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Crossing-over und Chromosomenreduktion ~) 
Von Edgar Knapp 

(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Ziichtungsforschung, Mtincheberg/Mark) 

Mit 3 Textfiguren 

Man hat  friiher die Reduktionsteilung oft folgendermaBen dargestellt: 
Zun~chst legen sich die homologen Chromosomen paarweise zusammen, beim 
ersten Teilungsschritt weichen sie naeh den beiden Polen anseinander, dann spalten 
sie sieh und im zweiten Teilungssehritt werden die beiden Spalthiilften wie bei 
der gew6hnliehen Mitose getrennt. Tats~chlich verl£uft die Reduktionsteilung 
bekanntlich etwas anders: Tn der ersten Metaphase sind nicht die ungespaltenen 
Homologen gepaart,  sondern jedes 
Chromosom hat  bereits die L£ngs- 
spaltung durchgefiihrt, so dab wir 
in diesem Stadium Einheiten yon 
4 Chromosomenspalth~lften oder 
Chromatiden vor uns haben, je 2 
Chromatiden yon jedem der beiden 
homologen Chromosomen. Diese 4 
Chromatiden miissen nun in zwei 
Teilungssehritten auf die 4 Gonen 
verteilt  werden, und yon vornherein 
Sind zwei M5glichkeiten der Vertei- 
lung denkbar (Fig. 1 a und b) : ent- 
weder werden zun~chst homologe 
Chromatiden getrennt undim zweiten 
Teilungsschritt gleiche Chromatiden; 
oder es werden zuni~chst gleiche und 
erst im zweiten Teilungsschritt ho- 
mologe Chromatiden getrennt. I m  
ersten Falle findet die qualitative 
Reduktion im ersten Teilungsschritt 
statt ,  wir sprechen deshalb yon P r  ~- 
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Fig. 1. Schemata fiir Pr~reduktion (a) und 
Postreduktion (b). c Crossing-over im Vier- 
strangstadium zwischen zwei der vier Chro- 
matiden. Links des Crossing-over pr~reduk- 
tionelle, reehts postreduktionelleVerteilung. Die 
beiden Spalthi~lften des einen Chromosoms sind 
schwarz, die des homologen weiB ausgefiihrt. 

r e d u k t i o n ,  im zweiten Falle finder sie erst im zweiten Teflungsschritt start,  
wir sprechen deshalb yon P o s t r e d u k t i o n .  

In  den letzten Jahren wurde auf genetischem Wege, mit  Hilfe der Tetraden- 
analyse, die Frage untersucht, ob tats~chlich aueh dieser zweite Modus der Chro- 
mosomenreduktion vorkommt,  und bei vielen Objekten wurde in einem best immten 
Prozentsatz Postreduktion der untersuehten Gene festgestellt. Damit  sehien 
der Beweis dafiir erbracht, dal~ sowohl Pr~- ats aueh Postreduktion der Chromo- 
somen stattfinden kann, und zwar je nach dem Objekt und je nach den AuBen- 

1) Vortrag auf der Tagung d. Dtsch. Ges. f. Vererbungswissenschaft, Frankfurt 
a.M. 1937. 
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bedingungen in bestimmter relativer H~ufigkeit. Das alte Problem Pr~- oder 
Postreduktion schien damit in dem Sinne gelSst, dab beide Reduktionstypen 
mSglieh sind. 

Dies gilt aber nur fiir bestimmte Chromosomenstiicke, eben die Stellen, 
an denen das untersuch~e Gen liegt. Einen SchluB hieraus auf den Reduktions- 
modus des ganzen Chromosoms zu ziehen, wie es vielfaeh gesehehen ist, wi~re 
nur dann berechtigt, wenn nachgewiesen wi~re, da$ sich ein Chromosomenpaar 
in dieser Hinsieht in seiner ganzen L~nge einheitlich verh~lt. Nun ist ja aber 
sehon seit langem wahrscheinlich gemacht und in einzelnen Fi~llen auch bewiesen, 
dab das Crossing-over im Vierstrangstadium stattfindet und dab an einem Aus- 
tausch nur zwei der vier Chromatiden beteiligt sind. Das bedeutet aber not- 
wendigerweise, dab auf der einen Seite einer Austauschstelle Pri~-, auf der anderen 
Seite Postreduktion des Chromosomenpaares stat tf inden muB (Fig. 1 c). Folgende 
Fragen sind also zu kl~ren: 

1. Finder Crossing-over zwisehen ganzen homologen Chromosomen oder nur 
zwischen homologen Chromosomenspalth~lften, also im Vierstrangstadium 
zwisehen 2 der 4 Chromatiden start, d .h .  ist der Reduktionsmodus eines 
Chromosoms in seiner ganzen L~nge einheitlich oder nieht ~. 

