vorhanden sein. Denn nie habe ich Priparate zu Gesicht bekommen, in welchen
etwa an beiden Asten oder zugleich auch an dem zweiten grofilen Autosomenpaar
an der entsprechenden oder einer anderen Stelle eine ebenso starke Absetzung
zu sehen gewesen wire.

Damit ist nicht gesagt, daB in den Quetschpriparaten itberhaupt keine Chromo-
somenzerreiBungen vorkommen. Solche liegen sicher vor in Abb. 7b rechts; Abb. 8¢
unteres Paar; Abb. 11a links unten; Abb. 18¢ links (hier erst bei der Herstellung
des Dauerpriparates entstanden); Abb. 19¢, Autosom links oberhalb des X, Y,
b linkes oberes Chromosom ; Tafel I, Abb. 17 links. Bei sorgfaltiger und zahlreicher,
vergleichender Beobachtung 1aBt sich eine solche zuféllige Absetzung fast immer
von einer gesetzmiBig vorhandenen unterscheiden.
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Autosomen. Dreierlei ist nun bemerkenswert: 1. Nur in einem einzigen Falle
(Fig. 9 rechts) ist es (moglicherweise!) die achromatische Spalte, welche die starke
VergroBlerung erfahrt. In allen ibrigen Figuren handelt es sich immer um die von
mir oben beschriebene Absetzung. 2. Nirgends sind asymmetrisch beide Aste
des betreffenden Chromosoms abgesetzt und nirgends findet man die Absetzung
in derselben Metaphase zugleich noch in einem nichthomologen Chromosom. Die
Absetzung ist also charakteristisch nur far den einen Ast nur in einem der beiden
Autosomenpaare II und ITI. 3. Wo die Absetzung in ein und derselben Metaphase
gleichzeitig an zwei Autosomen vorkommt (den Figuren 6, 13, 21, 28, vgl. dazu
Abb. 5), handelt es sich um die Partner eines Paares. In zwei Figuren (21, 28) sind
es auBerdem, und das verdient besonders hervorgehoben zu werden, die homologen
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Abb. 5 a—c. Fig. 13 (a), 21 (b) und 28 (¢) aus DOBZANSKY 1932 ¢, auf ¥/; verkleinert. Drosophila
melanogaster (¢ aus Ménnchen, b und ¢ aus Weibchen; die Buchstaben in den Figuren
beziehen sich auf hier nicht zur Erérterung stehende, in der Uberzahl vorhandene, freie
oder angeheftete Stiicke des X-Chromosoms). In allen drei Metaphasen sind bei einem
V-férmigen Autosomenpaar jeweils anf der eimen Seite groBe Aststiicke stark a]_)gesetzt
und mit dem Stumpf durch einen Faden verbunden; in b sind es die homologen Aste bei

den zwei Partnern. Vgl. Abb. 3.

Aste, welche bei beiden Partnern die Absetzung zeigen. Die Abbildungen Dog-
ZANSKYs bestitigen die Richtigkeit der hier vertretenen Auffassung iiber die be-
sondere Gestalt des einen V-férmigen Autosomenpaares in der Metaphase.

Aus dieser bisher unbekannien gestaltlichen Verschiedenhest zwischen den Auto-
somen II und I1I ergibt sich die Moglichkeit, die Koppelungsgruppen IT wnd II1
sicherer als das bisher geschehen komnle, in die zugehdrigen Chromosomen und die
eine derselben in beiden Hilften in die richtigen Aste einzulagern. Letzteres war bisher
noch nicht moglich. DoBzaNskY hat (1929, S. 414 und 1930b, S. 368) festgestellt,
daB die Partner des einen der beiden V-férmigen Autosomenpaare etwas linger
sind. Er konnte in genetisch wie cytologisch durchgefiihrten Translokationsversuchen
ermitteln, dafl die Koppelungsgruppe III in dem lingeren Autosomenpaar liegen
muf. Die GroéBenunterschiede sind sicher vorhanden, aber oft doch wohl recht
schwer zu erkennen (vgl. die Auseinandersetzung bei DoBzansky 1930b). Dagegen
wird sich jetzt leicht feststellen lassen, ob die verlagerten Stiicke einem Chromosom
mit dem abgesetzten Ast und ferner, ob sie diesem oder dem anderen Ast angehdoren.
(Besonders geeignet erscheint z. B. die a-Translokation der Koppelungsgruppe III,
Donzansky 1930b.) Dadurch ergibt sich unabhangig von den GréBenunterschieden
die Zugehdrigkeit der Koppelungsgruppen IT und IIT in das richtige Autosom
und aulerdem die richtige Einlagerung in die beiden Aste fiir diejenige Koppelungs-
gruppe, welche in das Autosom mit dem abgesetzten Ast zu liegen kommt.

3. Das Y-Chromosom.

Die bekannte und oft beschriebene Gestalt des Y-Chromosoms von
Drosophila melanogaster ist die eines Hakens (in der von mir eingefiihrten
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Ausdrucksweise liegt ein typisch asymmetrisches Chromosom von der
Formel 1k vor). Der kurze Arm ist auf Grund der Angaben verschiedener
Forscher am Ende keulig angeschwollen und auch BripaEs sagt (l.¢.):,,The
shorter arm is composed of two segments, a proximal thin section which
constitutes about half of the arm, and a slightly thicker terminal segment‘‘.
In meinem Carminessigsdurepriparaten, wo ja das Differenzieren wegfillt
und feinere Strukturen mit besonderer Klarheit, wenn auch oft nicht
sehr kontrastreich hervortreten, zeigt sich das Y-Chromosom in Meta-
phasen (Abb. 34, Mitte; Abb. 4a; Abb. 6b) und wie wir sehen werden,
in noch ausgesprochenerem Mafle in Prophase als typisches Trabanten-
chromosom. D.h. das von BripaEs und anderen Forschern als ,,diinn‘
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Abb. 8a—b. Drosophila melanogaster. a drei metaphasischeX -Chromosomen, alle aus demselben

Weibchen; durch die achromatische Stelle im Verhaltnis 1 (proximal) : 2 (distal) geteilt.

b metaphasische Y-Chromosomen aus z.T. verschiedenen Tieren; zeigen — verschieden

stark ausgeprigt — die Zusammensetzung aus Hauptast, kleinem abgesetzten Aststiick,
Faden und trabantenartigem Ast. Apochromat 120fach, Komp. 30fach.

bezeichnete Stiick des kurzen Astes ist ein Faden, an welchem das
,.keulig angeschwollene Stiick*, der Trabant, sitzt. Natiirlich findet man
auch Y-Chromosomen wie das erste und zweite der in Abb. 6 Fig. b,
untere Reihe, abgebildete, in welchen der Trabant durch starke Ver-
kiirzung des Fadens nahe an das proximale Ende des langen Astes heran-
gezogen ist. Wenn bisher dieser Aufbau des Y-Chromosoms nicht erkannt
wurde, so triigt daran sicher die bei Schnittpriparaten héufig viel zu
,,dicke” Farbung die Schuld. Bei starker Differenzierung wird man
fraglos auch in ihnen die Sonderung des kurzen Astes in Faden und Trabant
feststellen konnen. '

Fast immer ist im Y-Chromosom eine deutliche Einschnilrung zu
sehen, deren genaue Lage mit Sicherheit zu ermitteln mir nicht gelungen
ist. Es ist dieselbe, welche BrIDGES als an der Grenze zwischen langem
und kurzem Arm gelegen (,,Anheftungsstelle* der ,,Spindelfaser‘’) angibt.
DaB es sich bei dieser Einschniirung tatsichlich um die achromatische
Spalte handelt, dafiir scheinen meine Figuren in Abb.3b und Abb. 65
(drittes Chromosom in-der oberen Reihe) zu sprechen. Betrachtet man
aber in der letztgenannten Abbildung das erste und vierte in der ob¢ren
und das zweite bis vierte in der unteren Reihe, so wird man sofort an
den Aufbau des Y-Chromosoms bei Drosophila funebris (Mitteilung II)
erinnert : Die Einschniirung liegt hier wie bei dieser Art nahe (und noch
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in geringerer Entfernung) am proximalen Ende des langen Astes. Das
kleine, durch die Einschniirung abgesetzte Stiick gehort (auf Grund dieser
Figuren) zum langen Ast und bildet, wie bei Drosophila funebris, die
,»Ansatzstelle” der ,,Spindelfaser. Andere Einschniirungen, die BRIDGES
auf dem langen Ast beobachtet hat (sie werden aber nur durch zwei
Figuren — die eine, Genetics 1916, Tafel 4, konnte ich nicht einsehen —
belegt, von welchen die erste nicht gerade iiberzeugend ist) habe ich
nie auch nicht in Prophasen zu Gesicht bekommen. Diese Einzelheiten
im Bau des Y-Chromosoms habe ich lediglich der Vollstandigkeit halber
und weil sie in den Figuren so klar hervortreten, angefiihrt. Fiir unsere
Fragestellung sind sie nicht von Bedeutung.

Die gewonnenen Ergebnisse iiber den Aufbau der Chromosomen II,
IIT sowie von X und Y findet man in dem Schema Abb. 9 dargestellt, das
aber erst nach Betrachtung der Prophasen verstindlich ist.

C. Die Struktur der Chromosomen in der Prophase.

Ein Blick auf die Prophasen sowohl der Weibchen (Tafel I, Fig. 1—4)
wie der Mannchen (Fig. 17—19, 22, 24-—28) zeigt eine Struktur der
Chromosomen wie sie auf Grund der Beschaffenheit der Kerne erwartet
werden mullte. Anstatt in ihrer gesamten Léngsausdehnung gleich-
méBig krauswolliger Faden, wie sie Kernen entsprechen wiirden, die
eine gleichmaBig gekornelte Grundstruktur zeigen, findet man bei den
groBlen Chromosomenpaaren I—III einzelne, verschieden groBe Stiicke
viel massiger, glatt umrandet und intensiver gefiarbt. Es liegt ganz genau
dieselbe Erscheinung vor wie ich sie zuerst fiir das Lebermoos Pellia
beschrieben und bei Tieren an dem X-Chromosom von Drosophila funebris
aufgefunden habe: partiell heterochromatische Chromosomen®. Wer mit
der Erscheinung nicht vertraut ist, wird allzu leicht dieses eigenartige
Aussehen der prophasischen Chromosomen von Drosophila melanogaster
als eine giinzlich ungesetzméBige und bedeutungslose Erscheinung beiseite
lassen. Es ist nicht ausgeschlossen, daBl HurrTNER (1930) bei der Ent-
wicklung der Spermatogonien in Spermatocyten die partielle Hetero-
chromatie gesehen hat. Darauf deutet vielleicht seine Figur 3 (untere
Halfte) hin. Guy#xor und NaviLLe (1929) bilden je drei somatische
Prophasen aus einem Weibchen und einem Ménnchen ab (Tafel I Fig. 6 bis
11), in denen die auffallende Kompaktheit und Kiirze des X-Chromosoms
(und auch des Y) — sie wird auch im Text erwshnt — zu sehen ist.

! Es sei hier nochmals mit Nachdruck hervorgehoben, daB Telophasen wegen
ihrer auSerordentlichen Klieinheit weder bei Drosophila funebris noch bei Drosophila
melanogaster analysiert werden konnen. Die direkte Zuriickfithrung des Hetero-
chromatin der Chromosomen auf die Chromozentren des Ruhekerns ist also hier nicht
moglich. DaB dieser Zusammenhang aber selbstverstindlich vorhanden ist, die
Chromozentren auch hier gar nicht anders erklirt werden kénnen, zeigen meine
an Moosen und Phanerogamen (1. ¢.) durchgefithrten Analysen. Vor allen Dingen
vergleiche man aber die an Drosophila wvirilis erhaltenen Ergebnisse S. 269.
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Die beiden Forscher haben aber die jetzt zu beschreibende Lings-
differenzierung des X-Chromosoms und der Chromosomen IT und III
nicht erkannt. Das ist, wenigstens zum Teil, darauf zuriickzufithren, daf
wohl zu schwach differenziert wurde und keine Prophasen aus dem Ober-
schlundganglion, die allein die n6tige Grofie besitzen, untersucht wurden.
Eine genaue Durchmusterung zahlreicher Prophasen! zeigt, da GroBe,
Lage und Verteilung der kompakten, glattberandeten Stiicke auf die
einzelnen drei Chromosomen ebenso gesetzméBig und unabinderlich ist
wie bei dem Lebermoose Pellia. Wir betrachten nacheinander einzeln das
X-Chromosom, die beiden V-férmigen Autosomenpaare und dasY-Chromo-
som. Hervorgehoben sei hier nochmals, da das Auffinden von solchen
Prophasen, in welchen gleichzeitig Gestalt und Struktur sémtlicher
Chromosomen restlos klar ist, sehr viel Mithe und Zeit erfordert.

1. Das X-Chromosom.

Durch die charakteristische, in /; Chromosomenlinge von dem einen
Ende entfernt gelegene Einschniirung ist das X-Chromosom in Prophasen
von den Autosomen oft verhdltnismaBig leicht zu unterscheiden (Tafel I,
Fig. 1—3). In Prophasen des Mi#nnchens (Fig. 22, 25) ist ein so gebautes
Chromosom natiirlich nur in der Einzahl vorhanden. Manchmal ist die
Absetzung der Teile voneinander so stark (Fig. 1, 2, 22 und 23), da8
man auch hier versucht sein konnte, an einzelne Chromosomen zu denken.
Nur selten konnte ein diinnes fadenartiges Verbindungsstiick festgestellt
werden (Tafel I, Fig. 9 und 10). In anderen Fillen wieder (Fig. 5) lag
in der Liicke zwischen den beiden Teilen der Nukleolus eingeschaltet.
Damit ergeben sich fiir das X-Chromosom von Drosophila melanogaster
dieselben Verhiltnisse wie fir dasjenige von Drosophila funebris: Das
Geschlechtschromosom ist gleichzeitig ein SAT-Chromosom. Es sei be-
tont, daf} in der erwihnten Figur die Nukieolen genau in derselben Ebene
wie die Aststiicke liegen.

AuBer dieser Einschniirung besitzt nun das prophasische X-Chromosom
eine ganz auffallende Léangsdifferenzierung: Nur die eine Hilfte ist
euchromatisch, die andere dagegen, in welcher die Einschniirung liegt,
heterockromatisch. Diese Verhiltnisse sind eindeutig zu erkennen in
Tafel I, Fig. 1—3, 5, 8—10 (Weibchen); 22, 23 und 25' (Ménnchen).
Durch diese Strukturverschiedenheit der einzelnen Teile ist das X-Chromo-
som besonders leicht auch dann von den groBen Autosomen und dem
Y-Chromosom zu unterscheiden, wenn die Einschniirung nicht zu erkennen
ist wie in Fig. 18, 19 links, 27 und 28. Die Mikrophotographien auf
Tafel I1, Fig. 12, 13, 15—18, 28 belegen objektiv den strukturellen Unter-
schied zwischen Euchromatin und Heterochromatin. Es ist nicht méglich,
denselben als lediglich durch Uberlagerung von Spalthilften zustande

1 Bs handelt sich, wie bei Drosophile funerbris (Mitteilung II, Bd.19),
stets um verhaltnismiBig weit vorgeschrittene Stadien.
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gekommen zu erkliren. Das zeigen die Fig. 1 links unten, 2 rechts oben,
3 beide X-Chromosomen im oberen Teil (bei stérkerer VergréBerung in
Fig. 8 dargestellt), Fig. 10 und Fig. 22 (bei stdrkerer Vergréferung in
Fig. 23 oben). Uberall sind hier auBer euchromatischen Spalthélften
zugleich auch heterochromatische vorhanden, die nebenernander (in der
zur Blickrichtung wagerecht orientierten Ebene) liegen. Das X-Chromo-
som von Drosophila melanogaster ist also in Prophasen nicht einfach
ein kompaktes Stibchen, wie es in den oben angefiihrten Figuren von
GuyENoT und NAVILLE erscheint, sondern genau wie dasjenige von
Drosophila funebris in Euchromatin und Heterochromatin gegliedert.
Es kann natiirlich, wie bei dieser Art, gelegentlich vorkommen, daBl das
X-Chromosom total heterochromatisch ist (Tafel I, Fig. 17 rechts). Das
ist aber eine ganz seltene Ausnahme. Man vergleiche dazu das in der
vorhergehenden Mitteilung (Bd. 48, 8. 737) hieriiber Gesagte.

Aus der von BringEs und DoBzaNsky (L. c.) ermittelten Lage der
Einschniirung an der Grenze des proximalen und medianen Drittels,
die von mir bestitigt werden konnte (s. oben), ergibt sich, da das etwas
grofere, total heterochromatische Stiick auf der einen Seite der Ein-
schniirung das proximale sein muB (was sich ohne die Einschniirung
in Prophasen nicht ohne weiteres erkennen lieBe); denn das hetero-
chromatische Stiick zusammen mit dem euchromatischen auf der anderen
Seite der Absetzung ist deutlich groBer als das total heterochromatische,
auch wenn man die noch bis zur Metaphase erfolgende Verkiirzung im
Euchromatin (deren Ausmal kaum genau feststellbar ist) mit in Betracht
zieht. Das geht klar hervor aus den Fig. 3 bzw. 8, 5 rechts, 9, 10, 22
(bzw. 23 oben) und 25. Ferner zeigen die Fig. 20 und 21 auf Tafel 1
und Fig. 19 auf Tafel IT, ebenso auch Abb. 3/ unten, dafl das total
heterochromatische Stiick des X-Chromosoms proximalwirts liegt. Diese
Metaphasen miissen offenbar als sehr frithe bezeichnet werden. In ihnen
besitzt das X-Chromosom nicht seine spitmetaphasische Struktur, die,
wie iiblich, von einer Langsdifferenzierung (bis auf die Einschniirung)
nichts mehr erkennen laBt, sondern es ist noch in Euchromatin und
Heterochromatin gegliedert. In allen drei Metaphasen nimmt das
Euchromatin den distalen, das Heterochromatin den proximalen Teil
des Chromosoms ein!.

