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Synap tonemal  Complex and Chromosome St ruc ture  

in the Achiasmat ic  Spermatogenesis  of Panorpa communis 
( Mecoptera) 

Abstract. Meiotic prophase in the spermatocytes of Panorpa communis was 
studied. There is a proper sequence of meiotic stages in the testes. Therefore the 
temporal development of chromosome structure and the synaptonemal complex 
(SC) could be studied exactly. The structure and function of the SC are inter- 
preted in a new model.--The chromosomes have a lambrush form from leptotene 
to diakinesis. At leptotene each chromatid produces an additional axis of basic 
protein and RNA. The axis becomes one of the lateral elements of the SC. At 
pachytene the DNA of the bivalents is separated into three regions: 1. Most of the 
DNA forms long loops outside the SC. 2. Smaller portions of the ])NA filaments 
are twisted around the lateral elements of the SC. 3. Short DNA loops (called 
pairing loops) extend into the pairing space. In Panorpa the SC is composed of 
two lateral elements (chromosome axes), which are connected by equally spaced 
transverse filaments, a ladder-like central element in the middle of the pairing 
space and, on each side of the pairing space parallel to the lateral elements, two 
tCNA containing strands. These are regarded as connected RNA copies of the 
pairing loops and are responsible for the exact pairing of homologous chromosome 
segments. At diplotene the axes of the sister chromatids separate to form "double 
complexes" with four lateral elements. The double complexes of the oocytes 
contain only transverse filaments between the axes of the homologous chromatids. 
After a short time they disappear again and the homologues separate to form the 
chiasmatic bivalents. In the spermatocytes all four chromatid axes are connected 
by transverse filaments. The pairing complex persists until diakinesis, thereby 
causing the suppression of the diplotene stage in the light microscope. This may 
be the only reason for the achiasmatic meiosis in the spermatocytes of Panorpa. 
(Zusammenfassung see p. 68.) 

A. Einleitung 
Seit der En tdeckung  des , , synaptonemal  complex"  (SC) durch 

M. J .  Moses im Jah re  1956 ist diese Paarungss t ruk tnr ,  die zwischen 

homologen Chromosomen w/~hrend der meiot ischen Prophase ausgebil- 

det  wird, yon verschiedenen Autoren  in fast  allen daraufhin  unter-  

suchten Organismen gefunden worden (Li teratur  bei Moses, 1968). 

2* 
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Nur bei wenigen Arten werden im m/innliehen Gesehleeht keine SC 
gebildet. Dazu geh6ren die d d  von Drosophila melanogaster, Tipula 
caesia und Phryne ]enestralis (Meyer, 1964). Da die Spermatogenese in 
diesen Arten aehiasmatisch verl/tuft, andererseits Chromosomenpaarung 
aueh ohne SC auftreten kann (somatisehe Paarung), wurde angenommen, 
der SC sei eine Hilfsstruktur des crossing-over und nieht der Chromo- 
somenpaarung (Moses und Coleman, 1964). Die Ausbildung eines SC 
sollte demnaeh immer mit einem chiasmatisehen and das Fehlen eines 
SC mit  einem aehiasmatisehen Meioseverlauf znsammenh/~ngen. Diese 
Vorstellung mul3te aufgegeben werden, naehdem aueh bei aehiasmati- 
sehen Meiosen - -  wie z.B. in den 9 9 yon Pieris, Ephestia und Galleria 
(Meyer: zit. Moses, 1968) sowie den d d  yon Panorpa und Bolbe nigra 
(Gassner, 1969) - -  SC gefunden wurden. Daraus folgt, dub die Ans- 
bildung der SC in der Meiose zwar eine notwendige Voraussetzung fiir 
die Bildung yon Chiasmata ist, dab sic andererseits aber nieht zwangs- 
1/~ufig eine ehiasmatisehe Meiose zur Folge hut. Die Frage, welehe Fak- 
toren dariiber hinaus ffir eine Chiasmabildung erforderlieh sind, ist 
bisher ungelSst. 

Da die Spermatogenese yon Panorpa aehiasmatiseh, die Oogenese da- 
gegen ehiasmatisch verl/tnft (Ullerieh, 1961), in beiden Gesehleehtern 
aber SC ausgebildet werden (Keyl: zit. Gassner, 1967; Gassner, 1969), 
bietet sieh bei diesem Objekt eine VergleiehsmSgliehkeit zwisehen beiden 
Paarungstypen. 

Eine weitere Frage zielt auf die Stellung des SC bei dem struktu- 
rellen Aufbau der Chromosomen. Seine morphologiseh enge Verfleehtung 
mit den Chromosomenfibrillen sprieht dafiir, dab er w~hrend der meiotL 
sehen Prophase ein Bestandteil der Chromosomenstruktur sein kSnnte. 
Das Auftreten ehromatinfreier Polykomplexe (Literatur bei Moses, 
1968), bei deren Bildung sieh anscheinend Bruehstiieke der SC lateral 
zusammenlagern, 1/~Bt dagegen eher auf eine Selbst/~ndigkeit der Paa- 
rungsstruktur sehliegen. 

Die vorliegenden Untersuchungen an Panorpa communis liefern einen 
Beitrag zur Kl~trung dieses Problems. Dazn wird ein neues Modell des 
SC entworfen. I m  Zusammenhang damit  werden die Vergnderungen der 
Chromosomenstruktur w~hrend der meiotisehen Prophase eingehend er- 
6rtert. Weiterhin werden die Beziehungen der Chromosomen zur Kern- 
membran beschrieben und eine damit  verbundene M6gliehkeit der Vor- 
orientierung homologer Chromosomen diskutiert. 

B. Material and Methoden 
Als Untersuchungsob]elct diente die Skorpionsfliege Panorpa communis (Meco- 

ptera), deren Larven in einem Brutsehrank bei 20--22~ und 18/6-Std-Tag- 
Nachtrhythmus geziiehtet wurden. Die fiir die Untersuchungen verwendeten Hoden 
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stammten aus Vorpuppen und Puppen, die Ovarien wnrden wenige Tage alten 
Imagines entnommen. 

Normalpriiparationen 
Die Pr~tparation erfolgte in Ephrussi-Beadle-LSsung (Ephrussi und Beadle, 

1936). Von den Hoden wurde die Peritonealh~ille - -  soweit sehon ausgebildet - -  
abgezogen. Die 3 Follikel eines Hodens wurden getrennt und raseh in kalten 
Glutaraldehyd-Phosphatpuffer iibertragen. Die 0varial-Follikel sind nicht yon einem 
gemeinsamen Peritonemn umgeben; sie konnten daher ohne weitere Pr~parations- 
schritte in die Fixierungsfliissigkeit ~ibertragen werden. Die :Pixierung dauerte 
1 Std bei 0--4  ~ C. Die Gewebe wurden danach ein bis mehrere Stunden in 0,1 M- 
Phosphatpuffer mit  einem Zusatz yon 0,2 M Saccharose ausgewasehen mid an- 
schlieBend 2 Std mit 1%iger OsO4-LSsung in Veronalpuffer nach Villegas (Plattner, 
1970) nachfixiert. :Nach Auswaschen des Fixierungsmittels in Phosphatpuffer- 
Saccharose wurden die Gonaden in der Alkoholreihe entw~sser~. Dabei fand eine 
Kontrastierung mit  1% Uranylacetat in 70%igem Alkohol statt. Die Einbettung 
der Gonaden erfolgte in Araldit, Spurr-Medium (Spurt, 1969) oder Glykolmeth- 
acrylat. 

Am LKB-Ultrotom I I I  wurden 600--2500 lx dieke Sehnitte fiir elektronen- 
mikroskopisehe Beobaeh~ungen und 1--3 ~m dicke Schnitte iiir lichtmikroskopische 
Untersuchungen hergestellt. Die zur Lichtmikroskopie bestimmten Sehnitte wurden 
mit  einer l%igen Toluidinblaul/~sung in l%iger  BoraxlSsung bei 40~ mehrere 
Stunden gef~rbt. 

Ffir die elektronenmikroskopischen Untersuchungen stand ein Siemens Elmi- 
skop 101 zur Verffigung. 

Zur genauen Identifizierung der Meiosestadien in den elektronenmikroskopi- 
schen Schnitten dienten versehiedene Methoden: 

1. Es wurden abweehselnd Schnit~e fiir licht- und elektronenmikroskopische 
Beobachtungen angefertigt. 

2. Sehr genaue Vergleiehe yon licht- und elektronenmikroskopischen Strukturen 
waren dadureh zu erreiehen, dab 3--5  ~m dicke Schnitte lichtmil~oskopisch unter- 
sucht und fotografiert wurden. Naeh erneuter Einbettung in Araldit konnten diese 
ffir elektronenmikroskopische l~eobaehtungen ultrsdiinn geschnitten werden. 

3. Zur Voruntersuchung und Einbettung einzelner Spermatocyten win'den die 
Zellen auf einem gelatinierten Objekttr~ger in einem Tropfen Ringerl6sung ausge- 
brei~et, mit  einem silikonierten Deckglas zugedeekt und unter dem Deekglas mit 
Glut~raldehyd-Phosphatpuffer fixiert. Es koimten nun bestimmte Zellen ausge- 
sucht, fotografier~ und ihre Lage auf dem Objekttr~ger notiert werden. Der 
Objekttr~ger wurde darauf mit dem Deckglas hash unten in eine schr~gstehende 
K~ve~te mit  Gtutaraldehyd-Phospha~puffer gestellt. In der Regel fiel nach einigen 
Minuten das Deekglas ab. Die Prgparate blieben 30 rain in der Fixierungsl6sung 
und konnten dann wie Quetschpr~parate weiterbehandelt werden. Zur Einbettung 
wurden die Pr~parate auf eine Sehablone mit  Koordinateneinteilung gelegt. Die 
gewOnschten Stellen konnten so leicht wiedergefunden und auf die Zellen eine mit  
Araldit gef~illte Gelatinekapsel aufgesetzt werden. Nach dem Polymerisieren wurden 
die Kapseln yore Objekttr~ger abgerissen. 

Histochemische Priiparationen 
a) Actinomycin D-Behandlung. Um die Struk~urver~nderungen naeh Hemmung 

der RNA-Synthese zu untersuehen, wurden die Hoden nach der Praparation fiir 
1--24 Std in eine L6sung yon Aetinomyein D (Konz. 0,2 mg/ml) in 5 : 1 verdiinntem 
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Hanks-Ringer gebracht. Nach der Ink ubationszeit wurden die Hoden in Ringer 
abgespiilt und das Peritoneum abgezogen. Die weitere Behandlung erfolgte wie bei 
den Normalpri~paraten. In Kontrotlversuchen konnte ermittelt werden, da$ die 
Gonaden einen Aufenthalt in Ringerl6sung bis zu 48 Std ohne Strukturver~nderun- 
gen iiberleben. Ovarial-Sehl~uehe zeigen nach dieser Zeit immer noeh ihre peri- 
staltischen Bewegungen. 

b) Spezi]ische Kontrastierungen. Zur Lokalisation der DNA und RNA in den 
Strukturen naeh reiner Aldehydfixierung der Follikel (1 Std mit 6,5%igem Glutar- 
aldehyd in 0,1 M Phosphatpuffer bei p g  7,3 oder 2 Std mit 4%igem Formaldehyd- 
Phosphatpuffer bei pH 6,5) wurden die Sehnitte 5 min mit einer 5%igen w~13rigen 
UranylacetatlSsung vorkontrastiert und anschlieBend mit Bleicitrat nach Reynolds 
(1963) behandelt. Das Bleicitrat verst~rkt dabei haupts~chlieh die Kontrastierung 
der Nueleins~uren dutch das Uranylaeetat. Strukturen aus Proteinen und Lipo- 
proteinen werden nur sehr schwach dargestellt. Man erh~lt auf diese Weise eine 
recht spezifisehe Kontrastierung der Nukleins~uren (Huxley und Zubay, 1961). 

Als besonders giinstig zur Darstellung der Nukleins/~uren hat sieh auch die 
Behandlung der Gewebe mit UranylacetatlSsung vor oder w/s der Ent- 
w~sserung erwiesen. Dabei werden die Gonaden nach Aldehydfixierung 1 Std mit 
l%iger UranylacetatlSsung in 50%igem ~_thanol inkubiert. Diese Methode fiihrt 
zu einer gleichm~Bigeren Kontrastierung der Pr/~parate als die ]Nachbehandlung der 
Schnitte, sie ist vom Einbettungsmittel unabh/~ngig. 

Zur Identifizierung der Proteine, speziell der basischen Proteine, ist die Methode 
naeh Bloom und Aghajanian (1966) geeignet. Die Pr~parate werden nach Aldehyd- 
fixierung und Entw~sserung 14 Std bei 4~ in 1%iger Phosphorwolframs~ure in 
100%igem Athanol kontrastiert. Wegen der engen Verbindung der DNA mit den 
Histonen werden bei dieser Methode auch die DNA-haltigen Strukturen in den 
Pr/~paraten hervorgehoben. 

c) Enzymabbau. Um DNA- und R:NA-haltige Strukturen zu unterscheiden, 
wurden die Follikel nach Formol-Fixierung 3 Std mit DNase (1 mg/ml in 0,1 M 
Phosphatpuffer bei pH 6,5 unter Zusatz yon 0,003 M MgSOt) oder 2 Std mit RNase 
(1 mg/ml in 0,1 M Phosphatpuffer) bei 37 ~ C behandelt. Eine andere, sp/~ter ange- 
wandte Methode ergab bessere Ergebnisse: Die Pr/~parate wurden 15 rain bei 4 ~ C 
mit Glutaraldehyd-Phosphatpuffer vorfixiert, mehrere Stunden mit Phosphat- 
puffer-Saceharose ausgewaschen und ansehliel~end 4 Std mit DNase oder RNase 
bei 20~ behandelt. Da die Gewebe naeh reiner Aldehydfixierung in w~l~rigen 
LSsungen noch osmotiseh empfindlich sind (Bone und Denton, 1971), wurden die 
EnzymlSsungen dureh einen Zusatz yon 0,2 M Saceharose isotonisch gemacht. An- 
schlieBend an die Enzymbehandlung erfolgte eine einstfindige Nachfixierung in 
Glutaraldehyd-Phosphatpuffer. Die Pr/iparate wurden bei der Entw/~sserung mit 
Uranylacetat oder Phosphorwolframsgure kontrastiert (s. o.). 

Zu den Abbauversuchen wurden jeweils Kontrollpr/iparate mit entspreehend 
langem Aufenthalt in dem reinen LSsungsmittel angefertigt. 

d) DNA-Bleichung mit EDTA. Als Parallelversuch zum Abbau der DNA durch 
DNase diente die Methode der DNA-Bleichung durch EDTA yon W. Bernhard 
(1969). Glykolmethaerylat- Schnitte yon aldehyd-fixierten Follikeln wurden ffir I rain 
in 0,5%igem w~$rigen Uranlyacetat vorkontrastiert, 2 min in einer 0,2 M EDTA- 
LSsung vom pI-I 7 ausgewaschen und ansehliel3end 1 rain in Bleicitrat nachkon- 
trastiert (Einbettungsmethode bei Leduc und Bernhard, 1967). Durch die EDTA- 
Behandlung wird das Uranylacetat an den DNA-Strukturen wieder entfernt, so dag 
die naehfolgende Bleicitrat-Kontrastierung nur den Kontrast an den RNA-Struk- 
turen erhSht. DNA-Bereiehe erscheinen ausgebleieht. 
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e) Lichtmikros]copische Vergleichs/~irbungen. Ffir lichtmikroskopisch histochemi- 
sche Untersuchungen wurden die Feulgen-F~rbung und die F~rbung mit Methyl- 
grfin-Pyronin an Quetsch-Pr~paraten und an Glykolmethacrylat-Schnitten durch- 
geffihrt. 

C. Ergebnisse 
I. Liehtmikroskopisehe Voruntersuchungen 

Die etw~ 2 mm l~ngen Hodenfollikel von Panorpa communis be- 
stehen aus einem lang zugespitzten distalen Abschnitt  und einem b~u- 
chigen proximalen Teil. In  dem dist~len Bereich, der bei den Puppen 
etwa 1/, der Ges~mtls des Follikels ausmaeht, finden die Reife- 
teilungen start. Der proximale Follikelabschnitt enthalt  Spermatiden 
verschiedenen Alters und reife Spermien. 