2. Wenn das letztere der Fall ist, lassen sich dann bestimmte Gesetzm~Big- 
keiten hinsichtlieh des Reduktionsmodus bestimmter Chromosomenteile 
nachweisen ? 
Diese Fragen babe ieh bei dem Lebermoos Sphaerocarpus Donnellii zu 

kl~ren versueht und mSchte fiber die Ergebnisse im folgenden kurz berichten. 

Friiher habe ich schon mitgeteflt, dab bei Sphaerocarpus bestimmte Gene 
stets pr~reduktionell verteilt werden, andere zu einem bestimmten und ffir jedes 
Gen charakteristischen Prozentsatz Postreduktionen zeigen (2). Dieser Befund 
zeigt schon, dab jedenfalls gewisse Stellen bestimmter Chromosomen stets prii- 
reduzieren. Um einen n~heren Einblick in die Reduktionsverh~ltnisse der Chro- 
mosomen zu bekommen, war es aber notwendig, Koppelungsanalysen durch- 
zuffihren und das Vorkommen von Pr~- und Postreduktion bestimmter Gene 
naehzuweisen, deren Lagebeziehungen auf einem Chromosom dureh Koppelungs- 
analyse festgestellt worden sind. 

Wir haben zun~ehst 12 deutlich erkennbare autosomale Gene heraus- 
gegriffen und sie paarweise miteinander gekreuzt (Tab. 1). 

Auf diese Weise stellten wir folgende Koppelungsgruppen fest: 
1. pallida, cra88a, cupulifera, deficien8, squamifera, mlnuta und verrucosa. 
2. nuda und turbata. 
3. armata und deformis. 
4. nana. 

Wir betrachten nun die erste Koppelungsgruppe etwas n~her. Auf Grund 
der Koppelungsanalysen konn~e ffir dieses Chromosom eine Chromosomenkarte 
entworfen werden (Fig. 2b). Wir gingen aus von dem Gen squamifera und haben 
auf Grund der Austauschh~ufigkeiten der fibrigen Gene gegen squamifera und 
gegeneinander die Abst~nde der Gene crassa, deficiens, minuta und verrucosa 
yon squamifera und ihre gegenseitigen Lagebeziehungen feststellen kSnnen. Ffir 
die Gene ~pallida und cupulifera konnte nur der Abstand von crassa festgestellt 
werden; sie erwiesen sich als eng mit crassa gekoppelt, doch bleibt vorIKufig 
unentsehieden, ob sie lh~ks oder rechts yon crassa liegen. 
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T a b e l l e  1 
Kreuzungsschema der 12 untersuchten Gene. Die Zahlen geben die Nr. der 

durchgeffihrten Kreuzungen an 

a r m a t a  1004 1005 1006i1007 1008 1009 i011 1 0 1 2 ] -  . . . .  - -  1013 1014 1016 

m i n u t a  . . . .  684 687 Iurl . . . .  /1018r 1019 1020 --  1023 1024 1025 1027 

c r a s s a  . . . .  631:632 1033 1034 1035 

n a l t a  . . . . .  l O ~  1 - i ~  1-i~- ~ 1~9- - ~ l  ~ - 1 ~ 9 0 1 ~ -  : _  i 1041~__: 

. . . .  

squaml/era . .  1 0 ~  1061 1063 I 1064 - -  106  1 ---]:1070 
nu~la . . . . .  1 0 ~  1074 1 --  ' 1081 I - -  

5~un haben wit, unabhiingig davon, auf einem ganz anderen Weg eine Kar te  
desselben Chromosoms zu entwerfen versucht (Fig. 2 a). Wir haben angenommen, 
dab ein bestimmter Punkt  des Chromosoms stets pr~reduziert und alas Post- 
reduktion der einzelnen Gene nut  dutch Crossing-over zwischen der stets pr~- 
reduzierenden Stelle des Chromosoms und den betreffenden Genen zustande 
kommt. Unter dieser Annahme ist die H/~ufigkeit der Postreduktionen ein Ma$ 
fiir die Entfernung eines Genes yon der stets pr/~reduzierenden Stelle, dem 
0-Punkt, genau wie bei den nach den iiblichen Methoden entworfenen Chromo- 
somenkarten die Austauschhi~ufigkeit zwischen zwei Genen als Ma$ ftir die Ent- 
fernung dieser beiden Gene dient. Um die nach beiden Methoden entworfenen 
Karten vergleichen zu kSnnen, ist es jedoch notwendig, bei der zweiten Methode 
nur die halbe prozentuale Hi~ufigkeit der postreduzierten Tetraden abzutragen, 
weil ja, nach der oben gemachten Annahme, nur zwei der vier Chromatiden 
einen Austausch aufwiesen. 