Die Feststellung, dafl die heterochromatische Halfte des X von Droso-
phila melanogaster die proximale, die euchromatische, die distale ist,
war im Hinblick auf die im néchsten Abschnitt erfolgende Bezugsetzung

! Ob dieses Euchromatischbleiben der proximalen Hilfte des X-Chromosoms,
ganz im Gegensatz zu den euchromatischen Asten der Autosomen in den zwei
Metaphasen nur ein Zufall ist, oder ob tatsichlich das Euchromatin des X-Chromo-
soms sich langsamer nach dem kompakten, metaphasischen Zustand hin entwickelt,
ist eine weitere Frage, zwecks deren Entscheidung natiirlich eine ausfithrliche
Untersuchung vorgenommen werden miiBte. Tatsichlich dringt sich einem hier
wiederum die Vermutung von der Existenz zweierle; Euchromatins auf.
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zwischen der gefundenen Léngsdifferenzierung und der Genverteilung
ebenso notwendig wie die Ermittlung der GrioBle des euchromatischen
und des heterochromatischen Stiicks. Diese ergibt sich aus dem Gréfen-
verhaltnis der beiderseits der Einschniirung gelegenen heterochromatischen
Stiicke zueinander. Das an das euchromatische Stiick angrenzende ist
durchwegs kleiner als das auf deranderen Seite der Einschniirung gelegene.
In den klarsten Prophasen, die erhalten wurden (Tafel I, Fig. 3 bzw. 8, 9,
10, 22 bzw. 23, und Fig. 25), ist dieses kiirzere, mediane Heterochromatin
ziemlich genau halb so groB wie das proximalwirts gelegene. Da dieses,
wie sich aus Metaphasen ergibt, 1/, der Chromosomenldnge betrigt, miissen
beide zusammen, ebenso wie das distalwérts gelegene Euchromatin, je die
halbe Chromosomenlidnge ausmachen t.

Bisher habe ich die Struktur des Euchromating im Vergleich zu der des Hetero-
chromatins als weniger dicht und unregelméaBig berandet oder kraus-wollig bezeichnet.
Chromomerenartige Lingsdifferenzierungen, wie sie in den Chromosomen der Knguel-
kerne so scharf ausgebildet sind (Abb. 2 und auch Mitteilung I dieser Reihe) fanden
sich auf den prophasischen Chromosomen nur selten und auch dann nur eben
angedeutet. Dagegen sicht man in dem Euchromatin des X-Chromosoms in Fig. 23
sehr deutlich ausgebildete Chromomeren auf beiden Spalthiilften. Diesen einmaligen
Fall wiirde ich hier nicht erwihnen, wenn nicht die Grife und Anordnung dieser
Chromomeren auf den beiden Spalthéilften eine genau entsprechende wire. Die objektive
Wiedergabe wird durch die Photographie Fig. 15—16 auf Tafel II belegt. Die Reihe
beginnt mit einem verhiltnismiBig groBen Chromomerenpaar, welches sich bei
genauester Untersuchung aus einem gréBeren unteren und einem kleineren oberen

1 Auf Grund dieser Befunde iiber die Struktur des X-Chromosoms von Drosophila
melanogaster lassen sich jetzt alle sichtbaren, durch Réntgenstrahlen an diesem
Chromosom hervorgerufenen Anderungen (translocations, duplications, deficiencys,
z. B. MuLLER und PaiNTER 1932; DoBzanskY 1932a; S1vERTZEV-DOBZANSKY und
Dorzansky 1933) cytologisch genauer untersuchen als bisher. Wahrend diese Forscher
nur die genetisch erschlossene Verlingerung oder Verkirzung des X- bzw, der
anderen beteiligten Chromosomen cytologisch ermitteln konnten, ist es nun auch
moglich, nachzupriifen, ob wirklich das jeweils erschlossene Stiick verlagert, ver-
doppelt oder ganz ausgefallen und in welcher Lage es angesetzt ist. So mu8 bei-
spielsweise bei der ITI-Translokation 102 (DoBzaNsKY L. ¢.) an dem kleinen hetero-
chromatischen Stumpf des X das kleine euchromatische Stiick des Chromosoms I1T
(vgl. hierzu Anm.1, S. 253) sitzen und der eine Ast des letzteren wird nicht
nur verlingert erscheinen, sondern im Gegensatz zu dem normalen anderen kurz
oberhalb der Mitte ein groBes Heterochromatinstiick eingeschaltet zeigen mit einem
etwas kiirzeren euchromatischen Ende. Und in der bobbed-deficiency (SivErRTZEV
und DoBzaNskY) wird sich der Ausfall des proxzimal gelegenen Stiickes direkt nach-
weisen lassen. Da dieses heterochromatisch ist, mufl das deficiency-Chromosom
nicht nur um 1/, kiirzer sein als das normale, sondern im Gegensatz zu diesem
zum groperen Teil (ebwa zu ¥/,) aus Euchromatin, zum kleineren (etwa zu'/;) aus
Heterochromatin zusammengesetzt sein. Diese letzte Feststellung ist von Interesse
in Zusammenhang mit der weiter unten (8. 269) mitzuteilenden Struktur des X-
Chromosoms von Drosophila simulans.

Es leuchtet ein, daB man durch die Untersuchung gerade der Translokationen
{(in Prophasen) besonders eindeutig die Konstanz und GesetzmaBigkeit der Langs-
differenzierung der Chromosomen von Drosophila melanogaster in Euchromatin
und Heterochromatin wird belegen konnen (vgl. hierzu S.260/62).
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zusammengesetzt erweist (in der Photographie nicht zu erkennen). Es folgen
dann in groflerem Abstand auf beiden Spalthilften je ein mittelgroBes Chromomer
und in einem weiteren, etwa gleich groflen Abstand je zwei nahe zusammengelegene,
ziemlich groBe Chromomeren; den AbschluB8 bilden beiderseits zwei winzig kleine
(auch auf der Photographie noch eben sichtbare). Auf Grund dieser gleichsinnigen
Anordnung und entsprechend verschiedener GroBe muB man wohl den SchluB
ziehen, daB hier eine auch im lebenden Zustand vorhandene Struktur und kein
Fixierungsprodukt vorliegt. Ahnliches habe ich frither (1932) fiir die Chromo-
somen von Vicia faba nachgewiesen. Wenn es auch wiinschenswert ist, daB3 der
Nachweis dieser Chromomeren im Euchromatin bei mehreren X-Chromosomen
gelinge, so schien mir doch dieser erstmalig gefundene Anhaltspunkt fir eine
chromomerenartige Struktur gerade im X-Chromosom von Drosophila melanogaster
mitteilenswert.. Dem sei noch zweierlei hinzugefiigt: 1. Von einer Spiralstruktur
der Euchromatins des X-Chromosoms (wenigstens in diesem Stadium der Pro-
phase kann keine Rede sein. 2. Wenn es einmal gelingen sollte (und das scheint
durchaus nicht unmoglich) eines der Chromosomen der Kniduelkerne mit dem
Euchromatin des X-Chromosoms zu identifizieren, so darf man nicht erwarten,
hier ebenfalls nur 6 Chromomeren zu finden. Unsere Abb. 2 weist vielmehr eindeutig
darauf hin, da sich diese Chromomeren als aus einzelnen, dicht beieinanderliegenden
zusammengesetzt herausstellen werden. Weitere, schwicher gefirbte, die in den
kleinen prophasischen Chromosomen der somatischen Mitose nicht in Erscheinung
treten, sind in den Zwischenridumen zu erwarten. Wieviele der tatsichlich vorhandenen
Chromomeren in einem Chromosom sichtbar werden, hingt nach dieser Darlegung
also von der jeweiligen GriBe des Chromosoms ab.

2. Die V-formigen Autosomen.

Den Aufbau und die Struktur der 2 Paar V-férmigen Autosomen
zeigen eindeutig die auf Tafel I in den Fig. 18, 25 (hierzu Mikrophoto-
graphie Tafel II, F.11—14), 27 und 28 (hierzu Mikrophotographie
Fig. 26 und 27) wiedergegebenen Prophasen. In den anderen ist entweder
jeweils nur das eine Paar restlos klar (Tafel I, Fig. 13, 17, 19, 26, Abb. 7)
oder es sind nur einzelne Merkmale deutlich zu erkennen (Fig. 24).

Aus den erstgenannten Fig. 18, 25, 27, 28 ergibt sich zunichst: Ganz
wie in Metaphasen und oft viel stirker als in diesen sind bei den Partnern
des einen Paares die Aste auf der einen Seite der achromatischen Spalte
(diese auBer in Fig. 18 — bei beiden Paaren — und in Fig. 27 — beim
unteren ~— auch in Fig. 2, 3 bzw. 4, 17, 19 rechts und in Abb. 76 gut
erkennbar) nahe derselben abgesetzt. Die Liicke ist sehr viel groBer
als beim X-Chromosom, so dafl die Zusammengehdérigkeit der einzelnen
Stiicke bei Uberlagerungen (Fig. 2 links unten, 22 oben) schwer zu er-
kennen ist. Nie wurde wie beim X ein Verbindungsfaden noch ein
eingeschalteter Nukleolus gefunden. Wihrend sich somit das Vorhanden-
gein der in Metaphasen festgestelllen Absetzung wie beim Geschlechts-
chromosom bestétigt, erscheint doch durch das stindige Fehlen des
Nukleolus diese Absetzung in dem einen Autosomenpaar in ihrem Wesen
(das wie beim X vorderhand ginzlich unbekannt bleibt) verschieden.

Ein weiteres Merkmal dagegen findet man bei den Partnern beider Paare
in gleicher Weise ausgebildet: Wihrend die Aste in ihrem Hauptverlouf
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aus schwach gefdrbtem  kraus-wolligen Euchromatin bestehen, sind
auf beiden Seiten der achromatischen Spalte kleine, gleich grofie Stiicke
heterochromatisch 1. Die Konstanz dieser Lingsdifferenzierung ist ebenso
sichergestellt wie diejenige des X-Chromosoms. Dagegen sprechen natiir-
lich nicht weniger gute Stadien wie die oben erwdhnten, in den Fig. 1
rechts, 2 rechts, 22 oben und 26 links wiedergegebenen. DaBl der struk.
turelle Gegensatz zwischen Euchromatin und Heterochromatin nicht ver-
stdrkt wiedergegeben oder gar konstruiert ist, zeigen die entsprechenden
Mikrophotographien (zu Abb. 7a Tafel II,
\ Fig.20; zu Tafel II Fig. 25; zu Tafel I, Fig.
11—14,25; zu Tafel 1, Fig. 28; Tafel 11, Fig.
: 26 und 27). Vergleicht man nun die Lage der
Euchromatin - Heterochromatingrenze mit
der Lage der von DoBzaNSKY an den meta-
phasischen Chromosomen beobachteten Ein-
schniirungen (unsere Abb. 5), so ergibt sich
ohne weiteres die Identitdt beider. Mit an-
deren Worten zusammengefal3t : Die Chromo-
somen IT und I1I von Drosophila melanogaster
bestehen bis auf kleine jeweils gleich groBe
heterochromatische Stiicke beiderseits der
Umbiegungsstelle aus Euchromatin. Die
Grenze zwischen beiden Chromatinen ist

a b

Abb. 7T a—b. Drosophila meluno-
gaster, Zwei Paare der groflen
V-tormigen Autosomen, aus Pro-
phasen herausgezeichnet, die Dif-
ferenzierung in Xuchromatin und
das links und rechts der achro-
matischen Spalte (diese sichtbar
in b) liegende JYuchromatin zei-
gend. In a das Paar mit den
abgesetzten euchromatischen Ast-

stiicken; diese erscheinen kiirzer
als die ansitzenden, da sie im
unteren Teil in der Blickrichtung
verlanfen. Zu ¢ vgl. Mikrophot.
auf Tafel II, Fig. 20. Apochromat
120fach; ¢ Komp. Okular 30fach,

in Metaphasen (an Schnittpraparaten) als
Einschniirung zu erkennen. AuBerdem ist
bei dem einen Chromosom der etne Ast an
der Euchromatin-Heterochromatingrenze in

b Komp. Okular 15fach. Prophasen abgesetzt und in Metaphasen
mit dem heterochromatischen Stumpf durch
einen Faden verbunden. Er kann aber in den letztgenannten Stadien
dem Stumpf so dicht aufsitzen, dall die Wesensverschiedenheit der
beiderseits der Umbiegungsstelle gelegenen Einschniirungen nicht mehr
erkannt werden kann.

Die an den Chromosomen von Drosophila melanogaster beobachteten
Einschniirungen sind also zum Teil durchaus nicht gleichwertig, sondern
ganz verschiedener Natur. Man hat zu unterscheiden:

1. Eigentliche Absetzungen

a) mit in der Prophase eingeschaltetem Nukleolus (X-Chromosom);

b) wahrscheinlich nie mit Nukleolus in der Prophase (die Partner
des einen V-formigen Chromosomenpaares).

1 Damit ist dquilokale Heterochromatie (HeiTz 1932) auch bei Tieren auf-
gefunden. Vgl. auch 8.272. Die auf beiden Seiten der achromatischen Spalte
gleichstarke Heterochromatie erinnert sehr an die bei kurzchromosomigen Pflanzen

aufgefundenen Verhiltnisse (GrEcome 1932; Herrz 1932). Vgl. auch die Chromo-
somen von Scatophila unicornis S.279.
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2. Einschniirungen, die lediglich die Euchromatin-Heterochromatin-
grenze darstellen,

3. Die kugeligen Autosomen.

Bevor ich zu der Beschreibung des Y-Chromosoms der Ménnchen
iibergehe, sei noch bei der Struktur der kleinen, kugeligen Autosomen (IV)
verweilt. Sie sind in Carminessigsdure-Praparatenn nicht oft mit voll-
kommener Sicherheit zu erkennen. Wo dies aber der Fall war (vgl.
Weibchen Fig. 1, 2; Minnchen Fig. 18 oben Mitte; Fig. 19 links, 22 rechts
Mitte, 25 links Mitte, 28 rechts unten; vgl. auch Fig. 13 und 25, Tafel IT),
konnte ich meistens erkennen, daB sie auffallend hell (und eben deswegen
schwer auffindbar), genau so wie das Euchromatin der Autosomen gefarbt
waren. Sie miissen deshalb als euchromatisch bezeichnet werden. Wiren
sie heterochromatisch (und das war auf Grund der an Pflanzen gewonnenen
Ergebnisse iiber die mikrochromosomischen Chromozentren eher zu er-
warten; Herrz 1932), so miiiten sie viel intensiver gefdrbt sein, ebenso
intensiv wie die kleinen héufig fast gleich groBlen und kugeligen medianen
Heterochromatinstiicke der Chromosomen IT und III. Was sie aller-
dings von dem Euchromatin dieser unterscheidet, ist die auffallende Tat-
sache, daf sie nicht im geringsten fadig ausgedehnt erscheinen im Vergleich
zu ihrer metaphasischen Gestalt, was doch fiir das Euchromatin der
beiden anderen Autosomen (und fiir Euchromatin iiberhaupt) in so
ausgesprochener Weise zutrifft. Doch wire es verfritht, daraufhin das
Vorkommen von zweierlei Euchromatin zu behaupten (vgl. auch S. 249).