Die Verteilung der Spermatogenese-Stadien folgt einem zeitlichen 
Gradienten v o n d e r  Spitze zur Basis des Follikels. In  der Follikelspitze 
liegen die prims Spermatogonien. Ihre Kerne haben einen Durch- 
messer yon 10 ~m. Die Innenstruktur  der Kerne besteht bus feinen 
retikul~ren Fasern und breiten Chromozentren, die grSBtenteils peripher 
mit  der Kernmembr~n verklebt sind. Auf die prim~ren Spermatogonien 
folgen Gruppen yon 2--16 Zellen, deren Kerne in GrSfie und Aussehen 
den vorher beschriebenen gleichen. Alle yon einer primaren Spermato- 
gonie abstammenden Zellen sind dureh Bindegewebe zu einer Cyste zu- 
sammengefal~t. Mitosestadien sind in diesen Cysten selbst bei g~nz jungen 
Hoden recht selten zu beobuchten. In  Serienschnitten wurden mehrfueh 
Zellgruppen gefunden, die neben Interphase-Stadien nut  eine Metaphase- 
Zelle enthielten (Abb. 1). Das deutet darauf hin, dab sich die Spermato- 
gonien im Gegens~tz zu den Sperm~tocyten innerhalb einer Cyste asyn- 
chron entwiekeln. 

Auf das 16-Zell-Stadium der Spermatogonien folgen Cysten, die durch 
besonders kleine Zellen ~uffullen. Die Kerne haben einen Durchmesser 
von 6 ~m, ihre Innenstruktur  unterscheidet sich deutlich yon den Sper- 
matogonien. Die Chromozentren sind grSl~er als in den Spermatogonien- 
kernen und fiber den ganzen Kernr~um verteilt, die retikul/~ren Fasern 
rficken stellenweise dichter zusammen. Diese Zellgruppen enthalten im 
Endstadium stets 32 Zellen. Da auch die folgenden Cysten stets 32 Zellen 
enthalten, muB es sich hierbei um die frfihen Spermatocyten-Stadien 
handeln. Wie M~rkierungen mit 3H-Thymidin zeigen, befinden sieh die 
Zellen in der pr~meiotisehen DNA-Synthese-Phase. 

Die Spermatogonien-Entwicklung umfal~t bei Panorpa ffinf Mitose- 
zyklen. In  der darauf folgenden prgmeiotisehen Wachstumsphase, in der 
sieh die Spermatoeyten innerhslb einer Cyste synchron entwiekeln, ver- 
grSBert sich der Kerndurchmesser yon ~nfangs 6 ~ m  auf 16~m;  das 
bedeutet eine Vo]umenzunuhme um etw~ das 20fache. 
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Abb. 1. Aussehnitt aus der Spitze eines Hodenfollikels. Alle aus einer primS~ren 
Spermatogonie hervorgegangenen Zellen sind dutch Bindegewebe zu einer Cyste 
zusammengefaBt. Cyste A enth~lt 16 Spermatogonien, deren Kerne einheitlieh einen 
Durehmesser yon 10 ~m haben. In Cyste B l~uft gerade die letzte Si0ermatogonien- 
teilung ab: Neben 30 Spermatoeyten mit einem Kerndurehmesser yon 6 ~m ist 
noeh 1 Metaphase-Zelle (M) vorhanden. Anscheinend teilen sieh die Spermatogonien 
irmerhMb einer Cyste asynehron. In Cyste C sind 32 Spermatoeyten der friihen 
Prophase (Leptot~n) vereinigt. Von diesem Stadium an liiuft die Entwicklung Mler 
Spermatoeyten innerhMb einer Cyste genau synehron. Araldit-Sehnitt, 1 ~m dick. 
F~rbung mit Toluidinblau. Die Anzahl der Zellen wurde an Seriensehnitten er- 

mittelt 

Die vor  dem P a c h y t g n  l iegenden Prophases tad ien  sind wegen der  
Verk lumpung  des I t e t e roch romat ins  l ieh tmikroskopisch  n ieht  voneinan-  
der  zu unterscheiden.  E r s t  ab  einer Kerngr6Be yon  11 ~m werden die 
S t ruk tu ren  deutl ieher.  Die Chromozent ren  16sen sich auf, und es werden 
einzelne Chromosomen mi t  typ i seher  P a e h y t ~ n s t r u k t u r  s iehtbar .  Die 
Chromosomen zeigen aueh in den Sehnit tpr /~paraten die yon Ullerieh 
(1961) besehriebene S t ruk tu r  mi t  dem PaarungsspMt  und den langen 
he te roehromat i sehen  Endabsehn i t t en .  Dabei  laufen die BivMente  in 
grofien Sehleifen du tch  den Ke rn raum.  Eine Buke t t ano rdnung  t r i t t  bei 
den Spe rma toey t en  n ieht  auf. 

Die Chromosomen beha l ten  diese F o r m  bis zu einem Kerndurehmes-  
ser yon 13 ~xm, danaeh  werden sie s tabf6rmig.  Von diesem Ze i tpunk t  an 
verl ieren die Bivalente  an F~rbba rke i t ,  bis sie l ieh tmikroskopiseh  k a u m  
noeh s iehtbar  sind. W/~hrend dieser , ,diffusen Phase" ,  die naeh den 
e lek t ronenmikroskopisehen  Befunden dem Diplot/~n entspr ieht ,  wird  der  
Waehs tumsprozeB abgesehlossen. 
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Die folgenden Stadien werden offensiehtlich sehr rasch durehlaufen. 
JedenfMls finder man pro Follikel in den meisten F/~llen nur eine Cyste 
in einem Stadium zwisehen der Diakinese und der Telophase I. In  der 
Diakinese 16sen sieh die Zellen voneinander. Sie liegen in der Metaphase 
dureh weite Interzellul/~rr/~ume getrennt nebeneinander, bleiben aber noeh 
von der Bindegewebshfille umsehlossen. Die Spermatoeyten 2. Ordnung 
sehliegen sieh bis zum Beginn der Metaphase I I  wieder dieht zusammen. 
Der auf einen Durehmesser von 10 ~zm verkleinerte Zellkern enthS~lt in 
der Prophase I I  keine lichtoptisch definierbaren Strukturen. 

II. Elektronenmikroskopisehe Untersuehungen 
1. Chromosomenstruktur und Paarungskoraplex in den Spermatocyten 

a) Pr/~leptot/~n 

W/~hrend die Spermatogonienkerne aueh im Elektronenmikroskop 
den gleiehen Aufbau wie im Liehtmikroskop zeigen - -  n/~mlieh stark 
verklumpte DNA-Massen an der Kernmembran und retikul/ire Fasern 
im Kerninnern (Abb. 2), lassen die Spermatoeytenkerne des Pr~leptot~tn 
mehr strukturelle Einzelheiten erkennen (Abb. 3 a--c).  Unregelm/~ftig ge- 
formte Chromatinsehollen, die aus dicht gepaekten Fibrillen bestehen, 
sind fiber den ganzen Kernraum verteilt. Dazwischen laufen in unter- 
sehiedlieh diehten Ansammlungen 50--80 A dieke F~den, die sich oft in 
ihrem ziekzaek- oder spirMf6rmigen Verlauf fiber lgngere Streeken ver- 
folgen lassen (Abb. 3e). Stellenweise lagern sie sieh zu Faserbfindeln 
zusammen. Es entsteht der Eindruek, daft sich die vorher extrem cut- 
spirMisierten Chromosomenpartien Mlmghlieh kontrahieren. Die stark 
verkni~uelten Chromatinsehollen loekern sieh dagegen mehr und mehr auf. 
Einzelne Chromosomen lassen sieh aber noch nieht voneinander ab- 
grenzen. Ebenso wie in der mitotisehen Interphase sind die Fibrillen- 
bfindel h/iufig mit  der Kernmembran verbunden. Sie besitzen an den 
Ansatzstellen knotenartige Verdiekungen (Abb. 3b). 

b) Leptot/in 

Mit Beginn des Leptot/ins sehreitet die Entkn/iuelung der Chromatin- 
sehollen welter fort, wghrend sieh die dazwisehenliegenden feinen Fiiden 
immer mehr verdiehten und ordnen, so dab im elektronenmikroskopisehen 
Bild sehlieftlieh Ansehnigte yon abgrenzbaren Chromosomen sichtbar 
werden. Die jetzt  Mar erkennbaren Chromosomenenden sind mit  der 
Kernmembran  in Kontakt .  Als neues Strukturelement tr i t t  in jedem 
Chromosom eine 300--350 • dieke stabf6rmige Aehse auf (Abb. 4--9). 
Sie besteht aus mehreren (ca. 10) miteinander verdrillten 50--80 A 
dieken Fibrillen (Abb. 5). L/~ngs- und Quersehnitte zeigen, dab die Aehse 
in der Mitre der Chromosomen verli~uft (Abb. 4). 
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Dureh  Ac t inomye in  D kann  die Ausbi ldung der  Aehsen ve rh inde r t  
werden. Aehsens t ruk turen ,  die zu Beginn der  Ac t inomye in -Behand lung  
berei ts  teilweise ausgebi ldet  waren,  bleiben in einem unfer t igen Zus tand  
erhal ten.  Sie haben  daIm naeh 4 S td  Ae t inomyc in -E inwi rkung  nur  noch 
einen Durchmesser  zwischen 50 und  100 A und  bes tehen aus 1 oder 
2 F ibr i l l en  (Abb. 7). W a r e n  die Hoden  nu t  1 S td  dem Ac t inomyc in  aus- 
gesetzt ,  so s ind zwar die Chromosomenachsen in voller  St~rke ausge- 
bi ldet ,  haben  aber  eine deut l ich  geringere E lek t ronend ich te  als in den 
unbehande l t en  Pr/~paraten (vgl. Abb.  5 und  6). 

An  den Leptot /~nchromosomen ]assen sieh berei ts  eu- und  hetero-  
chromat ische  Bereiche abgrenzen (Abb. 8). Das H e t e roc h roma t in  15st 
sieh nur  langsam aus den Chromat inschol len  des Pr/~leptot/~n und  be- 
s teh t  noch wei tgehend aus s ta rk  verkn/ iuel ten  Fibr i l len.  Dagegen h a t  
die D N A  des Eueh roma t in s  ein Sei tensehle i fenmuster  gebildet ,  wie es ftir 
Lampenb i i r s t enehromosomen  typ i seh  is t  (Abb. 4 und  8). Wie  Quer- 
sehni t te  durch Chromosomen zeigen, gehen die Seitenschleifen yon der  
Chromosomenmi t te  in einem Radius  von 0,4 ~m symmet r i seh  naeh allen 
Sei ten aus (Abb. 4). I n  der Chromosomenmi t te  winden sich die DNA-  
St range  um die Aehse (Abb. 5 und 6). Wie  auf Abb.  9 zu sehen ist,  be- 
s tehen die Achsen aus zwei gle ichar t igen H/~lften, die hier ausnahms-  
weise an einigen Stel len auseinander laufen.  J ede  H~lf te  wird  ge t renn t  
yon DNA-Fib r i l l en  umwunden.  (Die L a m p e n b i i r s t e n s t r u k t u r  und  die 
r/~umliche Anordnung  der  Seitenschleife sind nur  an diekeren Schni t ten  
erkennbar .  Deshalb  wurden  yon allen Meiose-Stadien bis zu 2500 A 
dicke Schni t te  angefert igt . )  

Naeh  Ausbi ldung der  Achse haben  die Chromosomen einen Verkiir-  
zungsgrad erreieht ,  den sie bis zum Beginn der  Diakinese beibehal ten.  
Das l~gt  sich aus der Anzahl  der  Chromosomenanschni t te  pro Kern-  
quersehni t t  ablei ten.  Sic be t rgg t  im Lep to t s  21, im Zygotgn  22, im 

Abb. 2. a Kern einer Spermatogonie in mitotischer Interphase. Der grSBte Teil 
des Kernraums wird yon gleiehmiiBig verteilten feinen Fibrillen ausgefiillt, yon 
denen einige an der Kernmembran enden (Pfeile). Die Chromatinschollen liegen 
haupts~chlich peripher an der Kemmembran. b Beginn der mitotischen Prophase. 
Ansatzstelle (A) eines Chromosoms an der Kernmembran in st~rkerer VergrSBerung. 

Araldit-Schnitte ca. 2000 3. dick 

Abb. 3 a--c. Pr~leptot/in. a Kern einer Spermatocyte. tIetero- und euchromatische 
Chromosomen-Bereiche sind iiber den ganzen Kernraum verteilt. Die Chromosomen 
beginnen mlt der Ausbildung der Lampenbiirstenstruktur (Pfeile). An einigen 
Stellen sind Ansatzpunkte der Chromosomen an der Kernmembran zu sehen (A). 
b Ansatzstelle der Chromosomen an der Kernmembran in st~rkerer VergrSBerung. 
Die DNA-Fibrillen enden an der Kernmembran mit einer knotigen Verdickung 
(Pfeile). c Die euchromatischen Chromosomenabschnitte durehlaufen den Kern als 
ziekzaek-fSrmige F/~den (Pfeile), wg~hcend das tIeterochromatin (H) noch stark 

verkn~uelt ist. Araldit-Sehnitte: ~ ca. 2000 3., b undc  ca. 1000 3, dick 
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Abb. 2~, 2b, 3a--3c  
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PaehytSm 24, im Diplot/in 25 und f~llt in der Diakinese auf 15. Die 
geringere Zahl der Chromosomenansehnit te  im LeptotS, n und Zygot~n 
beruht  wahrseheinlieh darauf, dab die Einzelachse sehwerer zu erkennen 
ist als die Doppels t ruktur  des SC. W~ren die Chromosomen im LeptotSm 
ls als im Paehyt/in,  so mfil3te sich eine weitaus grSl3ere Zahl yon 
Chromosomenansehnit ten im Leptot~n als im Pachyt~n  linden lassen, 
zumal die Chromosomen in den kleineren LeptotS, nkernen diehter ge- 
paekt  und damit  stiirker gewunden sind. 

Gegen Ende des Leptot/ instadiums haben sieh die vorher unregel- 
m/iBig im Kernraum verteilten Chromosomen bereits paarweise genghert. 

c) Zygotgn 

Nachdem jedes Chromosom eine Mittelachse ausgebildet hat, setzt 
die Paarung der t tomologen ein. Bei der Ann~herung der Par tner  bis zu 
einem Achsenabstand yon 2000 ~ (die MaBe geben den Abstand der 
Aehsenmitten an) lassen sich keine Verbindungsstrukturen erkennen. I m  
Paarungsbereich werden lediglich die Seitensehleifen ein wenig nach 
aul3en gedrgngt,  so dab zwischen den Chromosomenachsen ein freier 
R a u m  entsteht  (Abb. 10a). Die in L/~ngsschnitten erkennbaren Verbin- 
dungen zwischen den homologen Chromosomen werden nur dureh Uber- 
lagerung der Seitenschleifen vorget/iuscht (vgl. Abb. 10a und 11). Bei 
einem Aehsenabstand unter  2000 A werden an Quersehnitten die ersten 
Paarungss t rukturen  zwisehen den Achsen siehtbar. Es sind zun/ichst 
gleiehmS~Big dfinne 50 A-Fibrillen, die in gerader Linie die Chrpmosomen- 
aehsen verbinden (Abb. 10b). Bei einer Distanz yon 1500•  ist die 
Paarungss t ruktur  fertig ausgebildet. I n  Quersehnitten sind meistens 
4 parallel liegende Querfibril]en zwischen den Chromosomenaehsen zu 
erkennen (Abb. 10e). 

Abb. 4. Leptot~n. Die Laml0enbiirstenstruktur der euchromatischen Chromosomen- 
abschnitte ist fertig ausgebildet (Pfeile). gedes Chromosom besitzt eine zentrale 
Achse aus RNA und basischen Proteinen (A), yon der die DNA-Seitenschleifen 
radial nach allen Richtungen ausgehen (s. Querschnitte Q). Schnittdicke ca. 1500 A 

Abb. 5. Leptotgn. Die Chromosomenachse besteht aus mehreren miteinander ver- 
drillten 50--80 A dicken Fibrillen (AF). Kurze Anschnitte der DNA-Fibrillen 

(Chromatiden) winden sich um die Achse herum (11 I I) 

Abb. 6. Leptot~n. Nach 1-stiindiger Behandlung mit Actinomycin D hat die 
Chromosomenachse deu~lich an Elektronendichte verloren, obwohl ihre Dicke un- 
ver~ndert erscheint. An der schwach kontrastierten Achse sind die Abschnitte der 
DNA-Fibrillen, die sich um die Achse winden, gut zu erkennen (111 I). Die 
peripheren Bereiche der Seitenschleifen sind durch den Actinomycin-Einflug ver- 

knguelt 
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Abb. 4 - -6  



Abb. 7. Leptoti~n. Nach 4stiindiger Actinomycin-Einwirkung ist die Ausbildung der 
Chromosomenachse stark unterdriickt.  Die Pfeile kennzeichnen unvollst~ndige 
Achsenabschnitte.  Die Achse besteht  nur  noch aus 2 Fibrillen yon 40--50 A Dicke 

Abb. 8. Leptot~n. Chromosom mi t  eu- und heterochromatischem Abschnitt .  W~h- 
rend das Euchromat in  (EU) schon fertig ausgebildete Lampenbi i rs tenstruktur  
besitzt, ist das Heterochromatin (H) noch fast  vollst~ndig verklumpt.  Schnittdicke 

ca. 2000 A 
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Abb. 10a--c. Zygot/~n. Querschnitte dureh Bivalente. e Bei einem Aehsenabstand 
yon 2000 A sind noch keine Verbindungsstrukturen zwischen den Chromosomen- 
aehsen (A) zu erkermen. Die DNA-Seitenschleifen werden in der Paarungsebene 
auseinandergedr~ngt, so dag ein freier Raum zwisehen den Chromosomen entsteht. 
Die beiden mit iS bezeichneten Punkte neben der unteren Chromosomenachse 
sind m5glicherweise Querschnitte der inneren Strange der lateralen Elemente. 
b Verringert sieh der Chromosomenabstand, so treten die ersten Querfibrillen (Q) 
als gerade Verbindung zwischen den Achsen auf. c Bei einem Achsenabstand yon 
1500 A ist die Paarungsstruktur fertig ausgebildet. Die Querfibrillen sind kiirzer 
and dicker geworden, die inneren Strange der lateralen Elemente und die Li~ngs- 
strange des zentralen Elements sind zu erkennen. A Chromosomenachsen (= laterale 
Elemente des SC), Q Querfibrillen, Z Zentrales Element, iS innere Strgnge der 

laterMen Elemente 

Wie der Abb. 11 zu en tnehmen ist, seheint  die Paarung  yon den 

distalen euehromat isehen Chromosomenabsehni t ten  auszugehen, w/~hrend 

die mi t  der K e r n m e m b r a n  verk leb ten  he teroehromat isehen Enden  zu 

diesem Ze i tpunk t  noeh weiter  auseinander  liegen. Zwisehen ihnen ist 

eine unregelmg!3ige Vernetzung der unterdessen s tark aufgeloekerten 

Chromat in-Fibr i l len  zu sehen. 