Lediglich um zu entscheiden, ob ein Gen links oder rechts yon diesem stets 
pr~reduzierenden Chromosomenpunkt liegt, muBte der Grad der Koppelung 
zwischen den Genen mit berficksichtigt werden. 

Auf diese Weise fanden wir fiir die Gene crassa, deficiens, squamifera, 
minuta und verrucosa dieselbe Anordnung wie bei der Chromosomenkarte, die auf 
Grund der Koppelungsanalysen entworfen wurde, lediglich die Gene minuta 
und verrucosa, die sehr nahe zusammenliegen, sind in beiden Chromosomen- 
karten gegeneinander vertauscht. Die fehlerkritische Priifung zeigt abet, da$ 
trotzdem die Ubereinstimmung nicht in Frage gestellt ist~). Fiir das Gen pallida 

1) In einer frfiheren Kreuzung (Nr. 547) h~t das Merkmal v e r r u c o s a  stets Pr~reduktion 
gezeigt, in allen spateren Kreuzungen 50--60 ~o Postreduktionen. Vermutlich hat ein be- 
stimmtes Gen oder eine bestimmte Chromosomenkonfiguration des m/~nnlichen Elters der 
Kreuzung 547 austauschverhindernd mindestens ffir das Chromosomenstfick zwischen dem 
Gen v e r r u c o s a  und dem Zentromer gewirkt. 

27* 
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konnte gezeigt werden, dal~ es distal und sehr nahe bei crassa liegt; auch der Ab- 
stand zwisehen pallida und cras~a stimmt nach beiden Methoden gut miteinander 
fiberein. Alle Kreuzungen mit dem Gen cupulifera keimten zu schlecht, so dab 
nur Einzelpflanzen, nicht aber volle Tetraden ausgewertet werden konnten; 
deshalb ist dieses Gen auf Grund der H~ufigkeit von Postreduktionen nieht 
lokalisierbar. 

Aus der ]~bereinstimmung der nach beiden Methoden festgestellten Lage- 
beziehungen der Gene ist zu folgern, daI~ unsere Annahme richtig war: 

T a t s ~ c h l i c h  w i r d  o f f e n b a r  e ine  S t e l l e  d i e s e s  squami fera -  
C h r o m o s o m s  s t e t s  p r ~ r e d u z i e r t ,  f i n d e r  e in  C r o s s i n g - o v e r  s t e t s  im 
V i e r s t r a n g s t a d i u m  z w i s e h e n  n u r  z w e i e n  de r  4 C h r o m a t i d e n  s t a r t  
u n d  i s t  P o s t r e d u k t i o n  de r  e i n z e i n e n  Gene  n u r  d u r e h  e in  s o l c h e s  

I I i [ 
i t  "c ...... q q , 2 ± ~ l  : : :  3q, o_+,g3 I ~ i  
I ~z 

- - ,  - r  - i  
I t I I 

i I 
~ 6  +_ 1,6 - -  1-1 

Fig. 2. a Karte des squami/era-Chromosoms auf Grund der l:[~ufigkeit des Vorkommens 
yon Postreduktion der einzelnen Gene. Von einem Nullpunkt ist nach links oder rechts 
die dutch 2 geteilte prozentuale H~ufigkeit der Tetraden mit Postreduktion der betreffenden 
Gene aufgetragen. Angegebene Werte mit einfach mittlerem Fehler; graphisch der dreifach 
mitblere Fehler eingetragen, b Karte desselben Chromosoms auf Grund des Austausch- 
prozentsatzes der Gene gegen squami/era. Graphisch einf~che und dreifache mittlere Fehler 
eingetragen. ])arunter die einzelnen festgestellten Anstausehprozents~tze mit einfach mitt- 

lerem Fehler. 

