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Abstract. Specimens of the populations Hamburg and Wilhelmshaven of the 
ratflea N. /asciatus exhibit variation of the chromosome number in the range of 
2n = 20~23 and 2n = 20--27 respectively, resulting from individual differences in 
the number of supernumerary chromosomes beyond the basic chromosome comple- 
ment of 2n ~ 20. The supernumerary chromosomes are mostly euchromatic and 
partly or completely homologous to each other and to the 1O. pair of the basic 
complement. The numerical variation in the population Wilhelmshaven is produced 
by recurrent mitotic non-disjunction of the supernumerary chromosomes in ana- 
phase II  of spermatogenesis. Constant mitotic non-disjunction and preferential 
segregation of the supernumerary chromosomes towards the pronucleus leads 
to their accumulation in the popula t ion . -  A multiple sex-chromosome mechanism 
of the type X 1 X 2 Y1 Y2 (male) : X 1 X 1 X~ X 2 (female) has been demonstrated for 
the population Wilhelmshaven of N. /asciatus. The X 1 X 2 u Y2 -chain of four is 
restricted to the male meiosis, in oogenesis two sex bivalents (X 1 X 1 and X 2 X2) 
are formed. - -  The cytogenetic data presented do not support the concept of a 
closer phylogenetic relationship between the Apl~aniptera and Nematocera, but do 
not preclude the possibility of a kinship of Aphaniptera and Neomecoptera. (Zu- 
s~mmenfassung see p. 44). 

I.  Einlei tung 

Die Chromosomencytologie  der F15he (Aphaniptera) ist im Gegensatz 

zu der der meis ten  anderen  Insek tenordnungen  bisher k a u m  bearbei te t  

worden. Es  liegen fiinf kurze unvollst/s Unte r suchungen  der Sperma- 

togenese, der Oogenese und der Furchungs te i lungen  ffir eine kleine Zahl 

yon Ar ten  vor  (Karnkowska,  1932 a, b;  Kichi jo,  1941; Bayreuther ,  1954, 

1957). Die Arbe i ten  haben  einen beschr/ inkten Wef t .  Sie sind alle an 

e inem kleinen Mater ial  ausgefi ihrt  und berficksichtigen somit  m6gliche 

Chromosomenzahlenvariabi l i t /~t  und Chromosomenformenvariabi l i t /~t  

nicht ,  wie sie in dieser Arbei t  fiir Nosopsyllus/asciatus Bose aufgezeigt  

wird und auch ffir Xenopsylla cheopis (Bayreuther ,  unver6ff.)  aufgefunden 

* Teil einer Habilitationsschrift zur Erlangung der venia legendi ffir das Fach- 
gebiet Genetik und Virologie an der Naturwissenschaftlichen FakultEt der Uni- 
versitEt ttohenheim. - -  Diese Arbeit wurde in der Abteilung Bauer des Max- 
Planck-Instituts fiir Meeresbiologie in Wilhelmshaven begonnen. 
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wnrde  und  die ffir W i l d p o p u l a t i o n e n  yon anderen  F l o h a r t e n  daher  aueh 
e rwar t e t  werden  kann.  Somi t  s ind die in den obengenann ten  Arbe i t en  
gemach ten  Angaben  fiber Chromosomengrundzah len  und  Geschlechts-  
ch romosomenmechan i smen  bis zu einer ~be rp r f i fung  an gr6gerem Ma- 
te r ia l  als unges icher t  anzusehen.  Wei t e rh in  is t  das  Mater ia l  tei lweise mi t  
ve ra l t e t en  Methoden  bea rbe i t e t  worden  (Karnkowska ,  1932 a, b ; Kichi j  o, 
1941) oder  tei lweise t axonomisch  falsch beschr ieben worden (Bayreuther ,  
1954) (s. Mater ia l  und  Methoden) .  

Bei  d iesem S tand  erschien eine sorgf/~ltige cytogenet ische  Ana lyse  der  
Aphaniptera wfinschenswert .  Mit  der  Beschre ibung eines groBen Mater ia ls  
der  Spermatogenese  und  Oogenese yon  2 Popu la t i onen  des nordischen 
I~at tenflohes Nosopsyllus/asciatus Bose wird eine Reihe vergle ichender  
cy togenet i seher  Un te r suchungen  der  Aphaniptera begonnen.  Solche 
Un te r suehungen  sind yon  W e r t  ffir die A b r u n d u n g  der  Kenntn i s se  im 
Bereich der  vergle ichenden Cytogene t ik  der  Insek ten .  Von der  K e n n t n i s  
der  Chromosomencyto logie  der  A p h a n i p t e r a  kSnnte  viel leicht  ein Be i t rag  
zur Kl&rung der  phylogene t i schen  Verwand t schaf t sbez iehungen  der  
F16he zu den anderen  In sek t eno rdnungen  e rwar t e t  werden.  

II. Material and Methoden 
Es wurden 2 Populationen des nordischen t~attenflohes Nosopsyllus /asciatus 

Bosc untersucht. Eine stammt aus dem Bernhard-Nocht-Institut fiir Schiffs- und 
Tropenkrankheiten, Hamburg. Das Ausgangsmaterial ffir diese Population wurde 
im Jahre 1950 in einem kleinen Biotop in Schleswig-Holstein gesammelt, die ge- 
naue Herkunft konnte nicht mehr ermittelt werden. Diese Population wird in 
dieser Arbeit die Hamburger Population genannt. Herrn Prof. Dr. F. Weyer danke 
ich far das Material. Die zweite, die Wilhelmshavener Population, setzt sich aus 
der Nachkommenschaft yon Imagines zusammen, die yon Wildm~usen aus der 
ng~heren Umgebung des Max-Planck-Instituts ffir Meeresbiologie, Wilhelmshaven, 
abgesammelt wurden. In einer friiheren Arbeit (Bayreuther, 1954) wurde N. ]as- 
ciatus f~lschlicherweise als Leptopsylla segnis beschrieben. Weiterhin ist zu be- 
richtigen, dal] die in dieser Arbeit (Bayreuther, 1954) beschriebenen Tiere mit 
iibereinstimmenden cytogenetischen Merkmalen (X 1 X 2 Y--2 X 1 2 X~-Geschlechts- 
chromosomenmechanismus, 2 n :  17 Chromosomen im Miirmchen und 2n--18 
Chromosomen im Weibchen) nicht 2 Arten, 2Vosopsyllus/asciatus Bosc und Xenop- 
sylla cheopis Rothsch. zuzuordnen sind, sondem alle der Species Xenopsylla cheopis 
Rothsch. Herrn Prof. Dr. F. Pcus und Herrn Prof. Dr. F. Weyer danke ich ffir 
die Bestimmung des Flohmaterials. 