Abb. 9. Leptot~n. Die Chromosomenachse besteht aus zwei gleichartigen Str~ngen 
yon ca. 150 A Dieke, die hier an einigen Stellen auseinanderweiehen (Pfeile). 
Jeder Strang wird ffir sich yon DNA-Fibrillen umwunden (waagerechter Strich). 
Offensichtlich wird yon jeder Chromatide eine eigene Aehse aufgebaut. Sehnitt- 

dicke 2 000 A 



32 B. Welseh 

Abb. 11. Zygotiin. L~ngsschnitt durch ein Bivalent. Die Paarung beginnt im distalen 
euchromatischen Chromosomenabsehnitt (Pfeile), w~hrend die heteroehromatischen 
Endstiieke noch weiter voneinander entfernt sind. E Euchromatin, H tIetero- 

chromatin, K M  Kernmembran. Sehnittdieke 2000 A 

d) Pachy t~n  

Sind alle Chromosomen gepaart,  so ist definitionsgem/~g das Paehy- 
t~n erreieht. I n  diesem Stadium entha l ten  die Kerne  in  elektronen- 
mikroskopisehen Schni t tbi ldern nur  Quer- und  Lgngssehnit te  von Bi- 
valenten.  E inen  solehen Lgngssehnit t  zeigt die Abb. 12. Die auff~lligsten 
S t ruk tu ren  in  den Bivalenten  sind die beiden Chromosomen-Aehsen, 
die jetzt  die beiden ,,lateralen Elemente"  des SC bilden (Terminologie 
bei Moses, 1968, 1969), Sic verlaufen als sehr elektronendiehte,  etwa 
300--400 A breite Streifen parallel nebeneinander .  Ihre  Zent ren  haben  
einen Abs tand  yon 1300--1500 A. Zur Mitte des Komplexes hin  wird 

Abb. 12. Pachyt~n. L~ngssehnitt dutch einen synaptonemal complex. L laterale 
Elemente (=Chromosomenachsen), iN innere Strange der lateralen Elemente, 
Z zentrales Element, Ch i~uBere Chromatinfibrillen, PS  kurze DNA-Sehleifen im 

SC (Paarungssehleifen) 

Abb. 13. Pachyti~n. LSmgssehnitt dutch ein Bivalent. Im oberen Tell des Anschnitts 
liegt die Paarungsebene parallel zur Schnittebene. Itier erscheint der SC in Frontal- 
ansieht (Pr). Daran schliegt sich eine Zone an, in der haupts~ehlieh die Quer- 
fibrillen zwischen den lateralen Elementen zu erkermen sind (Q). Im folgenden 
Abschnitt verl~uft die Paarungsebene sehrSog zur Sehnittebene. Das zentrale Element 
und die inneren Teile der lateralen Elemente bilden jetzt zusammen seehs L~ngs- 

strange (Pfeil) 
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Abb. 14a und b. Pachyt~tn. Querschnitte durch Bivalente. a Euchromatin: Die 
DNA-Seitenschleifen sind entspiralisiert, b Heterochromatin: Die verkn~uelten 

DNA-Fibrillen bilden einen gesehlossenen Mantel um den SC 

Abb. 15. Pachyt~n. L~ngsschnitt durch ein Bivalent. Eu- und heterochromatische 
Bereiche sind seharf voneinander ~bgesetzt. Beide Abschnitte besitzen Lampen- 
biirstenstruktur. Der SC ist auch im Heterochromatln ausgebildet, es scheinen aber 

hier die Puarungssehleifen zu fehlen 

3 Chromosoma (Berl.), :Bd. 43 
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jedes laterale Element in einem Abstand yon 150 A von einem 100 A 
dicken Strung begleitet, dem sog. ,,inneren Tell des lateralen Elements".  
Zwischen diesen inneren Strgngen liegt eine 700 A breite Zone, in deren 
Mitte 2 parallele 50 A-Fibrillen im Abstand yon 200 A den Komplex in 
Lgngsrichtung durchziehen. Die beiden Zentralfibrillen werden in regel- 
mgBigem Abstand yon 150 A durch 50 A dicke Querfibrillen verbunden. 
Dadurch entsteht in Lgngsschnitten ein leiterf6rmiges Strukturbild des 
zentralen Elements. Die Anfangs- und Endabsehnitte der Querfibrillen 
sind stets hakenf6rmig gekrfimmt. Dadurch entsteht der Eindruck, als 
wgren die Querfibrillen des zentralen Elements Teile einer Wendel, die 
mit  einer Weite yon 250 A und einer Steigung yon 150 A pro Umlauf 
die beiden Zentralfibrillen einschliel~t. 

Das zentrale Element mit  seinen Querfibrillen ist nur dort zu er- 
kennen, wo der Schnitt genau die Mitre des SC trifft. Lguft der Schnitt 
aber durch dessen Randzone, so werden die bei dem Zygotgn erwghnten 
Querfibrillen zwischen den lateralen Elementen (Chromosomenachsen) 
deutlich sichtbar (Abb. 13). Sie haben in Lgngsrichtung des Komplexes 
einen Abstand yon 150 A zueinander. 

Is t  die Komplexebene gegeniiber der Schnittebene um 30--45 ~ ge- 
dreht, so geht die Innenstruktur  des SC in sechs parallel laufende 
50 A-Fibrillen fiber (Abb. 13). An den beiden innersten Fibrillen ist 
stellenweise die , ,Leiterstruktur" zu erkennen; sie reprgsentieren also das 
zentrale Element des SC. Die vier fibrigen Fibrillen s tammen yon den 
inneren Teilen der ]ateralen Elemente, von denen folglich jedes aus zwei 
Strgngen bestehen mul~ (vgl. Abb. 42 und 43). 

In  Querschnitten (Abb. 10 und 14) haben die lateralen Elemente 
des SC eine runde bis elliptische Form, wobei die lunge Ellipsenachse 
stets senkrecht zur Paarungsebene liegt. Zwischen den Chromosomen- 
achsen sind in diinnen Schnitten vier bis sechs 100 A dicke Quer- 
fibrillen zu erkennen. Aus den Lgngsschnitten ist aber zu entnehmen, 
dab nur zwei davon in einer Ebene verlaufen. Sie sind zwischen den 
lateralen Elementen in Form einer schmalen Ellipse ~usgespannt. Die 
mittlere Partie der Querfibrillen erscheint hgufig verdickt (Abb. 14a); 
wahrscheinlich handelt es sich dabei aber nur um eine IJberlagerung 
mit  den Fibrillen des zentralen Elements. 

Die inneren Strgnge der lateralen Elemente und das zentrale Ele- 
ment  sind in Querschnitten oft nur dann zu erkennen, wenn der Schnitt 
etwas schrgg zur Komplexrichtung verlguft. Erwartungsgemgl~ mfissen 
bei genauem Querschnitt die Lgngsstrgnge als feine Punkte erscheinen 
(s. Abb. 10 und 14a), sie k6nnen so leicht unerkannt bleiben. 

Die Seitenschleifen der gepaarten Chromosomen umgeben jeweils 
halbkreisfSrmig die lateralen Elemente und schlieBen sich so zu einem 
Zylinder um den SC zusammen (Abb. 14). Alle Seitenschleifen beginnen 
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und enden aussehlieBlieh in den lateralen Elementen. Ihre Anfangs- und 
Endstfieke miissen dabei einen anderen Feinbau besitzen als die mitt- 
leren Bereiehe, denn naeh Aetinomyein-D-Behandlung bleibt um den SC 
ebenso wie im Heteroehromatin ein etwa 500 A breiter Hof, den die 
Fibrillen in geradem Verlauf durehziehen. Erst  danaeh beginnt die Ver- 
kn/iuelung der stark kontrahierten Sehleifen (Abb. 14b, 15 und 22). 
Neben den augerhMb des SC verlaufenden langen Seitensehleifen gehen 
noeh sehr kurze Sehleifen yon den Chromosomenaehsen aus. Diese sind 
alle zur Paarungsebene hin geriehtet und ziehen untersehiedlieh weir in 
den SC hinein (Abb. 12, 13, 16, 18a, 21, 22b, 38). Diese Sehleifen 
warden bisher nut  im Euehromatin, nieht aber in den heteroehromati- 
sehen Absehnitten gefunden. 

Wie in den vorangegangenen Stadien sind in den PaehytSmehromo- 
somen hereto- und euehromatisehe Bereiehe seharf voneinander getrennt, 
obwohl das Heteroehromatin inzwisehen ebenfalls eine Lampenbtirsten- 
s truktur  angenommen hut. Die Seitensehleifen des t teteroehromatins 
sind abet  st/irker verkn/~uelt and diehter gepaekt als die des Euehroma- 
tins (Abb. 15). 

Einen weiteren Einbliek in den Aufbau der Paarungsstruktur  geben 
enzymatisehe Abbauversuehe und spezifisehe Kontrastierungen. Naeh 
Aldehyd-Fixierung und Sehnittkontrastierung mit  Uranylaeetat  und 
Bleieitrat erseheinen die Seitensehleifen, die kurzen Forts/~tze in den 
SC und die lateralen Elemente des Komplexes kr/iftig gesehw/irzt, das 
zentrale Element dagegen ist nieht kontrastiert  (Abb. 16). Naeh RNase- 
Behandlung haben die lateralen Elemente deutlieh an Elektronendiehte 
verloren, w/thrend der Kontras t  der Chromatin-Fibrillen unver/~ndert 
bleibt (Abb. 17). Werden die Pr/iparate naeh der RNase-Behandlung 
mit  OsO 4 naehfixiert und wiihrend der Entw/tsserung mit  Uranylaeetat  
kontrastiert,  so erseheinen in den Bildern wieder alle Komponenten des 
SC; beide Teile der ]ateralen Elemente haben aber hier geringeren Kon- 
trust als in den Norma]pr/tparaten (Abb. 18a). Naeh DNase-Behandlung 
und OsO4-Nachfixierung sind dagegen die Fibrillen des Chromatinmantels 
und die Forts/itze in den SC reduziert (Abb. 19). Die Chromosomen- 
aehsen haben etwas sehw/icheren Kontras t  als in den unbehandelten 
Pr/~paraten; die tibrigen Komponenten des Komplexes sind unverSmdert. 

Eine Kontrastierung mit  Phosphorwolframs/~ure in 100%igem ~i_tha- 
nol, die spezifiseh f/it den Nachweis basischer Proteine sein soll (Bloom 
and Aghajanian, 1966; Sheridan und Barrnett ,  1969), Ifihrt im SC aus- 
schliel31ieh zur Darstellung der Seitensehleifen, den kurzen Sehleifen im 
Paarungsspalt  und den gugeren Teilen der lateralen Elemente (Abb. 21). 
Es muB angenommen werden, dag hier die mit  der DNA verbundenen 
Histone aueh zur Kontrastierung der DNA-haltigen Strukturen geffihrt 
haben. 

3* 
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Werden die Hoden vor der Fixierung 4 Std mit Actinomycin D be- 
handelt, so fehlen in den SC, die wiihrend dieser Zeit gebildet wurden, 
die inneren Strange der l~teralen Elemente und die zentralen Elemente 
(Abb. 22 b). Die Abstiinde der lateralen Elemente sind in diesen Kom- 
plexen grSBer (1700--1900 A) als im Normalfall. 

Aus diesen Versuchen ergeben sich fiir den Aufbuu der Paarungs- 
struktur folgende Vorstellungen: Die /i, uBeren Teile der lateralen Ele- 
mente enthalten Proteine, P~NA und in geringem MaBe DNA, die inneren 
Strs der l~teralen Elemente bestehen aus Proteinen und RNA, das 
zentrale Element und die Querfibrillen sind Proteinstrukturen. AuBerdem 
ziehen yon den ]ateralen Elementen aus kurze DNA-Sehleifen in den 
Paarungsspalt hinein. 

Besondere Beachtung verdient die Anheftungsstelle der Bivalente an 
der Kernmembran. Kurz bevor die lateralen Elemente des Komplexes 
auf die Kernmembmn stoBen, verbreitern sie sich etwas und bilden 
einen kleinen ,,Endkegel". Beide Endkegel des Komplexes werden direkt 
an der Kontakstelle mit der Kernmembran durch einen breiten P~ing 
miteinander verbunden (Abb. 23a). Durch dieses Endsttick wird der SC 
lest an der Kernmembran verankert. Die Ansatzstelle kann als kleine 
Grube (Abb. 23a) oder flacher ttScker der Kernmembran ausgebildet 
sein (Abb. 23b). Von dort aus zieht ein etwa 0,5 fzm breites Biischel 
feiner Fibrillen 1000--2 000 A welt in d~s Cytoplasma hinein (Abb. 23 a). 
In  Sehnitten, die genau die Mitte des SC treffen, treten start des Fibrillen- 
biische]s nur einige kurze ,,Borsten" in Verl~ngerung der l~teralen 
Elemente auf. Sie ragen bier, die Kernmembran durchdringend, etwa 
500 A weit in das Cytoplasma hinein (Abb. 23b). Die inneren Teile der 
lateralen Elemente und das zentrale Element enden direkt an der Kern- 
membran (Abb. 23b). 

Abb. 16. L~ngssehnitt durch ein Bivalent. Fixierung: Glutaraldehyd; Schnitt- 
Kontrastierung: Uranylaeetat-Bleicitrat. Bei diesem Verfahren werden vorwiegend 
die nukleins~urehaItigen Strukturen dargestellt. In den Bivalenten sind dies die 
Seiten-Schleifen, die kurzen Forts~tze in den Paarungsspalt (Pfeile) und die 

lateralen Elemente 

Abb. 17. L~ngssehnitt durch ein Bivalent nach Glutaraldehyd-Fixierung and 
l~Nase-Behundlung, Schnitt-Kontrastierung: Uranylacetat-Bleicitrat. Nach der 
RNase-Behandlung haben nur die lateralen Elemente an Elektronendichte ver- 

loren (Pfeil), die anderen Strukturen des SC zeigen keine Ver~nderungen 

Abb. 18. Glutaraldehyd-RNase-OsQ-Uranylacetat. Die inneren Strange der late- 
ralen Elemente sind fast ganz abgebaut worden, die Chromosomenachsen haben 
nur etwas an Kontrast verloren. Das zentrale Element ist in normaler St~rke 

ausgebildet, b Kontroll-Pr~parat ohne RNase 
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Abb. 19. Naeh DNase-Einwirkung sind die Chromatinschleifen stark reduziert, die 
i~ugeren Teile der lateralen Elemente zeigen nur etwas geringeren Kontrast, die 
inneren Striinge der lateralen Elemente und das zentrale Element sind in normaler 

St/~rke ausgepri~gt. Glutaraldehyd-DNase-OsO4-Uranylaeetat 

Abb. 20. Nach DNase-Behandlung ohne anschlieBende OsO4-Fixierung sind yon 
den Strukturen des SC nur die lateralen Elemente kontrastiert. Von den ehromo- 
somalen Fibrillen sind nur noch wenige Reste zu finden. Glutaraldehyd-DNase- 

Glutaraldehyd-Uranylacetat 

Die DNA-Fibr i l len  zeigen an der Anheftungsste]le unterschiedliches 
Verhalten,  je nachdem, ob d~s Chromosomenende eu- oder hetero- 
ehromatisch ist. Beim euehromatischen Chromosomenende sind in den 
Schni t ten  nur  wenige (1--4) dfinne Fibri l len zu finden, die beiderseits 
der Komplexs t ruk tu r  in einem Bereich von 0,5 ~m zur K e r n m e m b r a n  
ziehen. Einige enden dort  - -  ~hnlich wie die DNA-Fibr i l len  in  der pr~- 
meiotischen In terphase  (Abb. 3 b) - -  in einem aufgekn~uelten Kfigelchen 
(Abb. 24). Bei anderen  Fibr i l len hut  es den Ansehein, dM~ hier die ersten 
Seitensehleifen der Chromatiden un ihren E n d e n  mit  der K e r n m e m b r a n  
verkleben. M6glicherweise h~ndelt  es sich bei den Endverd ickungen  um 
die Te]omere der Chromatiden,  die naeh Unte r suehungen  yon Berendes 
und  Meyer (1968) an Riesenchromosomen von Drosophila hydei aus 
aufgekn~tuelten DNA-Fibr i l len  und  einer Pro te inmat r ix  bestehen. 