C r o s s i n g - o v e r  im V i e r s t r a n g s t a d i u m  z w i s c h e n  d i e s e r  s t e t s  p r£-  
r e d u z i e r e n d e n  S t e l l e  des  C h r o m o s o m s  u n d  d e n  b e t r e f f e n d e n  G e n e n  
b e d i n g t .  Es liegt auf der Hand, dab die Stelle des. Chromosoms, die stets priL- 
reduziert und die sich somit gewisserm~Ben als dynamiseher Mittelpunkt des 
Chromosoms darstellt, das Zentromer, die Spindelfaseransatzstelle ist. Die durch 
die Fehlerbreite der einzelnen Lagebestimmungen gegebene MSgiichkeit des 
gelegentlichen Vorkommens von Postreduktionen der Spindelfaseransatzstelle 
lg~t sich natiirlich nicht ganz aussehliei~en; wenn wir aber beriieksichtigen, 
dab auf anderen Chromosomen auch Gene nachgewiesen sind, die nur pr~- 
rednzieren, sind wir wohl berechtigt, anzunehmen, dab tats~ehlich die Spindel- 
faserans~tzstelle auch hier stets pr~reduziert. 

An dem Belspiel einer der analysierten Kreuzungen sei nun noch gezeigt, 
wie die Tetradenanalysen weiter ausgewertet wurden und welche Schliisse sich 
noch dar ius  ziehen lassen. 
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Wit w/ihlen die Kreuzung pallida x minuta (1019 A) und bezeichnen der 
Einfachheit halber das Gen pallida mit a, sein normales Allel mit A, das Gen 
minuta mit b ,  sein normales Allel mit B. Wir haben gekreuzt aB ~ x Ab 3. 
Als Ergebnis der Kreuzung sind folgende 12 Tetradentypen mSglich (Tab. 2). 

T a b e l t e  2 
Die 12 mSglichen Tetradentypen aus einer Kreuzung aB 9 x Ab c~ 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 

Tetradentypen 

Ab ~ Ab • aB c~ aB c~ 
aB 9 aB ~ Ab ~ Ab 
AB~ AB~ ab~ ab~ 
ab~ ab~ AB~ ABc~ 

AB~ Ab~ aB~ abc~ 
aB~ ab~ AB~ Ab 

AB ~ aB~ Ab d~ ab ¢~ 
Ab~ ab~ AB~ aB~ 
Ab~ aB~ Ab~ aB 
AB~ ab~ ABc~ ab~ 
Ab~ aB~ AB3 ab3 
AB ~ ab ~ Ab ~ aB 

Austausch i n . . .  
Chromat.-P. 

Reduktionsmodus 

Aa Bb 

/ 
Pr/~r. J 

Postr. 

Pr~r. 

Postr. 
Postr. 

Da friiher schon festgestellt wurde, dab das Gen, das fiir die Geschlechts- 
ausbildung verantwortlich ist, stets pr~reduziert (s. K n a p p ,  2), kSnnen wir sofort 
ablesen, ob die Merkmalspaare Aa bzw. Bb in den einzelnen Tetradentypen 
pr/~- oder postreduzieren. Wenn beide A-Pflanzen weiblich und beide a-Pflanzen 
m~nnlich sind oder umgekehrt, so mug das Merkmalspaar Aa pr/~reduktionell 
verteilt  worden sein, postreduktionell aber, wenn eine A-Pflanze weiblich, eine 
A-Pflanze m~nnlich, eine a-Pflanze weiblich und eine a-Pflanze m/~nnlich ist. 
AuSerdem lassen die Tetradentypen erkennen, ob in 0, in i oder in 2 Chromatiden- 
paaren ein Austausch zwlschen A und b, bzw. zwischen a und B stattgefunden 
hatl). In  Tabelle 2 sind diese Verh/~ltnisse mit beriicksichtigt. 

Wenn wir voraussetzen, dab in dem untersuchten Chromosomenstiick 
0, 1 oder 2 Crossing-over gleichzeitig vorkommen kSnnen, dab 3 und mehr gleich- 
zeitige Crossing-over aber nicht vorkommen oder jedenfalls zu vernachl~ssigen 
sind - -  bestimmte Griinde sprechen fiir die Berechtigung dieser Annahme - -  so 
kSnnen in den Tetraden 12 verschiedene Austauschtypen verwirklicht sein. 
Diese 12 Typen sind in Fig. 3 dargestellt. Sie sind dadurch charakterisiert, 

d a b  entweder kein Austausch (Austauschtyp 1), ein Austausch zwischen ~xdlida 
und der Spindelfaseransatzstelle (A. T. 2) oder ein Austausch zwischen minuta 
und der Spindelfaseransatzstelle (A. T. 3) vorliegt, oder da$ bei zwei Austauschen 
je einer zu beiden Seiten (A. T. 4---6) oder beide Austausche links (A. T. 7--9), 
oder beide rechts (A. T. 10--12) der Spindelfaseransatzstelle liegen. Weitere 