4. Das Y-Chromosom.

Nach Ermittlung des X-Chromosoms ist das Y-Chromosom ohne
weiteres auf Tafel I in den Fig. 18 (links), 19 (rechte Einstellung ganz
oben links), 22 (unten), 24 (oben links), 25 (oben rechts), 27 (unten
Mitte), 28 (oben links); Tafel IT, Fig. 15, zu erkennen. Im Gegensatz
zu ollen anderen Chromosomen ist es, wie man sieht, total heterochromatisch 1,
Fiir dieses Chromosom von Drosophila melanogaster bestitigen sich dem-
nach die Angaben (,,kompakter und ,kiirzer‘ als die Autosomen) von

! Durch diesen Befund iiber die Struktur des Y-Chromosoms im Verein mit
demjenigen iber die Struktur der V-férmigen Autosomen (II, ITI) ergibt sich, wie
beim X-Chromosom (Anmerkung 1 S.250), die Méglichkeit, die in Betracht kom-
menden Verlagerungen genauer als bisher zu untersuchen. So mufl bei den Ver-
lagerungen 4, B, C, I, J vom Chromosom II an das Y-Chromosom (DoBzANSKY
1932Db) dieses nicht nur verlagert sein, sondern dem heterochromatischen Y mufB
das euchromatische Stiick des Chromosom II aufsitzen. Und vielleicht 148t sich
bei der Translokation D, wo das verlagerte Stiick so klein ist, dall DoBzZaNSKY keine
Verlangerung des Y feststellen konnte, in Prophasen doch ein kleiner Euchromatin-
zipfel an dem Y erkennen. Dies sollte man mit Sicherheit erwarten auf Grund
der Translokation b (DoBzansky 1930a und 1931), bei welcher dasselbe kleine
Stiick des Chromosom IT an das Chromosoms IV angeheftet und — bei der Kleinheit
des letzteren — in Metaphasen cytologisch nachgewiesen werden konnte (vgl.
auch 8. 262).
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GuyENoT und NaviLLE (L. ¢.), wenn die Forscher auch die Erscheinung
offenbar nicht als Heteropyknose (= Heterochromatie) erkannt haben.
In der Nihe seines einen Endes findet man sehr oft einen kleinen, deutlich
heterochromatischen Korper (Fig. 19, 24, 25,27) und in einer ganzen
Reihe von Fillen konnte seine Verbindung mit dem Y-Chromosom durch
einen Faden nachgewiesen werden (Fig. 22,23 und 11—15; auBerdem
Photographie Fig. 15, 16, 24 oben, Tafel I). Es kann sich nur um den
von den bisherigen Autoren als

B ﬂ, y kurzer Ast bezeichneten Teil des Y-

) q ¢ f. Chromosoms handeln, der wie auf

: \) 7 “ F . S.246 gezeigt wurde, auch in Meta.-
=7 : ‘h ‘(\ *  phasen durch einen Faden mit dem
/A proximalen Ende in Verbindung

a ¢ steht und dem Y-Chromosom den
Charakter eines Trabantenchromo-
soms gibt. Wie oft in den beschrie-

-
e benen Metaphasen (Abb. 35, 6b),
{1 so zeigt auch in Prophasen das

% \\ Lo Y-Chromosom kurz vor seinem
: . = proximalen Ende eine deutliche

S -~ . Absetzung (Tafel I, Fig. 11, 13, 14,
v\ ‘"’;A_ 15, 22—24). Aus Fig. 19, 25 und

28 ist die Lagebeziehung zum Nu-
kleolus zu ersehen. Hieriiber wurde
c bei Besprechung des X-Chromo-

Abb. 8 a—e¢. Drosophila melanogaster. Meta-
phasen (@, b) und Prophase (¢) aus einem
XYY-Ménnchen., Aufler den Y-Chromoso-
men (vgl. Text) ist in @ die distale Lage
der euchromatischen Halfte des X-Chromo-
soms zu erkennen, ferner in ¢ und ¢ das
Autosomenpaar mit den einseitig abgesetzten
Aststiicken. (Zu ¢ vgl. Mikrophot. Tafel 11,
Fig. 23 u. 24.) Alles Apochromat 120fach,
Komp. Okular 15fach.

soms das Notige gesagt. Besonders
verwiesen sei noch auf Tafel I,
Fig. 25 (Photographie Tafel II,
Fig. 11 und 12 oben). Hier liegt
der Nukleolus eingeschaltet zwi-
schen das Ende des groBlen hetero-
chromatischen Astes und sein
kleines proximales Ende, von

welchem im Priparat ein unterhalb des Nukleolus liegendes, nach
dem groBen Ast hin gerichtetes fidiges Stiick zu erkennen war. Rechts
in einiger Entfernung von diesem kleinen proximalen Teilstiick liegt
der ,,Trabant“. Eine ganz analoge Dreiteilung des Y-Chromosoms
findet man auf Tafel I, Fig. 16 (Photographie 2, 3; Tafel II). Ein Nukleo-
lus war hier nicht zu erkennen. Der Hauptast ist durch einen dicken
Faden mit dem proximalen Ende verbunden. Bis ganz in die Néhe des-
selben reicht ein lingerer vom ,,Trabanten‘ ausgehender Faden.

Diese Einzelheiten beziiglich der Struktur des Y-Chromosoms seien
nur der Vollstindigkeit halber, und weil sie bisher nicht erkannt worden
sind, mitgeteilt. Das Wesentliche bleibt die totale Heterochromatie
des Y-Chromosoms.
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Die Ergebnisse tiber den Bau des Y-Chromosoms fanden durch einen
seltenen Zufall in gewissem Sinne eine hiibsche Bestitigung. In einer
der sehr zahlreich untersuchten ménnlichen Larven wurden Prophasen mit
zwei anstatt einem total heteropyknotischen, mit Faden und Trabant
versehenen Chromosom gefunden (Abb. 8¢, Photographie Tafel IT, Fig. 23
und 24; auch Fig. 12 und 14, Tafel I, stammen miteinander aus einer
Prophase dieses Tieres). Dieses Chromosom kann nur ein iiberzahliges
Y sein, da weder das X noch die Autosomen total heteropyknotisch
sind. Eindeutige Metaphasen (Abb. 8a, b) zeigen, dafl tatsdchlich ein
XYY-Mannchen vorliegt, wie solche als reguldre Nachkommen von (durch
Nichttrennen von XX entstandenen) XXY-Weibchen auftreten.

Auch die Ergebnisse iiber die gestaltlich strukturelle Langsdifferen-
zierung der Chromosomen von Drosophila melanogaster seien durch ein
Schema veranschaulicht (Abb.9). Das Y-Chromosom ist demnach in
vierfacher Weise vom X verschieden. Erstens fehlt beim X der Trabant
mit dem Faden (die zusammen bisher als der kurze Ast bezeichnet worden
sind). Zweitens ist (wie bekannt) der dem X homologe! Ast des Y
um ein gutes Stiick kiirzer. Drittens ist im X eine Einschniirung vorhanden,
welche auf dem Y in derselben Hohe fehlt. Viertens ist das X aus Hetero-
chromatin und Euchromatin zusammengesetzt, wihrend das Y total
heterochromatisch ist. Hs liegt ein vierfach heteromorphes Chromo-
somenpaar vor.

II. Die Beziehung zwischen struktureller und genischer
Lingsdifferenzierung.

Die friiher (1929 und 1932) von mir entwickelte und hier (S. 722 in
Mitteilung IT) nochmals kurz auseinandergesetzte Vorstellung iiber die
Bedeutung von Euchromatin und Heterochromatin ist: Euchromatin
ist genisch aktiv, Heterochromatin genisch passiv. Heterochromatische
Chromosomen oder Chromosomenstiicke enthalten keine oder in irgend-
einer Weise passive Gene.

Vergleicht man die Verteilung von Euchromatin und Heterochromatin
in den einzelnen Chromosomen von Drosophila melanogaster mit der
Verteilung der Gene, in den bis vor kurzem alleine vorhandenen aus dem
reinen Vererbungsversuch auf Grund der MorGaNschen Theorie erhaltenen
Chromosomenkarten (die jiingste ausfiihrliche in Sawsome and PrrLp
1932), so ist von einer solchen Beziehung nichts zu erkennen. Im X-Chro-
mosom erscheinen die Gene tiber dasselbe in seiner ganzen Ausdehnung
ziemlich gleichméBig verteilt und in den beiden groBen Autosomen er-
scheinen sie sogar gerade in der Gegend der medianen Heterochromatin-
stiicke zusammengedrangt. Nur zwischen Gengehalt des Y-Chromosoms
und seiner totalen Heterochromatie besteht ein auffallender Zusammen-
hang. ImY-Chromosom sind bis jetzt nur das Gen kurzborstig und zwei

! Die wirkliche Homologie des grofien Astes des Y mit dem X ist durch STERNs
Untersuchungen (1927, 1929) erwiesen.
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die Bewegungsfihigkeit der ausgebildeten Spermatozoiden bedingenden
Gene bzw. Genkomplexe gefunden worden (STErN 1927, 1929; SHEN
1932). Diese Genarmut im Vergleich zu den Autosomen und zum X-Chro-
mosom sieht ja auch WirscHI (1929) als mit der Heteropyknose des
Y-Chromosoms in Zusammenhang stehend an. Hierauf werde ich in
Abschnitt II zuriickkommen.

Eine ganz andere Sachlage ergibt sich aber auch fiir die Autosomen
und das X.Chromosom auf Grund der neueren Untersuchungen von
Donzaxsky (1929, 1930a, 1930b, 1932a), PainTER (1931) und MULLER
und Pamnter (1932), durch welche die wirkliche Lage einer ganzen Anzahl
von Genen in diesen Chromosomen festgestellt werden konnte.

Diese Forscher erhielten durch Behandlung mit Réntgenstrahlen (bei verschiede-
nen Chromosomen) Verlagerung eines Stiickes eines Chromosoms an ein anderes
nichthomologes Chromosom. Die stattgefundene Verlagerung kann dadurch, daB sie
die Koppelung von Gengruppen, die normalerweise nicht miteinander gekoppelt
erscheinen, herbeifithrt, aus dem Ausfall der jeweils in der.geeigneten Weise mit den
bestrahlten Tieren vorgenommenen Kreuzung erschlossen werden. Zugleich ermittelt
man so natiirlich, zwischen welchen Genen des betreffenden Chromosoms der Bruch
stattgefunden hat. Da in den einzelnen, bestrahlten Tieren verschieden grofle
Stiicke des durch Genmarkierung jeweils verfolgten Chromosoms verlagert werden,
ergibt sich die Mdglichkeit, die MoraaNsche Theorie der linearen Anordnung der
Gene zu beweisen (was erstmalig durch die Untersuchungen STERNs 1926 mit Hilfe
einer spontaneu Verlagernng vom Y an das X geschehen ist) und die wirkliche Lage
letzterer im Chromosom direkt zu bestimmen. Wird z, B. in dem ersten von drei Ver-
suchen der Bruch zwischen zwei in der Nihe des distalen Chromosomenendes liegen-
den Genen, in dem zweiten zwischen zwei in der Mitte des Astes liegenden, im dritten
zwischen zwei in der Nihe des proximalen Endes liegenden festgestellt, so muB
bei einer cytologischen Untersuchung das verbleidende Chromosomenstiick im
ersten Fall groBer als im zweiten und in diesem gréBer als im dritten Falle sein,
wenn die Gene linear angeordnet sind. Durch eine ganze Reihe von Versuchen mit
den Chromosomen I, IT und IIT konnten so DoBzaANSKY und MULLER und PAINTER
die lineare Anordnung der Gene beweisen und die wirkliche Lage mehrerer Gene
in diesen Chromosomen bestimmen.

Bei diesen Versuchen stellte sich die nicht zu erwartende, ebenso
merkwiirdige wie bedeutsame Tatsache heraus, daBl die wirklichen Ab-
stinde zwischen einzelnen Genen andere sein konnen als die lediglich
aus den Austauschzahlen erschlossenen. Aus diesen kann man also nur
die Reihenfolge der Gene, nicht die Absténde zwischen ihnen ermitteln.
(Dies fithren die betreffenden Forscher darauf zuriick, daff die Wahr-
scheinlichkeit fiir das Eintreten des Austauschvorgangs fiir jede Stelle
eines Chromosoms nicht, wie die MorGAaNsche Theorie annimmt, dieselbe
ist, daB vielmehr an einzelnen Stellen, ja sogar in ganzen Stiicken Aus-
tausch seltener stattfindet als in anderen oder sogar ganz unterbleibt.)

1. Das X-Chromosom.

Wir betrachten zuerst die Genverteilung im X-Chromosom, die ,,cyto-
logische Karte‘‘ oder die ,,cytologisch-genetische Karte®, wie sie von jetzt
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ab besser genannt seil, soweit sie durch die bisherigen Translokations-
versuche ermittelt wurde. Am bemerkenswertesten ist die von MULLER
und SToNE (1930) gefundene, von MULLER und PAINTER (1. c. S. 334—336),
Doszansky (1932a, S.502) und SrtERN (1931) untersuchte , X—IV 4-
Verlagerung, bei welcher ein Bruch zwischen den Genen forked und Bar
stattfand. Diese liegen in der genetischen Karte an den loci56,7und 57,0,
also sehr nahe dem rechten Kartenende (Kartenlinge 70,0 Einheiten).
Cytologisch wire also, die GleichmaBigkeit des Austauschvorganges itber
das ganze Chromosom vorausgesetzt, ein im Verhdltnis 1:5 bis 1:6
durchtrenntes Chromosom zu erwarten. Tatséchlich sind aber zwei
gleich groBe Teilstiicke vorhanden. [Das belegen am ausfiihrlichsten,
entgegen zuerst anders lautenden Angaben PaINTERs (1931), die zahl-
reichen Abbildungen bei StErN1931.] Alle links von forked befindlichen
Gene, und das sind nicht weniger als 45 von den 56 im ganzen bis jetzt
ermittelten, liegen also in der einen Halfte des X-Chromosoms, In der
anderen Halfte dagegen befinden sich auBer Bar nur noch 8 rechts von
diesem (59,0—62,5) liegende Gene 2. Von diesen 8 liegen 6 (carnation,
62,5 und die links davon befindlichen) ebenfalls nicht am Chromosomen-
ende, sondern dicht an Bar herangeriickt, was sich aus den Chromosomen-
stitck-Ausfillen X 1, X 2 und X 14 (MuLLErR und PAINTER L c., S. 332
und Fig. 13—16) sowie — fiir 5 wenigstens, fused 59,5, und die links
davon liegenden — aus der Chromosomenstiick-Verdoppelung 100 (DoBs-
ZANSKY l.c. 1932a, S.502) ergibt. Nahezu die ganze eine Hilfte
des X-Chromosoms (Abb. 10, vgl. aber auch 8. 258) enthdilt also héch-
stens 1—2 Gene, minute und bobbed (von denen ersteres 62,7, wohl
in der Néhe von carnation liegen wird) und MULLER nennt deshalb
dieses Stiick des X-Chromosoms die ,,genetically inert region‘‘, wihrend
er das andere, welches nicht viel gréBer ist (nach MuLLERs — allerdings
wohlnicht ganz korrekten Konstruktion, vgl. S.258 — sogar gleich gro8) und
so gut wie alle Gene enthilt als ,,genetically active region bezeichnet.

Die cytologisch-strukturelle Analyse des X-Chromosoms ergab (S. 249),
daB es zur Hilfte aus Euchromatin, zur anderen Hilfte aus Hetero-
chromatin besteht und ferner, daB8 die euchromatische die distal, die
heterochromatische die proximal gelegene Hélfte ist. ANDERSON (1925)
bat auf Grund reiner Vererbungsversuche geschlossen, daB das rechte
Ende der Koppelungsgruppe I in das proximale Ende des X-Chromosoms

1 Ich unterscheide demnach jetzt zwischen der genetischen Karte, in welcher die
erschlossene und der cyftologisch-genetischen (= der cytologischen der amerikanischen
Forscher), in welcher die direkt bestimmte genische Léangsdifferenzierung zum
Ausdruck kommt. Diesen gegeniiber steht die cyfologische Karte, in welcher die
direkt sichtbare, gestaltlich-strukturelle Léngsdifferenzierung der Chromosomen
dargestellt wird.

2 Diese Zahlen ergeben sich aus der Zusammenstellung bei SansoME und
PHiLe (L c.). Rechnet man noch die zahlreichen Lethalgene sowie einige andere
bei MoraaN, BRIDGES, STURTEVANT (1925) aufgefilbrte Gene hinzu, so liegen
in der linken Hilfte des X-Chromosoms etwa 95, in der rechten etwa 16, also nur
der 6. Teil. ’

Z, . Zellforschung u. mikr, Anatomie. Bd. 20. 17
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gelegt werden muf3 und STERN hat bekanntlich den cytologisch-gene-
tischen Nachweis fir die Richtigkeit dieser Ableitung erbracht (die
ja auch durch die X—IV 4-Verlagerung bestitigt wird). Die euchroma-
tische, distale Hilfte ist also diejenige, in welcher 46, die heterochroma-
tische, proximale dicjenige, in welcher 9 Gene liegen. Damit hat sich
die auf Grund der unterschiedlichen Morphogenese von Euchromatin
und Heterochromatin gemachte Voraussage (1929), daf} ersteres genisch
aktiv sein miisse im Vergleich zu letzterem, das als genisch passiv
bezeichnet wurde, als zutreffend erwiesen!. Im Heterochromatin sind
allerdings nicht, gema der Voraussage iiberhaupt keine oder irgend-
wie passive Gene vorhanden, aber doch nur der 5.—6. Teil der Gene, die
in dem gleich grofen Stiick Euchromatin liegen. Ein Vergleich unserer
Figuren (Tafel I, Fig. 7—10, 23 oben), welche die sichtbare, auf rein
cytologischem Wege ermittelte Langsdifferenzierung des X-Chromosoms
zeigen, mit den von DoBZANSKY (1932a) und MULLER und PaInTER (1932)
gegebenen Karten, in welchen die unsichtbare, auf cytologisch-genetischem
Wege erschlossene Langsdifferenzierung des X -Chromosoms zom Ausdruck
kommt, zeigen schén die Ubereinstimmung. Die eine dieser 2 Karten sei
nebenstehend abgebildet (Abb. 10). Sie 148t die Ubereinstimmung iibrigens
etwas groBer erscheinen, als sie in Wirklichkeit ist, da MULLER und
PaInTER bei Aufstellung dieser cytologisch-genetischen Karte die Bruch-
stelle der X—IV 4-Verlagerung (Linie C), wie mir scheint, unberechtigter-
weise 2 nicht in die Mitte {(in Abb. 10 mit der Linie & zusammenfallend),
sondern links davon legen. Liegt der Bruch, was aus den Beobachtungen
SteRNs (L ¢.) hervorgeht, in der Mitte, dann muBl im Schema MULLERs
die punktierte (vgl. Anmerkung 8. 259) ,active region in der Grof3e

1 Die strukturelle Lingsdifferenzierung hatte ich ermittelt, bevor ich mit den
Arbeiten von PamNTER, MULLER und PAINTER und DoBzaxsky bekannt wurde.
Spiater wurde dann zur restlosen Sicherstellung der Befunde nach méglichst zahl-
reichen, einwandfreien Prophasen gesucht.

