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Neue Ergebnisse der Chromosomenforschung

J. SEILER
Schlederlohe, Isartal

Vorbemerkung : Die folgenden Ausfiihrungen wollen in kurzer
Skizze nur den Gedankengang des Vortrages wiedergeben, denn,
da es mir nicht moéglich ist, als dokumentarische Belege und
zur Veranschaulichung die notwendigen Abbildungen zu geben,
rechtfertigt eine ausfiihrliche Wiedergabe sich nicht, zumal in
der letzten Zeit ganz vorziigliche Zusammenfassungen der Chro-
mosomenlehre (z. B. Goldschmidt, Vererbungslehre, III. Auflage,
1921, und Mechanismus und Physiologie der Geschlechtsbestim-
mung, 1920, dann das ausfiihrliche, fundamentale Werk Mor-
gans: The Physical Basis of Heredity, 1919, von Nachtsheim
ibersetzt, 1921) erschienen sind und eigene Untersuchungen,
die im Vortrag herangezogen wurden, bereits im Druck liegen,
zum Teil auch schon veroffentlicht sind (Arch. f. Zellf. 1920,
1921; Zeitschr. f. Vererbungslehre 1917, 19, 21).

Einleitung

Mit der Wiederentdeckung der Mendelschen Vererbungs-
gesetze (1900) nahm die Chromosomenforschung einen neuen
Aufschwung. Sie bekam ein scharf umschriebenes, verlockendes
Arbeitsziel durch die gleichzeitig von mehreren Forschern aus-
gesprochene Idele (Boveri, Correns, Sutton, 1902), dass die
Mendelspaltung an die Reduktionsteilung gebunden sein konnte
und wir in den Chromosomen die Triger der mendelnden Erb-
faktoren zu erblicken hiitten. So naheliegend und einleuchtend
dis Idee war, sie fand keine allgemeine Anerkennung; die mei-
sten und bekanntesten Lehrbiicher der Vererbung z. B. beriihren
noch bis 1914 die Chromosomentheorie der Vererbung kaum,
oder reden gar von ihr als von wilder Spekulation. Inzwischen
hat sich aber die Lage gewendet; die allerletzten Jahre nament-
lich haben Ergebnisse gebracht, die uns in den Stand setzen,



— 85 —

einen strikten Beweis fiir die Richtigkeit der Idee zu erbringen.
Solche Beweise vorzufiihren, wird meine Hauptaufgabe sein.
Die elementaren Tatsachen der Chromosomenlehre darf ich wohl
als bekannt voraussetzen.

Das Mendeln der Chromosomen

Obwohl die letzten beiden Jahrzehnte eine Uberfiille an
zytologischen Beobachtungen brachten, die die Idee stiitzten,
dass die Chromosomen die Vererbungstriger sind, und die Erb-
faktoren mendeln, weil die Chromosomen mendeln, so gelang es
der Zytologie sonderbarerweise nicht, auf direktem Wege das
Mendeln der Chromosomen zu demonstrieren; trotzdem durch
die Erblichkeitsforschung der Weg klar vorgezeichnet war. Fragt
es sich z. B.,, ob die rote Bliitenfarbe einer bestimmten Pflanze
mendelt, so wird ganz einfach diese Pflanze gekreuzt mit einer
meinthalk weissblithenden Pflanze derselben Art, und die Nach-
zucht des Bastards gibt Auskunft iiber die Frage.

Das Mittel der Bastardierung beniitzte die Zytologie nun
wohl auch, aber nur ausnahmsweise (z. B. Federley, Rosenberg),
und zudem wurden meist Ausgangsrassen beniitzt, die schon zu
weit auseinander standen, so dass eine normale Fortpflanzung
iberhaupt nicht gelang. Es gibt bis heute wohl nur noch das
folgende Objekt, an dem das Mendeln der Chromosomen direkt
gezeigt werden kann.