Massenzuchten der beiden Populationen yon N. /asciatus wurden in 80 cm 
hohen und 30 • 40 cm weiten Batteriegl~sern gehalten. Als Blutspender fiir die 
Imagines dienen Goldhamster. Die Larven leben im Bodenbelag der Batteriegl~ser, 
der aus Zellstoff und S~tgemehl besteht. Sie werden mit getrocknetem, pulveri- 
siertem Schweineblut gefiittert. 

Fiir kontrolliertc Aufzuchtversuche und ffir die Untersuchung der Reifetci- 
lungen im Ei wurde eine groBe Anzahl Eier bekarmten Alters benStigt. Um diese 
zu erhalten, wurden weibliche und miinnliche Imagines vor dem Schliipfen aus den 
Kokons herauspr/ipariert und in GlasrShren mit Gazeboden zufallsgem~B paar- 
weise zusammengcgcben. Inncrhalb yon 2 Std kopulierten ungef~hr 95 % der Paare. 
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48 Std nach der Kopulation wurden die befruchteten Weibchen in den Glasr6hren 
Hamstern zum Blutsaugen ffir 2 Std angesetzt. Weitere Blutmahlzeiten effolgten 
in Intervallen yon 48 Std. Naeh jeder Blutmahlzeit wurden die Glasrfhren mit 
dem Gazeboden nach unten au~ Blutpulver in Petrischalen bei hoher Luft~euehtig- 
keit gesetzt. Die Weibchen beginnen 24--48 Std nach dem ersten Blutsaugen mit 
der Eiablage in das Blutpulver und legen nach weiteren Blutmahlzeiten 8--10 Eier 
pro Weibchen pro 24 Std ab. Beim Anheben der Glasrfhren f~Lllt das Blutpulver 
mit den Eiern durch die Poren der Gaze. Die Imagines bleiben in den Rfhren 
zurfick. Die Eier k6nnen unter der Pr~parierlupe aus dem Blutpulver ausgelesen 
werden. Die kontrollierte Aufzucht vom Eistadium fiber Larvenstadium, Vor- 
puppenstadium, Puppenstadium zum Imagostadium erfolgt in Petrischalen in 
einem Gemisch yon S~gemehl und Blutpulver bei hoher Luftfeuchtigkeit. Unter 
diesen Bedingungen dauert die Entwicklung einer Generation der Wilhelmshavener 
Population 30--35 Tage. Die Embryonalentwicklung dauert 4--6 Tage, ffir die 
3 Larvenstadien werden 13--15 Tage ben5tigt. Die gesamte Kokonzeit, Vorpuppen- 
stadium und Puppenstadium erstreckt sich fiber 7--8 Tage. Die Entwicklung der 
Hamburger Population erfordert unter den gleichen Bedingungen 50--54 Tage. Die 
Hamburger Population kann nur mit Mfihe im Labor vermehrt werden. 

Ffir die Wilhelmshavener Population wurde die Spermatogenese und Oogenese, 
ffir die Hamburger Population die Spermatogenese untersucht. Die Teilungen der 
Spermatogonien liegen am Anfang des 3. Larvenstadiums, in den folgenden Tagen 
laufen in den Spermatocyten die meiotischen Prophasestadien ab. Die beiden Reife- 
teilungen treten am Ende des 3. Larvenstadiums auL Die Hoden wurden in Alkohol- 
Eisessig fixiert und zu Orcein-Milchsiiure-Essigs~ure-Quetschpriiparaten verar- 
beitet. 

N. /asciatus hat panoistische Eirfhren ohne N~hrzellen mit ausschlieBlich 
follikul/~rer Eibildung. Die Teilungen der prim~ren und sekund~ren Oogonien 
und die 1. Wachtumsphase der Oocyten k5nnen im 3. Larvenstadium, die 2. Wachs- 
tumsphase im Pr~puppenstadium und Puppenstadium analysiert werden. Die 
Ovarien wurden in Alkohol-Eisessig fixiert und in Orcein-MilchsEure-Essigs~ure 
gequetscht odor nach Fixierung in Bouin-Allen zu Feulgen-Quetsch- oder Sehnitt- 
prEparaten verarbeitet. 

Die Reifeteilungen im Ei laufen innerhalb 60--70 rain nach der Ablage der 
Eier ab. Die Eier wurden in Alkohol-Eisessig fixiert und kurz in Karmin-Essig- 
s/iure gef~Lrbt. Danach wird das Chorion in 40% Essigs~ure angestochen. Der 
Quellungsdruck des Dotters sprengt das Chorion, das Ei tritt aus dem Chorion aus. 
Die Eier werden 3 Tage in Orcein-MilchsEure-EssigsEure gef/irbt und darin ge- 
quetscht. 

III. Ergebnisse 
1. Die Spermatogenese der Hamburger Population 

Die Hamburge r  Popula t ion  von  N. /asciatus hat  keine einheitliche 
Chromosomenzahl.  Die Spermatogonienmetaphasen  zeigen 2 n = 2 0 - - 2 3  
Chromosomen mi t  submedianen  Kinetochoren.  Das relat ive Liingenver- 
h~ltnis des kfirzesten zum ls  E lement  des Chromosomenbestandes  
ist ungef/ihr 1:1,9. Die Spermatogoniente i lungen zeigen keine Besonder- 

heiten.  
Der Chromosomenformwechsel  in  den meiotischen Prophases tadien  

der Spermatoeyten  zeigt n ieht  den klassischen Ablau t  vom Orthopteren-  
typ.  Auf ein Lepto t / ins tad ium (Abb. l a) folgt ein Zygot i ins tadium 
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Abb. l a--f .  N .  / a s c i a t u s ,  Hamburger Population. Pri~meiotische Stadien der 
Spermatocyten. a Leptot~n, b Zygot~n, c frfihes Pachyt~n, d sp~tes Pachyt~n, 

e Diakinese, f Prometaphase I 
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(Abb. 1 b), in dem sieh die Chromosomen analysieren lassen. Im friihen 
Pachytiin sind nur die heterochromatischen Abschnitte erhalten, die 
euchromatischen Abschnitte sind schon weitgehend entspiralisiert 
(Abb. 1 c). Die heterochromatischen Bereiche entspiralisieren sich dann 
und im sp~ten Pachyt~n erscheinen die Spermatocytenkerne vollkom- 
men leer und enthalten weder Chromocentren noeh Nukleolen (Abb. 1 d). 
Das Diploti~n ist undeutlich ausgebildet. Danach erscheinen die Chromo- 
somen in klarer Diakineseanordnung (Abb. le), durchlaufen ein Pro- 
metaphasestadium mit geringer Prometaphasestreckung (Abb. 1 f) und 
treten in die Metaphase I ein (Abb. 2a). Fiir eine quantitative Unter- 
suchung fiber die Spindeleinordnung der Viererkette in der Prometaphase 
reichte das Material nicht aus, doch scheint eine anfanglich unregel- 
miil3ige Spindeleinordnung allm~hlich durch eine reguliire disjunktionelle 
Zickzackanordnung abgelSst zu werden. 