1) Ein Doppelaustausch auf einem Chromatid zwischen A und b bzw. zwischen a 
und B, der wieder zu den elterlichen Genkombinationen fiihrt, ist dabei selbstverst~ndlich 
nicht berficksich~igt, 
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Unterschiede bei zwei Austauschen sind dadureh gegeben, dab entweder 2 (A. T. 4, 
7 und 10) oder 3 (A. T. 5, 8 und 11) odor 4 (A. T. 6, 9 und 12) Chromatiden am 
Austauseh beteiligt sind. 

Jeder dieser Austauschtypen fiihrt nun zu einem best immten der in Tab. 2 
aufgefiihrten Tetradentypen. Allerdings sind meistens mehrere Austauschtypen 
einem Tetradentypus zuzuordnen. Die Tetradentypen 1 und 2 kSnnen z .B.  
durch die Austausehtypen 1, 7 und 10 zustande kommen. Dureh die genetisehe 

(Star, on m~aA)  

• ,~ 39,0 :~ - :  31,1 > 
l 

pal/ida Ip. I m i n u t a  

l Bi al i B i a, J BI al t Bi 
a, z~ .a_ ' ' I I BI 

, i A ~ i b ,~Z ~1 1~ ,4 ' ~ , ,A i 0 i b, 

~l I BI 

t ~ { i b , 

al I B! a t I B! 

,~ ,8 ,b ~ ° 
. , .  

A,I' I BI al I hi, 
~1~ I Bi ~ I b j, 
,~ i 9 i b, , ~A 112 I B 

~ I b- .~ ~ -~  

Fig. 3. Die 12 mSglichen Austauschtypen aus einer Kreuzung aB ~ × Ab 6, am Beispiel 
pallida ~_ × minuta 6 (Sporogon 1019 A). Es ist angenommen, dab nieht mehr als zwei 
gleiehzeitige Ahstausche vorkommen. Dariiber die Lagebeziehungen der beiden Gene und 

der Spindelfaseransatzstelle. Naheres im Text. 

Analyse wird die H£ufigkeit der Tetradentypen festgestellt, und wir miissen nun 
versuchen, diese H~ufigkeiten den einzelnen Austauschtypen zuzuordnen. Dies 
haben wir in Tab. 3 fiir die Kreuzung pall ida × m i n u t a  (Sporogon 1019 A) 
versueht. 

T a b e l l e  3 
Die H£ufigkeit der einzelnen Tetradentypen im Sporogon 1019 A (pal l ida~ 
x m i n u t a  6) und die mutmai~liche H~ufigkeit der 12 Austausehtypen. N~heres 