2 Es heifit (S. 336) von den 2 abgebildeten Metaphasen (die aus Weibchen
stammen, welche fiir die X-—IV 4-Verlagerung homozygot waren): ,,From these
figures it would appear that the XR component may be somewhat larger than the
XL. IV piece, but in plotting the position of the break on the standard X we have
assumed that the break separated the X into two pieces of the same volume. (This
makes the break occur somewhat to the left of the midpoint of the length chromosome
since the left end is the thicker).* Zu der genauen Bestimmung der Gréfle der beiden
Teilstiicke diirften 2 Metaphasen doch kaum ausreichen, da die Unterschiede
zwischen xP und x4 (in STERNs Bezeichnung) in den beiden Figuren kaum wahrnehm-
bar sind (ganz abgesehen davon, daB man xP von x4 hochstens in der einen Figur
(19b) voneinander unterscheiden kann. STERN (1931), der zahlreiche Metaphasen
abbildet, gibt dagegen an, dafl die Stiicke ,,zweifelsfrei fast gleich lang sind*. Er
neigt sogar umgekehrt zu der Ansicht, daB xP kiirzer ist als xd. Bei der Konstruktion
der Chromosomenkarte sollte man deshalb am richtigsten von der Gleichheit der
Stiicke ausgehen, da ja an dem xd noch ein Chromosom IV sitzt, welches, wenn
auch sehr klein, von dem x4 abgerechnet werden miifte. Die in den beiden Halften
des X verschiedene Masse (distales Ende dick-keulenartig, proxinales zugespitzt)
bei der Kartenkonstruktion mit einzubeziehen, wie das MULLER tut, scheint mir
nicht richtig, da es sich doch lediglich um die lineare Anordnung der Gene handelt.
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des Abstandes C—D bis nach rechts von der Mittellinie sich ausdehnen.
Wichtiger als diese Richtigstellung in der Konstruktion der cytologisch-
genetischen Karte ist jedoch die Untersuchung des prophasischen, bei
der X—IV 4-Verlagerung durchgebrochenen X-Chromosoms (vgl. unten).

D, melanogaster 1. funebris D. virilis
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Abb. Y. Schema (,,cytologische Karte“) der strukturell-sichtbaren Lingsdifferenzierung der

Chromosomen dreier Drosophila-Arten auf Grund der in Mitteilung IT und III gegebenen

Abbildungen. Unter jedem Chromosomensatz Schema der Zellkerne bei der betreffenden

Art. Dem grau-flockigen Euchromatin der Chromosomen entspricht die graupunktierte

Grundsubstanz der Kerne, dem dunkeln Heterochromatin die dunkeln, vakuolisierten
Chromozentren. Nukleolus hell.
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Abb. 10. Fig.1 aus MULLER and PAINTER 1932. Auf %/, verkleinert'. ,,Cytologisch-
genetische Karte** des X-Chromosoms; schwarz die genisch ,,inert region®’, welche nur das
Gen bobbed enthélt, punktiert die genisch ,,active region‘, in welcher auler bobbed alle
bisher bekannt gewordenen geschlechtsgebundenen Gene liegen. Uber dem Chromosom
die Gene zwischen welchen Briiche (4 —@) genetisch und cytologisch ermittelt wurden:
unter dem Chromosom die Bezeichnungen fiir die einzelnen Chromosomenstiickverlagerungen
(4 —@, F) bzw. die Chromosomenstiick-Ausfille (D, E, &).

Interessant ist, was MULLER (1. c.; S. 357) iiber die genisch trige Region
des X-Chromosoms sagt: ,,It seems rather curious that the relatively inert
regions should have undergone as little change in size and in position as

! Die urspriingliche Figur ist in der Weise abgeandert, daB die ,,active region*
punktiert, die ,,inert region‘ geschwdrzt wurde, wihrend bei MUuLLER and PAINTER
erstere schwarz, letztere punktiert ist. Durch diese Umkehrung ist im cytologisch-
genetischen Schema eine direkte Angleichung an die strukturell-sichtbare Lings-
differenzierung des X-Chromosom in helles Euchromatin und dunkles Hetero-
chromatin erreicht.

17*
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they appear to have done, in the millions of years during which the
different species of Drosophila genus have doubltess been separated
from each other ...“ Die Strukturanalyse des X-Chromosoms gibt anf
diese Frage eine Antwort: Die Beschaffenheit des Chromatins, welches
der genetisch trigen Region entspricht, ist weitgehend abgeéndert; es
ist im Vergleich zum Chromatin der active region ,erstarrt und be-
sitzt vielleicht iberhaupt keine innere, mikroskopisch sichtbare Struktur
wie dieses (vgl. S. 239). Die Strukturunterschiede sind also andere
(wenn auch nicht ganz undhnlich) als sie MULLER (l. ¢. in demselben
Abschnitt) vermutet. Er glaubt, dafi die genisch trdge Region ,,appear
swollen, physically, but contain a relatively short chromonema which
runs through them in a relatively straight course, wherea in more
,active’ regions it is really longer, and therefore more closely coiled*.

Die Tatsache, daB der heterochromatische Teil des X-Chromosoms
doch 9 {(bzw. 16) durchaus aktive Gene enthilt, legt den Einwand nahe,
das Zutreffen der Voraussage sei zufallig, da von ihr aus ja keine (bzw.
irgendwie passive) Gene in diesem Teil zu erwarten waren. Es bleibt aber,
ganz abgesehen von der Zusammenhdufung von nicht weniger als 46
(bzw. 95) Genen in dem gleichgroBen euchromatischen Stiick die Uberein-
stimmung mit dem total heterochromatischen, nur 3 Gene ! enthaltenden
Y-Chromosomen. Wir sahen in Abschnitt I C, wie schwer es ist, voll-
kommen genau die GréBe der strukturell verschiedenen Teilstiicke des
X-Chromosoms zu ermitteln. Es schien nicht ausgeschlossen, dall die
Untersuchung von Prophasestadien dieser X—IV 4-Verlagerung doch noch
eine bessere Ubereinstimmung zwischen cytologischem Befund und Voraus-
sage zutage hitte fordern konnen. Trife dieselbe in vollem Umfange zu,
50 miiBte an dem proximalen, heterochromatischen Teil des in der Mitte
durchbrochenen X-Chromosoms noch ein kleines, euchromatisches Stiick
feststellbar sein, in welchem auBer Bar mindestens die 9 (bzw. 16)
rechts davon befindlichen Gene liegen miiiten, deren letztes fused ist.
Denn dieses liegt nach Angaben von DoBzaNsKY (1932a) auch in der cyto-
logischen Karte ganz in der Nahe von Bar. Das eine der restlichen 3 Gene
des X-Chromosoms, bobbed, liegt dagegen nach Ermittelungen desselben
Forschers im unteren Drittel, also sicher im Heterchromatinbereich.

Die in den ménnlichen Larven 2 gefundenen, brauchbaren Prophasen
sind in Abb. 11 zusammengestellt. Die Analyse derselben wire, wie
leicht ersichtlich, ohne die Kenntnisse der in Abschnitt I B und C er-
mittelten Gestalt und Struktur aller Chromosomen unméglich. Uber
die Autosomen (ihre Struktur tritt besonders klar in Fig.d und g,

1 Zwei derselben sind moglicherweise Genkomplexe; vgl. S. 256 oben.

¢ Zur Verfigung stand mir ein Stamm, in welchem die Weibchen zwei an-
einandergehaftete X-Chromosomen sowie ein Y-Chromosom, die Ménnchen aufler
diesem das in zwei Halften geteilte X-Chromosom besaflen (iiber Herkunft vgl.
Mitteilung II). Dieser Stamm erhalt sich konstant, indem das Y der Weibchen
auf die Sohne, das Y der Mannchen auf die Téchter iibertragen wird, wihrend
die Kombinationen XX X und Y Y nicht lebensfiahig sind.
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Abb. 11 ¢—g. Drosophila melanogaster. Ménnchen mit in der Mitte durchgebrochenem
X-Chromosomen; @, d, ¢, g Prophasen, f Stiick aus einer Prophase, b und ¢ Metaphasen.
a—b und ¢—4d jeweils aus einem Individuum. Alle in Frage stehenden Chromosomen und
Chromosomenstiicke bezeichnet. Niheres vgl. Text S. 262 und auch S. 251 u. 252.
Aprochromat 120fach, Komip. Okular 15fach,

die abgesetzten Aste des einen Paares auBerdem in Fig. a rechts, d rechts
unten und g Mitte hervor) und das Y-Chromosom (dessen Gliederung

in proximale Einschniirung, Faden mit Trabant sehr schén in ¢ und ¢
zu sehen] wurde dort alles Notige gesagt. Wie zu erwarten ist in
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samtlichen Prophasen ein vollkommen euchromatisches, distales Stiick des
X-Chromosoms vorhanden (in allen Figuren als x4 — Ster~ 1931 —
bezeichnet; zu Fig. @ vgl. die Photographie 25 auf Tafel IT). AuBer
dieser euchromatischen Hilfte ist in allen Figuren (als xP bezeichnet
und in a, vgl. Photographie 25 Tafel I, f, g besonders leicht feststellbar
und vom Y zu unterscheiden) die andere annahernd gleich grofle hetero-
chromatische Hilfte vorhanden . Ich konnte an ihrem Ende kein Euchro-
matinstiickchen auffinden. Die Unstimmigkeit beziiglich der Voraus-
sage bleibt also zunichst bestehen, dafl ndmlich im Heterochromatin
des X einige wenige Gene liegen. Zunachst, denn der Nachweis eines so
kleinen Euchromatinzipfels ist natiirlich besonders schwierig, und es wire
moglich, daf sein Nachweis bei erneuter Untersuchung doch noch gelingt.
Wenigstens ein Anhaltspunkt dariiber, ob er tiberhaupt erkennbar ist,
wird sich aus der Untersuchung des prophasischen Y mit dem kleinen
angehefteten Stiick von Chromosom IT aus der D-Verlagerung (vgl
Anmerkung 1 8. 253) gewinnen lassen. Ist dieses Stiickchen nachweisbar,
so muB es auch das annihernd so viele Gene enthaltende des X sein.

2. Die Chromosomen II und II1.

Laut Voraussage und auf Grund der ermittelten Struktur miissen
in den beiden V-férmigen Autosomen auf jedem Ast links und rechts der
Umbiegungsstelle Chromosomenstiicke von etwa 1/; Astlinge frei von
Genen sein. Die Translokationsversuche DoBzaNskys (1929, 19302 und b,
1931, 1932b) haben ergeben, daB sowohl im Chromosom II als auch im
Chromosom ITI, die in der Mitte gelegenen Gene weiter voneinander und
auch weiter von der Umbiegungsstelle entfernt sind, als die Austausch-
zahlen anzeigen (vgl. Abb. 12 und 14).

Um zu erkennen, wie weit diese Ubereinstimmung mit der Léngs-
differenzierung beider Chromosomen in Heterochromatin und Euchromatin
geht, miissen wir die Ergebnisse DoBzZANSKYs im einzelnen betrachten
und beginnen mit dem Autosom II (Abb.12). Die uns interessierenden
2 Briiche sind die rechts der Spindelfaser zwischen purple (pr) und thick
(tk) (sehr nahe bei thick)? aufgetretenen, als A und B bezeichneten.

1 AuBerdem ist in @ (links am Y), in d (rechts zwischen Y und xP}, in e ( links
des Y) und in f (rechts des Y) noch ein sehr kleines Heterochromatinstiick zu sehen.
In e und / 1aBt sich dieses Stiickchen auf Grund der frither ermittelten Struktur
des Y und der Figuren ¢ und ¢ leicht als der Trabant dieses Chromosoms deuten
(Faden unsichtbar oder fehlend). In a dagegen kann es sich sicher nicht um den
Trabanten handeln, da dieser hier einwandfrei (vgl. auch Photographie 25 Tafel II)
rechts am Y mittels eines Fadens ansitzt und in d ebenfalls wohl kaum, weil hier
der Trabant wahrscheinlich nahe an das obere Ende des Y herangezogen vorhanden
ist. Als einzige Deutung bliebe iibrig: Dieses Stiickchen ist identisch mit dem Hetero-
chromatin in der Mitte des X, welches im normalen Chromosom rechts an das Euchro-
matin, links an die Binschniirung grenzt (Tafel I, Fig. 8). Dagegen spricht aber
die alizu weite Entfernung vom eigentlichen xP. Eine einwandfreie Aufklirung
gelang mir bis jetzt nicht, was aber an dem Hauptergebnis iiber die in Frage stehenden
Prophasen nichts dndert.

2 1932b heiBt es sehr nahe bei pr (S.248), 1930 sehr nahe bei tk.
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pr (54,5) liegt von tk (55,3) 0,8 Einheiten entfernt. Die Umbiegungs-
stelle (Spindelfaseransatz) liegt auf Grund fritherer Bestimmungen von
Bripges und MoRGAN sowie DoBzZANSKY und STURTEVANT etwas rechts
von pr und direkt unmittelbar rechts von Bristle (Bl 54,7). Wo der Bruch
in Wirklichkeit stattgefunden hat, zeigt die hier wiedergegebene Abbildung
DoBzanskys (Abb. 13). Das Gen thick liegt also mindestens Y/, Astlinge

sf

Ken vgl ¢

Abb. 12. Fig. 13 aus DOBZANSKY 1932b, auf %,, verkleinert. Cytologisch-genetische Karte
des Chromosoms II (oben), genetische unten. B II—-IV bis J II—7Y, Lage der genetisch
und cytologisch festgestellten Briiche. Unter der genetischen Karte die Loci einiger Gene.

Abb. 13. Fig. 6 u. 11 aus DoBzANsSKY 1932a, auf ¥/,, verkleinert, Die A- (links) und B-Trans-
lokation (rechts); von dem einen Partner (D) des Chromosomenpaares 1I ist ein groBes
das Gen tk noch enthaltendes Aststiick () an dasY-Chromosom verlagert.

(T' = Chromosom. III).

von der Umbiegungsstelle entfernt und damit auferhalb der Hetero-
chromatinregion, wihrend es auf Grund der Austauschwerte in diese
Zone gefallen wire. In dem von DoBzansky konstruierten Schema
(Abb. 12) sind die Verhéltnisse allerdings so dargestellt, als ob die Briiche
4 und B innerhalb der Heterochromatinregion stattgefunden hitten.
Er zeichnet die beiden von ihm oft in Metaphasen wiedergegebenen
Einschniirungen links und rechts der Spindelfaser, die, wie wir sahen,
mit der Heterochromatin-Euchromatingrenze identisch sind, in ziemlich
genau /; Astlinge von dieser entfernt entsprechend seinen cytologischen
Befunden. Das ist richtig. Vergleicht man aber in seinen Abbildungen,
wo sichtbar (1930a, Fig. 2, 3, 11; 1932b, Fig. 1, 2, 4, 11; letztere die in
unserer Abb. 13 wiedergegebene B-Verlagerung) die Gré8e des proximalen,
durch die Einschniirung entstehenden Stiickes mit der GréBe des bei den
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B- und C-Verlagerungen verbleibenden Stumpfes, so zeigt sich, daB durch-
wegs letzterer deutlich grofler ist. Im Schema miiBiten die Linien B und C
und auch 4 (vgl. hierzu Dopzansky 1930a, Fig. 9; 1932b, Fig. 5—8)
rechts der Einschniirung enden und nicht links davon. Soweit sich nach den
Abbildungen ein sicheres Urteil fillen laBit, miite sich in Prophasen
auf den bei der A- und B-Verlagerung verbleibenden Stiimpfen noch
Euchromatin nachweisen lassen, erst recht natiirlich bei der C-Verlagerung,
wo der Bruch rechts von tk stattgefunden hat. Ob die drei links von
tk zwischen diesem und deren Spindelfaser liegenden Gene light, rolled,
apterous, bei den A4-und B-Briichen mit thik mitverlagert worden sind,
geht aus den Versuchen DoBzaNSKYs, soweit ich ersehe, nicht hervor.
Auf Grund des cytologischen Befundes ist es nicht zu erwarten, vielmehr
miissen eben diese drei Gene in dem kleinen noch festzustellenden Euchro-
matinstiick sich befinden, da es ja nach unserer Vorstellung kein genfreies
Euchromatin geben darf. Vorausgesetzt ist hierbei natiirlich, daB nicht
noch unbekannte Gene aufler diesen drei zwischen tk und der Spindel-
faser liegen. Fiir die Priifung unserer Vorstellungen wiren Briiche, die
auch diese 3 Gene verlagern, also links von light und zwischen diesem
und der Spindelfaser liegen, wichtig. Der verbleibende Stumpf miiBlte
in diesem Fall Y/, der Astlange betragen, d. h. mit der GroBle des auf der
einen Seite der Spindelfaser gelegenen Heterochromatin iibereinstimmen.

Links der Umbiegungsstelle erhielt DoBzawsky keine Briiche, die
zwischen ihr und der in der Néhe befindlichen Gene liegen. Der am
néachsten bei dem Spindelfaseransatz erhaltene Bruch, BII—III (Abb.12),
liegt links von black. In einer anderen Arbeit (1930a) ist in einer ent-
sprechenden Kartenkonstruktion (l. c., Fig. 13) derselbe Bruch so ein-
getragen, als ob er rechts von b stattgefunden hitte. Da DoBzANSKY
in den beiden genannten Arbeiten nichts Néheres iiber diesen Bruch
im Text angibt, laBt sich nicht sagen, welche Wiedergabe die richtige
ist. Lige der Bruch wirklich rechts von &, dann wére dadurch erwiesen,
daB dieses Gen (6,5 Einheiten von der Spindelfaser entfernt) sich sicher
im Euchromatin befindet und nicht im Heterochromatin, wie man auf
Grund der Austauschzahlen allein wohl héitte annehmen miissen.
Wichtig wiren jetzt Briiche zwischen der Spindelfaser und den links
davon ihr zunichst liegenden Genen (Bristle, purple, straw).