Bis zum Pachyt/in sind die Zellen gleichen Entwicklungsstadiums 
innerhalb eines Hodens gleich gro•. Danach wachsen die Spermato- 
cyten zu 3 verschiedenen GrSl3enklassen heran. In der Metaphase I 
zeigen die Spermatocyten der 3 GrSBenklassen den gleichen Chromo- 
somenbestand, weiterhin stimmt die GrSl3e der Chromosomen innerhalb 
eines Tieres in den 3 Spermatocytenklassen fiberein. Auch in der Sperma- 
togenese der Wilhelmshavener Population yon N. ]asciatus und bei 
Xenopsylla cheopis (Bayreuther, unverSff.) wnrden 3 GrSl3enklassen der 
Spermatocyten gefunden. Es scheint also bei den F15hen ein rhythmi- 
sches Zellwachstum der Spermatocyten vorzuliegen, das ohne Veriinde- 
rung der Chromosomenzahl erfolgt, wie es ffir das Spermatocytenwachs- 
turn der Pentatomide Arvelius albopunctatus beschrieben ist (Schrader 
und Leuchtenberger, 1950). 

Entsprechend der interindividuellen Chromosomenzahlenvariabilit~t 
in den Spermatogonien hatten yon 35 in der Metaphase I untersuchten 
Tieren der Hamburger Population yon N./asciatus : 

4 Tiere 1 Viererkette, 8 Bivalente, 
7 Tiere 1 Viererkette, 8 Bivalente, 1 Univalent, 

10 Tiere 1 Viererkette, 9 Bivalente, 
14 Tiere 1 Viererkette, 9 Bivalente, 1 Univalent. 

4 Dyaden sind stets zu einer Viererkette vereint, die vermutlich durch 
eine reziproke Translokation zwischen 2 Nichthomologen entstanden 
ist, wobei die Briiche wahrscheinlich nahe den Kinetochoren erfolgt sind. 
Die Viererkette t r i t t  bei allen 35 untersuchten Tieren der Hamburger 
Population auf. Pro Tier wurden 50 Zellen ausgewertet. Si~mtliche 
1750 Zellen hatten ohne Ausnahme die Viererkette. Sie ist in der Meta- 
phase I normalerweise in Zickzack-Form eingeordnet (Abb. 2a, b). 
Daneben enthalten alle Zellen ein Bivalent, das stets in der Terminalisa- 
tion des Chiasmas nachhinkt und dadurch in der Metaphase I kiirzer er- 
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Abb. 2a  f . N .  ] a s c i a t u s ,  Hamburger Population. RT I der Spermatocyten. a Meta- 
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streckung, d 3/Ietaphase, e friihe Anaphase, f spiite Anaphase 

seheint (Abb. 2a, b). Die anderen monochiasmatisehen Bivalente sind 
nieht voneinander zu unterseheiden. In einzelnen F/~llen bleibt ein Homo-  
logenpaar in einzelnen Spermatoeyten eines tIodens ungepaart (Abb. 2 b). 

In der Anaphase I wandern je 2 der 4 Elemente der Viererkette zu 
einem Pol, und zwar bei normaler Disjunktion stets das 1. und 3. Element 
zu einem, das 2. und 4. zum anderen Pol. Meistens gehen sie gleiehzeitig 
mit den anderen Autosomen,  nur selten trennen sieh die Elemente der 
Viererkette versp/itet (Abb. 2d). Die Homologen des BivMents, das in 
der Metaphase I verzSgerte Terminalisation des Chiasmas zeigt (Abb. 2 a, 
b), 15sen sich erst in der mittleren Anaphase I voneinander (Abb. 2e). 
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Die Schenkel, die chiasmatisch vereint waren, sind dann in die Chroma- 
tidcn aufgespalten (Abb. 2c, d). Die Chromatiden sind zun/~chst gleieh- 
lang (Abb. 2d), dutch verschieden starke Kontraktion nehmen sie in der 
Ana-Tclophase I oft verschiedene L/inge an (Abb. 2c, f). Fragmente 
wurden in der Anaphase I nicht beobaehtet. Somit ist die Brfickenbildung 
(Abb. 2c) und das versp~tete L6sen des Chiasmas sieherlich nicht auf 
Strukturheterozygotie zurfickzuffihren. Die Dyaden werden versp/~tet in 
die Telophasegruppen einbezogen (Abb. 2f). Sie zeigen in der Telo- 
phase I einen deutliehen Chromatidenspalt (Abb. 2 f). 

Ein Interkinese-Ruhekern-Stadium wird nicht durehlaufen. Die 
Spindel ffir die RT II  wird im reehten Winkel zur Spindel der ersten 
meiotischen Teilung angelegt. Die Dyaden ordnen sich um (Abb. 3a), 
dann setzt eine Prometaphasestreckung ein (Abb. 3b, c), ihr Maximum 
zeigt Abb. 3 c. Die Chromatiden sind dann nur noch fiber kurze Bereiche 
miteinander vereint, die Dyaden sind fiber die gesamte L/inge der Spindel 
verteilt. Nach maximMer Prometaphasestreekung ordnen sieh die 
Chromosomen wieder in der Metaphaseebene ein (Abb. 3d). Darauf 
trennen sieh die Chromatiden und wandern polw/irts (Abb. 3 e, f). 

2. Die Spermatogenese der Wilhelmshavener Population 

Der Ablauf der beiden Reifeteilungen in der Spermatogenese dcr 
Wilhelmshavcner Population yon N. /asciatus glcicht in allen Einzel- 

Abb. 4. N. /asciatus, Wilhelmshavener Population. Anaphase II der Spermato- 
genese. Ein Chromosom zeigt mitotisches non-disjunction. Vergr. 1600 • 

heiten dem der Hamburger Population, so dab auf eine Beschreibung 
verzichtet werden kann. In der Anaphase II  der Spermatogenese der 
Wilhelmshavener Population tr i t t  in ungef/~hr 40% der Zellcn mito- 
tisches non-disjunction eines oder mehrerer Chromosomen auf (Abb. 4). 

Die Wilhelmshavener Population yon N. /asciatus ist durch eine 
noch gr6gere interindividuelle Chromosomenzahlenvariabilitgt gekenn- 
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zeichnet. Es wurden die Chromosomenzahlen yon 95 Tieren ermittelt;  
pro Tier wurden 50 Zellen in der Metaphase I ausgez/~hlt. Davon hatten : 

18 Tiere 1 Viererkette, 8 Bivalente, 
22 Tiere 1 Viererkette, 8 Bivalente, 1 Univalent, 
19 Tiere 1 Viererkette, 9 Bivalente, 
15 Tiere 1 Viererkette, 9 Biva]ente, 1 Univalent, 
6 Tiere 1 Viererkette, 10 Bivalente, 

11 Tiere 1 Viererkette, 10 Bivalente, 1 Univalent, 
2 Tiere 1 Viererkette, 11 Bivalente, 
2 Tiere 1 Viererkette, 11 Bivalente, 1 Univalent. 