im Text  

Tetradentyp ] 1 + 2 
H~ufigkeit 6 

Aust~u~chtyp 117 I10 
MuLm. Hi~ufigkeit 

3 + 4  
6 

9 112 

5 + 6  
17 

3111 

7 + 8  
38 

9 10 11 + 12 Z 
15 19 31 132 

4 6 I 5 X 
B 

132 
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Der Tetradentyp 9 kann, wenn in dem untersuchten Chromosomenstiick 
gleichzeitig hSchstens zwei Austausche vorkommen, nur dem Austauschtyp 4 
seine Entstehung verdanken. Der Austauschtyp 4 muB also in 15 yon insgesamt 
132 F/fllen aufgetreten self,. Der Tetradentyp 10 mit seinen 19 F/£11en kann nur 
durch den Austauschtyp 6 entstanden sein und die Tetradentypen 11 und 12 
mit 31 F/~llem nur dureh den Austauschtyp 5. Fiir die Austauschtypen 4, 5 und 
6 haben wir also siehere Werte. Diese drei Austausehtypen unterscheiden sich 
nicht dureh die Lage der Austausche in bezug auf die Spindelfaseransatzstelle 
find die beiden Gene, sondern lediglich durch die Verteilung der Austausche auf 
die vier Chromatiden. In allen drei F/~lleff hat  ein Austausch zwischen pal und Sp 
und ein Austausch zwisehen rain und Sp stattgefunden. W/~hrend aber bei Aus- 
tausehtyp 4 zwei Chromatiden doppelt und zwei Chromatiden gar nicht gebroehen 
sind, sind bei Austauschtyp 5 ein Chromatid doppelt, zwei Chromatiden einfaeh 
und ein Chromatid gar nicht, bei Austauschtyp 6 aber alle vier Chromatiden 
einfach gebrochen. Wenn es rein vom Zufall abh/~ngt, welche zwei der vier Chro- 
matiden, von denen zwei sehon durch einen ersten Austauseh gebroehen shad, 
bei einem zweiten Austausch sich beteiligen, so mul~ der zweite Fall (Austausch- 
typ 5) ebenso h/~ufig auftreten wie die beiden anderen zusammen, die beide gteich 
h/~ufig vorkommen miissen. Zufallsgem/~l~ shad also Austausehtyp 4, 5 und 6 
im Verh/£1tnis 25 % : 50 % : 25 % zu erwarten. Der Beflmd im Sporogon 1019 A 
war 15 : 31 : 19, was mit der Erwartung gut fibereinstimmt. Wir haben nun auch 
aus anderen Kreuzungen die I-I/~ufigkeit der entsprechenden Austausehtypen 
miteinander verglichen und, um ein gr6$eres Zahlenmaterial zu erhalten, zu- 
sammengezogen. Das Ergebnis ist in Tabelle 4, a dargestellt. 

T a b e l l e  4 
Die H~ufigkeit der Austausehtypen 4, 5 und 6 in verschiedenen Sporogonen. 

Die Prozentzahlen mit einfach mittleren Fehlern 
a) Sp zwischen a und b 

632A 681A 682A--Sa 1061A 1064A 

4 17 3 44 0 0 
5 t)~ ~ Q ~  I n 4 

6 5O 

1019A 

15 

1025A z ~ m %  

79 25,0  ~ 2,43 
l~t~ 46,3 ~ 2,8 

I- 
[ 28,7 i 2,54 

b) Sp neben a und b 

1018A 705A 

I 
4 + 6  ] 0 1 

1032A 1034A 1028A 1062A 1068A Z 

13 3 3 9 2 [ 31 
~ ~  4 -  13 0 -[I 33 

c) Summe aus a und b 

Z E i n %  

52,8 ~ 2,56 4 + 6  [ 201 

47,2 d- 2,56 

Zin % 

48,4 -4- 6,25 
51,6 ± 6,25 
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]3ei einer anderen Serie yon Kreuzungen, wenn n£mlich beide untersuchten 
Gene auf derselben Seite von Sp liegen, l~l~t sieh nur die Summe der Austausch- 
typen 4 und 6 und der Austausehtyp 5 feststellen. Das Ergebnis fiir eine Reihe 
yon Kreuzungen dieses Typs ist in Tab. 4, b wiedergegeben. In Tab. 4, c sind a 
und b zusammengezogen. Wie aus der Tabelle hervorgeht, stimmt der Befund 
fiberall mit genfigender Sieherheit mit der Erwartung bei zufallsgem~Ber Beteili- 
gung der Chromatiden fiberein; wir haben keinen Anhaltspunkt daffir, dab bei 
einem zweiten Austauseh die Beteiligung der Chromatiden durch den ersten 
Austausch beeinflul~t wird. Eine solche Feststellung ist yon Bedeutung im Hin- 
bliek auf versehiedene Hypothesen, die hinsiehtlieh der Kr£fte, die zu einem 
Crossing-over ffihren, aufgestellt worden sind. Doeh kann hierauf in diesem 
Zusammenhang nicht n~her eingegangen werden. 

Die H~ufigkeit der fibrigen Austauschtypen l~l~t sich nur mit einer gewissen 
Wahrscheinlichkeit festlegen. Wir mfissen dabei berfieksichtigen, dab nach der 
Feststellung fiber die H£ufigkeit der Austausehtypen 4, 5 und 6 aueh die Aus- 
tauschtypen 7, 8 und 9 im Verh~ltnis 1 : 2 : 1  zu erwarten sind, ebenso die Aus- 
tauschtypen 10, 11 und 12. Dann wird man vermuten dfirfen, dal~ der Austauseh 
zwisehen pal und Sp etwas h~ufiger ist ats der zwischen min und Sp entspreehend 
dem etwas grSBeren Abstand zwisehen pal und Sp. Ebenso wird aueh ein Doppel- 
austauseh zwisehen pal und Sp h~ufiger sein als zwisehen Sp und min. Auf Grund 
all dieser fJberlegungen kommt man zu einer mutmal~lichen H~ufigkeit der Aus- 
tausehtypen, wie sic in Tab. 3 angegeben ist und die von den tats~chlichen H~ufig- 
keiten nieht allzu welt abweichen dfirfte. 