Im Chromosom IIT ist die Sachlage genau dieselbe wie bei I1. Ich
kann mich deshalb kurz fassen (Abb. 14). Rechts der Umbiegungsstelle
ergibt ein Bruch (¢) dicht bei curled (50,0), daBl dieses Gen etwa in
1/, Astlinge entfernt von der Umbiegungsstelle liegen muf. DOBZANSKY
gibt von dieser Translokation in einer Arbeit (1930b) zahlreiche Figuren,
von denen eine, welche sich auf die homozygote Rasse bezieht, neben-
stehend (Abb. 15) wiedergegeben ist 1; cu liegt also sicher im Euchromatin

1 Beziiglich der Darstellung der Briiche e und ¢ direkt an der Einschniirungs-
stelle des Schemas gelten dieselben Einwénde wie fiir das Schema des Chromosoms I
(S.263 u. 264). Vgl. dazu die GroéBe der Stiimpfe in Abb. 15 und 16.
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und nicht im Heterochromatin, wie das auf Grund der rein genetischen
Karte der Fall sein miiite. Ob die vier links von curled zwischen diesem
und der Spindelfaser liegenden Gene sich im Stumpf oder im verlagerten
Sttick befinden, geht aus den Versuchen DoBzANsRKYs nicht hervor
(peach mit ? im Stumpf). Auch hier macht es die GroBe desselben aber
sehr wahrscheinlich, daB an seinem Ende noch Euchromatin sitzt,
sp
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Abb. 14, Fig. 6 aus DoBzaNsky 1929, auf 4/; verkleinert. Cytologisch-genetische Karte
des Chromosom ITI (oben), genetische unten; @ —d die genetisch und cytologisch ermittelten
Briiche; unter beiden Figuren die Bezeichnungen einiger der im Chromosom III liegenden

o
)(.\

Abb. 16. Fig. 27 aus DoBzaNsky 1930b, auf
%10 verkleinmert. Die e-Translokation (vgl.

o’
\y

Abb. 15. Fig. 34 aus DoBzANSKY 1930b, auf
%y verkleinert. Die C-Tramslokation (vgl.

Abb. 14), homozygot; von dem Chromosom

III (oben Mitte) ist ein groBles, das Gen cu

enthaltende Aststiick an das Chromosom IV
(rechts) verlagert.

Abb. 14); von dem Chromosom I1I (iuBerstes

rechts) ist ein grofes, das Gen st noch ent-

haltendes Aststiick an das Chromosom IV
(oben Mitte) verlagert.

der Stumpf also moglicherweise noch einen Teil oder alle 4 Gene enthil.
Die Voraussagen fiir die Cytologie der Briiche, die eventuell zwischen
diesen Genen oder zwischen dem untersten von ihnen und der Spindelfaser
noch gefunden werden, sind dieselben wie fiir diejenigen zwischen thick
und der Spindelfaser in Chromosom II befindlichen.

Links der Umbiegungsstelle liegt das Gen scarlett (st), wie sich
aus dem Bruch e (links von st) ergibt (Abb. 14) in Y/, Astlinge Ent-
fernung von ersterer, also im Euchromatin. Der Bruch hat offenbar,
wie die 9 von DoBzaNsky abgebildeten Metaphasen (vgl. dazu unsere
Abb. 16) und ein Vergleich mit unseren prophasischen Chromosomen
zeigt, knapp iiber der Hetero-Euchromatingrenze stattgefunden!. Auf
Grund der rein genetischen Versuche (BripgEs und Morganx 1923
und STURTEVANT und PLuNKETT 1926, zitiert nach DoBzaNsky 1. c.)

1 Siehe Anmerkung S. 264.
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hatte scarlett (44,0) — von der Spindelfaser (46,5) 2,56 Einheiten = etwa
1/,0 Astlinge entfernt — ganz unten im Heterochromatin liegen miissen.
Zwischen st und der Umbiegungsstelle liegen noch 7 Gene. Kein Bruch,
der bei weiteren Translokationsversuchen zwischen einzelnen von ihnen
oder zwischen ihnen und der Umbiegungsstelle gefunden wird, diirfte
laut Voraussage weniger als 1/, Astlinge von dieser entfernt sein (st wird
danach wohl noch ndher an thread, liegen als das auf der cytologisch-
genetischen Karte von DoBzawsky (1929) der Fall ist (Abb. 14).

3. Besprechung der Ergebnisse.

Zusammenfassend 1Bt sich folgendes iiber die Beziehung zwischen
Chromosomenstruktur und Genverteilung (Gendichte) bei Drosophila
melanogaster sagen:

In dem total heterochromatischen Y befinden sich nur ganz vereinzelte
Gene (bobbed und die 2 Fertilititsgene bzw. Gengruppen). Ent-
sprechend enthélt das zur Hilfte heterochromatische X im Hetero-
chromatin nur den 6.—7. Teil aller bisher in diesem Chromosom ge-
fundenen Gene. Auch bei den Partnern der Chromosomen Il und IIT
deutet das bisherige Ergebnis der Translokationsversuche darauf hin, dal
in den kleinen Heterochromatinstiickchen jeweils links und rechts der
Umbiegungsstelle wahrscheinlich keine oder nur vereinzelte Gene vor-
handen sind. Fiir das Vorhandensein der Beziehung spricht ferner, dall
die kleinen Chromosomen IV, die im Verhéltnis zu ihrer Grofle reichlich
Gene (etwa 10) enthalten, nicht heterochromatisch sind — wie man auf
Grund der an kleinchromosomigen Pflanzen gemachten Erfahrungen
hitte erwarten sollen — sondern euchromatisch.

Die auf Grund des Vergleichs der Morphogenese von Euchromatin
und Heterochromatin gemachte Voraussage hatte im Heterochromatin
keine oder irgendwie passive Gene erwartet. Mein Vorstellung besteht
also insofern nicht zu Recht, als Gene, die im Heterochromatin liegen,
sehr wohl in das Entwicklungsgeschehen eines Organismus eingreifen
kénnen; wenn man nicht die Annahme machen will, dafl die Hetero-
chromatinstiicke, in welchen Gene enthalten sind, zu der Zeit der ent-
wicklungsphysiologischen Tatigkeit dieser Gene euchromatisch werden.
Eine solche Annahme ist durchaus berechtigt, da ja bereits Angaben
iiber Heterochromatin 7> Kuchromatin Wechsel vorliegen (vgl. S.277).

Trotzdem scheint es mir erlaubt, auf die bisherigen Ergebnisse eine
Hypothese der Chromatinstruktur-Gen-Relation zu griinden?!. Sie be-
sagt: Die Dichte der Gene in einem Chromosom steht in Zusammenhang
mit seiner Lingsdifferenzierung in Euchromatin und Heterochromatin.
Fuchromatische Stiicke sind reich, heterochromatische dagegen mindestens
arm an Genen.

1 REUTER hat kiirzlich (l. c.) von einer ,,Gen-Chromosom-Relation‘‘ gesprochen,
womit er die auf Grund der MorGanNschen Theorie selbstverstandliche Vorstellung

(REUTERs Hypothese der Chromosomenphylogenese ist dabei iiberfliissig) bezeichnet,
daB (bei einer jeweiligen Art) die Lange der Chromosomen proportional zu ihrem
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III. Voraussage iiber die Genverteilung in den Chromosomen anderer
Drosophila-Arten auf Grund des Vorhandenseins von Euchromatin und
Heterochromatin.

MuLLER sagt am Ende der angefiihrten Arbeit (MULLER und PAINTER
1932, 8. 363): ,,The possibility of the existence of such inert chromatin
in unsuspected locations must be taken into acount in chromosome
studies, the more so since it cannot as yet be readily detected genetically,
nordistinguished from other chromatin cytologically.‘ Besteht die hei Droso-
phila melanogaster aufgefundene Beziehung zwischen Euchromatin-Hetero-
chromatin einerseits und genischer Aktivitat-Passivitit andererseits wirk-
lich, so mufl man jetzt sehr wohl aus dem Vorhandensein von Hetero-
chromatin das genisch ,,inert chromatin‘ voraussagen kénnen. Damit
soll nicht behauptet werden, daf3 alles, was ich bisher unter der Be-
zeichnung Heterochromatin zusammengefaB3t habe (1932) auch genisch
inaktives Chromatin sein mufB. Die Morphogenese ist, wie gezeigt werden
konnte (1. c. 8. 628), im einzelnen sehr verschieden und es wurde bereits
in Zusammenhang damit betont, daB in ihrem letzten Wesen vielleicht
sehr verschiedene Erscheinungen vorliegen konnten. Aber man wird
zum mindesten verlangen miissen, daB die Beziehung iiberall da vor-
handen sein sollte, wo die Morphogenese des Heterochromatin vollkommen
identisch ist. Gilt sie dagegen nicht, so miite meine Hypothese der
Chromatinstruktur — Genrelation wieder aufgegeben werden.

Im Folgenden habe ich deshalb die Chromosomenstruktur bei weiteren
3 Drosophila-Arten (dazu kommt noch Drosophlia funebris, Mitteilung IT)
ermittelt. Die mit diesen Arten nunmehr anzustellenden Verlagerungs-
versuche werden, wie ich glaube, entscheidend sein.

Bei allen drei Arten findet man in den Kernen deutliche Chromozentren
(Tafel II, Fig. 3; Abb. 184, 19m; TafelIl, Fig. 4; Abb. 20a), die bei Droso-
phila virilis eine auffallende GroBe besitzen. Bei allen drei Arten muf
demnach Heterochromatin in den Chromosomen vorhanden sein 1.

1. Drosophila simulans.

Diese der Drosophila melanogaster sehr nahestehende Art und die
einzige, welche mit dieser (vollkommen sterile) Bastarde gibt, ist im
Gegensatz zu den beiden folgenden, vor allem zu Drosophila virilis
duBlerst mithsam zu untersuchen. Klare Prophasen sind noch seltener
als bei Drosophila melanogaster. Die beiden groBen Autosomen zeigen
dieselbe Léangsdifferenzierung wie bei dieser Art. Zu beiden Seiten der

Gengehalt sein muB. Die Aufdeckung der ,,inert region‘ zeigt, daB sie keine all-
gemeine Giiltigkeit besitzt (auch bei ein und derselben Art). Fiir das Euchromatin
muB man allerdings bis auf weiteres annehmen, daf in ihm die Gene gleichmaBig
linear verteilt sind, hier also eine derartige Proportionalitit zwischen Lange des
Euchromatinstiicks und seinem Gengehalt besteht (selbstverstindlich nur bei den
Chromosomen ein und derselben Art).

! Bei den zu schildernden Prophasen handelt es sich, wie bei Drosophila funebris
und Drosophila melanogaster, um verhaltnismaBig spite Stadien.
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Umbiegungsstelle sind kleine Stiicke von gleicher GréBe heterochro-
matisch, beim Minnchen ebenso wie beim Weibchen (Abb. 17, Photo-
graphie 22, Tafel IT und Abb. 17g). In Pro- wie in Metaphasen sind
die euchromatischen Aste des einen Paares ebenso stark abgesetzt
wie bei Drosophila melanogaster (Abb. 17a links oben, d, g links unten).
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Abb. 17 a—h. Drosophila simulans. a —f aus Méannchen, g und » aus Weibchen. a Prophase
(vgl. Mikrophot. Taf. II, Fig. 21 u. 22). Zu oberst das groBe Autosomenpaar mit den
einseitig abgesetzten, euchromatischen Aststiicken. & Metaphase, das Autosomenpaar
mit dep abgesetzten Aststiicken oben; im X-Chromosom das proximal gelegene, verhiltnis-
miBig kleine Heterochromatin und das distalwérts gelegene Euchromatin noch zu erkennen.
¢ alles wie in b. d das Y-Chromosom und das eine grofie Autosom mit den abgesetzten
Aststiicken aus einer Anaphase herausgezeichnet. e und f Metaphasen. g Prophase.
Bei den X-Chromosomen oben links, das Autosomenpaar mit den abges. Aststiicken unten
links; im rechts gelegenen Autosomenpaar ist kein medianes Heterochromatin zu erkennen.
h an den proximalen Enden beider X-Chromosomen mit Fiden befestigte Trabanten. Alles
Apochromat 120fach; a, f, g, » Xomp. Okular 1ifach, b —e Komp. Okular 30fach.

(Auf Grund dieses Unterschiedes besteht also jetzt auch bei dieser Art
die Moglichkeit, die KoppelungsgruppenII und III in das richtige
Autosom einzulagern und bei dem einen auch in den zugehorigen Ast,
vgl. 8.245.) Auch das Y-Chromosom besitzt dieselbe Struktur wie bei
Drosophila melanogaster. Es ist total heterochromatisch (Abb. 17¢«, Photo-
graphie 21, Tafel II)1. Etwas abweichend dagegen verhilt sich das

1 SrurRTEVANT (1929) gibt an, daB das Y-Chromosom von Drosophila simulans
kiirzer ist als dasjenige von Drosophile melanogaster, eine Angabe, welche ich be-

statigen kann. Er gibt ferner an, daB es nicht hakenférmig sondern gebogen stab-
formig ist. Das trifft nach meinen Beobachtungen nicht zu. Es ist vielmehr deutlich
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X-Chromosom. Es ist im Minnchen und Weibchen (Abb. 17a, ¢) in
groBerer Ausdehnung euchromatisch als bei Drosophila melanogaster.
Nur knapp ein Drittel (auch hier das proximale, vgl. die fritheren Meta-
phasen, Abb. 175, ¢) ist heterochromatisch?. Das X-Chromosom von Droso-
phila simulans zeigt also dieselbe Struktur, wie sie nach Anmerkung 1
8. 250, das X-Chromosom von Drosophila melanogaster mit der bobbed-
deficiency besitzen muB8 und man konnte auf den Gedanken kommen,
daB bei Drosophila simulans ein urspriinglich vorhandenes Hetero-
chromatinstiick im Verlauf der Phylogenese ausgefallen ist. Doch handelt
es sich hierbei selbstverstindlich nur um eine Vermutung.

Voraussage iiber die Genverteilung in den V-formigen Autosomen und
in dem X-Chromosom wvon Drosophila simulans: In den Partnern der
beiden ersteren links und rechts der Spindelfaser genarme bzw. genfreie
Stiicke wie bei Drosophila melarnogaster. Im X mufl die ,,inert region
kiirzer sein als bei dieser Art.

2. Drosophila virilis.

Die Untersuchung dieser Art gestaltete sich in verschiedener Hin-
sicht aufschluBreich. Drosophila virilis ist unter den von mir bis jetzt
bearbeiteten Drosophila-Arten wegen der hier gefundenen cytologischen
Verhéltnisse in Verbindung mit dem Vorhandensein zahlreicher, lokali-
siertet Gene (CHINO und Kikkawa 1933) wohl am geeignetsten, um durch
Translokationsversuche die bei Drosophila melanogaster gefundene Be-
ziehurg zwischen genischer und struktureller Langsdifferenzierung der
Chromosomen nachzupriifen. (Cytologisch ist diese Art viel leichter
zu untersuchen als die anderen vier, so daf es sich empfiehlt, bei einer
Nachuntersuchung mit ihr zu beginnen und daran anschlieBend erst
Drosophila funebris, dann Drosophila melanogaster vorzunehmen.) Die
hier gefundenen Verhaltnisse sind ebenso klar wie eigenartig.

Der Zellkern beider Geschlechter enthilt ein riesiges Chromozentrum,
welches den Nukleolus oft an GroSe ibertrifft (Abb. 184, 19m und
Tafel 11, Fig. 3, 33, 34 unterer Rand). Es war von vorneherein zu
zweischenklig, asymmetrisch. Der kiirzere Ast bildet, wie bei Drosophila melano-
gaster, den ,,Haken", wie die Metaphase in Abb. 175, und vor allem die Anaphase
in d zeigt. Wenn das Y stabformig wére, miiite es unbedingt in Anaphasen als
Stiabchen erscheinen. FEin Unterschied zum Y von Drosophila melanogaster
besteht moglicherweise darin, daB der kurze Ast nicht wie dort trabantenartig
abgesetzt, an ihm aber vielleicht ein winziger Trabant vorhanden ist (Abb. 17a).