Alle Tiere der Wilhelmshavener Population zeigen die Viererkette in 
der Metaphase I, normalerweise in Zickzack-Einordnung und ein Auto- 
somenbivalent mit  einem sp/~t terminalisierenden Chiasma (Abb. 5 a--f) .  
I m  Gegensatz zu der Hamburger  Population, bei der Tiere mit  1 Vierer- 
kette und 9 Bivalenten und 1 Viererkette, 9 Bivalenten und ] Univalent 
vorherrschen, fiberwiegen also in der Wilhelmshavener Population die 
Tiere mit  1 Viererkette und 8 Bivalenten und 1 Viererkette, 8 Bivalenten 
und 1 Univalent. 

Einen Einblick in die Natur  der Chromosomenzahlenvariabilit/~t in 
der Wilhelmshavener Population erbrachten die Ergebnisse yon kon- 
trollierten Paarungs- und Aufzuchtversuchen. Weibliche und miinnliche 
Imagines wurden aus Kokons herauspr/s und in Glasr6hren mit  
Gazeboden zufallsgem/~l~ paarweise zusammengegeben. Innerhalb yon 
2 Std bat ten  die Imagines in 47 yon 50 F/illen (94%) kopuliert. Nach einer 
Blutmahlzeit  am Goldhamster beginnen die Weibchen mit  der Ablage 
der Eier (s. Material und Methode). Ffir die Aufzuchtexperimente 
wurden 713 Eier gesammelt und in Massenkulturen zu Imagines aufge- 
zogen. Aus den 713 Eiern entwickelten sich 630 Imagines (88,3%). Das 
Geschlechtsverh/~ltnis war 307 Weibchen: 323 M/~nnchen, also nngef/ihr 
1:1. Diese Ergebnisse machen es wahrseheinlich, dal~ keine selektive 
Befruchtung zwischen F16hen mit  gleicher Chromosomenzahl erfolgt, 
und dab innerhalb der Population Kreuzungen zwischen F16hen mit  ver- 
schiedener Chromosomenzahl normalerweise stattfinden. Diese Kreu- 
zungen dfirften in den meisten Fiillen zu einer lebensf/~higen F 1 ffihren, 
da die Absterberate von 11,7% bei kontrollierter Aufzucht vom Ei his 
zur Imago nicht ausreicht, um alle F1-Tiere yon Eltern mit  ungleicher 
Chromosomenzahl zu selektieren. Es w/~ren somit bei best immten Kreu- 
zungen, z.B. l0 Bivalente (Weibchen) real 1 Viererkette und l0 Bivalente 
(M/~nnchen) oder l0 Bivalente (Weibchen) real 1 Viererkette, 11 Bi- 
valente und 1 Univalent (M~nnchen) 1 F1-Tiere in der Population zu er- 

1 Die Weibchen sind homozygot fiir die beiden nichttranslozierten Dyaden der 
Viererkette des ~[~nnchens, zeigen also zwei Bivalente an der Stelle tier Vierer- 
kette, s. Beschreibung tier Oogenese und Diskussion. 
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Abb. 5a--f. N. /asciatus, Wilhelmshavener Population. RT I der Spermatocyten. 
Metaphase I mit a 1 Viererkette und 8 Bivalenten, b 1 Viererkette, 8 Bivalenten und 
1 Univalent. c 1 Viererkette und 9 Bivalenten, davon 1 heteromorphes Bivalent 
(H1). d 1 Viererkette, 9 Bivalenten und 1 Univalent. e 1 Viererkette und 10 Bi- 
valenten und f 1 Viererkette, 10 Bivalenten und 1 Univalent, 3 Dyaden bilden ein 

Autosomentrivalent. Vergr. 1600 X 

warten,  die bei Ungleichwert igkeit  der IXlberz~hhgen 1 bzw. 2 Uni- 
valentenpaare ,  bei Gleichwertigkeit  der lJberz~hligen aber 1 bzw. 2 Bi- 
valente  enthal ten.  Abb. 6 gibt  einen Uberbl ick  fiber das Auf t re ten  von 
Un iva l en t en  in  der Wilhe lmshavener  Popula t ion.  Es wurden  78 Tiere 
aus kontrol l ier ten Aufzuchten  ausgewertet,  pro Tier 50 Zellen in der 
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Abb. 6. ~berblick fiber das Auftreten yon Univalentenpaaren in der Wilhelms- 
havener Population yon N./asciatus. Es wurden 78 Tiere ausgewertet. Die Abszissen- 
zahlen der Blockdiagr~mme zeigen die Anzahl der untersuchten Tiere der 8 Chromo- 
somenklassen an, die Ordinatenzahlen, die Anzahl der untersuchten Zellen. Die 
Ordinatenl/inge der schwarz gezeiehneten Blockbereiche und die darunter stehende 
Zahl geben die Zahl der Zellen mit ] Univalentenpaar, die Ordinatenl~nge der 
senkrecht gestrichelten Blockbereiche und die darunter stehende Zahl geben die 

Zahl der Zellen mit 2 Univalentenpaaren pro Individuum an 

Metaphase  I der  Spermatogenese .  Danach  t r e t en  in den Chromosomen-  
zahlenklassen  mi t  1 Viere rke t te  und  8 Bivalenten ,  1 Viererket te ,  8 Bi- 
va len ten  und  1 Univa len t ,  1 Vie re rke t t e  und  9 Bivalenten ,  1 Viererket te ,  
9 B iva len ten  und  1 Univa len t ,  1 Viere rke t te  und  l0  Biva len ten  und  
1 Viere rke t te  und  11 Biva len ten  Tiere auf, die in einzelnen Zellen ein 
U n i v a l e n t e n p a a r  zeigen (Abb. 7a). I n  den Chromosomenzahlenklassen  
mi t  1 Viererket te ,  10 Biva len ten  und  1 Un iva l en t  und  1 Viererket te ,  
11 Biva len ten  und  1 Un iva l en t  h a b e n  Tiere Zellen mi t  1 P a a r  Un iva len ten  
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Abb. 7a--d.  N. ]asciatus, Wilhelmshavener Population. I~T I der Spermatoeyten. 
a Metaphase I aus einem Tier mit 1 Viererkette, 9 Bivalenten und 1 Univalent. In 
der abgebildeten Zelle sind 3 Univalente nieht gepaart, b Metaphase I aus einem 
Tier mit 1 Viererkette, 11 Bivalenten und 1 Univalent. In der abgebildeten Zelle 
sind 5 Univalente nicht gepaart, c Metaphase I aus einem Tier mit 1 Viererkette, 
8 Bivalenten und 1 Univalent. Univalent mit 1 Bivalent zu einem Autosomen- 
trivalent vereint, d Metaphase I aus einem Tier mit 1 Viererkette, 10 Bivalenten und 
1 Univalent. Ein Bivalent mit dem Univalent zu einem Autosomentrivalent vereint 