I n  heterochromatischen Endstf icken dagegen liegen die DNA-Fibr i l len  
in  einem Umkreis  yon 0,5 ~m um den SC gleiehms dicht an der 
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Abb. 21. Phosphorwolframsg~ure-Kontrastierung. Durch die Phosphorwolframsgure 
werden besonders die Strukturen mit basisehen Proteinen hervorgehoben. In den 
Bivalenten sind dies die lateralen Elemente, die Fibrillen des Chromatinmantels 
und die Paarungssehleifen im SC (Pfeile). Diese erscheinen stellenweise als Doppel- 

strukturen (D). H Heterochromatin 

Abb. 22. a Naeh 4stiindiger Inkubationszeit mit Aetinomyein D sind die DNA- 
Seitensehleifen stark kontrahiert. Es bleibt aber um den SC ein gleiehmSAtig breiter 
Hof frei, in dem sieh die DNA-Fibrillen nieht verknitueln, b Dutch die Aetino- 
myein-Behandlung wird die Ausbildung der SC gest6rt. In den Komplexen, die 
wghrend dieser Zeit aufgebaut wurden, fehlen die inneren Str/~nge der lateralen 
Elemente und das zentrale Element. Der Abstand der Chromosomenaehsen zuein- 
ander ist in diesen SC etwas gr6ger (bis 2000 A) als im Normalfall. Die Paarungs- 

sehleifen im SC sind deutlieh erkennbar 

K e r n m e m b r a n  (Abb. 25). 0 b  hier eine entsprechend groge Zahl yon 
Fibr i l len an der K e r n m e m b r a n  enden, oder ob die breite Ansatzfl/~ehe 
durch seitliehes Verkleben weniger s tark verknguel ter  Sehleifen mit  der 
K e r n m e m b r a n  zustande kommt,  ist n icht  zu erkennen.  

Die Verb indungen  der Chromosomen mit  der K e r n m e m b r a n  sind 
aussehlieBlich auf die Chromosomenenden beschr/tnkt. Weitere Kon tak t -  
stellen wurden n icht  gefunden. 



Abb. 23--25 
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e) Spates  P a c h y t a n  (Diplotan)  

Trotz  des ach iasmat i schen  Verluufs der  Meiose lal~t sich bei elek- 
t ronenmikroskop i sehen  Unte rsuchungen  in den Spe rma toc y t e n  yon  Pan- 
orpa ein D i p l o t a n - S t a d i u m  vom P a c h y t a n  abgrenzen.  Dabe i  d~rf m~n 
al lerdings den Begriff  , D i p l o t a n "  ( , ,Doppels t rang")  nur  in sciner wSrt-  
l ichen Bedeu tung  vers tehen  - -  naml ich  als ein S tad ium,  in dem die 
Trennung  der  Schwes te rchromat iden  s ich tbar  wird. 

I n  der  fo r tgeschr i t t enen  Wachs tumsph~se ,  in der  die Kerne  einen 
Durchmesser  yon 13 ~m erre icht  h~ben, l a s t  sich in zunehmendem 
MaBe eine Verdopplung  der  SC beobachten .  Dabe i  werden die la te ra len  
E lemen te  zunachs t  brei ter ,  schliel~lich te i len sic sich, und die Spa l tha l f t en  
r i icken senkrecht  zur Komplexebene  ausein~nder,  bis sic etw~ den glei- 
chen A b s t a n d  zue inander  haben  wie die Achsen der  homologen Chroma- 
t iden.  W a h r e n d  der  Tei lung der  Achscn haben  sich auch die Quer- 
f ibri l len ve rdoppe l t  und  sind ~useinanderger i ickt ,  so dab  auch die neuen 
Achsen du tch  Querfibri l len ve rbunden  werden (Abb. 26a).  I n  den  so 
en t s t andenen  Doppe lkomplexen  en tha l t en  beide Verb indungss t ruk tu ren  
zwischcn den homologen Chromat iden  ein zentrales  E l e me n t  aus zwei 
Langss t rangen .  Die inneren Teile dcr  l~teralen E lemente  scheincn j e t z t  
nur  noch ~us je e inem S t rang  zu bestehen,  denn Schraganschni t t e  der  
D ip lo t ankomplexe  zcigen nur  noch vier Langss t range  zwischen je zwei 
Chromat iden  (Abb. 28). Hauf ig  t r c ten  such  zwischen den Sp~l thal f ten  
der Achsen Querf ibr i l len auf (Abb. 26b) und  in manchen  Fa l l en  kSnnen 
F ibr i l l en  d iagonal  yon einer Achse zur andercn  ziehcn (Abb. 26c). Dem- 
nach  werden bei P a n o r p a  auch zwischen Schwes te rchromat iden  Paa-  
rungs s t ruk tu rcn  ~usgebildet .  Diese enth~l ten  aber  kein  zentr~les Ele- 
men t  und keine inneren St range  der  la te ra len  Elemente .  

Abb. 23a. Ansatzstelle der Chromosomen an der Kernmembran. Die SC-Strukturen 
laufen bis zur Kernmembran. Das zentrale Element und die inneren Strange der 
lateralen Elemente zeigen an der Ansatzstelle keine Ver~ndernngen. Die Chromo- 
somenachsen bilden an der Kernmembran je einen Endkegel (E). In a werden 
beide Endkegel durch einen breiten Ring verbunden. An der Chromosomenansatz- 
stelle zieht ein Bfschel feiner Fibrillen (Pfeile) yon der Kernmembran in das 
Cytoplasma. In b ragen start des Fibrillenbiisehels nur wenige ,,Borsten" (Pfeile) 

yon den Endkegeln der Chromosomenachsen in das Cytoplasm~ hinein 

Abb. 24. Ansatzstelle eines euehromatischen Chromosomenendes an der Kern- 
membran. Im Umkreis yon 0,5 ~m um den SC ziehen einige DNA-Fibrillen znr 
Kernmembran. Sic sind dort - -  ~hnlich wie die Fibrillen in der pr~meiotischen 

Interphase - -  mit einem kleinen Endknopf (K) angeheftet 

Abb. 25. Ansatzstelle eines heteroehromatischen Endstiieks. Die D~NA-Fibrillen sind 
im Umkreis yon 0,5 ~m um den SC gleichm~ig dicht mit der Kernmembran ver- 

klebt 
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I m  Ubergangsstadium zwischen Paehyti~n und Diplot~n findet man  
gelegent]ich auch ,Dreier -Komplexe" ,  bei denen sich erst die Aehse des 
einen Partners  der Bivalentchromosomen geteilt ha t  (Abb. 26d). I n  
sp~teren Stadien n immt  die Zahl der Vierer-Komplexe framer mehr zu, 
wi~hrend sich die der Zweier-Komplexe entsprechend verringert.  Am 
Ende der Waehstumsphase  zeigen Kernschni t te  fast aussehlieBlich 
Vierer-Komp]exe. 

Wi~hrend des Diplot~ns sind die Seitenschleifen extrem stark ent- 
spiralisiert, so dab sieh die einzelnen Chromosomen kaum noeh von- 
einander abgrenzen lassen. Aueh das Heterochromat in  ist jetzt  s tark 
aufgeloekert. Die Diplot~nkomp]exe durchziehen meistens in schnur- 
gerader Linie den Kern  (Abb. 27). Dieser Zustand entspricht  dem 
,,diffusen S tad ium",  in dem die Chromosomen liehtmikroskopisch nieht  
erkennbar sind. Die Entspiralisierung beschr~nkt sieh aber nur  auf die 
Seitenschleifen; die Chromosomenls bleibt unver~ndert ,  wie die Zahl 
der Komp]exe pro Kernanschni t t  zeigt (s. S. 26). 

f) Diakinese 

Wiihrend der Diakinese ist an den Chromosomen eine fortschreitende 
Verknguelung und Verdichtung der Seitenschleifen zu beobachten. Die 
zunehmende Verkfirzung der Chromosomen drfiekt sieh in einer geringe- 
ten Zahl yon Chromosomenansehni t ten pro Kernquerschni t t  aus (s. S. 28). 
Die Chromosomenschnit te  enthalten in diesem Stadium ausschlie~lieh 
, ,Zweier-Komplexe", die etwas schm~ler sind (Aehsenabstand 1100 A) 
als die Komplexe der Pachyt~nchromosomen.  Ebenso ist der Dureh- 

Abb. 26a--d. Diplot~n. Querschnitte dureh Bivalente mit ,,Vierer-Komplexen". Die 
lateralen Elemente des SC haben sich geteilt und die Hi~lften sind auseinander- 
gertickt. Jede Chromatide hat jetzt sichtbar eine eigene Achse. a Nur zwischen je 
zwei Chromatidenachsen, wahrscheinlich den homologen (h), sind die Querfibrillen 
deutlieh ausgebildet. Zwischen den Schwesterchromatiden (S) sind nut sehr schwache 
Verbindungsstrukturen zu erkennen, b Alle Chromatidenachsen werden gleich- 
m~l~ig durch Fibrillen miteinander verbunden, c AuGer der normalen Verbindung 
zweier Chromatiden sind noch die sich diagonal gegenfiberliegenden Achsen durch 
Querfibrillen verkniipft.d (~bergangsstadium yore Pachyt~n- zum Diplot~n-Kom- 
plex. Nur die Chromatidenachsen einer Seite sind auseinandergerfickt (S). Beide 
neuen Achsen werden durch Querfibrillen mit dem gegeniiberliegenden Chromosom 
verbunden. Zwischen den Schwesterchromatiden (S) verlaufen dfinne Querfibrillen 

in Zickzack-Linien 

Abb. 27. L~ngsschnitt eines Diplot~nkomplexes. Die Achsen der Schwesterchroma- 
tiden sind uuseinandergerfickt und haben jetzt den gleichen Abstand zueinander 
wie die Achsen der homologen Chromatiden. Die DNA-Schleifen des Chromatin- 
Mantels sind extrem en~spiralisiert. Dadurch bilden die Achsenkomplexe im Diplot~n 
die einzigen auff~lligen Chromosomenstrukturen. Sie durchziehen in gerader Linie 

den Kernraum 



Abb.  26 u. 27 



Abb. 28. Schr~gschnitt durch einen Diplot~n-Komplex. Zwischen den Achsen der 
homologen Chromatiden sind je vier L~ngsstr~nge zu erkennen (Pfeile). Davon 
stammen zwei aus dem zentralen Element und zwei aus den inneren Teilen der 
lateralen Elemente. Letztere enthalten demnach im Diplot~n auf jeder Seite nur 

noch einen Strang 
Abb. 29a u. b. Querschnitt durch Diakinese-Chromosomen. a Die Bivalente ent- 
halten in der Diakinese nut  noch Komplexe mit  zwei lateralen Elementen. Die 
SC sind in diesem Stadium etwas kleiner als im Pachyt~n: die lateralen Elemente 
haben nur noeh eine Dieke yon 200 •, ihr Abstand zueinander hat  sich auf 1100 ~_ 
verringert. In den Querschnitten sind weniger Querfibrillen zwischen den lateralen 
Elementen zu erkennen als in den Pachyt~nkomplexen. Abb. 29b stellt mSglicher- 
weise einen ~bergang vom Diplot~n zum Diakinese-Komplex dar. Die beiden 
dunklen Flecken (Pfeile) fiber dem SC kSnnten Reste yon den Achsen der 

Schwesterehromatiden sein 
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messer der lateralen Elemente reduziert (yon 300--400 ~& auf 200 bis 
250 A), ihre Elektronendichte ist jetzt  geringer als in frfiheren Stadien 
(Abb. 29). Die Innenstruktur  der SC ist gr6gtenteils sehr undeutlich: 
Das zentrale Element und die inneren Str/inge der lateralen Elemente 
sind nur an wenigen Stellen zu erkennen. Auch die Querfibrillen er- 
scheinen schwgcher. 

Polykomplexe, wie sie bei anderen Insekten beschrieben worden 
sind (Sotelo und Wettstein, 1964; Schin, 1965; l~oth, 1966; Moens, 
1969), enthalten die Spermatocyten yon Panorpa auch in diesem Sta- 
dium nieht. 

Zu Beginn der Diakinese sind die Chromosomenenden immer noch 
mit  der Kernmembran  verbunden. Erst  mit  zunehmender Chromoso- 
menverktirzung wird anscheinend dieser Kontak t  gel6st. 

g) Metaphase I 

Nachdem in der Diakinese die Seitenschleifen der Chromosomen 
vollkommen eingezogen und untereinander verknguelt sind, wird die 
starke Verkfirzung der Metaphase-Chromosomen anscheinend durch 
Oberspiralisierung der Chromosomenfibrillen erreicht (Abb. 30). In  die- 
sere Stadium sind keine SC mehr zu linden. Der Paarungsspalt  zwi- 
schen den I-[omologen sowie die Chromatidenspalte sind yon einem 
Netzwerk feiner Fibrillen ausgeffillt. Ob dies Reste des SC sind, er- 
scheint fraglieh. JedenfMls haben sie morphologiseh keine Ahnliehkeit 
mit  Strukturen des SC. 

h) Prophase I I  

In  den kleinen Zellkernen der Spermatocyten I I  haben die Chromo- 
somen wieder eine Lampenbiirstenstruktur (Abb. 31). I m  Vergleich zu 
den Leptot~n-Chromosomen der Prophase I erscheinen sie in ihrer Struk- 
tur ,,durchsichtiger". Die Seitenschleifen sind sehr weit entspiralisiert, 
so dab sich die Schleifen benachbarter Chromosomen oft gegenseitig 
fiberlappen. Die Chromosomen besitzen zwar eine deutliche Mittelaehse, 
diese ist aber sehr viel dfinner als bei den Leptot/in-Chromosomen. 
Offensichtlich fehlt die zus/itzliche Versti~rkung dutch Proteinfibrillen 
und RNA-Str~tnge wie sie ffir die Prophase I typisch ist. 

2. Stru~tur des X.Chromosoms in den Spermatocyten 

Wie sehon yon Ullerich (1961) beschrieben, hat das X-Chromosom 
w~hrend der meiotisehen Prophase eine auBergew5hnliehe Gestalt. Es 
besteht yore Pachytiin bis zur Diakinese aus zwei bis vier kugel- 
fSrmigen Strukturen, yon denen jede in einen sehr elektronendichten, 
scharf begrenzten Zentralk5rper yon 0,5 ~m Durchmesser und in eine 
locker-fibrillate 0,3 ~m dieke Schale gegliedert ist (Abb. 32). Gegen Ende 



A b b .  30 u.  31 
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Abb. 32. Das X-Chromosom besteht w/~hrend der meiotisehen Prophase aus 1 bis 
4 kugelf6rmigen Strnkturen, yon denen jede in einen elektronendiehten, seharf 
begrenzten ZentralkSrper (Z) und in eine loeker-fibrillgre Sehale (S) gegliedert ist. 
Die Fibrillen der Schale gehen yore Zentralk6rper radial naeh allen Seiten aus 
und bilden ein ahnliehes Schleifenmust.er wie die Seitensehleifen der Autosomen. 