- Der Schmetterling Phragmatobia fuliginosa kommt in meh-
reren Rassen vor, die sich im Chromosomenbestand unterscheiden.
Eine Rasse hat als reduzierte (haploide) Chromosomenzahl die
Zahl 28, darunter ein sehr grosses Chromosom, das im mikrosko-
pischen Bilde sofort in die Augen springt. Eine andere Rasse
hat haploid 29 Chromosomen. Hier ist das grosse Chromosom
auch vorhanden, aber sichtlich um ein Stiick kleiner als das
grosse Chromosom der vorigen Rasse und zwar deshalb, weil
ein Stlick abgesprengt ist und als selbstdndiges Chromosom, das
wir Chromosom Nr. 29 nennen wollen, vorliegt. Kreuzen wir
nun die beiden Rassen, so miissten wir einen Bastarden erhalten,
der in all seinen Zellen 57 Chromosomen besitzt, darunter das
grosse Chromosom der Rasse mit 28 und das etwas kleinere
grosse Chromosom der Rasse mit 29 Chromosomen. Das ist tat-
sdchlich der Fall; der Bastard weist genau den Chromosomen-
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bestand in seinen Zellen auf, den wir auf Grund unserer Vor-
stellungen zu erwarten haben (Individualitdtshypothese!).

Ganz entsprechend der Erwartung verliuft auch die Kon-
jugation in diesem Chromosomenbastard. Es vereinigen sich
wihrend der Synapsis das grosse Chromosom der Rasse mit 28
Chromosomenr mit dem etwas kleineren grossen Chromosom und
dem Chromosom Nr. 29 der anderen Rasse, was im Mikroskop
bildschon in Erscheinung tritt: das Chromosom Nr. 29 hingt,
deutlich sichtbar, der Bastardtetrade an (Hypothese von der
Konjugation homologer Chromosomen!). Trennen sich in der nun
folgenden Reduktionsteilung, so wie die Theorie es verlangt,
die elterlichen Chromosomen voneinander, so miissen Gameten
mit 28 und solche mit 29 Chromosomen erhalten werden, die
beide den Ausgangsgameten gleichen. Das ist tatsichlich der
Fall, was zweifelsfrei gezeigt werden kann.

Wir konnen eine weitere Probe machen: machen wir eine
Riickkreuzung zwischen dem Chromosomenbastarden und einer
der Ausgangsrassen, etwa der Rasse mit 28 Chromosomen, so0
miissen wir im Verhdltnis 1:1 wieder die Bastardform und die
reine Rasse 28 erhalten; der Chromosomenzyklus muss lauten:

Diploide Reduktions-
Chrom.-Zahl teilung Lygote
29- —— b7 = Bastard
Bastard = 57— — 59 S
e
P-Rasse — 56— 20\
TRASSe = 28 —  ~ 56 = P.-Rasse

Dieses Resultat ergab das Experiment tatsichlich und dawmi?
durfte das Mendeln dieser Chromosomengruppe, dic uns interes-
sierte, erwiesen sein, und, was an diesem Objekt zu zeigen ge-
lungen ist, wird, wenn die Forschung gleiche Wege geht, an
anderen Objekten ebenfalls zu zeigen sein.

Die Chromosomen als Triager der Erbfaktoren

Mit dem: Nachweis des Mendelns der Chromosomen .ist aber
leider noch nicht bewiesen, dass die Chromosomen die Trager
der mendelnden Erbfaktoren sind. Direkte Beweise dafiir liegen
aber heute vor. Die schonsten stammen aus der Geschlechts-
chromosomenlehre.
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Geschlechtschromosomenlehre. Die elementaren Tatsachen
sind bekannt und ein kurzer Hinweis wird geniigen. Es konnte
fiir viele Vertreter aus den verschiedensten Klassen des Tier-
reiches gezeigt werden, dass der Chromosomenbestand von Minn-
chen und Weibchen verschieden ist. Im einfachsten Fall hat das
Weibchen neben den gewdhnlichen Chromosomen (Autosomen)
zwei sogenannte Geschlechtschromosomen (X-Chromosomen), wih-
rend das Miannchen an deren Stelle nur ein X-Chromosom hat.
Es bildet infolgedessen zweierlei Sorten von Spermatozoen, solche
mit dem X-Chromcsom und solche ohne dasselbe (an Stelle des
fehlenden X kann auch ein sog. Y-Chromosom sein). Die Sperma-
tozoenn milt X-Chromosom sind weibchenbestimmend, die ohne
(oder mit Y-Chromosom) sind méinnchenbestimmend. Durch die-
sen Geschlechtschromosomenmechanismus ist uns die Vererbung
des Geschlechtes und das normalerweise auftretende ,,mecha-
nische” Geschlechtsverhdltnis 1:1 klargelegt.