und  2 P a a r  Un iva l en t en  (Abb. 7 a, b). Zellen mi t  1 P a a r  Un iva len ten  und  
2 P a a r  Un iva l en t en  k6nnen nebene inander  in den S p e r m a t o e y t e n  eines 
Hodens  en tha l t en  sein. Die HSehs tzah l  der  in  e inem I n d i v i d u u m  gefun- 
denen Zellen mi t  1 U n i v a l e n t e n p a a r  b e t r u g  14 (28%), in den anderen  
36 Zellen (72%) dieses Tieres b i lde ten  die beiden D y a d e n  ein Bivalent .  
Die H6ehs tzah l  der  in e inem I n d i v i d u u m  gefundenen Zellen mi t  2 Uni-  
v a l e n t e n p a a r e n  be t rug  6 (12 % ), in wei teren 5 Zellen (10 % ) des gleiehen 
Tieres lag ein U n i v a l e n t e n p a a r  vor,  in den  rest l iehen 39 Zellen (78%) 
waren  die D y a d e n  zu T e t r a d e n  vereint .  Somi t  t r i t t  nn t e r  den 78 unter -  
suehten Tieren keines auf, das  in 100% der  Zellen 1 oder  2 P a a r  Univa-  
lente enthgl t .  Das 1%hlen dieser  Tiere m a e h t  es wahrseheinl ieh,  dab  die 
Chromosomen oberha lb  der  Grundzah l  2 n = 2 0  teilweise oder  ganz 
homolog s ind und paarweise  zu Biva len ten  z u s a m m e n t r e t e n  k6nnen.  
I n  einzelnen Fgl len  t r e t en  in Tieren mi t  1 Viererket te ,  sowie 8, 9, 10 und  
11 Biva len ten  und  e inem zus/t tzl iehen Un iva l en t  Au tosomen t r i va l en t e  
auf, die dureh  Einbez iehung  eines 3. t Iomologen  in 1 Biva len t  dureh  ein 
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laterales Chiasma entstanden shad. Von 39 Tieren dieser Chromo- 
somenzahlenklassen wurden je 50 Zellen auf das Vorhandensein des Auto- 
somentrivalentes untersucht. Von 1950 analysierten Zellen zeigten 29 
Zellen das Autosomentrivalent, also ungefahr 1,5%. Bei den Tieren 
mit 1 Viererkette, 9 Bivalenten und 1 Univalent, 1 Viererkette, 10 Bi- 
valenten und 1 Univalent (Abb. 7d) und 1 Viererkette, 11 Bivalenten 
und 1 Univalent ist die Natur der 3 Chromosomen, die das Autosomen- 
trivalent aufbauen, ungeklart. Von besonderem Interesse ist das Auf- 
treten yon Autosomentrivalenten in Tieren mit 1 u 8 Bi- 
valenten und 1 Univalent (Abb. 7c). Es bestarkt die Vorstellung, dal3 
die bis zu 7 fiberzahligen Chromosomen der Wilhelmshavener Population 
yon N. ]asciatus untereinander und mit einem Chromosomenpaar des 
Grundsatzes yon 2n ~ 20 teilweise oder ganz homolog sind. 

Einen cytologischen Beweis fiir diese Annahme erbrachte die Analyse der 
Pachyt~nchromosomen in den Oocyten yon N. /asciatus. Diese Untersuchungen 
ergaben, dab in Oocytenkernen mit 11 Homologenpaaren (11 Pachyt/ine aus 
10 Tieren) stets 2 der 11, bei Tieren mit 12 Homologenpaaren in den Oocyten- 
kernen (9 Pachyt~ne aus 9 Tieren) stets 3 der 12 Homologenpaare im Pachyt~n- 
stadium den gleichen Bau und die gleiche L~nge haben und dal3 sie weiterhin in 
der L~inge und Lage der heterochromatischen Chromosomenabschnitte fiberein- 
stimmen. Sie stellen die 2 bzw. 3 kiirzesten der 11 bzw. 12 Homologenpaare dar. 
Das Paarungsverhalten und der strukturell gleichartige Bau machen es wahr- 
scheinlich, dal~ die fiberz~hligen Chromosomen mit dem kfirzesten 10. Chromo- 
somenpaar des Grundsatzes teilweise oder ganz homolog sind. Gleich den normalen 
Chromosomen des diploiden Grundbestandes sind die fiberz/~hligen Chromosomen 
im Pachyt~nstadium in den Oocyten fiberwiegend euchromatisch (Bayreuther, 1957). 

Die anderen Autosomenbivalente sind monochiasmatisch und nicht 
voneinander zu unterscheiden. In 13 yon 78 untersuchten Tieren traten 
4 verschiedene Typen yon heteromorphen Bivalenten auf, die vermut- 
lich durch Chromosomenmutationen entstanden sind. Bei Typ H1, der 
in 8 Tieren vorkam, ist der Arm zwischen Chiasma und Kinetochor des 
einen Itomologen ungefahr doppelt so tang wie normal (Abb. 8a, 5c). 
Bei einem Tier trat  dieses Homologe in homozygoter Form auf (Typ H e 
Abb. 8b). Bei 2 Tieren hatte der chiasmafreie Arm eines ttomologen 
ungefahr die doppelte Lange wie normal (Typ I-I s Abb. 8 c). Bei Typ H a 
fehlt dem einen Homologen im Bivalent der chiasmafreie Arm fast voll- 
standig (2 Tiere) (Abb. 8d). Ob es sieh bei den 4 heteromorphen Bi- 
valententypen (Typ H1, H,,, Ha, H4) um die heteromorphen Formen eines 
oder mehrerer Bivalente handelt, ist ungeklart. Die heteromorphen 
Bivalente neigen dazu, heteropyknotisch zu werden. Innerhalb eines 
Tieres kSnnen in der Metaphase I alle Ubergange vom normal in die 
Spindel eingeordneten heteromorphen Bivalent bis zum total hetero- 
pyknotischen Bivalent auftreten (Abb. 9b--d) .  In einzelnen Fallen 
werden in Zellen mit einem verklumpten heteromorphen Bivalent aueh 
andere normale BivalenCe heteropyknotisch. Sie haben eine wollig 
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Abb. 8 a ~ .  N./asciatus, Wilhelmshavener Population. RT I der Spermatocyten 
mit 4 Typen heteromorpher Bivalente (Typ H 1, Typ H a, Typ H a, Typ H4) 

aussehende Oberfl/iche und nehmen an der Einordnung in die Spindel 
nieht tell (Abb. 9 d). 