Die Pfeile markieren eine fast vollstandig siehtbare Sehleife 

Abb. 30. Metaphase, Die Chromosomen besitzen schraubig angeordnete Partien mit 
dichterer Fibrillenlagerung (--). Diese Anordnung l~L]t auf eine ~berspiralisierung 
der Chromatiden in den Metaphase-Chromosomen schlieBen. Die Paarungs- und 
Chromatidenspalten sind mit einem Maschenwerk feiner Fibrillen ausgeffillt, die 
nur nach OsO4-Fixierung deui~lich hervortreten. Reste der Strukturen des SC sind 

nicht mehr zu linden. Glutaraldehyd-Uranylacetat 

Abb. 31. Prophase II. Die Chromosomen haben aueh in der Pro]phase der 2. Reife- 
teilung Lampenbtirstenstrukturen ausgebildet. Im Gegensatz zu den Leptot~n- 
Chromosomen besitzen sie aber keine verst~rkte Mittelachse. Die Chromosomenenden 
sind mit der Kernmembran verbunden (A). Die Pfeile weisen auf einen langen 

Ansehnitt eines Chromosoms bin. 37 iXukleolus. Sehnittdicke 2000 A 
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Abb. 33. Paehytan. Das abgebildete X-Chromosom befindet sich in einem Ubergangs- 
stadium vonder  ,,normalen" Gestalt der Prophase-Chromosomen zur Kugelform. 
Einige Aehsenabsehnitte sind bereits blasig angesehwollen (Pfeile). Die DNA- 
Schleifen umgeben alle Partien mit einem gleichmEBig breiten Mantel. Glutar- 

aldehyd; Sehnittkontrastierung: Uranylacetat-Bleicitrat 

des Dip lo tan  sehlieBen sich die Tei lkSrper  meis tens  zu einem einzigen 
B1/~schen zusammen.  I n  der  fr i ihen Prophase  I (Pr/~lepotan his Zygotan)  
und  in den rest l ichen Meiosestadien nach der  Diakinese  is t  das  X-Chro-  
mosom s t ruk ture l l  n ich t  yon  den Autosomen  zu unterscheiden.  

Der  Zent ra lkSrper  des X-Chromosoms 1/~Bt auch bei  s ta rker  Ver- 
grSBerung nur  eine gleichm/~Bige Ver te i lung sehr d ich t  gelager ter  feiner 

Abb. 34. Fixierung: Glutaraldehyd; Glykol-Metacrylat-Schnitt; Kontrastierung: 
Uranylaeetat-EDTA-Bleieitrat. Durch die EDTA-Behandlung wird die Kontr~stie- 
rung der DNA-haltigen Strukturen wieder r/ickg~ngig gemacht. Die fibrill~re Sehale 
des X-Chromosoms (X) ist ebenso gebleicht worden wie das Chromatin der Autosomen 
(A). Der ZentralkSrper zeigt dagegen die gleiche Sehw~rzung wie die Ribonucleo- 

protein-Schollen (RNP) und die lateralen Elemente des SC 

Abb. 35. X-Chromosom. Formaldehyd-DN~se; Schnittkontrastierung: Uranylacetat 
Bleicitrat. Die fibrill~re Schale des X-Chromosoms ist dureh die DNase weit- 

gehend abgeb~ut worden. Der ZentralkSrper ist dagegen nur wenig ver~ndert 

Abb. 36. X-Chromosom. Formaldehyd-P~lXlase; Sehnittkontr~stierung: Uranylaee- 
tat-Bleicitrat. Durch die RNase-Behandlung hat ira wesentlichen der Zentral- 
kSrper an Elektronendichte verloren. Die Fibrillen der ~ufleren Schale sind 

erhalten geblieben 

Abb. 37. X-Chromosom. 1 Std Aetinomycin D-Glutaraldehyd-OsO~-Uranylacetat. 
Die Fibrillen der ~uBeren Schale sind durch den Actinomyein-Einflufl stark ver- 
klumpt. Um den ZentralkSrper ist dabei eine Zone entstanden, in der die Fibrillen 
ihre lockere Anordnung bewahrt haben. Im kugelfSrmigen Zentralk6rper ist nach 
der Aetinomycin-Behandlung die starke Kontrastierung auf die Oberflgchenpartien 

besehr~nkt. Seine Innenstruktur ist jetzt ungleiehmEl]ig dicht 
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4 Chromosoma (Berl.), Bd. 43 

Abb. 34--37 
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F ibr i l l en  erkennen.  Von seiner Oberfl/~che gehen rad ia l  nach  al len Sei ten 
50 - -70  A dicke F r ib i l l en  aus, die sich unregelm/igig verf lechten und so 
die loekere Scha lens t ruk tu r  en ts tehen  lassen. Wie  in den Randzonen  
zu sehen ist,  b i lden sic in sich gesehlossene Schleifen. Die S t r u k t u r  der  
/~ugeren Schale h a t  groge Ahnl iehke i t  m i t  den euchromat ischen  Be- 
reichen der  Autosomen.  

Nach  Abbauve r suehen  m i t  DNase  und  DNA-Ble iehung mi t  E D T A  
zeigt sich, da$  die fibrill/~re Sehale reich an D N A  is t  (Abb. 34 und  35), 
w~thrend der  Innen te i l  nach RNase -Behand lung  nu t  noch schwaeh kon- 
t r a s t i e r t  ist,  demnaeh  R N A  enth~l t  (Abb. 36). Nach  Act inornycin-Be-  
hand lung  zeigt das X-Chromosom/~hnhehe Ver~nderungen wie die  Auto-  
somen:  Die FKden der  / tugeren Schale ve rk lumpen  s t a rk  mi te inander ,  
aber  um den Zent ra lk6rper  b le ib t  ebenso wie urn die Achsen der  Auto-  
somen eine verkn~uelungsfreie  Zone (Abb. 37). I m  Zent ra lkSrper  selbst  
is t  j e t z t  eine noch scMrfe r  abgese tz te  R a n d p a r t i e  zu erkennen,  w/ihrend 
der  Innen te i l  ungleichm~gig e lek t ronend ich t  geworden ist. 

Irn P a e h y t a n  lassen sich (Tbergangsstadien yon  der  , ,norrnalen" 
Chromosomenges ta l t  zur Kuge l form des X-Chromosoms l inden  (Abb. 33). 
I n  diesen Stadien  sind mehrere  kugelf6rmige Zent ra lk6rper  durch  ge- 
fade  Achsenst i icke mi te inander  verbunden.  Die DNA-Schle i fen  urnge- 
ben alle Pa r t i en  mi t  einern gleiehm/~gig bre i ten  Mantel .  

3. Die Paarungsstrukturen in den Oocyten 

Abgesehen davon,  dab  die Chromosomen in den Oocyten  in Buke t t -  
form angeordne t  sind, zeigen sie bis zum P a c h y t ~ n  die gleiche Ent -  
wicklung wie in den Spermatocy ten .  Auch in der  F e i n s t r u k t u r  der  SC 
lassen sich keine Unterschiede  l inden  (vgl. Abb.  38 mi t  Abb.  12 und 

Abb. 38. Pachyt/in-Komplex aus einer Oocyte. Die SC der Oocyten sind in ihrer 
Feinstrukgur nieht yon denen der Spermatocyten zu unterseheiden. Auch die 
Anordnung der kurzen DNA-Schleifen im Innern des Komplexes (Pfeile) is~ in 
beiden Gesehleehtern gleieh. Im Abschnitt Z ist der SC zentral getroffen. Hier 
sind die Paarungssehleifen und das leiterf6rmige zentrale Element zu erkennen. 
Absehnitt Q zeigt die Randpartie des SC. I-Iier sind die Querfibrillen zwisehen den 

laterMen Elementen sichtbar 

Abb. 39. Querschnitt durch einen Diplot~n-Komplex aus einer Oocyte. Die Achsen 
der Schwes~erchromatiden haben sich zu Beginn des Dilolotiins getrennt und sind 
auseinandergeriickt. In den Oocyten werden zwischen den Schwesterchromatiden 

keine Verbindungsstrukturen ausgebildet 

Abb. 40a u. b. Diplotiin-Chromosomen der 0ocyten. a Querschnitt, b Lgngsschnitt. 
Die Chromosomen der Oocyten enthalten im fortgeschrittenen Diplotiin keine SC 
mehr. Nur an wenigen Stellen sind noch Reste der Achsenstrukturen vorhanden 
(A). Nach AuflSsung der SC haben die Chromosomen wieder eine Lampenb/irsten- 

st~ruktur mi% radi/irsymmetrischer Anordnung der Seitenschleifen 



Synaptonemal Complex und Chromosomenstruktur yon Panorpa 51 

4* 

Abb. 38--40 



52 B. Welsch 

18b). Abweichungen gibt es allerdings in der Struktur und im Verhalten 
der Vierer-Komplexe, die in den Oocyten in geringerer Zahl auftreten 
als in den Spermatocyten. Beim l~bergang vom Paehyt/in zum Diplot/in 
enthalten die Zellkerne der Oocyten nicht mehr als 50% Vierer-Kom- 
plexe. Diese unterscheiden sich yon den Diplot~n-Komplexen der Sper- 
matocyten dadurch, dab zwischen den Schwesterchromatiden keine Ver- 
bindungsstrukturen ausgebildet werden (Abb. 39). 

I m  folgenden Stadium differenzieren sich die bis dahin gleichartigen 
Oocyten in Ei- und N~hrzellen. Dabei bilden stets drei N/~hrzellen mit 
einer Eizelle eine abgeschlossene Eikammer,  die sehr bald yon einem 
festen Follikelepithel eingehfillt wird. Die Eikerne aus den jungen Ei- 
kammern enthalten die yon Ullerieh (1961) beschriebenen Diplot/in- 
chromosomen, zur H~lfte in Form yon Kreuztetraden und zum anderen 
Teil mit  terminalen Chiasmata. In  diesen Chromosomen sind keine SC 
mehr enthalten. Nur selten lassen sich noch Reste der Aehsenstrukturen 
linden (Abb. 40). Die Chromosomen haben jetzt wieder eine Lampen- 
biirstenstruktur mit  radi/~r-symmetrischer Anordnung der Seitenschleifen 
(Abb. 40a). In  diesem Stadium sind die Chromosomenenden noch mit  
der Kernmembran in Kontakt .  In  den etwas ~lteren Eizellen riieken die 
Chromosomen zu einer Karyosph/ire zusammen. 

D. Diskussion 

Die Gametogenese yon Panorpa communis hat sich ffir die Unter- 
suchungen des SC als besonders giinstig erwiesen. Es sind vor a]lem 
drei Voraussetzungen, die eine neue und weiterreichende Interpretat ion 
der Strukturen ermSglichen. 

1. Durch die Anordnung der Spermatocyten und Oocyten naeh einem 
zeitlichen Gradienten innerhalb der Follikel kann die Entwicklung der 
Chromosomenstruktur und des synaptenomal complex genau verfolgt 
werden. 

2. Die Bildung yon ,Vierer-Komplexen" im Diplot/~n ermSglicht eine 
Analyse der einzelnen Komponenten des SC. 

3. Der unterschiedliche Meioseverlauf in der Spermatogenese und 
Oogenese erlaubt einen Vergleich zwisehen chiasmatischer und achias- 
matischer Paarungsstruktur.  

Daneben 1/~Bt sich an Hand  der Ergebnisse fiber die Verbindung der 
Chromosomen mit  der Kernmembran,  eine mSgliche Vororientierung der 
hoinologen Chromosomen auBerhalb der Paarungsstadien erSrtern. 

1. Beziehungen der Chromosomen zur Kernmembran 
und Vororientierung homologer Chromosomen 

Auf die Verbindung der Chromosomenenden mit  der Kernmembran 
im Leptot/in und Pachyt/in ist mehrfach hingewiesen worden (u.a. 
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Moses, 1956 ; Fawcett,  1956 ; Woollam, Ford und Millen, 1966; Comings, 
1970; Esponda und Gim~nez-Martin, 1972). Soweit in diesen Arbeiten 
auf die Feinstruktur der Ansatzstelle eingegangen worden ist, sind sieh 
die einzelnen Darstellungen sehr ~hnlich. Es wird iibereinstimmend be- 
richtet, daI3 die lateralen Elemente des Komplexes mit  einem kleinen 
,,Endkegel" an der inneren Schieht der Kernmembran  enden, die an 
diesen Stellen h~ufig eine Verdickung aufweist. Die verschiedene An- 
ordnung der DNA-Fibrillen ~n den Kontaktstellen scheint yon unter- 
geordneter Bedeutung zu sein. Sie h~ngt, wie uueh die Untersuchungen 
an Panorpa gezeigt haben, davon ab, ob die Chromosomenenden in 
grSl~erem Umfang eu- oder heteroehromatisch sind und weiter, ob die 
Kinetoehore terminal liegen oder nicht (dazu Woollam, Millen und Ford, 
1967). 

Unterschiedlieh ist anseheinend die Ausbildung der inneren Kompo- 
nenten des SC in diesen Bereichen. In  Coprinus lagopus z.B. endet die 
Paarungsstruktur  in einem Abstand yon 2 500 A v o r  der Kernmembran  
(Lu~ 1967). 

Bei Panorpa reichen - -  ebenso wie bei Locusta migratoria (Moens, 
1969) - -  das zentrale Element nnd die inneren Str~tnge der lateralen 
Elemente bis zu der Kernmembran.  Die Querfibrillen der SC sind 
an den Chromosomenenden anscheinend zu einem diehten Ring zu- 
sammengedr/~ngt, der die ,,Endkegel" der lateralen Elemente mitein- 
ander verbindet. Ebenso wie in den Spermatocyten der Rat te  (Woollam 
und Ford, 1964; Esponda und Gim6nei-Martin, 1972) zieht bei Panorpa 
yon der Ansatzstelle der Chromosomen an der Kernmembran  ein Btischel 
feiner Fibrillen in das Cytoplasma hinein. 

Aber wichtiger als ein Vergleich der Feinstrukturen der Chromoso- 
menansatzstellen erscheint die Frage, wann die Verbindung der Chromo- 
semen mit  der Kernmembran  hergestellt und wann sie gelSst wird. Wenn 
nach jeder Zellteilung die Enden homologer Chromosomen ws der 
Ausbildung der Kernmembran  an nahe benachb~rten Stellen mit dieser 
verwachsen, so befinden sich die Chromosomenenden dadurch in einem 
dauernden Zustand der Vorpaarung (/~hnliche ~berlegungen bei Sved, 
1966). MSglicherweise bestehen zwischen homologen Telomeren gewisse 
Anziehnngskrgfte oder ~uch loekere Verbindungsstrukturen, die ftir d~s 
Zusammenfinden der homologen Chromosomenenden naeh der An~phase 
verantwortlich sind. Bei Dipteren liegen in der Regel aueh w/~hrend der 
mitotisehen Metaphase homologe Chromosomen nahe beieinander. Das 
gleiche fanden Schneiderm~n und Smith (1962) an Mitosestadien beim 
Menschen. Es ist also nicht auszuschliel~en, dal3 die Chromosomen sts 
eine best immte Orientierung zueinander halten. 

Der Gedanke, die homologen Chromosomen kSnnten bereits vor Be- 
ginn der meiotischen Prophase paarweise geordnet sein, ist bereits mehr- 
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faeh ge~ul~ert worden (z.B. Smith, 1942; Maguire, 1967; Chauhan und 
Abel, 1968; Wagenaar, 1969). Maguire sowie Chauhan und Abel leiten 
diese Vorstellung yon den Beobaehtungen ab, dab in der mitotisehen 
bzw. in der prs Interphase die Heterochromatinschollen paar- 
weise eng benachbart liegen oder sogar zum Teil miteinander versehmol- 
zen sind. AuBer der Verbindung der Chromosomen im Heterochromatin 
sind eine Reihe anderer Chromosomenabschnitte als Kontaktstellen bei 
der Vorpaarung genannt worden: Centromeren (Darlington, 1937), Telo- 
meren (Kasha und Burnham, 1965), Zygomeren (Sybenga, 1966) und 
,,eollochores" (Cooper, 1_964). Wagenaar (1969) land in den Wurzel- 
spitzenzellen verschiedener Pflanzen eine paarweise End-zu-End-Verbin- 
dung der Chromosomen w~hrend der Interphase und in der mitotischen 
Prophase. In der frfihen Telophase lagen gleieh lange und gleich struk- 
turierte Chromosomen dicht zusammen. Zwisehen diesen wurden in der 
sp~ten Telophase neue Endverbindungen ausgebildet. Wagenaar sieht 
darin eine Bedeutung ffir die Chromosomenpaarung in der Meiose. 

Dagegen lehnt Walters (1970) den Gedanken einer Chromosomen- 
paarung vor dem Zygot~tn auf Grund ihrer Untersuehungen an Lilium 
longiflorum ab. Sie konnte in der pr~meiotischen Interphase keine Be- 
ziehungen der homologen Chromosomen zueinander finden. Ebenso 
kommt Palmer (1971) in seiner Arbeit fiber das Verhalten der Chromo- 
somen in den Mikrosporoeyten ameiotischer und normaler Maispflanzen 
zu einem negativen Urteil fiber die Frage der Vorpaarung. In allen ge- 
nannten Arbeiten wurden lichtmikroskopisehe Quetsehprgparate ftir die 
Untersuehungen verwendet. Eine Beziehung der Chromosomen zur Kern- 
membran wurde nicht diskutiert. 