Wo immer man Geschlechtschromosomen nachweisen konnte,
war das minnliche Geschlecht dasjenige, das zweierlei Gameten "
erzeugte. Auf experimentellem Wege kam man nun dazu, an-
nehmen zu miissen, dass bei den Schmetterlingen die Verhéltnisse
genau umgekehrt liegen. Es miissen zweierlei Eier erzeugt wer-
den, weibchenbestimmende und ménnchenbestimmende. Die Nach-
priifung ergab die Richtigkeit der ganzen Gedankenreihe. Fiir
die Psychide Talaeporia tubulosa z. B. lautet der Chromosomen-

zyklus:
Diploide Reduktions-

Chrom.-Zahl teilung Lygoten
’ 29 59 = Q@
Q = 59 ————{ 30\//
U £ (N
T =805 N0 = g

Der Geschlechtschromosomenmechanismus ist auch am Werke
und regelt ganz komplizierte Fortpflanzungsverhdltnisse. Dem
Auftreten der zweigeschlechtlichen Generation bei Phylloxeriden
z. B. geht voraus ein Ausstossen eines der beiden X-Chromosomen
der parthenogenetischen Weibchen, so dass also durch dieses
Mittel der minnliche Chromosomenbestand erzeugt wird und
damit treten auch Méannchen auf. Ahnlich liegen die Verhiltnisse
bei Aphiden, Nematoden usw.

15
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Kurz und gut, es ist zweifellos, dass die Geschlechtschromo-
somen die Vererbung des Geschlechtes regeln, also irgendwie
die Anlagen fiir das Geschlecht iibertragen.

?

weildugig rotéugig

/

/
:

weilévgig rotdugig weiBéugig I‘aiiug/g
Fig. 1 |
Verhalten der Geschlechtschromosomen und der geschlechts-
gebundenen Faktoren bei Kreuzung eines weissdugigen
Weibchens mit einem rotiugigen Ménnchen. (Nach MorGan,
1915.) i
Die geschlechtsgebundene Vererbung. Wiirden nun ausser den
Geschlechtsfaktoren in den Geschlechtschromosomen noch andere
Erbfaktoren irgend welcher Art sein, so miissten diese ohne
Ausnahme an die eigenartige Verteilung der X-Chromosomen

gebunden sein. Solche Vererbungserscheinungen kennen wir in



— 89 —

Fiille; ich greife einen Fall heraus: die Vererbung der Augenfarbe
einer Fliege, Drosophila melanogaster. Das Tier hat rote Augen;
in' den Zuchten Morgans nun trat eine Mutation mit ~weis-
sen Augen auf. Kreuzen wir weisse Weibchen mit roten Minn-
chen, so sind die F, Weibchen rot (rot ist dominant!), die F,
Minnchen weiss; die F, Weibchen sind zur Hilfte rot, zur Hilfte
weiss, ebenso die M#innchen. Dieses Resultat (und tausend &hn-
liche aus analogen Kreuzungen) wird uns klar und selbstversténd-
lich, wenn wir die Anlage fiir die Augenfarbe in das Geschlechts-
chromosom verlegen, was durch das Schema der Fig. 1 veran-
schaulicht werden soll (das schwarze X soll die Anlage fiir rot
iibertragen, das weisse die fiir weiss; XX=0, XY [Y ist
_schraffiert] = ).