Bei der Untersuehung der Tiere mit  heteromorphen Bivalenten fiel 
die hohe Zahl der Zellen auf, in denen die Viererkette Abweiehungen 
yon der normalen Einordnung zeigte (Abb. 9b - -d ) .  Um statistiseh zu 
sichern, dab Fehlorientierungen der Viererkette in Tieren mit  hetero- 
morphen Bivalenten hi~ufiger auftreten als in Tieren ohne heteromorphe 
Bivalente, wurden 78 Tiere ausgewertet, pro Tier 50 Zellen. Von den 
78 Tieren, die untersueht wurden, waren 13 mit  heteromorphen Biva- 
lenten. In  den 3250 analysierten Zellen der 65 Tiere ohne heteromorphe 
Bivalente zeigten 3138 Zellen die Viererkette in normaler Disjunktions- 
einordnung, in 112 Zellen zeigte die Viererkette Fehlorientierung (Abb. 
9a), das sind 3,06%. In  den 650 analysierten Zellen der 13 Tiere mit  
heteromorphen Bivalenten zeigten 600 Zellen die Viererkette in Dis- 
junktionseinordnung, 50 Zellen in Fehlorientierung (8,03%) (Abb. 9b, 
e, d). Naeh der ze-Methode ist der Untersehied zwischen diesen beiden 
Untersuchungsreihen gesichert. Z 2 =24,33, n = 1. Die Ubereinstimmungs- 
wahrscheinliehkeit der beiden Reihen p =  <0,001 ~-0,1%. Somit ist 
es statistiseh gesichert, dab in Tieren mit  heteromorphen Biva]enten 
Fehlorientierungen der Viererkette h/iufiger auftreten, als in Tieren ohne 
heteromorphe BivMente. 

3 Chromosoma (Berl.) Bd.  27 
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Abb. 9a--d.  N. /asciatus, Wilhelmshavener Population. RT I der Spermatocyten 
mit Fehlorientierung der Viererkette. Fehlorientierung der Viererkette in einer 
Zelle a ohne heteromorphes Bivalent, b m i t  heteromorphem Bivalent (H), c m i t  
heteropyknotischem heteromorphem Bivalent (H), d mit verklumptem hetero- 

morphem Bivalent (H) und 3 weiteren heteropyknotischen Bivalenten 

3. Die Oogenese der Wilhelmshavener Population 

I)ie Eibildung der Wilhelmshavener Population yon N. /asciatus ist bereits 
an anderer Stelle beschrieben worden. In den Teilungen der sekund~ren Oogonien 
yon N. /asciatus t r i t t  regelm~iBig extrachromosomales DNS-haltiges Material auf. 
Es wird in der sp~iten Interphase der sekund~ren Oogonien an den heterochroma- 
tischen Chromosomenabschnitten gebildet oder gesammelt, in den Teilungen der 
sekund~ren Oogonien ungef~hr mengengleich auf beide Telophaseh$lften ver- 
teilt und in die Oocytenkerne einbezogen. Im Verlaufe der 1. Wachstumsphase der 
Oocyten wird die Extra-DNS stark aufgelockert und ist cytochemisch und licht- 
mikroskopisch nieht mehr nachzuweisen (Bayreuther, 1957). 

Die Un te r suchungen  der  Rei fe te i lungen im E i  s ind methodisch  
schwierig und  werden  wei terh in  dadu rch  erschwert ,  dal] die Chromosomen 
in der  R T  I im E i  durch  ex t rachromosomales  DNS-ha l t iges  Mater ia l  
oft  vo l lkommen  zugedeck t  sind. Von 112 Metaphasen  I waren  nur  21 
Metaphasen  I mehr  oder  weniger  frei  d a v o n  und  konn~en ana lys ie r t  
werden.  Die 21 untersuch%en Eie r  s t a m m e n  yon  verschiedenen Weibchen.  
Es traten an Metaphasen I auf: 
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Abb. 10a--e. N. ]asciatus, Wilhelmshavener Population. RT der Ooeyten. ~ Meta- 
phase I mit 10 Bivalenten und 1 Univalent. b Metaphase I mit 11 Bivalenten, davon 
1 Paar Univalente nieht gepaart, c Anaphase I mit extrachromosomalem, feulgen- 

positivem Material in der Spindel 

5 
7 
r 

2 
2 

und  1 

mi t  10 Bivalenten ,  
mi t  10 Biva len ten  und  1 Un iva l en t  (Abb. 9a),  
m i t  11 B iva len ten  (Abb. 9b),  
m i t  11 B iva len ten  und  1 Univa len t ,  
mi t  12 Biva len ten ,  
mi t  12 Biva len ten  und  1 Univa len t .  

In allen 21 Metaphasen I fehlte die Viererkette, die in den Spermatocyten I 
in 100 % der Zellen vorhanden ist. Weiterhin fehlt das Bivalent, das in 
der Terminalisation des Chiasmas in der Anaphase I der Spermatogenese 
naehhinkt. Die monoehiasmatischen Bivalente sind nicht voneinander 

3 *  
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Abb. l l a - - e .  N. /a~eiatus, Wilhelmshavener Population. I~T I u n d  I~T II  der 
Ooeyten. a Telophase I, b Metaphase II, c Anaphase II  

zu unterseheiden.  E in  Bivalent  ist stets in beiden Armen  ehiasmatisch 
vereint  (Abb. 10a, b). Das extrachromosomale DNS-hal t ige  Material  
15st sich in  der Anaphase  I yon  den Chromosomen u n d  ]iegt in  yon  Ei  zu 
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Ei variierender Menge innerhalb der Spindel (Abb. 10c). Bis zur spaten 
Anaphase I i s t  es lichtmikroskopisch und eytochemiseh nicht mehr 
naehzuweisen. 

Ein Interkinese-guhekern-Stadium wird nicht durehlaufen. Die 
Dyaden der inneren Telophasegruppe ordnen sich direkt zur Metaphase- 
gruppe I I  um (Abb. l l  b). Die Mehrzahl der Chromosomen teilen sich syn- 
chron und wandern in der Anaphase I I  auf gleieher ttShe polwarts 
(Abb. l lc ) .  Haufig kann mitotisches non-disjunction eines oder meh- 
rerer Chromosomen beobachtet  werden. In  ungefs 70% der Zellen 
fiihrt eine nnipolare Segregation zu einer Einbeziehung der ungeteilten 
Chromatiden eines oder mehrerer Chromosomen in die Telophasegruppe, 
die sp/iter den Pronukleus bildet (Abb. 11c). Die periphere Dyaden- 
gruppe macht  keine geordnete Teilung dutch, da in der RT I I  keine 
Spindel um sie aufgebaut wird (Abb. l l b ,  c). 

IV. Diskussion 

1. Die Natur und Entstehungsweise der interindividuellen 
Chromosomenzahlenvariabilit~it bei Nosopsyllus /asciatus 

Die niedrigsten Chromosomenzahlen, die in den Keimzellen der 
Wilhelmshavener und der Hamburger  Population yon N. /asciatus ge- 
funden wurden, waren 2 n ~ 2 0  Chromosomen. Dieser Chromosomen- 
bestand kann somit als der diploide Chromosomengrundsatz yon 57./as- 
ciatus angesehen werden. 