1 Das X-Chromosom von Drosophila simulans unterscheidet sich auBerdem von
demjenigen von Drosophila melanogaster noch durch eine sehr merkwiirdige, bisher
nicht erkannte Ausbildung. In mehreren Pro- und auch Metaphasen (Abb. 174)
bei Weibchen, konnte ich einwandfrei feststellen, daf den proximalen Enden mit
diinnen Faden winzig kleine Trabanten angeheftet sind. Sie werden wihrend der
Weiterentwicklung zur Metaphase dem Chromosom dann meistens so dicht auf-
gelagert, daB sie in diesem Stadium nur noch in den seltensten Fillen zu erkennen -
sind. Bei Drosophilamelanogaster habe ich von diesen kleinen Trabanten des
X-Chromosoms nie etwas gesehen. Es ist wohl moglich, daB solche nur in der Pro-
phase erkennbare Trabanten bei genauerem Zusehen noch mehrfach gefunden werden.
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ADbb. 18 a—h. Drosophila virilis. Weibehen. g —d Prophasen; sémtliche stibchentdrmigen
Chromosomen zur Halfte aus Euchromatin, zur Hilfte aus Heterochromatin hestehend.
Bei den X-Chromosomen sind die distalen euchromatischen, am unteren Ende auf eine
kurze Strecke noch heterochromatischen Asthilften (x¢) von den proximalen, hetero-
chromatischen (xV) stark abgesetzt: in @, ¢ und d liegt in der Liicke der Nukleolus. ¢ und
§ Metaphasen; in beiden Figuren ist die Grenze zwischen Euchromatin und Heterochromatin
noch zu erkennen, bei mindestens 8 Chromosomen in e die Liéngsdifferenzierung in Euchro-
matin und Heterochromatin selbst, sowie die proximale Lage des letzteren. g eben aus einer
Teilung hervorgegangene Schwesterkerne, in beiden entsprechende prozimale Lage des
Heterochromatin. % Ruhekern mit den aus dem heterochromatischen Chromosomenenden
hervorgegangenem Saminelchromozentrum und dem Nukleolus. Alles Apochromat 120fach,
Komp. Okular 13fach. Fiir den Druck auf /s, verkleinert. Zu ¢ und.c vgl. Mikro-
photographie Fig. 36 u. 35 auf Taf. II.

erwarten, daB hier ein ,,Sammelchromozentrum** (Herrz 1932) vorliegt,
gebildet aus dem Heterochromatin mehrerer der bekanntlich in der
10-Zahl vorhandenen stibchenférmigen Chromosomen. Diese (Abb. 18f
und Abb. 192—%) sind zwar erheblich dicker als diejenigen der anderen
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Abb. 19 a—m. Drosophila virilis, Ménnchen. ¢ —g Prophasen; simtliche stibchenférmigen
Chromosomen bis auf eines zur Halfte aus Euchromatin, zur Hilfte aus Heterochromatin
bestehend. Das total heterochromatische ist das Y-Chromosom. Einschaltung des Nukieolus
in des in der Einzahl vorhandene Chromosom mit dem abgesetzten Ast in a, b, e und 7;
dieses ist das X-Chromosom. h —k Metaphasen, bei einigen Chromosomen ist die zusammen-
gesetzte Natur noch zu erkennen. 1 Schwesterkerne wie in g Abb, 18; m wie % Abb. 18.
Alles Aprochromat 120fach, Xomp. Okular 15fach; fir den Druck auf %, verkleinert.
Aprochromat 120fach, Komp. Okular 15fach. Zu a vgl. Mikrophot. Fig. 29 —31, Taf. II.
zu b Fig. 32, zu g Fig. 33 u. 34.

Arten, aber doch nicht so groB, daBl der massige Kérper sich — wie bei
Drosophila melanogaster und funebris — aus nur 2 oder 4 heterochroma-
tischen Chromosomen, geschweige Teilen derselben zusammensetzen kann.
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Diese Vermutung wurde durch die Analyse der prophasischen Chromo-
somen bestétigt. Diese bieten in beiden Geschlechtern ein ganz merk-
wiirdiges, an eingeiflelige Flagellaten oder Schwirmer erinnerndes Aus-
sehen (Abb.18a—d und Abb.19a—yg, Mikrophotographien Tafel II,
Fig. 2031, 33). Jedes Chromosom (ausgenommen eines im Mdnnchen)
besteht aus einem kompakien, krdftig gefirbten wnd einem lockeren, nur
schwach gefirbten, fadenartigen Teil, erweist sich demnach zusammen-
gesetzt aus etwa gleich grofen Hdlften Euchromatin und Heterochromatinl;
Wo eine deutliche Paarung homologer Chromosomen vorliegt, sieht man
jeweils das Euchromatin und das Heterochromatin gleichsinnig angeordnet
(Abb. 185, vier Paare, ¢ zwei Paare links unten; Abb. 19a¢ drei Paare,
f und g je zwei Paare; vgl. auBerdem die Photographien derselben
Stadien Tafel IT, Fig. 35, 29—31, 33). Nach allen bisher gemachten
Erfahrungen war anzunehmen, daB auch hier das Heterochromatin
proximal, das Euchromatin distal liegt. Dall dem so ist, konnte einmal an
jungen Schwesterkernen festgestellt werden, deren sichere Ermittlung mir
bei dieser Art allein gelang (Abb. 18g, Abb. 191). Man erkennt hier
deutlich das Heterochromatin in den voneinander abgewandten Kern-
polen, der prowimalen Chromosomenregion. So klare Verhiltnisse wie
die bei dem Lebermoose Pellia gefundenen (HerTz 1928) kann man natiir-
lich nicht erwarten. AuBerdem wurden, wie bei Drosophila melanogaster,
Stadien gefunden, in welchen die Anordnung der Chromosomen schon
deutlich metaphasisch ist, ihre distalen Halften aber euchromatisch
(Abb. 18¢) oder zum Teil doch deutlich diinner erscheinen (Abb. 191, k).

Auch bei Drosophila virilis 148t sich nicht vollkommen genau angeben,
wie groB das heterochromatische Chromosomenstiick ist. Soviel man
aber auch den Metaphasen (Abb. 197 und k) ersehen kann, scheint es
eher etwas groler als die Halfte zu sein.

Die in den telophasischen Kernen von Drosophila virilis gefundenen
Verhaltnisse zeigen, daB die zu Beginn von mir gegebene Deutung der
Chromozentren als Korrelate des Heterochromatins der Chromosomen
auch fiir die iibrigen hier besprochenen Arten (bei welchen solche Kerne
nicht mit restloser Sicherheit als Schwesterkerne zusammengeordnet

1 Dieses Ergebnis der an somatischen Chromosomen von Drosophila wvirilis
durchgefithrten Analyse steht im besten Einklang mit den Beobachtungen, welche
MeTz (1926) an wachsenden Spermatocyten derselben Art gemacht hat. Er stellt
in diesen (auBer dem Nukleolus!) einen frei im Kern liegenden Kérper fest, in welchem
,practically all of the chromatin appears to be condensed”. Auf Grund unserer
Analyse handelt es sich hierbei zwar nicht um das ganze, aber um das mindestens
die Halfte der Chromosomenmasse ausmachende Heterochromatin. Und jetzt
erscheint es auch zum Teil verstindlich, daB bei Drosophila melanogaster mit nur
geringfiigigem autosomalen Heterochromatin nach HuerT~ER (l. c.) das Wieder-
erscheinen der Chromosomen in den Spermatocyten ,,in a entirely different manner®
als bei Drosophila virilis erfolgt. Eine nochmalige vergleichende Untersuchung
iiber das Erscheinen der Chromosomen in der Spermatogenese dieser beiden Arten
unter Beriicksichtigung der nunmehr aufgefundenen Chromosomenstruktur wire
ganz wiinschenswert.
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werden konnten) Geltung besitzen muB, um so mehr, als ja dem Vorhanden-
sein dieses groBen Chromozentrums sehr viel Heterochromatin in den
Chromosomen entspricht, wihrend bei Drosophila funebris und Drosophila
melanogaster mit viel kleineren Chromozentren iibereinstimmend auch
in den Chromosomen viel weniger Heterochromatin vorhanden ist.

Schon bei der Lage des Heterochromatins in den nicht homologen
Chromosomen von Drosophila melanogaster wurde hervorgehoben, dafl
dieselbe offenbar der gleichen friiher bei Pflanzen gefundenen Gesetz-
miBigkeit (Herrz 1932) unterworfen sein mufB. Auch bei den Chromo-
somen von Drosophila virilis tritt diese gleiche Lage des Heterochromatins,
die dquilokale Heterochromatie auf, nicht homologen (zu der auch hier
die jeweils gleiche Ausdehnung auf allen Autosomen und dem X hinzu-
kommt) ganz auffallend zutage. Es sei nochmals dem Gedanken Ausdruck
gegeben, dall diese homologe Lage einer homologen Struktur bei nicht
homologen Chromosomen eine gemeinsame und einzige Ursache zugrunde
liegen muf}, die man sich kaum anders als genartig (chromosomal oder
plasmatisch) vorstellen kann.

Wir betrachten die beiden Geschlechter noch etwas genauer auf die Struktur
der einzelnen Chromosomen hin. Drosophila virilis gehort bekanntlich zu denjenigen
Drosophila-Arten, bei welchen man keine Geschlechtschromosomen unterscheiden
kann. Nach den in dieser sowie in der vorhergehenden Mitteilung geinachten An-
gaben besteht aber jetzt, auch wenn keine GroBenunterschiede zwischen einzelnen
Chromosomen im Miannchen (bzw. Weibchen) zu erkennen sind, die Moglichkeit,
Geschlechtschromosomen aufzufinden auf Grund struktureller Verschiedenheiten.

Diese sind bei Drosophila virilis vorhanden. Ich beginne mit den Weibchen.
Hier sind, wie die vier abgebildeten Prophasen zeigen (Abb. 18), siémtliche Chromo-
somen aus einer Euchromatin- und einer Heterochromatinhilfte zusammengesetzt.
In jeder Figur fallen aber immer zwei Chromosomen auf, deren euchromatische
Halften von den heterochromatischen deutlich abgesetzt sind, und zwar durch den
Nukleolus getrennt. Die Verhiltnisse sind bei dieser Art besonders klar. DaB er
wirklich in derselben Ebene wie die Aststiicke liegt, zeigen die Photographien von
zwei derselben (¢, &) auf Tafel IT, Fig. 35 und 36. Damit liegen SaT-Chromosomen
vor (vgl. 8.248). Die euchromatischen Halften sind an ihrem dem Nukleolus
zugewandten Ende noch auf ein kurzes Stiick hin heterochromatisch. Diese zwei
Chromosomen zeigen also grundsitzlich denselben Aufbau und dieselbe Beziehung zum
Nukleolus wie das X-Chromosom von Drosophila funebris und Drosophila melano-
gaster.” Die Vermutung lag nahe, sie seien auch bei Drosophila virilis die beiden
X-Chromosomen. Im Mannchen war also nur eines derselben zu erwarten und ferner
war sehr wahrscheinlich, daB das Y-Chromosom auch bei dieser Art durch seine
totale Heterochromatie von dem X-Chromosom und zugleich von den Autosomen,
die ja alle ebenfalls gleich groBe Stabchen sind, wenigstens im prophasischen Zu-
stand unterscheidbar sein wiirde.

Diese Vermutung wurde durch die genaue Analyse der Prophasen in den Mann-
chen bestitigt und damit ein zweiter Fall rein ,,struktureller Geschlechischromosomen
aufgefunden. In 5der 7 in Abb. 19 (a, b, ¢, f, g) wiedergegebenen Prophasen findet
man nur ein einziges Chromosom mit abgesetzter euchromatischer Hilfte. Bei
Fig. ¢ und f liegt der Nukleolus genau in der Mitte zwischen dieser und dem hetero-
chromatischen Teil, in Fig. @ und b (Photographie 32, Tafel I} seitlich. (In den
Prophasen Fig. ¢ und d ist die Vereinigung von heterochromatischer und euchroma-
tischer Halfte schon vollzogen, so daB dieses Chromosom von den Autosomen nicht
mehr unterschieden werden kann.) Wihrend ein zweites Chromosom mit abgesetztem

Z. f. Zellforschung u. mikr. Anatomie. Bd. 20, 18
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Heterochromatinstiick in keiner der in groBer Zahl untersuchten minnlichen Pro-
phasen gefunden wurde, ist iberall (Fig. a~—g und die entsprechenden Photographien
auf Tafel IT, Fig. 29, 30, 34) ein auffallend langes Chromosom vorhanden, das im
Gegensalz zu allen anderen total heterochromatisch ist, keinen euchromatischen
Fortsatz besitzt. Es entspricht dem zweiten Chromosom mit abgesetzter Halfte
im weiblichen Geschlecht!. Damit sind be: Drosophila virilis X und Y, trotzdem
ein GroBenunterschied zwischen ihnen nicht besteht, sie sich also weder wahrend
der somatischen Metaphase noch derjenigen der Reduktionsteilung je werden er-
kennen lassen, sufgefunden, auf Grund struktureller Verschiedenheiten, die sie sowohl
untereinander als von den Autosomen auszeichnen. Auch die an Drosophila virdis
erhaltenen Ergebnisse seien in einem Schema dargestellt (Abb.9).

Voraussage iiber die Genverteilung in den stabchenfirmigen Aulosomen
und dem X -Chromosom von Drosophila virilis: Mindestens die Hilfte eines
jeden Chromosoms, und zwar die proximale, enthilt keine oder, im
Vergleich zu den euchromatischen Hilften, sehr wenige Gene.

3. Drosophila Hyde:.

Die strukturelle Langsdifferenzierung der Geschlechtschromosomen
laBt sich verhdltnismaBig leicht, wenn auch nicht so einfach wie bei
Drosophila virilis ermitteln. Die Art besitzt, wie bekannt ist, 8 stibchen-
formige und zwei V-férmige Chromosomen im Weibchen (Abb. 20, Fig. d
bis &), 9 stdbchenférmige und 7 V-formiges im Mannchen. Die V-férmigen
sind demnach die X-Chromosomen, eines der 9 asymmetrischen beim
Ménnchen das Y-Chromosom. Erstere sind iibrigens weder im Weibchen
noch im Mainnchen vollkommen symmetrisch, sondern schwach, aber
deutlich asymmetrisch (etwa L 1 in meiner Bezeichnungsweise}, was fast
aus allen der hier abgebildeten Metaphasen zu ersehen ist. Diese X-
Chromosomen sind in beiden Geschlechtern (Abb. 20¢, Abb. 215, ¢) zur
Halfte euchromatisch (dicht neben der Spindelfaser auf ein kurzes Stiick
heterochromatisch), zur Héalfte heterochromatisch, und zwar ist sehr
wahrscheinlich der langere Ast der euchromatische. Das Y-Chromosom
ist, wie bei allen bisher von mir untersuchten Arten, total heterochroma-
tisch (Abb. 215, ¢), wihrend der Prophase also trotz seiner ebenfalls
stabchenférmigen Gestalt auch von den Autosomen ohne weiteres zu
unterscheiden. (Ob das X-Chromosom einen kleinen Trabanten trégt,
habe ich nicht entscheiden konnen. Dafiir spricht vielleicht Abb. 21b
und ¢. Hier konnte aber nicht mit Sicherheit festgestellt werden, ob die
auffallend in seiner Nahe liegende kleine Kugel ein Trabant ist oder eines
der kugeligen Chromosomen.)

Soviel sich beobachten lieB, bestehen die Autosomen nur aus Kuchro-
matin. Es ist aber méglich, daB bei genauester Untersuchung doch noch
kurze heterochromatische Enden gefunden werden. Darauf deutet

1 Zunichst ohne Erklarung bleibt die Lage des Y-Chromosoms am Nukleolus
in den Fillen, in welchen dieses nicht mit dem X gepaart liegt, wie das besonders klar
in Abb. 9, Fig. f zu sehen ist. Bei dem Y von Drosophila virilis fehlt, im Gegensatz
zu dem von Drosophile funebris und Drosophila melanogaster, ein substanzarmes
Stiick, an welchem der Nukleolus wihrend der Telophase sich bilden konnte,
wenigstens habe ich trotz genauem Suchen keines finden kénnen.
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wohl Abb. 205 hin. Direkt oberhalb der (hier schon metaphasischen,
vgl. 8.249) X.Chromosomen liegen zwei gepaarte Autosomen, die an
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Abb. 20 a—h. Drosophila Hydei, Weibchen. ¢ Kern mit Heterochromatin und Nukleolus; b

und ¢ Prophasen; in b ist das X-Chromosom auch im Euchromatin (vgl. ¢) metaphasisch,

ebenso die rechten Enden der beiden daneben liegenden Chromosomen. d —h Metaphasen,

in welchen fast durchwegs die schwache Asymmetrie der beiden X-Chromosomen (jeweils

oben) zu erkenuen ist. Alle Stadien aus derselben Larve. Apochromat 120fach, Komp.
Okular 135fach.
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Abb. 21 a—g. Drosophila Hydei, Ménnchen. a Kern mit Heterochromatin und Nukleolus.
b und ¢ Prophasen, das Y-Chromosom durch seine totale Heterochromatie von den Auto-
somen unterscheidbar. d —g Metaphasen, das Y-Chromosom kann von den stabchenformigen
Autoscmen nictit mehr unterschieden werden. Apochromat 120fach. Komp. Okular 15fach.

ihren entsprechenden Enden auf eine kurze Strecke heterochromatisch
erscheinen. Die Verhiltnisse bleiben genauer zu untersuchen.
18*
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Voraussage fiir die Verteilung der Gene im X-Chromosom von Drosophila
Hydei: Der eine Ast des V-formigen Chromosoms (wahrscheinlich der
kiirzere) enthilt keine oder, im Vergleich zu den euchromatischen, nur
vereinzelte Gene.

IV. Partielle somatische Heteropyknose bei anderen Dipteren.

Das Vorhandensein partieller somatischer Heteropyknose bei Droso-
phila funebris und Drosophila melanogaster liel ihr Vorhandensein auch
bei anderen Dipteren und iiberhaupt bei Tieren erwarten . Da die Unter-
suchungen an Drosophila melanogaster zunichst keine genaue Aufklirung
brachten, entstand — aus der Zielsetzung der Arbeit heraus, die genetische
Bedeutung dieser chromosomalen Langsdifferenzierung aufzufinden —
der Plan, zahlreiche Dipteren auf das Vorhandensein partieller Hetero-
chromatie hin anzusehen und woméglich dabei auch ein genetisch ge-
eignetes Objekt zu finden. Diese Untersuchungen wurden gleichzeitig
mit denjenigen an Drosophila melanogaster aufgenommen, besitzen aber,
nachdem inzwischen die Analyse der Chromosomen bei dieser und noch
anderen Drosophila-Arten mit positivem Ergebnis gelungen ist, nicht
mehr die ihnen anfangs fiir einen Beweis der Hypothese zugemessene
Bedeutung. Die Resultate werden hier in Kiirze trotzdem mitgeteilt,
weil sie einen weiteren Beleg liefern fiir die Identitat der Chromozentren
mit heterochromatischen Chromosomen.