Avusser der Anlage fiir Augenfarbe sind bei Drosophila, um
bei diesem heute fiir den Vererbungsforscher interessantesten
Lebewesen zu bleiben, iiber 50 Erbfaktoren gefunden und analy-
siert worden, die in der Vererbung sich haarscharf gleich ver-
halten, wie das eben besprochene Beispiel. Es ist klar, dass all
~‘diese Gene in den Geschlechtschromosomen liegen und streng
an die Ubertragung derselben gebunden bleiben miissen, ohne
~ Ausnahme. "

Nun, eg traten aber doeh Ausnahmen auf und wir miissen

gestehen, dass die ganze Chromosomentheorie der Vererbung
-fallen wiirde, wenn es nicht gelidnge, diese Ausnahmen zu kléren..
Bridges, von dem diese wertvollen Untersuchungen stammen,
schloss folgerichtig: die Ausnahmstiere kommen durch eine ab-
normale Verteilung der Geschlechtschromosomen zustande und
zwar musste aus den experimentellen Ergebnissen gefolgert wer-
den, dass wihrend der Reifeteilung im Ei die X-Chromosomen
gelegentlich sich nicht trennen (,,Non-Disjunction®) und Eier mit
zwei X und solche ohne ein X-Chromosom entstehen, neben den
normalen Eiern, die alle ein X haben. Diese Annahmen machen
es uns verstindlich, dass in der Kreuzung, von der wir oben
sprachen, in der F, Generation weisse Ausnahmsweibchen wund
rote Ausnahmsminnchen auftreten, was noch durch das folgende
Schema veranschaulicht werden soll.

- Die Annahme, die der ganzen Erklirung zugrunde hegt war
leicht auf ihre Richtigkeit zu priifen. Bridges untersuchte, um
nur die wichtigste Probe zu nennen, den Chromosomenbestand
der weissen Ausnahmsweibchen und fand, wie erwartet werden



musste (vergl. Schema), neben den beiden X- Chromosomen das
an seiner Form kenntliche Y-Chromosom.

Damit diirfte endgiltig und unwiderleglich bewiesen sein,
dass die Geschlechtschromosomen -die Trdger der geschlechts-
gebundenen Erbfaktoren sind.

Gleich wie fiir die Geschlechtschromosomen kann auch fiir
die gewohnlichen Chromosomen (Autosomen) gezeigt werden,

» weBéugrg ' @

rotéugirg

Q Q 9 of nicht J

rotivgig rotsugig werliugrg rotdugig lebernstshig weilldugrg

anormale Kombinationen

Fig. 2
»Non-disjunction“ bei der Reifung der Geschlechtszellen eines weissiugigen Weibchens und
Kreuzung dieses Weibchens mit einem rotdugigen Ménnchen. (Nach Nacarsmeiv, 1919.)
dass sie die Erbfaktoren einschliessen. Wieder sind die entschei-
denden Ergebnisse an Drosophila gewonnen worden von Morgan
und seinen Mitarbeitern. Drosophila hat in den reifen Keim-
zellen 4 Chromosomen, zwei sehr lange Autosomen, ein kleines,
kugeliges Autosom und ein langes Geschlechtschromosom. Wenn
nun die Chromosomen Individuen sind, die unveridndert von Zell-
generation auf Zellgeneration iibertragen werden und wenn die
Chromosomen die Triger der Erbfaktoren sind, so diirften bei
Drosophila nicht mehr als vier selbstdndig mendelnde Faktoren-
gruppen vorhanden sein.
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Nun traten im Laufe der letzten 10 Jahre an Drosophila
iber 250 Mutationen auf, deren Erblichkeit genauestens studiert
wurde. Es zeigte sich dabei, dass diese 250 Faktoren nicht be-
liebig aufspalten, wie siz es nach den Mendelschen Regeln tun
miissten; vielmehr lassen sich alle Faktoren in vier Gruppen
ordnen. Die Faktoren, ‘die in derselben Gruppe liegen, werden
gemeinsam, gekoppelt, wie man gich ausdriickt, ibertragen.