Die vorliegenden Beobaehtungen an den Spermatogonieu und den 
Spermatocyten von Panorpa communis scheinen die Vorstellungen fiber 
eine bestimmte Orientierung der Chromosomen auch auBerhalb der 
Paarungsstadien zu stfitzen. Es hat sich gezeigt, dal~ die Chromosomen 
nicht nur im Leptot~n und Pachyt~n mit der Kernmembran in Kon- 
takt  sind, sondern dab diese Verbindung in der Meiose offensichtlich his 
zur Diakinese bestehen bleibt, in der Prophase I I  neu hergestellt wird 
und sowohl in der pr~meiotischen als auch in der mitotisehen Interphase 
vorhanden ist. Zu s Ergebnissen sind Woollam und Ford(1964) 
gekommen. Das wfirde bedeuten, dab abgesehen yon der Metaphase und 
Anaphase die Chromosomen dauernd mit der Kernmembran verknfipft 
sind. 

Da einerseits die Enden der homologen Chromosomen im Zygot/~n 
nahe beieinander liegen und die Paarung in den distalen Bereichen nahe 
der Kernmembran beginnt, andererseits aber eine Wanderung der Chro- 
mosomenenden aufeinander zu fiber l~ngere Strecken nicht sehr wahr- 
scheinlich ist, mul~ angenommen werden, dab sich die Haftpunkte der 
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Chromosomen st/~ndig in dem Zustand der Vorpaarung befinden. In der 
Interphase wird die Paarung aug die Chromosomenenden besehr/inkt sein, 
die mittleren Absehnitte kSnnten dabei weit auseinander laufen. Durch 
die Prophaseverkfirzung wfirden dann die Chromosomen mechanisch zu- 
sammengezogen, da beide Enden an der Kernmembran angeheftet sind. 
DaB bei der meiotischen Paarung aber geringe Versehiebungen der Haft- 
punkte auftreten k6nnen, zeigen die vorliegenden Befunde und die Unter- 
suehungen von Moens (1969) an den Spermatocyten yon Locusta migra- 
toria, ttier liegen die Ansatzstellen der homologen Chromosomen im 
Leptot/in und im frfihen Zygot/in etwas weiter auseinander als in den 
Bivalenten naeh Ausbildung des SC. 

2. Chromosomenstrul~tur in Interphase und meiotischer Prophase 

Lampenbfirstenstrukturen der Chromosomen sind von verschiedenen 
Autoren vor allem in wachsenden Oocyten yon Amphibien und panoi- 
stischen Insekten eingehend untersucht worden (Callan, 1952, 1963, 1966; 
Gall, 1952, 1956; Callan und Macgregor, 1958; Callan und Lloyd, 1960; 
Gall und Callan, 1962 ; MacGregor und Callan, 1962; Miller, 1965; Bier, 
Kunz und Ribbert, 1967; Kunz, 1967, 1969; Ullerich, 1970). Dagegen 
fanden die Chromosomen aus der Wachstumsphase der Spermatocyten 
weniger Beachtung (Henderson, 1961, 1964, 1971; Meyer, Hess und 
Beermann, 1961; Meyer, 1963; Meyer und Hess, 1965). Trotzdem hatte 
sehon Ris (1945) auf die ~hnlichkeit der ,,ausgefransten" Chromosomen 
in der Spermatogenese der Heuschreeken mit der Struktur der Chromo- 
somen in den Amphibien-Oocyten hingewiesen, noch bevor die Fein- 
struktur der Lampenbfirstenchromosomen bekannt war. 

ttenderson (1964) hat diesen Zusammenhang in seiner Arbeit fiber 
die RNA-Synthese w/~hrend der Spermatogenese bei I-Ieuschreeken 
wieder herausgestellt. Er weist darauf hin, dab wahrseheinlich die 
Chromosomen der meisten Pflanzen und Tiere wghrend der meiotisehen 
Prophase eine mehr oder weniger ausgeprggte Lampenbfirstenform be- 
sitzen. Aus der Tatsaehe, dab die Chromosomen w/~hrend dieser Zeit 
ebenso wie in der Interphase RNA synthetisieren, sehliegt Henderson, 
daft die Chromosomen in beiden Stadien wahrscheinlich/ihnliche Struktur 
besitzen. Die Lampenbfirstenform der Chromosomen sei daher ein Modell 
ffir alle syntheseaktiven Chromosomen aller Zelltypen. Eine /ihnliche 
Meinung vertraten schon Nebel und Coulon (1962a) auf Grund ihrer 
elektronenmikroskopischen Untersuchungen an den Spermatoeyten der 
Taube und an den Wurzelspitzen der Zwiebel. 

Die vorlicgenden Ergebnisse aus der Spermatogenese von Panorpa 
widerspreehen dieser Auffassung. Hier wurden Lampenbfirstenstrukturen 
in den Stadien vom Leptot/in bis zur Diakinese gefunden. Ebenso 
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zeigen Bilder aus der Prophase der 2. Reifeteilung Chromosomen im 
Lampenbfirstenzustand. Diese unterscheiden sich yon den Leptoti~n- 
chromosomen im wesentlichen nur durch das Fehlen der verst~rkten 
Mittelachse. Dagegen haben die Chromosomen in der mitotisehen Inter- 
phase wie auch im Pr~leptot~n deutlieh andere Gestalt. Wie beschrieben, 
enthalten die Kerne neben den Heteroehromatinschollen nur 50--80 
dicke Fibrillen, die sich in ihrem spiralfSrmigen Verlauf streekenweise 
verfolgen lassen. Ihnen fehlt aber stets eine Gliederung in Achsenab- 
sehnitte und Seitensehleifen. 

Es wird daher angenommen, dab in der mitotischen und pri~meioti- 
schen Interphase die euehromutischen Chromosomenanteite vollst~ndig 
entspiralisiert sind und als feines Netzwerk den Kernraum ffillen. In  
diesem Stadium bestehen keine morphologisehen und mSglicherweise 
auch keine funktionellen Untersehiede zwischen einzelnen DNA-Abschnit- 
ten. Das Heteroehromatin dagegen ist vollst~ndig verklumpt  und tell- 
weise mit  der Kernmembran verklebt. Es bildet die diehten, ffir die 
mitotisehen Interphase-Kerne typisehen Chromatinschollen. Bei der Bil- 
dung der Pr/ileptont~tn-Chromosomen tr i t t  eine morphologische Differen- 
ziernng innerhalb der Chromatiden ein. Kurze, auf den Chromatiden ge- 
t rennt  liegende Abschnitte reihen sich aneinander und bilden so die 
DNA-Achse der Lampenbfirstenstruktur,  w~hrend die restlichen Anteile 
der Chromatiden seitw~rts abstehend die Seitensehleifen bilden. Bei 
einem Vergleich mit  dem Chromosomenmodell yon Callan (1967) wiirden 
die in der DNA-Aehse aneinandergereihten Chromatidenabschnitte den 
master-strands entsprechen, wi~hrend die Seitenschleifen von den slave- 
strands gebildet wiirden. 

In  den Chromosomen der meiotischen Prophase wird eine zusi~tzliche 
Achsenstruktur ausgebildet, die im Zygot~n und Pachyt~n zu einem 
lateralen Element des SC wird. Sie hi~lt die Aehsen- und Schleifenab- 
schnitte in einer festen Lage zueinander. 

Nach den vorliegenden Befunden, sowie den Ergebnissen anderer 
Autoren (Nebel und Coulon, 1962b; Coleman nnd Moses, 1964; Esponda 
und Stockert, 1971) besteht die verst~rkte Chromosomenachse aus RNA 
und Proteinen. Die Versuehe mit Actinomyein D zeigen, dal~ ein Teil 
des Achsenmaterials erst w~hrend des Aufbaus dieser Struktur neu ge- 
bildet wird. Nach einstiindiger Aetinomycin-Behandlung wird die Achse 
durch Uranylacetat  schw~cher kontrastiert  als in Normalpr~paraten, 
ws die Form und Dicke der Achse unver~ndert ist. Da durch das 
Actinomycin primer die Transkription gehemmt wird (Reich u. Mitarb., 
1961), handelt es sich bei der fehlenden Achsenkomponente wahrschein- 
lich um den RNA-Anteil. Erst  bei liinger andauernder Behandhng  mit 
Actinomycin (ab 4 Std) wird auch der Aufbau der Proteinanteile ge- 
st6rt, wodurch dann sehr dfinne Achsen entstehen (Abb. 7). 
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Offensiehtlieh wird yon beiden Chromatiden eines Prophase-Chromo- 
soms je eine Aehse aufgebaut, die aber normalerweise so dieht neben- 
einander liegen, daft die Doppelstruktur nur in seltenen F~tllen (Abb. 9) 
zu erkennen ist. 

In  einer neueren Arbeit yon Henderson (1971) wurden auf Grund der 
untersehiedliehen Verteilung der Seitensehleifen an den Chromosomen in 
den versehiedenen Stadien von Mitose and Meiose vier versehiedene 
Typen yon Lampenbtirstenstrukturen besehrieben. 

a) Meiotische Prophase II: Die Chromosomen bestehen aus einer 
Chromatide, die symmetriseh naeh allen Riehtungen Seitensehleifen aus- 
bildet. 

b) Friihe meiotische Prophase I: Die Seitensehleifen der beiden 
Sehwesterehromatiden eines Chromosoms sind asymmetriseh angeordnet. 
Alle Sehleifen sind naeh einer Seite des Chromosoms geriehtet, w~hrend 
die gegentiberliegende Seite eine ,,Paarungsoberfl/tehe" besitzt. 

c) Mitotische Prophase und spiite meiotische Prophase I: Die Seiten- 
schleifen der beiden getrennt sichtbaren Chromatiden eines Chromosoms 
sind symmetrisch in entgegengesetzter Richtung angeordnet. 

d) Di//uses Diplotdn in den Oocyten der Amphibien. Die Anordnung 
der Seitenschleifen ist wie in c), aber die Chromatidenachsen sind eng 
miteinander verschmolzen 

Die Chromosomenstrukturen in der friihen meiotischen Prophase von 
Panorpa stimmen mit  den zitierten Vorstellungen nicht fiberein, t t ier  
haben die Chromosomen - -  wie Querschnitte eindeutig zeigen - -  im 
Leptot~n and Zygot/~n radi~rsymmetrische Gestalt. Die Seitenschleifen 
gehen nach allen Richtungen radial v o n d e r  Chromosomenmitte aus. 
Eine sichtbare Paarungsoberfl/iche ist nieht vorhanden. Selbst im fr/ihen 
Zyg'oti~n, wenn die homologen Chromosomen dicht nebeneinander liegen, 
ist keine Ver/~nderung in der Lage der Seitenschleifen zu beobachten. 
Erst  wenn sich die Chromatinhfillen beider Chromosomen fiberlappen, 
werden die Seitenschleifen mehr and mehr aus der Paarungsebene heraus- 
gedr/~ngt, so dab allm/ihlich ein freier Raum zwischen den Chromosomen 
entsteht. In  diesem wird dann der SC ausgebildet (s.u.). 

Solange der Paarungskomplex in den Bivalenten vorhanden ist, be- 
halten die Seitenschleifen eine halbkreisf6rmige Anordnung bei. Es liegt 
also auch hier keine streng einseitige Anordnung vor. In  den Spermato- 
cyten bleibt diese Chromosomenform erhalten, bis in der Diakinese die 
Metaphase-Verkfirzung einsetzt. Auch die Chromosomen der Oocyten 
zeigen nach Anfi6sung des SC im Diplot/in wieder eine radigr-symmetri- 
sehe Schleifenanordnung. 

~)bereinstimmend mit Henderson kann festgestellt werden, daft die 
Lampenbfirstenstruktur keine spezifische Bildung der Chromosomen im 
Diplot/~n der Oogenese yon Amphibien und panoistischen Insekten dar- 
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stellt, sondern dab diese Chromosomenform welt verbreitet und wahr- 
scheinlich ffir die Prophase aller Teilungsstadien typiseh ist. Eine Unter- 
teilung in verschiedene Formtypen auf Grund der untersehiedliehen 
Schleifenlage erseheint dagegen nieht gerechtfertigt. Auch in der Arbeit 
yon Moens (1969) fiber den SC bei Locusta migratoria sind keine Anhalts- 
punkte ffir eine asymmetrische Lage der DNA-Seitenschleifen im Lepto- 
t~n und Zygot~n zu linden. 

Der Grund ffir die Differenz in den Ergebnissen wird wahrscheinlieh 
methodischer Art sein. Hendersons Interpretationen basieren auf Chromo- 
somen- Quetsehpr~paraten. Nach eigenen Versuchen hat sieh aber gezeigt, 
dM~ durch A]kohol-Eisessig-Fixierung die Feinstruktur der Chromosomen 
weitgehend zerst6rt wird. Der Quetsehvorgang stellt einen weiteren un- 
kontrollierbaren Eingriff in die Chromosomenstruktur dar. Es ist deshalb 
fraglieh, ob auf dieser Grundlage derart differenzierte Aussagen fiber den 
Aufbau yon Chromosomen gemaeht werden sollten. 

X-Chromosom. Die besondere Gestalt des X-Chromosoms w~hrend 
der Prophase I der Spermatogenese ist offensiehtlieh durch das Fehlen 
des homologen Partners bedingt, denn in den Oocyten, die zwei X-Chro- 
mosomen enthalten, unterseheiden sich die Geschlechtschromosomen 
strukturell nicht yon den Autosomen. Wie aus der Abb. 33 hervorgeht, 
wird von dem X-Chromosom ebenso wie von den Autosomen im Leptots  
eine stabf6rmige Achse angelegt. In  den Spermatoeyten beginnt diese 
bald infolge einer fehlenden PaarungsmSgliehkeit zu verklumpen. Dabei 
werden einige Achsenabschnitte stark kondensiert, andere behalten ihre 
ursprfingliehe Bandform. In  diesem Stadium erscheint das X-Chromosom 
wie aus mehreren Kugeln zusammengesetzt. Bis zum Ende der Diakinese 
kann die Kondensiernng welter fortsehreiten, so dug das Aehsenmaterial 
sehlieglieh einen einzigen kugeligen ZentralkSrper bildet. 

Von beiden Aehsenpartien, sowohl den linearen als aueh den kugel- 
f6rmigen, gehen DNA-Fibrillen radial naeh allen Seiten aus. Diese Fi- 
brillen haben /ghnliehe Struktur wie die Seitensehleifen in den euehro- 
matisehen Bereiehen der Autosomen. I m  Gegensatz zu den Befun- 
den Ulleriehs (1961) mug demnaeh das X-Chromosom als euehroma- 
tiseh angesehen werden. Die kondensierte Gestalt wird aussehlieBlieh 
dureh die Achsenstruktur bedingt. Erst  naeh Aufl6sung der Aehse in 
der Diakinese kann das Chromosom wieder eine ,,normMe" Form an- 
nehmen. 

3. Bildung des 8ynaptonemal complex und seiner Komponenten 
Wie die Untersuchungen an Panorpa communis und an Locu~ta 

migratoria (Moens, 1969) ergeben haben, beginnt die Paarung der Chro- 
mosomen in den distalen Abschnitten des Euchromatins. Das Vorhanden- 
sein weiterer Startpunkte ist sehr wahrscheinlich (Darlington, i958 ; Sved, 
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1966; Henderson, 1971). Von den Star tpunkten aus 1/tuft die Bildung der 
SC reigversehluBartig weiter. Dureh welehe Kr/~fte die Chromosomen 
prim/ir znsammengeffihrt werden, ist bisher nnklar. Die oben erw/thnte 
Vororientierung dureh die benaehbarte Lage der Ansatzstellen der Chro- 
mosomen an der Kernmembran  kann dabei nur eine Hilfsfunktion er- 
ffillen. 

Die prim/~ren Paarungskr/~fte haben wahrseheinlieh keinen Zusammen- 
hang mit  den Strukturen des SC, da einerseits eine Chromosomenpaarung 
such ohne SC erfolgen kann und andererseits die Komplexstrukturen 
erst bei reeht geringem Abstand der Chromosomen auftreten. Die Distanz, 
bei der zwisehen den Aehsen Querfibrillen und weitere Komplexstruk- 
turen siehtbar werden, liegt fiir Panorpa communi~ bei 2000 A. Bei 
Locusta migratoria betr/~gt sie 3000A (Moens, 1969), w~hrend bei 
Gryllus domesticu8 SC-Strukturen nur bei einer Distanz yon ca. 1000 
zwisehen den lateralen Elementen auftreten (Wolstenholm u. Meyer, 
1966). Erst  bei diesem Abstand k6nnten also die Querfibrillen Ms Zug- 
fasern wirksam werden. Dag sie tats~ehlieh eine Zugfunktion haben, 
l~13t sieh aus ihrer gestreekten Form in den Anfangsstadien der Paarung 
ableiten. I m  fertigen SC mit einem Aehsenabstand yon 1300 A sind die 
Querfibrillen dagegen leieht naeh augen gebogen. Es entsteht der Ein- 
druek, Ms wirkten sie bier eher als Stemmfasern. An Quer- und Lgngs- 
schnitten des SC 1/tgt sieh deutlieh erkennen, dag beim vorliegenden 
Objekt die Querfibrillen durehgehend yon einem lateralen Element zum 
anderen verlaufen. Es handelt sieh demnaeh nieht um kurze Fibrillen- 
stfieke, die yon jeder Aehse in den Paarungsspalt  hineinragen, sieh in 
der Mitre iiberlagern und so das zentrale Element bilden, wie es z.B. in 
dem Modell yon Moens (1968, 1969) besehrieben worden ist. 