Einen Einblick in die Natur  und die mSgliche Entstehungsweise der 
Chromosomenzahlenvariabilitat in der Wilhelmshavener Population 
yon N./asciatus ( 2 n = 2 0 - - 2 7  Chromosomen) erbrachten die Ergebnisse 
der kontrollierten Paarungs- und Aufzuchtversuche und die cytologische 
Analyse des daraus resultiercnden Materials. Die Resultate der Paa- 
rungsexperimente zeigen, dab keine selektive Befruchtung zwischen 
F15hen mit  gleicher Chromosomenzahl erfolgt und machen es wahr- 
scheinlich, dab innerhalb der Popu]ation Kreuzungen zwischen F15hen 
mit  verschiedenen Chromosomenzahlen normalerweise stattfinden. 
Diese nichtselektiven Kombinat ionen dfirften in den meisten Fallen zu 
einer lebensfahigen F 1 ffihren. Die gefundene Absterberate bei kontrol- 
lierter Aufzucht vom Ei bis zur Imago ist zu niedrig, um alle F1-Tiere 
yon Elterntieren mit  ungleicher Chromosomenzahl zu selektieren. Die 
nichtselektive Befruchtung zwischen Tieren mit  verschiedener Chromo- 
somenzahl und die niedrige Absterberate der daraus resultierenden F 1 
schlie~en die MSgliehkeit aus, die Chromosomenzahlenvariabilitat in der 
Wilhelmshavener Population yon iV./asciatus durch das Vorhandensein 
yon Subspezies oder l~assen mit  verschiedenen Zahlen normaler Chromo- 
somen zu erklaren. Subspezies oder Rassen hybridisieren im allgemeinen 
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mit  einer niedrigen H/~ufigkeit und Kreuzungen dieser Art sind im all- 
gemeinen teilweise oder ganz steril (White, 1954). Die Chromosomen- 
zahlenvariabilit~t kann aueh nieht anf strukturelle Umbauten  im Zuge 
evolution/~rer Ver/s des normalen Karyotypes  zur/iekgefiihrt 
werden, da alle Chromosomen in Tieren mit  hohen und niedrigen Chromo- 
somenzahlen submedioeentrisch und yon vergleiehbarer GrSBe sind und - -  
abgesehen yon den heteromorphen Bivalenten - -  keine strukturellen 
Chromosomenmutationen erkennen lassen. Die Ergebnisse der kontrol- 
lierten Paarungs- und Aufzuehtversuche deuten darauf hin, da$ die 
Chromosomenzahlenvariabilit/it in der Wilhelmshavener Population yon 
N./asciatus nieht dnrch eine Zahlenvariabilit/~t normaler Chromosomen, 
sondern durch eine Zahlenvariabilit/~t yon iiberzs Chromosomen 
bedingt ist. Einen Einbliek in die Natur  der fiberz/thligen Chromosomen 
ergaben die Kreuzungen yon Tieren mit  ungleiehen Chromosomen- 
zahlen und die eytologisehe Analyse der F1-Tiere. Die eytologisehe 
Analyse der Metaphase I der Spermatogenese hat  ergeben, dal~ unter den 
untersuehten F~-Tieren, die yon Kreuzungen yon Elterntieren mit  un- 
gleiehen Chromosomenzahlen stammen, keines auftritt ,  das in 100% 
der Zellen 1 oder 2 Paare Univalente enth/~lt. Diese Daten machen es 
wahrscheinlich, da$ die Chromosomen oberhalb der Grundzahl yon 
2n----20 Chromosomen teilweise oder ganz miteinander homolog sind 
und paarweise Bivalente bilden kSnnen. Fiir die Homologie der tiber- 
z/~hligen Chromosomen sprieht weiterhin das Auftreten yon einzelnen 
Trivalenten, die vermutlieh dureh Einbeziehung eines drit ten Homo- 
logen in ein Bivalent dureh ein laterales Chiasma entstanden sind. Von 
besonderem Interesse ist das Auftreten yon Trivalenten in Tieren mit  
1 Viererkette, 8 Bivalenten und 1 Univalent. Dieser Befund macht  es 
wahrscheinlieh, dab die bis zu 7 tiberz/~hligen Chromosomen, die mit- 
einander teilweise oder ganz homolog zu sein scheinen, gleiehzeitig teil- 
weise oder ganz homolog sind mit  einem Chromosomenpaar des Grund- 
bestandes yon 2n = 20 Chromosomen. Die Annahme wird best/~rkt durch 
die Ergebnisse der detaillierten Analyse der PaehytKnchromosomen in 
den Ooeyten (Bayreuther, 1957). Diese Untersuchungen ergaben, dal3 
in Oocytenkernen mit  11 Homologenpaaren stets 2 der 11, bei Tieren 
mit  12 Homologenpaaren in den Oocytenkernen stets 3 der 12 Homo- 
logenpaare im Pachyt/Lnstadium den gleiehen Bau und die gleiehe L/~nge 
haben und dal3 sie weiterhin in der L~nge und Lage der heteroehroma- 
tischen Chromosomenabschnitte iibereinstimmen. Sic stellen die 2 bzw. 
3 kiirzesten der 11 bzw. 12 t tomologenpaare dar. Das Paarungsverhalten 
und der strukturell gleichartige Bau maehen es wahrseheinlich, dab die 
/iberz/ihligen Chromosomen mit  dem ktirzesten 10. Chromosomenpaar 
des Grundsatzes teilweise oder ganz homolog sind. Gleieh den normalen 
Chromosomen des diploiden Grundbestandes sind die iiberz/s 
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Chromosomen im Pachytanstadium in den Oocyten iiberwiegend 
euchromatisch. 