Also vier Gruppen von gekoppellen Erbfaktoren sind [fir
Drosophila nachgewiesen, vier Paare von Chromosomen hat
Drosophila, wer wollte da noch zweifeln, dass diese die Trdger
der Erbfakloren sind? |

Prinzipiell zum selben Resultat kam man iibrigens auch an
anderen Objekten, an denen in grossem Masstabe Erblichkeits-
studien angestellt wurden (Antirrhinum, Pisum).

Crossing over. Leider liegen die Verh#ltnisse nun aber
nicht so einfach, wie ich sie eben schilderte. Nur im ménnlichen
Geschlecht, wenigstens bei Drosophila, besteht zwischen den ein-
zelnen Faktoren einer Gruppe eine absolute Koppelung. Belm
Weibchen nicht. Haben wir z. B. den Bastarden ’

ABCDEFGHJK
. abcdefghijk
vor uns, und haben Kreuzungsexperimente erwiesen, dass die
Faktoren A-K und a-k im méinnlichen Geschlecht ausnahmslos
gekoppelt iibertragen werden, beide Gruppen also je in einem
Chromosom liegen, so stellt sich fiir das weibliche Geschlecht
heraus, dass in der Mehrzahl der Falle die Faktoren auch ge-
koppelt vererbt werden; die Koppelung kann aber gelést werden,
und zwar geschieht das mit typischer Héufigkeit fiir jeden Fak-
tor. Wir erhalten also vorwiegend die Gameten

ABCDEFGHJIK und abcdefghijk;

daneben .aber entstehen sogenannte Austausch- Crossmgover-
gameten; z. B. ’ -

aBCDEFGHJK Abcdefghjk
oder :
abecDEFGHJK ABCdefghijk
: , oder . .
abecdefgHJK ABCDEFGHhjk

Uusw.
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" Morgan stellt sich nun vor, dass diese Austauschgameten
dadurch entstehen, dass zwischen zwei homologen Chromosomen,
sehr wahrscheinlich nach ihrer Konjugation, ein Austausch von
Chromosomensegmenten sich vollzieht, und zwar miissen wir aus
experimentellen Ergebnissen schliessen, dass immer genau ent-
sprechende Segmente ausgetauscht werden, in unserem Fall
zum Beispiel das Chromosomensegment, in welchem die Fak-
toren A-F liegen, ausgetauscht wird mit dem Segment a-f, und
die Gameten lauten:

‘abcdefGHJK und ABCDEF th

Nun liegt zwar heute ein Riesenmaterial an experimentellen
Beobachtungen vor iiber diese Crossingover-Erscheinung, die
zytologischen Vorginge aber, die dem Austauschph&nomen bei
Drosophila zu Grunde liegen, sind vollstindig unaufgeklirt ge-
blieben. Weder kann gezeigt werden, auf welchem Stadium
und auf welche Weise der Austausch stattfindet, noch iiberhaupt,
ob ein solche% Auswechseln der Erscheinung tatsichlich zu
Grunde liegt. Was dariiber an Vorstellungen entwickelt wurde,
ist rein spekulativ.

Trotz dieser bedenklichen Liicke glauben wir, dass die Mor-
gansche Erklarung richtig ist. Wir schliessen das aus eigenen
Beobachtungen iiber das Verhalten der Chromosomen eines
Schmetterlings, Lymantria monacha. Monacha hat im ménnlichen
Geschlecht in der ersten und zweiten Reifeteilung 28 Chromo-
somen; darunter befindet sich ein auffillig grosses. In der ersten
Reifeteilung im Ei ist dieses grosse Chromosom nicht vorhanden,
und, da die Zahl der Chromosomen 31 betrigt, schliessen wir,
dass es aufgesplittert ist in vier Teilchromosomen. Nach der
ersten Reifeteilung, die nachweislich die Reduktionsteilung ist,
vereinigen sich die vier Segmente zum Sammelchromosom und
die Zahl der Chromosomen wird 28, wie im ménnlichen Geschlecht
und alle reifen Eier erhalten, ebenso wie die Spermatozoen 28
Chromosomen.