Das zentrale Element ist in dem SC von Panorpa eine selbst/~ndige 
Struktur yon leiterf6rmigem Aussehen. Es besteht aus zwei LS~ngsfi- 
brillen, die durch kurze Querfibrillen miteinander verbunden werden. 
Diese sind nieht identiseh mit den Querfibrillen, die zwisehen den lateralen 
Elementen auftreten, da beide jeweils in versehiedenen Sehnitt-Ebenen 
zu finden sind. MSglieherweise bilden die Querfibrillen des zentralen 
Elementes eine Wendel, die die Lgngsfibrillen einschliegt. Jedenfalls 
entsteht dieser Eindruek dadureh, dag die Querfibrillen stets gekrtimmt 
sind nnd etwas schr/~g zu den L~tngsfibrillen verlaufen. Es ist aber aueh 
nieht auszusehliel3en, dal3 die Qnerfibrillen die Spitzen der Paarungs- 
sehleifen (s. Absehnitt  ,,Modell des SC") darstellen. Diese lV[6gliehkeit ist 
im oberen Teil des Modells in Abb. 48 gezeichnet. Allerdings liege sieh 
bei dieser Deutung die grol3e RegelmgBigkeit der Leiterstruktur sehleeht 
mit  dem unregelm/~13igeren Verlauf der Paarungssehleifen in Einklang 
bringen. Eine eindeutige Interpretat ion ist an Hand  der gilder nieht 
m6glieh. 



60 B. Welsch 

I. Diplotiinl~omplexe 

Eine Zweiteilung der lateralen Elemente des SC ist in mehreren 
Arbeiten beschrieben worden (Moses, 1968; Guenin und Gautier, 1960; 
Nebel und Coulon, 1962a; Woollam und Ford, 1964; Coleman und 
Moses, 1964; l~oth, 1966; Baker and Franchi, 1967; Gassner, 1967). Es 
muB dabei zwischen zwei Typen unterschieden werden: I m  Typ A steht 
die Teilungsebene senkrecht zur Paarungsebene (00~00), im Typ B 
verl~uft sie in Richtung des SC (�9169176 

Woollam und Ford (1964) sehen in der Aufteilung der lateralen 
Elemente nach Typ A eine Trennung der beiden Schwesterchromatiden 
eines Chromosoms. Dabei sell der s Teil der lateralen Elemente 
die ~ltere, der inhere Tell die in der letzten S-Phase neu synthetisierte 
Chromatide darstellen. Diese Anordnung der Chromatiden erscheint aber 
wenig einleuchtend, da einerseits die Strukturunterschiede zwischen den 
inneren und auBeren Teilen der lateralen Elemente zu grol~ sind und 
andererseits in dieser Lage die Gleichrangigkeit der Sehwesterchroma- 
tiden fiir ein crossing-over nicht gewahrleistet ist. 

In  dem Modell von Roth (1966), dem Typ A zugrunde liegt, werden 
die ~tul3eren Halften der lateralen Elemente als Teile der Chromosomen 
gedeutet, w~hrend die inneren Halften zur Paarungsstruktur  gehSren 
sollen. Diese sollen sich im Diplots als Ganzes aus den Bivalenten 
heranslSsen, um dann anschlieBend durch seitlicbes Verschmelzen vieler 
Bruchstiicke chromatinfreie Polykomplexe zu bilden. 

Eine weitere Interpretat ion findet Moens (1968) in seinem Modell des 
SC. In  diesem stellen die inneren Str/~nge der lateralen Elemente die 
Chromatiden dar, yon denen gelegent]ich zwei zum crossing-over in der 
Mitte des Paarungsspaltes verlaufen und dort die Langsfibrillcn des 
zentralen Elements bilden. 

Eine Doppelstruktur der latera]en Elemente naeh Typ B wurde yon 
Nebel und Coulon (1962) in den Spermatoeyten der Taube gefunden. 
Nacb ihrer Interpretat ion sind die t talf ten der lateralen Elemente die 
Schwesterchromatiden. 

Von Gassner (1967) wurde in einer kurzen Mitteilung auf Grund 
seiner Untersuchungen an Panorpa nuptialis die Vermutung ge~ul3ert, 
die Doppelstruktur der lateralen Elemente naeh Typ B wtirde nieht die 
Schwesterchromatiden repr~sentieren, sondern in den Spalthalften seien 
die homologen Chromatiden zu sehen. Der Se wiirde danach zwischen 
Schwesterchromatiden ausgebildet sein. Sein Modell ist also gegenfiber 
der yon allen anderen Autoren vertretenen Interpretat ion um 90 ~ ge- 
dreht. Er  begrfindet seine Vorstellung damit, dab der Abstand der 
lateralen Elemente im SC in allen Stadien unver~ndert bleibt, ws 
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der Abstand zwisehen den Halften der lateralen Elemente im Diplotan 
framer gr6Ber wird. 

Diese Interpretat ion ist aus versehiedenen Griinden sieher nieht rich- 
rig : 

1. Die Leptotan-Chromosomen enthalten keine SC, obwohl sie aus 
zwei Sehwesterehromatiden bestehen und gelegentlieh die Doppelstruk- 
tur  der Aehse zu erkennen ist. 

2. In  den Ooeyten wird der SC im Diplotan abgebaut, wenn die 
homologen Chromatiden auseinanderweiehen. In  den Spermatoeyten, in 
denen die homologen Chromosomen bis zur Metaphase eng zusammen- 
liegen, bleibt aueh der SC langer erhalten. 

3. Die univalenten X-Chromosomen in den Spermatoeyten enthalten 
keinen SC, w~thrend die beiden X-Chromosomen in den Ooeyten Paa- 
rungsstrukturen ausbilden. 

Bei Panorpa communis ist das Auseinanderriieken der Sehwester- 
ehromatiden im Diplotan mit einer vollstgndigen Verdopplung der SC 
zu , ,Vierer-Komplexen" verbunden. Diese Tatsaehe bietet eine M6glieh- 
keit zu pr/ifen, welehen Strukturen des Komplexes die vier Chromati- 
den eines Bivalents zugeh6ren : Die Vierer-Komplexe enthalten in beiden 
Verbindungsstrukturen zwisehen den homologen Chromatiden zentrale 
Elemente, die ebenso wie in den Paehytan-Komplexen aus zwei Langs- 
strangen bestehen. Zwisehen diesen sind abet  keine ,, Quersprossen" zu 
finden. Es muB also bei der Bildung der Diplotan-Komplexe eine Ver- 
dopplung der Langsstrange unter Aufl6sung der Wendel stattgefunden 
haben. Da sieh das zentrale Element in den histoehemisehen Praparaten 
auBerdem als DNA-negativ erwiesen hat, k6nnen die beiden Langs- 
strange des zentralen Elementes bei Panorpa communis nieht als zwei 
Chromatiden angesehen werden (s. Modell yon Moens, 1968). 

Eine m6gliehe Ident i ta t  der inneren Teile der lateralen Elemente mit  
den Chromatiden (s. Woollam und Ford, 1964; Moens, 1968) kann eben- 
falls mit  ttilfe der Vierer-Komplexe gepr/ift werden. Bei Panorpa 
communis bestehen die inneren Teile der beiden lateralen Elemente aus 
je zwei Strangen, im Diplotan enthalt  jedes der vier lateralen Elemente 
der Doppelkomplexe nut  noeh einen inneren Strang. Die Anzahl der 
Strange bleibt insgesamt gleieh. Somit k6nnten sie die vier Chromatiden 
eines BivMents reprasentieren. Da die Strange abet starker dutch gNase  
als dureh DNase angegriffen werden, muB diese Vorstellung abgelehnt 
werden. Die inneren Teile der lateralen Elemente sind demnaeh eine 
RNA-haltige Struktur - -  m6glieherweise Kopien der kurzen DNA-Sehlei- 
fen im SC. Sie k6nnten als Erkennungsstruktur ftir eine genaue Paarung 
homologer Absehnitte dienen (s. Absehnitt  ,,Modell des SC"). 

An der Bildung der , ,Vierer-Komplexe" im Diplotan wird deutlieh, 
dab nur die Doppelstruktur der lateralen Elemente naeh Typ B die 
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beiden Sehwesterohromatiden repr/isentiert. Es zeigt sich, dab jede 
Chromatide eine eigene Achse besitzt. Diese mfissen yon vornherein ge- 
t rennt  angelegt worden sein, da sonst ein reibungsloses Auseinander- 
weiehen der Chromatiden ohne Bruch und Neuverkniipfung der Achsen- 
L/ingsfibrillen nicht mSglich w/ire. Gestiitzt wird diese Annahme durch 
die Abb. 9, in der ein Leptotgn-Chromosom mit  doppelter Achse zu er- 
kennen ist. Wie im Abschnitt , ,Chromosomenstruktur" erw/ihnt, sind 
die lateralen Elemente selbst aber nicht mit  den Chromatiden identiseh, 
sondern sie bilden nur eine Stiitze flit die in Lampenbiirstenform ange- 
ordneten Chromatiden. 

Besonders auff/~llig ist die gerade Form der Chromosomenaehsen im 
Diplot/in. Sie l~Bt sich aui zweierlei Weise erkl/iren: W/ihrend die 
Pachyt/in-Chromosomen durch die beiden lateralen Elemente des SC in 
x- und y-Riehtung stabilisiert sind, in der z-l~ichtung aber noeh wie ein 
Band gefaltet werden k6nnen, sind die Diplot/~n-Komplexe dutch ihre 
vier r/iumlich angeordneten Achsen weitgehend starr. Die Chromosomen 
verlaufen daher - -  soweit ihre L/inge und die Lage der Ansatzstellen an 
der Kernmembran  dieses zulassen - -  vSllig gerade im Kernraum oder 
beschreiben weite, gleichm/iBig gekriimrnte BSgen. Ein weiterer Grund 
fiir die gerade Form der Chromosomen mag der sein, dab die Chromo- 
semen, die nach Messungen an Quetschpr/iparaten zwisehen 10 und 15 ~zm 
lang sind, mit  zunehmendem Kernwachstum (Kerndurchmesser am Ende 
der Wachstumsphase 16 ~zm) wie Saiten im Kernraum ausgespannt wer- 
den, weft sie mit  beiden Enden an der Kernmembran angeheftet sind. 

5. Dialcinese 

Wghrend in fast allen bisher untersuchten Fgllen der SC nach dem 
Pachyt/in abgebaut oder als Ganzes yon den Chromosomen abgelSst 
wird, bleiben die Paarungsstrukturen bei Panorpa ungewShnlich lange 
mit den Chromosomen verbunden. In  der Spermatogenese sind noch zu 
Beginn der Diakinese SC in den Chromosomen nachweisbar. Wie be- 
schrieben, finder in dieser Phase ein deutlicher Abbau der Komplex- 
strukturen statt.  Die Lgngsstr/inge des zentralen Elements und der inne- 
ren Teile der lateralen Elemente werden anscheinend zuerst aufgelSst; 
die/iuBeren Teile der lateralen Elemente und die Querfibrillen sind noeh 
etwas 1/inger in den Bivalenten zu beobaehten. Die Chromosomen be- 
halten auch nach AuflSsung der Achsenstrukturen zun/ichst noch ihre 
Lampenbiirstenform. 

Eigenartig ist, dab die Bivalente in der Diakinese generel] nut  noch 
einfache SC mit zwei lateralen Elementen besitzen. Mit ziemlicher 
Sicherheit handelt es sich hier um Komplexe zwisehen homologen Chro- 
matiden, da in diesen Strukturen anfangs noeh die L/ingsstr/inge des 
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zentrMen Elements zu erkennen sind, die in den Verbindungen zwisehen 
den Sehwesterehromatiden nicht enthalten sind. Es ist nun die Frage, 
was aus der anderen It/ilfte des Diplot/~n-Komplexes geworden ist. Die 
Annahme, die Aehsen der Schwesterchromatiden wtirden in ainem zur 
Bildung der Vierer-Komplexe rtickl/~ufigen Prozeg wieder miteinander 
verschmelzen, ist recht unwahrscheinlieh, de die laterMen Elemente dar 
Diakinese-Komplaxe sehmMer sind und die Anzehl der Querfibrillen 
geringer ist als im Pechyt/~n. Die Strukturen besitzen also nicht die 
Dimensionen eines verschmolzenen Doppelkomplexes. Das Auftreten der 
Zweier-Komplexe in diesem Stadium kann aueh nieht durch ein voll- 
st/~ndiges Auseinanderr/icken der homologen Chromosomen erkl/irt wer- 
den; des wfirde einerseits den Beobachtungen Ullerichs (1961) wider- 
sprechen, dal3 die homologen Chromosomen bis zur Metaphase gepaart  
bleiben, und andererseits nieht mit  der Annahme zu vereinen sein, dag 
es sieh hier aus den oben genannten Grfinden um Verbindungsstrukturen 
zwisehen homologen Chromatiden handelt. Ebenso seheidet eine voll- 
st/~ndige Trennung der Sehwesterehromatiden als Erkl/~rung aus. 

Danaeh bleibt nur die M6gliehkeit anzunehmen, dab eine tt/~lfte der 
Vierer-Komplaxe sehneller abgebaut wird Ms die andere. Einen schwaehen 
AnhMtspunkt f/Jr diese Interpretat ion bietet die Abb. 29 b, in der neben 
dem deutlieh ausgepr/~gten ,,Zweier-Komplex" Strukturen liegen, die Ms 
Reste der zweiten tIglfte eines DoppeLKomplexes angesehen warden 
k6nnten. 

6. Modell de8 synaptonemal complex 

Die in dieser Arbeit angeffihrten Ergebnisse und deren Interpretatio- 
nen f~hren zu folgendem Modell der Chromosomen- und der Paarungs- 
s truktur  bei Panorpa communis : 

Die Chromosomen besitzen vom Leptot/tn bis zur Diakinese eina 
Lampenbiirstenstruktur.  Jede Chromatide besteht aus einem durch- 
gehenden Strang, der unterschiedlieh lange Sehleifen ausbildet. Die 
zwisehen den Schleifen liegenden Chromatidenabsehnitte sind eng um 
eine Aehse aus basischen Proteinen und lgNA gewickelt (Abb. 5, 6 
und 41). Die Aehse ist eine zum Zweek der Chromosomenpaarung an- 
gelegte Sttitzstruktur. Sie wird im Paehyt/~n zu einem laterMen Element 
des SC. 

I m  Leptot/~n sind die Schleifen radi/~rsymmetrisch um die Aehse an- 
geordnet. Bei der Ann~herung der homologen Chromosomen im Zygot/~n 
werden die langen Seitenschleifen aus der Paarungsebene herausgedr/~ngt, 
gleichzeitig r/ieken sehr kurze DNA-Schleifen in den Paarungsspalt  hin- 
ein (Abb. 41). Nut  an diesen kurzen DNA-Sehleifen k6nnen auf Grund 
ihrer Lage im SC die crossing-over-Vorg/~nge ablaufen. Sie sollen deshalb 
als Paarungssehleifan bezeichnet werden. 
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Abb. 41. Vorgang der Chromosomenpaarung im Zygoti~n. Der besseren Ubersicht- 
lichkeit wegen ist yon den beiden Chromosomen nur je eine Chromatide gezeichnet, 
die Querfibrillen und das zentrale Element sind ebenfalls weggelassen. Im oberen 
Teil des Modells ist der Abstand zwischen den beiden Chromatidenachsen grSBer als 
die doppelte Weite des Chromatinmantels. Die DNA-Sehleifen haben noch ihre 
radi~rsymmetrische Large wie im Leptot~n. ttaben sich die Chromosomen so welt 
geni~hert, dab sich ihre Chromatinhiillen gegenseitig iiberlappen, so werden die 
Seitenschleifen naeh auBen gedrS~ngt, bis sie die Achsen halbkreisf6rmig umgeben. 
Dabei riicken die Paarungsschleifen in den Paarungsspalt hinein (mittlerer Tell der 
Zeichnung). Sie werden durch neu gebildete P~NP-Striinge, den inneren Str~ngen 
der lateralen Elemente (iL), miteinander verbunden. A Chromatidenachsen 
(=laterale Elemente des SC), S Seitenschleifen, P Paarungsschleifen, iL innere 

Str/inge der lateralen Elemente 

Nach  Messungen an  den SC yon Panorpa communis sind die Paa rungs .  
schleifen zwischen 500 und  2000 A lang. Das  en tspr ich t  e~ner Folge  yon  
e twa 50 bis 200 Basentr ip le ts ,  also einer Anzahl ,  wie sie ffir die Codierung 
eines Po lypep t id s  erforderl ich ist. Vergl ichen mi t  dem Chromosomen- 
model l  yon  Cal lan (1967) kSnnten  die Paarungsschle i ien  ihrem Umfang  
nach mas te r - s t r ands  eines Gens repri~sentieren. Ebenso  gut  kSnnen diese 
Abschn i t t e  aber  auch andersar t ige  In fo rma t ione n  t ragen.  