Wihrend die ausfiihrliche Untersuchung somatischer Mitosen nur
selten moglich ist, da sie an den meistens schwer zu beschaffenden Larven
ausgefithrt werden muB, fillt der Entscheid tber das Vorhandensein
von Chromozentren nicht schwer, da hierfiir die Untersuchung von
Imagines (Darm, Gehirn) geniigt. Bei mindestens der Hélfte von rund
30 Arten fand ich zum Teil sehr ausgesprochene Chromozentren in den
Kernen. 3 Arten, Leptis spec., Tipula spec. und Scatophila wunicornis
konnten etwas genauer untersucht werden, am ausfiihrlichsten die zu-
letztgenannte Art.

a) Leptis spec. Untersucht wurde 1 ménnliche Imago. In den Kernen
des Darmepithels liegen 1—2 riesige Chromozentren (Abb.22a). In
Ubereinstimmung hiermit enthalten die Kerne der Spermatocyten
2 heterochromatische, und zwar total heterochromatische Chromosomen,
wihrend die iibrigen als aufgelockerte Bénder zu erkennen sind ().
Somatische Teilungen konnte ich leider nicht untersuchen. Die Kerne des
Darmepithels deuten aber mit Bestimmtheit darauf hin, daB im Soma eben-
falls zwei groBe heterochromatische Chromosomen vorhanden sein miissen.

Unentschieden bleibt das Wesen der zahlreichen kleinen Chromozentren. Sie
lassen Heterochromatin auch in den anderen Chromosomen erwarten. In den
Spermatocyten war nichts davon fu finden. Méoglicherweise tritt es aber an den
somatischen Chromosomen auf. Daf die Heteropyknose vom physiologischen Zu-
stand der Kerne abhéngt, zeigen ja die zahlreichen, friiher bekanntlich falsch
gedeuteten Befunde ither das Fehlen der Heteropyknose im homogametischen

1 Inzwischen von Baugr (1933) in der Oogenese bei einem Kafer gefunden; vgl.
Mitteilung IT, Bd. 19, 8.723 Anmerkung 1.
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Geschlecht (untersucht ist allerdings immer nur die Oogenese; nach meinen an
Drosophile erhaltenen Resultaten wire aber die Untersuchung somatischer Teilungen
dringend notwendig) und am eindeutigsten die von JUNKER (1923) bei Perla marginata
gefundenen Verhiltnisse. Wihrend in der Spermatogenese die 2 X-Chromosomen
der rudimentir-hermaphroditischen Mannchen (Weibchen = 4 X)) typisch hetero-
pyknotisch sind, kann man sie in der Oogenese derselben Mannchen an ihrer Struktur
nicht von den Autosomen unterscheiden. Kiirzlich hat dann auch BaUkr (1933)
einen Fall kernphysiologischer Bedingtheit der Heteropyknose aufgefunden.
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AbD, 22 a—d. Leptis spec.; Ménnchen, Imago. Alles aus demselben Tier. ¢ Kerne aus dem

Darmepithel. b und ¢ Kerne der Spermatocyten mit den zwei heterochromatischen Chromo-

somen. d Metaphase der Reduktionsteilung. Alles Apochromat 120fach, @, b Komp.
Okul, 15fach; d, ¢ Komp. Okul. 7fach. Fir den Druck aut *,, verkleinert.

Abb, 23a—c. Tipula spec. Larve. ¢ Kerne aus dem Darmepithel; b Prophase aus dem Ober-

schlundganglion mit 2 partiell heterochromatischen Chromosomen; ¢ Metaphase aus dem

Oberschlundganglion. Apochromat 120fach, Komp. Okul. l5fach; fir den Druck auf
*1e verkleinert.

b) Tipula spec. Die Kerne fiihren dhnlich groe Chromozentren wie
diejenigen von Leptis (Abb. 23). In den Prophasen des larvalen Ober-
schlundganglions sind 2 Chromosomen partiell heterochromatisch. In
der Abb. 23b sind die euchromatischen Teile ohne weiteres zu erkennen.

¢) Scatophila unicornis. Diese Art konnte ich etwas ausfithrlicher
untersuchen, da es gelang, Paarung, Eiablage und Larven in Kultur zu
erhalten (vgl. Mitteilung IT, S.724).

Die Kerne des Oberschlundganglions besitzen ein ahnliches Aussehen wie
diejenigen von Drosophila melanogaster. Es sind mehrere Chromozentren
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vorhanden, von welchen ein bis zwei immer deutlich gréBer sind (in
Abb. 24 b oberhalb der Mitte, in ¢ rechts unten gelegen). Es war also
ein stark (oder ganz) heterochromatisches Chromosom zu erwarten,
und aullerdem andere mit sicher partieller Heterochromatie. Ferner
muBte nach allen bisher gemachten Erfahrungen das stark oder ganz
heterochromatische Chromosom das Geschlechtschromosom sein. Wie
ich feststellen konnte, besitzt Scatophila unicornisim Weibchen 14 Chromo-
somen (Abb. 25 b). Wie bei vielen Drosophila-Arten sind winzig kleine
vorhanden, aber nicht nur in der Zwei-, sondern Vierzahl. Zwei der
itbrigen (V-férmigen) sind auffallend grofl (vgl. auch Abb. 25a). Im Gegen-
satz hierzu besitzt das Ménnchen nur 13 Chromosomen. Hier fehlt der
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Abb. 24 a—ec. Scatophi'la unicornis, Larve; a, b aus Minnchen, ¢ aus Weibchen. a Kerne aus
dem Oberschlundganglion; b aus dem Darmepithel. Apochromat 120fach, Komp. Okul.
15fach. Fiir den Druck auf ¢/, verkleinert.

eine Partner des grofen V-formigen Paares (Abb. 26a—c). Dieses mufl
demnach das Geschlechtschromosomenpaar sein. Es liegt der XO-Typus
vor, der innerhalb der Dipteren bis jetzt nur bei zwei Arten (Dasyllis grossa
und Tephritis arnicae, vgl. die Zusammenstellung bei SCHRADER 1928)
bekannt wurde. Die Heterogametie der Minnchen konnte in den Reife-
teilungen nachgewiesen werden (Abb. 26¢). Am oberen Spindelpol liegen
6 Chromosomen (darunter zwei kugelférmige), am unteren dieselben 6 und
auBerdem das groBe X-Chromosom. ErwartungsgemifB zeigen die Pro-
phasen in den Weibchen, die an ihrer GroBe leicht erkennbaren stark
heterochromatischen X-Chromosomen (Abb. 25¢—e) und diejenigen der
Minnchen dasselbe stark heterochromatische X-Chromosom in der Einzaht
{Abb. 26d). Sicher euchromatisch ist das distale Ende des einen Astes
(Abb. 25¢, d, und Abb. 26d). Ob, wie es auf Grund von Abb. 25¢ (links)
scheinen konnte, auch das distale Ende des anderen stets euchromatisch
ist, miiBte durch genauere Untersuchungen ermittelt werden. Von den
Autosomen sind mindestens 2 Paare partiell heterochromatisch, und zwar
ganz wie bei Drosophila melanogaster links und rechts der Umbiegungsstelle
(Abb. 25¢—e und Abb. 26d). Die genaue Analyse im Einzelnen miilte
natiirlich an umfangreichem Material durchgefiihrt werden.

Da der XO-Geschlechtschromosomen-Mechanismus vorliegt, ver-
bunden mit starker Heterochromatie des X, miissen in den Kernen
der Weibchen zwei, in denen der Miannchen nur ein besonders groBes
Chromosomenzentrum vorhanden sein. DaB dem so ist, zeigen die aus
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dem Darmepithel eines Weibchens (Abb. 24¢) und eines Ménnchens
(Abb. 24b) stammenden Kerne. Allerdings ist in dem abgebildeten ménn-
lichen Kern der Unterschied zwischen dem einen grofien Chromosomen-
zentrum (links oben am Nukleolus) nicht so stark wie man auf Grund
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Abb. 25 a—e. Scatophila unicornis; a, ¢—e weibliche Larve, Oberschlundganglion; b frisch

geschliipfte Imago-Oogonien. a Anaphase, b Metaphase; ¢—e Prophasen bzw. einzelne

Chromosomen aus solchen. «-~—d Apochromat 120fach, Komp. Okul. 13fach. e Komp.
Okul. 18fach.
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Abb. 26a—e. Scatophila unicornis; ¢ —d ménnliche Larve, Oberschlundganglion, e Reduktions-
teilung aus frisch geschliipften Méinnchen. ¢ und b Metaphasen; ¢ Anaphase; d Prophase.
Apochromat 120fach, Komp. Okul. 15fach.

der Massenverschiedenheit zwischen dem X-Heterochromatin und dem
der Autosomen erwarten sollte. Auch hier wiren viel eingehendere Unter-

suchungen nétig als ich sie angestellt habe. Sie lagen, nachdem sich die
hervorragende Geeignetheit der Drosophila-Arten fiir die Beweisfithrung
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eines Zusammenhanges zwischen Heterochromatin und Euchromatin
einerseits und der Verteilung der Gene andererseits herausgestellt hatte,
nicht mehr im Rahmen dieser Arbeit.

Zusammenfassung.
A. Hauptergebnisse.

1. Bei den Chromosomen von Drosophila melanogaster wird somatische
Heteropyknose festgestellt. Wdhrend das Y-Chromosom total hetero-
chromatisch ist, zeigen die Chromosomen I, Il und III die Erscheinung
der partiellen Heterochromatie, d. h. eine Ldngsdifferenzierung in Hetero-
chromatin und Euchromatin wie folgt. Das Chromosom I (X) ist vom
proximalen Ende bis ziemlich genau in die Mitte heterochromatisch,
von hier bis zum distalen Ende euchromatisch. Bei den Chromosomen I1
und ITI sind unmittelbar links und rechts der Umbiegungsstelle gelegene,
Y. der Astlinge betragende Stiicke heterochromatisch. Vollkommen
euchromatisch ist nur das kleine Chromosom IV.

2. Diese Tatsachen im Verein mit der von MULLER und PAINTER sowie
Doszansky ermittelten Genverteilung in den Chromosomen I, IT und III
ermoglichen es, die Richtigkeit der von mir aufgestellten Hypothese zu
priifen, ob zwischen der sichtbaren strukturellen Langsdifferenzierung
eines Chromosoms in Euchromatin und Heterochromatin und seiner
unsichtbaren, genischen Léngsdifferenzierung eine Beziehung besteht der-
art, dall im Heterochromatin (entsprechend seiner morphogenetischen
Verschiedenheit vom Euchromatin) irgendwie passive oder keine Gene
enthalten sind. Es ergibt sich:

In der euchromatischen Hélfte des X-Chromosoms liegen 47 (bzw. 95)
Gene, in der gleich grofen heterochromatischen 9 (bzw. 16). In der hetero-
chromatischen Hdlfte befindet sich demgemdf wnur der 6.—7. Teil aller
bisher in diesem Chromosom bekannt gewordeme Gene. Damit erweist
gich die Vorstellung vom Euchromatin als genisch aktivem, vom Hetero-
chromatin als genisch passivem Chromatin als grundsétzlich richtig,
wenn auch das Heterochromatin nicht ginzlich genfrei ist, wie es die
Voraussage verlangte. Hierdurch ist eine Beziehung zwischen der genischen,
unsichtbaren und strukturellen, sichtbaren Lingsdifferenzierung eines Chro-
mosoms aufgefunden. Siewird als Chromatinstruktur-Genrelation bezeichnet.

Uber die Sachlage in den Autosomen IT und III 1aBt sich noch keine
entscheidende Aussage machen, weil die Genverteilung nicht genau genug
bekannt ist. Doch ergibt sich auch hier schon insofern eine Uberein-
stimmung als bei beiden Autosomen Gene links und rechts der Um-
biegungsstelle, welche auf Grund der Austauschzahlen allein innerhalb
der Heterochromatinregion liegen miilten, durch die Translokations-
versuche DOBzANSKYs als so weit von der Umbiegungsstelle weg gelegen
sich herausstellen, daB sie sich sicher im Euchromatin befinden.

3. Man kann also jetzt das Ergebnis won Translokationsversuchen,
soweit diese die wirkliche Genverteilung in den Chromosomen betreffen,
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auf Grund der prophasischen Chromosomenstruktur voraussagen. Hetero-
chromatische Regionen miissen auch genisch ,,inert regions (MULLER)
sein. Solche Voraussagen werden zwecks Priifung der Hypothese gemacht
fir Drosophila simulans, Drosophila Hydei und Drosophila virilis (vgl.
auflerdem Drosophila funebris in der vorhergehenden Mitteilung). Bei
allen drei Arten kommen partiell heterochromatische Chromosomen vor.
Besonders hervorzuheben ist Drosophila virilis. Hier besteht nicht nur das
X-Chromosom, sondern auch jedes der stdébchenférmigen Autosomen min-
destens zu der einen, jeweils proximalen Hélfte, aus Heterochromatin.
Demnach miillten diese Halften bei allen Chromosomen ebenso arm an
Genen sein wie die proximale Halfte des X.Chromosoms von Drosophila
melanogaster. Translokationsversuche an Drosophila virilis werden deshalb
als entscheidend angesehen.

B. Nebenergebnisse.

1. Die Lingsdifferenzierung der Autosomen von Drosophila melano-
gaster und Drosophila virilis (sowie Scatophila unicornis) ergibt fiir Tiere
die frither an Pflanzen gefundene Regel der ,.dquilokalen Heterochro-
matie’: Auch bei nicht homologen Autosomen sind entsprechend grofe
und entsprechend gelegene Stiicke heterochromatisch.

2. Bei Drosophila viridis wird ein zweiter Fall ,,struktureller Geschlechts-
chromosomen‘c festgestellt (vgl. Mitteilung II, Bd. 19). — Die an den
Geschlechtschromosomen von Drosophila melanogaster und Drosophila
simulans erhaltenen Ergebnisse zeigen, dafl X und Y zugleich quanti-
tativ und (doppelt) strukturell, also in dreifacher Hinsicht in ihrem
Aufbau verschieden sein kénnen.

3. Bei Drosophila melanogaster und Drosophila virilis ist wihrend
der Prophase der Nukleolus in die Einschniirung des X-Chromosoms
eingeschaltet, Hs liegen demnach Sar-Chromosomen vor. Auch das
Y-Chromosom ist ein SaT-Chromosom. Es ist nicht, wie bisher allgemein
angegeben wurde, J-férmig, vielmehr besteht der kurze Ast dieses J im
oberen Teil aus einem Trabanten, der durch den unteren, fadenartig aus-
gebildeten Teil an das proximale Ende des langen Astes befestigt ist.

4. Im Euchromatin des X-Chromosoms von Drosophila melanogaster
werden in einer Prophase auf den Spalthilften je 6 entsprechend ver-
schieden groBe und entsprechend verschieden voneinander entfernte und
damit als Chromosomeren anzusprechende Gebilde festgestellt. Auch
auf den Chromosomen der Knauelkerne werden, wie bei Bibio hortulanus
(vgl. Mitteilung I), gesetzmiBig angeordnete, qualitativ verschiedene
Chromomeren gefunden.

5. Bei dem einen der V-férmigen Autosomen von Drosophila melano-
gaster (I1 bzw. III) ist in dem einen Ast das Euchromatin vom Hetero-
chromatin in Metaphasen und besonders stark in Prophasen abgesetzt.
Dadurch ist jetzt die Moglichkeit gegeben, die Koppelungsgruppen IT
und IIT mit groBerer Sicherheit als bisher in die zugehérigen Chromosomen
einzulagern und die beiden Hélften der einen, was bisher nicht moglich
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war, jeweils richtig in den zugehorigen Ast. — Es wird gezeigt, daB
die bisher an den Chromosomen I, IT und III von Drosophile melano-

gaster beschriebenen Einschniirungen dreierlei wesensverschiedener Art
sind (8. 252).

Zum SchluB danke ich Herrn Professor WiNkKLER herzlich dafiir,
daB er mir die Mittel des Botanischen Instituts in groBziigiger Weise
auch fiir diese Arbeiten zur Verfiigung stellte, ferner fiir manchen wert-
vollen Literaturhinweis.
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Erklirung der Figuren auf Tafel I.

Drosophila melanogaster Mr1c. Alle Figuren auBer Fig. 6, 11, 20 und 21 stellen
Prophasen dar (bzw. einzelne aus solchen herausgezeichnete Chromosomen) aus den
Neuroblasten des Oberschlundganglions #lterer Larven.

Fixierung und Farbung: Carminessigsdure kalt oder heiBl (niheres vgl. Mit-
teilung II, Technik).

VergroBerung Zei Apochr. num. Apert. 1,3, Kompensationsokular 12, auBler
den Fig.4, 6—16, 20 und 23; diese mit Kompensationsokular 18. ABpfEscher
Zeichenapparat, Zeichnung in Objekttischhohe.
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Zu folgenden Figuren bzw. Teilen derselben findet man Mikrophotographien
auf Tafel I1, Fig. 13, 16, 20, 22, 25, 27 und 28. In den nachstehenden Legenden ist
hinter jeder dieser Figurennummern in Klammern die Nummer der Mikrophoto-
graphie angegeben.

Fig. 1—10: Weibchen.