Durch eine weitere vergleichende Analyse der verschiedenen Kreuzungen, 
auf die hier nicht weiter eingegangen werden kann, kSnnen noch weitere reeht 
genaue Angaben fiber die H~ufigkeit des Austauschs in verschiedenen Abschnitten 
des Chromosoms gemaeht werden. Es ist nun von besonderem Interesse, damit 
vergleiehend eine zytologische Untersuehung der Prophasestadien der Meiosis 
an diesem Objekt durchzuffihren und so die Ubereinstimmung bestimmter zyto- 
logiseher Konfigurationen mit den genetisehen Befunden naehzuweisen. Es ist 
dabei in erster Linie an die D a r l i n g t o n s c h e  Neoehiasmatypietheorie gedacht. 
Herr  Dr. y o n  B e r g  ist an unserem Insti tut  mit der zytologischen Untersuchung 
der I~eiosis besch~ftigt, und wir hoffen, dal~ es teehnisch m6glich sein wird, die 
kritischen Stadien zu analysieren. 

Wir sind somit bei Sphaerocarpus zu dem Ergebnis gekommen, dal~ die 
Spindelfaseransatzstelle stets pr~reduktionell verteflt wird und d~l~ die tetraden- 
analytisch nachgewiesene Postreduktion bestimmter Gene lediglieh die Folge 
eines Crossing-over zwischen der Spindelfaseransatzstelle und dem betreffenden 
Gen ist. Zu demselben Ergebnis ist auch L i n d e g r e n  bei dem Ascornyceten 
Neurospora gekommen. Auch mit allen sonstigen genetisehen und zytologisehen 
Erfahrungen steht dieser Befund in bestem Einklangl). Die zytologisch bei 

1) Wiilker (7) deutet zwar seine Ergebnisse bei Neurospora sitophila so, dab er auch 
fiir die Spindelfaseransatzstelle einen gewissen Prozentsatz yon Postreduktionen annehmen 
zu miissen glaubt. Eine ~Zberpriifung seines Materials zeigte mir aber, dab sein Sehlul3 nieht 
bereehtigt ist. Seine Ergebnisse stehen aufs beste mit der in dieser Arbeit ver~retenen Auf- 
fassung im Einklang. 

Ziekler (8 und 9, sowie Vortrag Frankfurt 1937) vertritt die Auffassung, dab bei 
dem Ascomyeeten Bombardia lunata ein Verhaltnis Prgreduk~ion: Postreduktion wie 1:2 
angestrebt wird und glaub~ ebenfalls, aus seinem Material auf einen gewissen Prozents~tz 
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versehiedenen Objekten an heteromorphen Chromosomenpaaren festgestellten 
Postreduktionen kSnnen, soweit ieh die Angaben fiberpriifen konnte, ebenfalls 
alle durch Crossing-over zwisehen der Spindelfaseransatzstelle und dem Chromo- 
somenende erkl~rt werdenl). Nur ein Befund scheint mit  dieser Auffassung einer 
steten Pri~reduktion der Spindelfaseransatzstelle und einem Crossing-over zwischen 
zweien der vier Chromatiden nicht in ~bereins t immung zu stehen, n£mlich die 
von M o e w u s  bei Chlamydomonaden durehgefiihrten Tetradenanalysen. Es 
wiirde zu welt fiihren, auf die Verh~ltnisse bei diesem Objekt und deren mSgliche 
Deutung einzugehen. 