Bezeichnen wir nun die vier Te1lchrom0s0men mit Buch-
staben und zwar die vom einen Elter mit A BCD, die vom an-
deren mit abed, so haben wir, wenn wir nur auf das Sammel-
chromosom achten, als Ausgangspunkt der Reduktionsteilung
im mannlichen Geschlecht die Tetrade
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A"B°C°D
| a"b7e¢"d )
Die Reduktionsteilung trennt die Paarlinge und die eine
Spermatozyte erhdlt, da die Segmente ausnahmslos gekoppelt

bleiben, was die Bogen andeuten Wollen das A"B"C™D- Chromo-
som, die anderc a~b"¢ " d.

~ Bedeuten uns die Buchstaben zuglezch Symbole fiir die Fak-
torengruppen die in den entsprechenden Segmenten enthalten
sind, so kdmen wir zu der Feststellung, dass im mdnnlichen

Geschlecht die Faktorengmppen ABCD und abcd gekoppelt
ubertmgm werden.

Anders im welbhchen ‘Geschlecht. Hier treten die vier
Elemente des Sammelchromosoms als selbstéindige Chromosomen
in die Reduktionsspindel ein; sie werden infolgedessen aufspalten
und wir erhalten die folgenden 16 verschiedenen Gameten:

1. A-B-C-D 8.a-B-C-D 5. A-b.C-D 7.A-B-¢c-D
2. a-b-c-d 4. A-b.c-d 6. a-B-c-d 8 a-b.C-d

9.A-B.C-d 11.a-b-C-D 13. A-b-.¢-D 15. a-B.¢-D
10.a-b-¢c-D 122A-B.c-d 14.a-B-C.-d 16.A-b-C-d

Kurz nach der Reduktionsteilung erfolgt die Bildung des
Sammelchromosoms. Nur in Gamete 1 und 2 jedoch entsteht
das alte Chromosom; in allen iibrigen Fillen bilden sich bei der
Rekombination Sammelchromosomen mit ausgetauschten Seg-
menten, in der Gamete 16 z B. das ,, Austauschchromosom
A"b"C7d.

Wir hkommen somit zum Schlusse, dass dieselben vier
Chromosomen, und damit die gleichen vier Faktorengruppen,
die im mannlichen Geschlecht gekoppelt vibertragen werden, hier
im weiblichen Geschlecht aufspalien.

Es liegen Beobachtungen vor, die dafiir sprechen, dass das
nicht nach den Mendelgesetzen geschieht, sondern nach Zahlen-
verhiltnissen, die denen gleichen mogen, welche wir von Droso-

- phila her kennen (vgl. dariiber die ausfiihrliche Arbelt Zeltschr
f. Vererbung, 1921).

Gleich oder dhnlich dem Verhalten der Chromosomen A B C D
von Lymantria monacha nun werden sich die Chromosomen von
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Drosophila verhalten. Ist das der Fall, woran kaum zu 3weifein
ist, so ware das Rdtsel des Austauschphdinomens geliost.

Damit hoffe ich, klar gezeigt zu haben, dass das ganze im-
ponierende Gedankengebdude der Chromosomentheorie der Ver-
erbung fest steht und die grossen Linien wenigstens sicher
liegen. Gerne hiatte ich Sie iiber das hinaus, was wir sicher
wissen, in Regionen gefiihrt, wo wir noch tasten und nur ahnend
schauen. Um wenigstens anzudeuten, wohin der Weg fiihrt, den
die Vererbungsforschung zu gehen im Begriffe ist, bleibt mir,
Ihnen zu sagen, dass die Biologen daran sind, den feineren Bau
der Chromosomen zu erschliessen. Sie glauben einen Weg zu
sehen, der sie dazu fiihrt, nicht nur sagen zu konnen, dass ein
bestimmter Erbfaktor in einem bestimmten Chromosom liegt,
vielmehr an welcher Stelle im Chromosom der betreffende Fak-
tor liegt.

Ob wir da schon vor definitiven Resultaten stehen, scheint
fraglich. Eines aber ist sicher: ungeahnte neue Perspektiven
offnen sich, denen das Auge begeistert folgt.
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