Fig. 1—3. Alle drei Prophasen so orientiert, daB die beiden X-Chromosomen
oben liegen. Die distalen, euchromatischen Enden zeigen nach oben, die median-
proximalen, heterochromatischen nach unten. Die mediane Heterochromatie und
Durchtrennung in allen drei Figuren jeweils in dem links liegenden Autosomenpaar
gut zu erkennen.

Fig. 4, Autosomenpaar aus Fig. 3 bei starkerer VergroBerung herausgezeichnet.

Fig. 5. Zwei X-Chromosomenpaare aus Prophasen herausgezeichnet. Zwischen
den beiden heterochromatischen Teilen liegt der Nukleolus {vgl. Fig. 1—3). Die
X-Chromosomen ebenso orientiert wie il Fig. 1—3 und in den folgenden Fig. 6—10.

Fig. 6. X-Chromosomen aus Metaphase (vgl. Textabb. 3a, ¢, f; 4¢ und 6a S. 242)
zeigen die Teilung im Verhiltnis 1 : 2 durch die substanzarme Stelle zwischen
dem proximalen und medianen Heterochromatin.

Fig. 7—10. Einzelne X-Chromosomen aus Prophasen bei stirkerer VergréBerung
herausgezeichnet (7 aus Fig. 21, 8 aus Fig. 3). In 7 und 10 im euchromatischen
Teil Chromomeren sichtbar (vgl. Fig. 23).

Fig. 11—28: Mdinnchen.

Fig. 11. Y-Chromosom aus Metaphase herausgezeichnet (vgl. auch Textabb. 65).

Fig. 12—16 (zu 13 und 16 Mikrophotographie 24 — um 90° — und 23 — um
180° gedreht). Einzelne Y-Chromosomen bei stiirkerer VergréBerung aus Prophasen
herausgezeichnet und entsprechend den X-Chromosomen in der dariiberstehenden
Reihe orientiert. Der kurze, trabantenartige Ast ist durch einen mehr oder weniger
langen Faden am proximalen Ende des langen Astes befestigt. Dicht iiber diesem
Ende eine achromatische Stelle. Die Dreiteilung des Y-Chromosoms ist besonders
gut in Fig. 16 zu erkennen (vgl. Text S.246).

Fig. 17. X. und Y-Chromosom total heterochromatisch (rechts wahrscheinlich
das X-Chromosom). Zwischen X und Y das Autosomenpaar mit den einseitig an
der Hetero-Euchromatingrenze abgesetzten Aststiicken ({).

Fig. 18. Das Y total, das X nur zur Halfte heterochromatiseh, rechts das Auto-
somenpaar mit den abgesetzten Aststiicken.

Fig. 19. (2 Einstellungen.) Das total heterochromatische Y mit Trabant und
das zur Hilfte heterochromatische X am Nukleolus.

Fig. 20. (Mikrophotographie 19.) Metaphase, das X ist noch in proximales
Heterochromatin und distales Euchromatin gegliedert.

Fig. 21. Gliederung des X wie in Fig. 20, links das Autosomenpaar mit den
abgesetzten Aststiicken.

Fig. 22. X und Y besonders klar(vgl. Mikrophotographie 15 und 18), weniger klar
die V-formigen Autosomen, von welchen oben die 4 Stiicke des Paares mit den einseitig
abgesetzten Astteilen liegen ; das mediane Heterochromatin ist zum Teil zu erkennen.

Fig.23. X und Y aus Fig. 22 einzeln bei stirkerer Vergroferung herausgezeichnet
(X um 90° Y um 180° gedreht), gleichsinnig orientiert (vgl. Fig. 7—10 und 12—16).
In der euchromatischen Halfte des X sind auf beiden Spalthilften entsprechend
verschieden grofle und je auf derselben Hohe liegende Chromomeren vorhanden
(Mikrophotographie 15, 16).

Fig.24. Links Y mit weit entferntem Trabant, rechts X.

Fig. 25. (Bei 4 Einstellungen in Mikrophotographie 11—14.) X und Y oben am
Nukleolus; das Euchromatin des X ist verhdltnisméaBig lang. Das prozimale Ende des
Y sitzt dem Nukleolus auf, ein fadenartiges Stiick reicht in denselben hinein; ober-
halb des Nukleolus das proximale abgesetzte Y-Ende (Deutung ?) und der Trabant.
In der Mitte der Figur das Autosomenpaar mit den abgesetzten Aststiicken.
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Fig. 26. In der Mitte das X, in dessen Heterochromatin keine Einschniirung
zu erkennen ist, links neben dem Euchromatin des X der Trabant des Y. Verhéltnisse
in dem einen groBen Autosomenpaar (links unten) nicht klar; rechts das Autosomen-
paar mit den abgesetzten Aststiicken (Klammern).

Fig.27. (Bei 2 Einstellungen in Mikrophotographie 17 und 18.) Der Trabant
des Y liegt links unten an demselben. In den Autosomen mit den abgesetzten Ast-
stiicken in den euchromatischen Teilen Vortiuschung von Heterochromatin durch
Uberlagerung und Verkiirzungen.,

Fig. 28. (Mikrophotographie des in der Mitte liegenden Autosomenpaares bei
2 Einstellungen in Fig. 26 und 27.) X und Y oben am Nukleolus. Das Euchromatin
des X ist verhdltnismiBig lang ausgezogen.

Erklirung der Figuren auf Tafel II.
(Fig. 1 und 5—10 gehéren zu Mitteilung 11, Bd. 19.)

Unretuschierte Mikrophotographien, aufgenommen mit Leitz-Makam. Apochr.
num. Apert. 1,3, 120fach; Periplan, Okular 8fach. Leitzsche Mikroskopierlampe,
Einschaltung der mit Immersionsol bestrichenen Mattstelle der Kugelflasche und
Einlage der Blaumattscheibe in das Diaphragma des Kondensors. Alle Aufnahmen
nach meistens frischen Carminessigsdurepriparaten des larvalen Oberschlund-
ganglions.

Die in den Fig. 6, 10—27 und 29—36 photographierten Priparate sind zeichne-
risch im Text oder auf Tafel I dargestellt. Hinweis hinter jeder Figurennummer in
der Klammer mit Te (Text) bzw. Ta (Tafel).

Fig. 1—4. Kerne mit Nukleolus (hell) wnd Heterochromatin (dunkel.)

Fig. 1. Drosophila funebris.
Fig. 2. Drosophile melanogaster.
Fig. 3. Drosophila virilis.

Fig. 4. Drosophila simulans.

Fig. 5—10. Drosophila funebris (Mitteilung II, Bd. 19).

Fig. 5. Metaphase aus Weibchen. Das links liegende X-Chromosom mit Ein-
schniirung in der Mitte des Astes.

Fig. 6. (Te 6i.) Prophase aus Weibchen. Alle 8 kurzen Autosomen heller
als das eine in derselben Ebene liegende X-Chromosom. Nieht scharf eingestellt
und deshalb heller erscheinend, das linke Ende des oberen und das ganze untere
X-Chromosom. Die beiden Halften des oberen X-Chromosoms stark voneinander
abgesetzt, der sie verbindende Faden eben zu erkennen. Am unteren X-Chromosom
links das knopfartige, proximale Ende, rechts davon die mittlere Einschniirung.
Eben noch zu erkennen die zwei kleinen kugeligen Autosomen (oberhalb der
vier zusammenliegenden, kleinen stdbchenférmigen) und die kleinen trabanten-
artigen Gebilde in der Fortsetzung des am weitesten nach rechts liegenden Auto-
somenpaares (vgl. dazu Te 67).

Fig. 7—8. Prophase aus Weibchen bei zwei verschiedenen Einstellungen. In
Fig.7 scharf eingestelltauf das obere X -Chromosom (linker Bildrand) und die auf dem
Deckblatt bezeichneten Autosomen. Die wagerechte Asthilfte des X ist total
heterochromatisch, die senkrecht liegende nur im oberen Teil, im iibrigen euchro-
matisch (vgl. Deckblatt). Fig. 8 scharfe Einstellung auf das proximale Hetero-
chromatin des unteren X-Chromosoms.

Fig. 9. Prophase aus Weibchen; scharfe Einstellung auf das zu oberst im
Bilde gelegene X-Chromosom, an welchem die Einschniirung und die Lingsdifferen-
zierung in Heterochromatin und Euchromatin (letzteres im linken Teil der wagerecht-
liegenden Asthilfte) zu erkennen ist, auBBerdem einige Autosomen. Weniger scharfe

Einstellung auf das unten links gelegene X mit stark voneinander abgesetzten
Asthilften.



286 E. Heitz: Die somatische Heteropyknose

Fig. 10. (Te 84.) Prophase aus Miannchen. Scharfe Einstellung auf die distale,
aus Heterochromatin und Euchromatin zusammengesetzteHélfte des einen X -Chromo-
soms (links Mitte) und drei Autosomenpaare. Wenig scharfe Einstellung auf das
oben gelegene Y-Chromosom. In diesem ist die Einschniirung zu erkennen, welche
das Chromosom im Verhaltnis 2 : 1 teilt.

Fig. 11—20: Drosophila melanogaster.

Fig. 11, 12, 13 und 14. (Ta I 25.) Prophase aus Miannchen bei vier ver-
schiedenen Einstellungen. Die jeweils am schirfsten eingestellten Chromosomen
bzw. Chromosomenteile sind auf dem Deckblatt eingezeichnet. In Fig. 11, 13 und 14
liegt oben das X- und Y-Chromosom bzw. einzelne Teile desselben, in der Mitte
das grole Autosomenpaar mit den auf der einen Seite abgesetzten, euchromatischen
Astteilen, dicht links daneben das Chromosomenpaar IV. In Fig. 13 erkennt man
auflerdem in der linken unteren Ecke den einen Partner des zweiten groBen Auto-
somenpaares mit nicht abgesetzten Asten; der andere Partner befindet sich unten
in Fig. 14. Vom X-Chromosom ist das Heterochromatin sowie die in diesem (rechts
liegende) ,,Einschniirung®* in Fig. 11—13 zu erkennen, das Euchromatin in Fig. 12
und 13. Das Y-Chromosom beriihrt mit seinem proximalen Ende den Nukleolus;
dicht oberhalb des letzteren liegt das kleine abgesetzte Aststiick (8. 246) und der
trabantenartige Ast.

Fig. 15 und 16. Stiick mit X- und Y-Chromosom aus der Prophase Ta I 22.
In Fig. 15 scharfe Einstellung auf das Y-Chromosom, dessen heterochromatischer
»Trabant’ durch einen verhaltnism&Big breiten Faden mit dem total hetero-
chromatischen Ast verbunden ist sowie die distale Hilfte des X-Chromosoms ein-
schlieBlich der Einschniirung. Die distale Hilfte besteht aus Euchromatin (senkrecht
liegend); in diesem sind die 5—6 Chromomeren zu erkennen. Die proximale Halfte
aus Heterochromatin (nahezu wagerecht liegend). Fig. 16. Schirfere Einstellung
auf das proximale Ende der total heterochromatischen Halfte des x-Chromosoms.

Fig. 17 und 18. Prophase aus Minnchen (Ta T 27). Fig. 17: Scharfe Ein-
stellung auf das total heterochromatische Y-Chromosom und (etwas weniger scharf)
auf die proximale heterochromatische Halfte des X-Chromosoms, links neben dem y ;
oben: der eine euchromatische Ast des einen Partners des V-férmigen Autosomen-
paares mit abgesetzten Asten, rechts davon das mediane Heterochromatin von
einem Chromosom dieses Paares; rechts des Geschlechtschromosomenpaares das
andere V-férmige Autosomenpaar, von dem innen gelegenen Partner ist der obere
Ast unsichtbar. Die Differenzierung in Heterochromatin und Euchromatin bei
dem aullen liegenden Autosom zu erkennen. Fig. 18: Scharfe Einstellung auf den
euchromatischen, wagerecht liegenden Teil des X-Chromosoms und ein kleines
Stiick des rechts daran grenzenden Heterochromatins.

Fig. 19 (TaI20). ,,Frithe” Metaphase aus Ménnchen. Scharfe Einstellung
auf das ganze X-Chromosom, dessen linke Hilfte als noch euchromatisch zu er-
kennen ist.

Fig. 20. (Daslinksgelegene Autosomenpaar mit den abgesetzten, euchromatischen
Asten auch in Te 7a.) Prophase aus Mannchen. In beiden der V-formigen Auto-
somenpaare ist das mediane Heterochromatin von den langen euchromatischen
Aststiicken besonders gut zu unterscheiden, bei dem unteren Paar im Hetero-
chromatin des linksgelegenen Partners auBlerdem die achromatische Spalte. Oben
in der Mitte das Heterochromatin des X-Chromosoms.

Fig. 21 wnd 22. (Te 17a.) Drosophila simulans. Prophase aus Mdnnchen bei zwei
Binstellungen.
Fig. 21. Einstellung auf das total heterochromatische Y-Chromosom (in Fort-
setzung des rechten Endes eventuell ein Trabant, vgl. S.268/69, Anm. 1).
Fig. 22. Einstellung auf das mediane Heterochromatin einschlieBlich des (oben)
ansitzenden euchromatischen Aststiickes des einen V-férmigen Autosoms. Im Hetero-
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chromatin ist die achromatische Spalte sichtbar. Rechts daneben zwei weitere
Aststiicke (vgl. Te 17a).

Fig. 23—28. Drosophila melanogaster.

Fig. 23 und 24. (Te 8¢.) Prophase aus dem XYY-Mannchen bei zwei verschie-
denen Einstellungen. In 23 das eine, in 24 das zweite y-Chromosom eingestellt,
in 23 scharf nur der groBe heterochromatische Ast, der Faden, nicht dagegen der
daran befestigte ,,Trabant (vgl. Te 8¢). AuBerdem sind zu erkennen Hetero-
chromatin und Euchromatin des einen V-formigen Autosomenpaares. (In 24 sind
die beiden Astenden nach oben gebogen, so daB die Photographie ,,Heterochro-
matie* vortiuscht.)

Fig. 25. (Te 11a.) Prophase aus Minnchen mit in der Mitte durchgebrochenem
X-Chromosom. Scharfe Einstellung auf das proximale Ende des X-Chromosoms
mit dem Faden und dem daran befestigten ,,Trabant®, einen Teil des heterochroma-
tischen xP (rechts darunter), des euchromatischen x4 und das in der Einzah! frei
vorhandene Chromosom IV.

Fig. 26 und 27 (Ta I, 28.) Prophase aus Minnchen bei zwei Einstellungen
auf das V-férmige Autosomenpaar mit einseitig abgesetzten Asten. Fig.26. Medianes
Heterochromatin mit euchromatischem Aststiick des einen Autosoms. Fig. 27
Medianes Heterochromatin des anderen und die abgesetzten, euchromatischen Aste
beider. In Fig. 26 auBlerdem der Nukleolus, in Fig. 27 das Y-Chromosom.

Fig. 28. Prophase aus Minnchen, Oben Y-Chromosom mit ,,Trabant* und
Nukleolus, daneben rechts das X-Chromosom, an welchem die Gliederung in Euchro-
matin und Heterochromatin, sowie die Einschniirung in letzterem zu erkennen ist.
Unten das Autosomenpaar mit den einseitig abgesetzten Asten; nur diese sind in
ibrer ganzen Ausdehnung sichtbar, ferner das mediane Heterochromatin bei beiden,
im linksgelegenen auch die achromatische Spalte.

Fig. 29—36. Drosophila virilis.

Fig. 29, 30 und 31. (Te 19a.) Prophase aus Mannchen bei drei verschiedenen
Einstellungen. In jeder Figur sind siamtliche 10 stibchenférmigen (fast alle ge-
paarten) Chromosomen bzw. Teile derselben vorhanden, in Fig. 31 auch die beiden
kleinen kugeligen. Auf dem Deckblatt sind nur diejenigen Chromosomen ein-
gezeichnet, bei welchen gleichzeitig Euchromatin und Heterochromatin scharf
eingestellt ist, in Fig. 29 und 30 auBerdem die jeweils eingestellten Stitcke des Y-Chro-
mosoms, das keine euchromatischen Fortsiatze besitzt.

Fig. 32. (Te 19}.) Prophase aus Mannchen. Unten rechts Nukleolus mit seiner
rechten Peripherie zwischen dem groBen und dem kleinen Heterochromatinstiick
des X-Chromosoms (das Euchromatin desselben nicht sichtbar), ferner einige Auto-
somen mit gleichzeitiger Einstellung auf ihr Euchromatin und Heterochromatin.

Fig. 33 und 34. (Tel9g.) Prophase aus Mannchen bei zwei Einstellungen.
Fig. 33. Heterochromatin und Euchromatin einiger Autosomen. Am scharfsten
eingestellt ist das rechts liegende Paar und der obere Partner des links davon
liegenden. Fig. 34. In der Mitte das grofBe, total heterochromatische Y-Chromosom.
(In beiden Figuren am unteren Rand die groBen Chromozentren von drei bzw.
zwei Kernen, vgl. Fig. 3.)

Fig. 35. (Te 18¢.) Prophase aus Weibchen. Links zwei gepaarte Autosomen,
deren Euchromatin durch Bruch (Dauerpriparat) vom Heterochromatin getrennt
ist. In der Mitte die zwei X-Chromosomen mit zwischen Heterochromatin und
Euchromatin eingeschaltetem Nukleolus.

Fig. 36. (Te 18a.) Prophase aus Weibchen, alle 10 stibchenférmigen Chromo-
somen sichtbar, nur zum Teil scharf eingestellt. Rechts oben und in der Mitte je
ein X+Chromosom. In der Mitte eines jeden derselben ist ein Nukleolus eingelagert
(besonders gut zu erkennen im oberen X-Chromosom).