Wenn man sich fragt, weshalb an der Spindelfaseransatzstelle, also der 
Stelle, yon der die Chromosomenbewegung ausgeht, stets Pr~reduktion vorliegt, 
so diiffte die einfachste Erkt~rung darin liegen, daB die Chromosomen zwar 
ihrer ganzen L~nge nach in Chromatiden gespalten sind, nur eben an der Spindel- 
faseransatzstelle nicht. Dafiir spreehen verschiedene zytologisehe Befunde, 
und neuerdings gibt D a r l i n g t o n  fiir Fritillaria auf das Bestimmteste an, dab 
das Zentromer noch bei Beginn der Anaphase ungeteilt ist. Weiter ist die Pr~- 
reduktion der Spindelfaseransatzstelle eine notwendige Folge der D a r l i n g t o n -  
sehen, a.uf J a n s s e n  und B e l l i n g  aufgebauten Neochiasmatypietheorie. Jedoeh 
kann nicht umgekehrt  in der aussehlieBliehen Pr£reduktion der Spindelfaser- 
ansatzstelle ein Beweis fiir die D a r ] i n g t o n s c h e  Theorie und gegen die sogenannte 
klassische Theorie der Chiasmen gesehen werden, denn wenn das Zentromer bis 
zur Anaphase der ersten Teilung ungespalten bleibt, so ~au~ selbstverst~ndlieh 
auch naeh der klassisehen Theorie die Spindelfaseransatzstelle stets pri~reduk- 
tionell verteil t  werden. 

Z u s a m m e n f a s s u n g  

1. Auf Grund der genetischen Tetradenanalyse gekoppelter Merkmale 
konnte fiir Sphaerocarpus Donnellii nachgewiesen werden, dal~ Crossing-over 
stets im Vierstrangstadium zwisehen zweien der vier Chromatiden stattfindet. 
Eine best immte Stelle des Chromosoms, die als Spindelfaseransatzstelle (Zentro- 
mer) gedeutet wird, wird stets pr~reduktionell verteilt, die genetisch nachweisbare 
Postreduktion best immter Gene ist ausschlie~lieh die Folge eines Crossing-over 
zwischen der Spindelfaseransatzstelle und dem betreffenden Gen. 

2. Es l~Bt sich deshalb auf Grund der tt~ufigkeit, mi t  der die einzehlen 
Gene postreduzieren, eine Chromosomenkarte aufstellen, die mit  der naeh der 

yon Postreduktionen der Spindelfaseransatzstelle schlieBen zu miissen. Seine Argumente 
sind aber nicht stichhaltig und seine Auffassung sehr wenig wahrscheinlich; sein Material 
steht ebenfalls mit der hier vertretenen Auffassung im Einklang. Nigher kann an dieser 
Stelle hierauf nicht eingegangen werden. 

Die yon v. W e t t s t e i n ( 6 ) b ei Funaria h ygrometrica durehgefiihrten Tetraden~nalysen, 
die als Beweis fiir Crossing-over zwischen ungespaltenen Chromosomen und ftir das Vor- 
kommen yon ausschlieBlicher rr~reduktion aller Gene bei diesem Objekt angesehen werden 
kSnnten, lassen deshalb diese Schliisse nicht zu, well versChiedene Fehlerquellen, auf die 
von We~tstein ~usdriicklich hinweist, es fraglich erscheinen lassen, ob es sich bei den 
analysierten Merkmalen tatsi~chlich um vier gekoppelte Gene handelte. Ich mSchte in den 
Tetradenanalysen einen Beweis dagegen sehen. 

1) Das gilt, auger den bekannten Untersuchungen an Orthopteren yon Wenrieh, 
Carothers  u. a. such fiir den neuerdings yon Resende (5) bei einer Aloe festgesteUten Fall. 
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fiblichen Methode auf Grund der Austausehh~ufigkeit  zwischen zwei Genen 
gewonnenen fibereinstimmen muB. Diese l~bereinstimmung ist ffir sechs Gene 
einer bes t immten Koppelungsgruppe nachgewiesen worden. 

3. Durch Auswertung der H~ufigkeit  des Vorkommens  der verschiedenen 
mSglichen Te t raden typen  aus Kreuzungen nach dem Schema aB 9 × Ab 
lassen sich recht  genaue Angaben fiber das Vorkommen der Austausche und  fiber 
die Beteiligung der einzelnen Chromatiden machen. Ein  EinfluB eines ersten 
Crossing-over darauf,  welche zwei dcr vier Chromatiden sieh an einem zweiten 
Crossing-over beteiligen, lie~ sich nicht  nachweisen. 

4. Au6er  M o e w u  s' Tet radenanalysen bei Chlamydomonaden,  wo besondere 
Verh£1tnisse gegeben zu sein scheinen, lassen sich alle vorliegenden genetischen 
und zytologischen Befunde in dem unter  1. ausgeffihrten Sinne deuten. Es wird 
deshalb darin eine allgemeine biologisehe Gesetzm~i~igkeit erblickt,. 
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