Wi ihrend  der  Chromosomen-Paarung  werden yon  den Paarungs-  
schleifen R57A-Kopien hergeste l l t  1, die mi t  Pro te inen  zusammen die 
inneren Strs  der  la te ra len  E lemente  bilden. Sie k5nn ten  die F u n k -  
t ion haben,  die Paarungsschle i fen  im r icht igen A b s t a n d  zueinander  zu 

1 Da unter Actinomycin-Einwirkung SC entstehen, die keine inneren Striinge der 
lateralen Elemente enthalten, wird ~ngenommen, dab diese Struktur erst w~hrend 
des Paarungsvorgangs aufgebaut wird. 
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halten. Da auf den homologen Chromatiden ein gleichartiges Schleifen- 
muster ausgebildet ist, liegen sich im fertigen SC stets homologe Ab- 
schnitte gegcnfiber. Eine molckulare Punkt-ffir-Punkt-Paarung zwischen 
homo]ogen Abschnitten (s. Wettstein, 1971) ist in dicsem Modell fiber- 
flfissig. Auch die yon Menzel und Price (1966) besehriebene SC-Bildung 
zwisehen ,,homoeologen" Chromosomen in Hybriden yon Lycopersicon 
esculentum und Solanum lycopersicoides sowie in den Chromosomcn 
haploider Pollenmutterzellen yon Lycopersicon esculentum kSnnen durch 
den beschriebenen Paarungsmodus erkl~rt werden. 

Vielfaeh werden komplizierte Paarungskonfigurationen bei Inver- 
sions-Heterozygoten als Beweis daffir angesehen, dab DNA-freie ,,spezifi- 
sehe Erkennungsstrukturen" im SC nur die P~arung homologer Ab- 
schnitte zulassen. Diese Vorstellung ist aber wahrscheinlich nicht zu- 
treffend, denn zu dem Zeitpunkt, in dem der SC aufgebaut wird, haben 
sich die Chromosomen bereits soweit gen~hert, dab die endgfiltige Paa- 
rungskonfiguration schon hergestellt sein muB. Daraus ist - -  im Gegen- 
satz zu den bisherigen Vorstellungen - -  zu folgern, dab in einem ersten 
Schritt sehr spezifische Paarungskr/~fte wirksum werden, durch die homo- 
loge Abschnitte auf 3000--2000 • gen~thert werden. Danach setzt die 
Bildung der SC-Strukturen ein, die aber ebenso zwischen homologen wie 
zwischen nichthomologen Segmenten stattfinden kann. 

Im fertig ausgebildeten SC sind die lateralen Elemente in regel- 
m~tl3igem Abstand durch DNA-freie Querfibrillen miteinander verbunden. 
Dadurch werdcn sie fiber die ganze L~nge des Biv~lents in gleichbleibender 
Entfernung zueinander gehalten. MSglicherweise sind die Querfibrillen 
Ausl/~ufer der Proteinstrange, bUS denen die Chromosomenachsen aufge- 
baut werden (Abb. 42). 

Fraglich ist noch die Funktion des zentralen Elements im SC. Ob 
es nur zur Festigung des Komplexes dient, oder ob es ~ls Stfitz~ und 
Leitstruktur ffir die DNA-Schleifen beim crossing-over erforderlich ist, 
kann noch nicht entschieden werden. 

Strukturen, die den P~arungsschleifen entspreehen, sind such in den 
Modellen yon Henderson (1971) und yon Wettstein (1971) enthalten. 
Im Modell yon Henderson, das auf dem Chromosomen-Modell yon Callan 
(1967) aufbaut, werden die master-strands yon den slaves (Seitenschleifen) 
vSllig getrennt und bilden im Innern des SC eine durehg/~ngige, 
m/~anderfSrmig gefaltete Kette. Die master homologer Chromatiden 
kSnnen sich dabei in der Mitte des SC zum crossing-over treffen. Im 
Modell yon Wettstein (1971) sind zungehst alle DNA-Sehleifen auBerhalb 
des SC angeordnet. Nur recht kurze Verbindungsstficke zwisehen den 
Seitenschleifen sind mit den l~teralen Elementen des Komplexes ver- 
bunden. Erst  zum crossing-over sollen sich gegenfiberliegende Seiten- 
sehleifen zweier homologer Chromatiden in den Paarungsspalt hinein- 

5 Chromosoma (Berl.), Bd.  43 
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Abb. 42. Modell des synaptonemal complex in Frontalansicht. (Nur im unteren Tell 
der Zeichnung sind alle Komponenten des SC dargestellt.) A Chromosomenachse 
(= laterales Element), iL  innere Strange der lateralen Elemente, zE LangsstrKnge 
des zentralen Elements, W Wendel des zentralen Elements, P Paarungsschleifen, 
S DNA-Seitenschleifen, Q Querfibrillen zwisehen den lateralen Elementen. F Chro- 

matidenabschnitte, die sieh um die Achse winden 

stfilpen. Theoretisch kSnnte nach dem Modell yon Wettstein an jedem 
Punkt  der Seitenschleifen ein crossing-over auftreten. 

In  dem hier vorgesch]agenen Modell sind besondere Abschnitte der 
Chromatiden, die Paarungsschleifen, stets im Paarungsspalt angeordnet. 
Es wird angenommen, dab die Chromatiden zum crossing-over nur an 
bestimmten Stellen dieser Abschnitte aufbrechen kSnnen. Die offenen 
Enden kSnnten anschlieSend an homologen Stellen der gegenfiberliegen- 
den Seite wieder ,,angeknfipft" werden Is. Abb. 43). 

Das hier entwickelte Modell bringt in vier Punkten neue Informa- 
tionen fiber den Aufbau des Paarungskomplexes : 

1. Durch enzymatische Abbauversuche und spezifische Kontrastie- 
rungen konnte erstmals die Anordnung der DNA-Fibrillen im Innern 
des SC ermittelt werden. Dabei hat sich gezeigt, dab die homologen 
Chromatiden dureh kurze Paarungsschleifen im SC zusammengefiihrt 
werden. 

2. Die lateralen Elemente (Chromosomenachsen) bilden ein ,,Rfick- 
grat" ffir die vier bei der Paarung zusammengeffihrten Chromatiden. 
Die Fibrillen, die das axiale Element aufbauen, ziehen stets in Liings- 
richtung der Achse, die DNA-Fibrillen der Chromatiden sind um die 
Achse herumgewickelt. Daraus wird deutlich, dug es sich hier um von- 
einander unabh/~ngige Strukturen handelt. 

3. Die inneren Str/~nge der lateralen Elemente werden in ihrer Funk- 
tion neu interpretiert. Sie sind danach eine Hilfsstruktur, die f~r eine 
genaue Paarung homologer Abschnitte verantwortlich ist. 
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Abb. 43. a 3'[odell des synaptonemal complex im Querschnitt. AI--AIv Aehsen der 
Chromatiden, Ct--CIv DNA-Abschnitte dcr Chromatiden, Q DNA-freie Quer- 
fibrillen zwisehen den Chromatidenachsen, iL innere Strgnge der lateralen Elemente, 
zE L~Lngsstr/inge des zentralen Elements. W Wendel des zentralen Elements, co cross- 
ing-over, b 30~ der inneren Lgngsstr~nge des SC. Man erkennt, dab bei 
einer Schrggansicht der Paarungsstruktur die L~ngsstrgnge des zentralen Elements 
und der inneren Teile der lateralen Elemente als sechs parallele Fibrillen erscheinen 

4. In  den Modellen yon Roth (1966), Moens (1968) und King (1970) 
wird die Entstehung des zentralen Elements dureh eine Uberlagerung 
der yon den lateralen Elementen ausgehenden Querfibrillen in der Mitre 
des Paarungsspaltes erkl/~rt. In den SC yon Panorpa ist das zentrale 
Element deutlieh eine selbstgndige, yon diesen Querfibrillen unabhgngige 
Struktur, deren l~unktion allerdings noeh unklar ist. 

7. Vergleich zwischen achiasmatischer uncl chiasmatischer Paarungsstruktur 

Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchungen zeigen, dag im Fein- 
bau der SC aus den Spermatoeyten und den Oocyten keine Unter- 
sehiede bestehen. Daraus kann geschlossen werden, dab der achias- 
matische Ver]auf der Meiose in den Spermatocyten und die Ausbildung 
von Chiasmata in den Oocyten nicht dutch strukturelle Ungleiehheit 
bedingt sind. Welche Faktoren dem unterschiedliehen Verha]ten wirklich 
zugrunde liegen, ist nieht bekannt. 

Durch tIitzebehandlung konnte Peacock (1970) die Chiasmafrequenz 
in den Spermatoeyten yon Goniaea australasiae herabsetzen, ohne die 
Paarung der Chromosomen und die Ausbildung yon SC zu beeinflussen. 
Die Feinstruktur der SC dieser Zellen unterschied sieh in keiner Weise 
yon denen der Kontrollpr~parate. Zu /~hnliehen Ergebnissen kam Lu 
(1970) bei seinen Untersuehungen an Coprinus lagopus. Sowohl dureh 
ttitze- als aueh durch KSJteschocks konnte die Rekombinationsh/~ufig- 

5* 
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keit in den Sporen erhSht werden. Den st/irksten Effekt erzielte die 
Behandlung w/ihrend des sp/iten Pachyt/ins, in einem Stadium also, in 
dem der SC bereits ausgebildet ist. Lu schlieBt darans, dab der Vor- 
gang des crossing-over nicht mit  der Bildung des SC in direktem Zu- 
sammenhang steht. 

Die Ergebnisse der zitierten Arbeiten und der vorliegenden Struktur- 
vergleiche zwischen den SC aus chiasmatischer und achiasmatischer 
Meiose unterstfitzen die Auffassung, dag der SC nur die morphologische 
Grundlage flit crossing-over und Chiasmabildung ist. 

AbschlieBend soll noch auf das unterschiedliche Verhalten der SC im 
Diplot/in in den Spermatocyten nnd Oocyten yon Panorpa eingegangen 
werden. W/ihrend die Chromatiden in den Oocyten nach dem Pachyt/in 
auseinanderweichen und so die typischen Diplot/in-Bivalente bilden, 
bleiben in den Spermatocyten die Chromatiden der Bivalente bis zur 
Metaphase eng zusammen. Das gleiche Verhalten zeigen die Chromatiden 
in den achiasmatischen Spermatogenesen von Bolbe nigra (Gassner, 
1969) und fiinf weiteren Mantiden-Arten (White, 1965), wie auch in der 
achiasmatischen Oogenese yon Ephestia (Traut, pers. Mitteilung). Bei 
Panorpa wird diese Anordnung dadurch erreicht, dab die Chromatiden 
durch die ,,Vierer-Komplexe" bis zur Diakinese zusammengehalten wer- 
den. Ebenso bleiben in der Spermatogenese yon Bolbe nigra die SC bis 
zur Metaphase in den Bivalenten erhalten. Es w/ire daher zu prfifen, ob 
/ihnliche Verh/iltnisse in allen achiasmatischen Meiosen mit  Ansbildung 
yon SC vorliegen. M6glicherweise ist das Fehlen eines typischen Diplo- 
t/in-Stadiums in diesem Meiosetyp allgemein dadurch bcdingt, dal3 die 
SC bis zur Diakinese oder Metaphase in den Bivalenten erhalten 
bleiben. Da es bei dcr oben genannten Anordnung der Chromatiden 
unmSglich ist, ein eventuell vorhandenes crossing-over zu erkennen, kann 
das Auftreten yon crossing-over in diesem Meiosetyp nicht allein dutch 
cytologische Untersuchungsmethoden ausgeschlossen werden. Dieses Pro- 
blern lieBe sich nur durch genetische Kreuzungsversuche kl/iren. 

Zusammenfassung 

1. Die Spermatocyten sind in den Hodenfollikeln yon Panorpa nach 
einem zeitlichen Gradienten angeordnet. Dadurch konnte die Entwick- 
lung der Chromosomen- und der Paarungsstrukturen yore Leptot/in bis 
zur Diakinese genau verfolgt werden. 

2. l m  Leptot/in wird von jeder Chromatide eine Achse aus RNA 
und vorwiegend basischen Proteinen ausgebildet. Jede wird yon den 
DNA-Fibrillen der Chromatiden umwunden. Die Achsen der Schwester- 
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chromatiden liegen normalerweise so eng zusammen, dag sie als eine 
Chromosomenaehse erseheinen. 

3. Naeh Ausbildung der Chromosomenaehse im Leptotgn behalten 
die Chromosomen der Spermatoeyten bis zum Beginn der Diakinese den 
gleiehen Verk/irzungsgrad. Die im Liehtmikroskop siehtbaren Struktur- 
untersehiede - -  besonders im ,,diffusen Diplotgn" - -  entstehen nach 
elektronenmikroskopisehen Untersuehungen dutch Verknguelung oder 
Streekung der DNA-Seitensehleifen. 

4. Trotz des aehiasmatisehen Meioseverlaufs lgBt sieh in den Sperma- 
toeyten yon Panorpa ein Diplotgnstadium abgrenzen. DiG Aehsen der 
Sehwesterehromatiden rfieken in dieser Phase auseinander. Es entstehen 
so neue Komplexe mit vier lateralen Elementen. Sie werden ,,Vierer- 
Komplexe"  oder , ,Diplotgn-Komplexe" genannt. In  ihnen treten hgufig 
aueh zwisehen den Sehwesterehromatiden Querfibrillen auf. 

5. Die Bivalente der Spermatoeyten enthalten his znr Diakinese 
SC-Strukturen. In  der Diakinese sind in ihnen nut noeh zwei laterale 
Elemente vorhanden. Die einzelnen Komponenten der SC werden in 
diesem Stadium naeheinander aufgelSst. 

6. Auf Grund histoehemiseher Prgparationen (spezifisehe Kontrastie- 
rnngen, Enzymabbau-Versuehe und t Iemmung der RNA-Synthese mit  
Aetinomyein D) sowie einem Vergleieh der Verteilung der einzelnen 
Komponenten des SC in den Paehytgn- und Diplotgnkomplexen sind 
fiber den Aufbau des SC neue Aussagen m6glieh. In  dem vorgesehlagenen 
Modell werden die vier Chromatiden eines Bivalents dureh Paarungs- 
sehleifen im Innern des SC zusammengef/ihrt. Die ,,inneren Teile der 
lateralen Elemente" werden als , ,Erkennungsstrnktur" fiir die genaue 
Paarung homologer Absehnitte interpretiert. 

7. Naeh den vorliegenden Untersuehungen besitzen die Chromosomen 
vom Leptotgn his zur Diakinese und in der Prophase I I  Lampenbiirsten- 
struktur. In  der mitotisehen und prgmeiotisehen Interphase war dagegen 
keine Gliederung der DNA-Fibrillen in Aehsenabsehnitte und Seiten- 
sehleifen zu finden. 

8. Die besondere Gestalt des X-Chromosoms in der Prophase der 
Spermatogenese entsteht dadureh, dab die Chromosomenaehse wegen der 
fehlenden Paarungsm6gliehkeit stark verklumpt.  I m  Gegensatz zu den 
Befunden Ulleriehs mfissen dig DNA-Anteile des X-Chromosoms auf 
Grund der elektronenmikroskopisehen Untersuehungen als euehromatiseh 
angesehen werden. 

9. In  den Spermatogonien und 8permatoeyten sind die Chromosomen- 
enden in alien Stadien - -  auger der Metaphase, Anaphase und Telo- 
phase - -  mit  der Kernmembran  verbunden. Daraus wird eine st/indige 
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, ,Vorpaarung" der Chromosomenenden abgeleitet, lh re  Bedeutung  fiir 
die Chromosomenpaarung im Zygot~n wird diskutiert .  

10. Bei einem Vergleich der SC ~us den Spermatocyten  mit  achias- 
m~tischem Meiosever]auf und  denen der Oocyten mi t  Chiasmabildung 
ergaben sieh keine Unterschiede in der Fe ins t ruk tu r  der SC. Auf Grund 
dieses Befundes wird die Bedeutung  des SC fiir das crossing-over er- 

5rtert.  

11. Es wird die Frage ~ufgeworfen, ob der achiasmatische Meiose- 
typ  mi t  Ausbi ldung yon  SC in allen F~llen ohne crossing-over ab- 
l~uft, oder ob d~s Fehlen eines typischen Diplots  nu r  darauf  
beruht ,  dab die SC in den Biv~lenten dieser Ar ten  bis zur Diakinese 

erhal ten bleiben. 
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