Das Verhalten der fiberz~hligen Chromosomen in der Reifeteilung I 
der Spermatogenese und Oogenese zeigt keine Besonderheiten. Als Bi- 
valente sind sie stets beiden Polen zugeordnet und werden normal auf die 
Pole verteflt. Die Verteilung der Univalenten erfolgt zufa]lsgems In 
der Anaphase II  tier Spermatogenese wurde h~ufig non-disjunction 
eines oder mehrerer Chromosomen beobachtet. In der Anaphase- 
Te]ophase II der Oogenese ffihrt eine unipolare Segregation in ungef~hr 
70 % der Zellen zu einer Einbeziehung der ungeteilten Dyaden yon einem 
oder mehreren Chromosomen in die Telophasegruppe, die sparer den 
Pronukleus bildet. Die Natur der Chromosomen, die in der Anaphase II  
der Spermatogenese in ungefahr 40 % der Zellen non-disjunction und die 
in der Anaphase II  der Oogenese in ungef~thr 70% der Zellen non-dis- 
junction und geriehtete Verteilung zeigen, ist cytologiseh bisher nicht 
gekls Ein Vergleich der Hs der gerichteten Segregation in der 
RT II  der Oogenese (ungefs 70 %) und der Absterberate ws der 
kontrollierten Aufzueht (11,7%) macht es wahrseheinlich, dab es sich 
bei den Chromosomen mit dem abweichenden Teilungsverhalten urn die 
fiberzs Chromosomen handelt. Es kann somit angenommen wer- 
den, dal~ die interindividuelle Chromosomenzahlenvariabilits in der 
Wilhelmshavener Population yon iV. ]asciatus dureh das abweiehende 
Teilungsverhalten der fiberz~thligen Chromosomen in den Reifeteilungen 
II  der Spermatogenese und Oogenese bedingt ist. In der mgnnliehen 
Meiose fiihrt das abweiehende Teilungsverhalten der fiberz~hligen 
Chromosomen zu keiner Verminderung oder Vermehrung der Zahl der 
iiberz~hligen Chromosomen, in der weibliehen Meiose dagegen ffihrt die 
unipolare Verteilung zu einer Anreieherung der fiberz~hligen Chromo- 
somen in der Wilhelmshavener Population. Die verschiedenen Mittel- 
werte der fiberz~hligen Chromosomen in der Wilhelmshavener und der 
Hamburger Population, fiir die eine gleiche Natur und Entstehungsweise 
der interindividuellen Chromosomenzahlenvariabilits angenommen wer- 
den kann, deuten darauf hin, dal] die iiberz~hligen Chromosomen einen 
adaptiven Charakter haben und dal3 Tiere mit versehiedenen Zahlen 
yon fiberzahligen Chromosomen einen selektiven Vorteil unter ver- 
schiedenen natfirlichen Bedingungen besitzen. 

Chromosomenuntersuehungen somatischer Zellen yon 1V. /asciatus 
liegen im Augenbliek nicht vor, so dal3 keine Aussagen fiber das Vor- 
handensein der iiberz~hligen Chromosomen im Soma gemaeht werden 
kSnnen. Solche Untersuchungen sind notwendig, um die Natur der 
fiberzs Chromosomen zu bestimmen. Das Auffinden der fiberz~h- 
ligen Chromosomen in Keimbahn und Soma wfirde den ersten Fall einer 
Polysomie euehromatiseher grol3er Chromosomen in Wildpopulationen 
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yon Tieren darstellen. Ihre Begrenzung auf die Keimzellen wfirde die 
erste Bcschreibung eines neuen Types fiberz~hliger Chromosomen im Tier- 
reich bedeuten, ffir das euchromatisehe fiberz~hlige Chromos0men bisher 
nieht bekannt sind (Battaglia, 1964). Im Pflanzenreich sind neben den 
fiber 600 Pflanzenarten mit heterochromatischen iiberz~hligen Chromo- 
somen nur 13 Arten mit euchromatischen fiberziihligen Chromosomen 
registriert worden (Battaglia, 1964). Gleieh den iiberz~hligen Chromo- 
somen bei N./asciatus zeigen diese euchromatischen fiberz~hligen Chromo- 
somen der Pflanzen morphologische Obereinstimmung and meiotische 
Paarung mit Chromosomen des normalen Komplements (Lewis, 1954). 

Die genetischen Effekte euchromatischer fiberzi~hliger Chromosomen 
im Tierreich sind bisher nicht untersucht worden. Auf Grund ihres 
euchromatischen Banes k6nnen yon ihnen st~rkere genetische Effekte 
quantitativer und qualitativer Art erwartet werden. Im Gegensatz zu 
den heterochromatischen fiberzghligen Chromosomen kSnnte ihnen 
auch eine grol~e Bedeutung ffir die Evolution der Arten zufallen, da sie 
ein durch Mutationen und Rekombinationen zu variierendes zusi~tzliches 
Reservoir genetischer Faktoren ffir die Evolution der Karyotypen der 
Arten darstellen. 

2. Der multiple Geschlechtsehromosomenmechanismus 
von Nosopsyllu.s /asciatus 

Bei allen untersuchten Tieren der Hamburger und Wilhelmshavener 
Population der versehiedenen Chromosomenzahlenklassen sind in der 
Metaphase I der Spermatogenese 4 Dyaden stets in einer Viererkette ver- 
eint. In beiden Populationen tr i t t  die Viererkette regelmi~13ig in allen 
analysierten Spermatocyten I der Tiere mit der diploiden Grundzahl yon 
2n--~20 Chromosomen auf (Hamburger Population 4 Tiere mit 200 
Zellen, Wilhelmshavcner Population 18 Tiere mit 900 Zellen), so dab mit 
Sicherheit angenommen werden kann, da~ die 4 Dyaden der Vierer- 
konfiguration in Tieren ohne und mit fiberzi~hligen Chromosomen stets 
die 4 gleiehen Chromosomen des normalen diploiden Grundbestandes 
darstellen. Ffir diese Vorstellung sprechen weiterhin die fibereinstim- 
menden morphologischen Charakteristika der die Viererkette aufbau- 
enden 4 Dyaden in allen Tieren verschiedener Chromosomenzahlen- 
klassen in beiden Populationen. Die morphologische Konvergenz der 
Viererkette in den beiden Populationen macht es wahrscheinlich, da6 die 
Viererketten der beiden Populationen miteinander homolog sind und 
einen gemeinsamen ~lteren Ursprung haben. 

Die Untersuchungen der Reifeteflungen im Ei sind methodisch 
schwierig. Deshalb konnten nur 21 Metaphasen I in Oocyten der Wil- 
helmshavener Population mit Sicherheit analysiert werden. Die unter- 
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suehten 21 Ooeyten stammten yon 21 versehiedenen Weibehen. In allen 
21 Metaphasen I der Ooeyten fehlte die Viererkette, die in den Spermato- 
eyten I in 100% der Zellen vorhanden ist. Somit liegt in der Wilhelms- 
havener Population yon 2(. fasciatus ein multipler Gesehleehtsehromo- 
somenmeehanismus vom Typ X1X2u 2 (M~nnehen): X1X1X2X 2 (Weib- 
ehen) vor, wobei die Viererkette nur in der Meiose des Mannchens vor- 
kommt.  Die Weibehen weisen 2 Bivalente an seiner Stelle auf. 

Diese Viererkette als meiotisehe Paarungskonfiguration mug auf 
einer reziproken Translokation ganzer Sehenkel zwisehen 2 Chromo- 
somen beruhen, so dag an Stelle der normalen Sehenkelkombination 
1-2 3.4 etwa die Kombinat ion 2.3 4.1 entstanden ist. Da die Trans- 
lokationsheterozygotie auf die M~nnehen besehrankt ist, mug einer der 
beteiligten Sehenkel nahe der Trans]okationsstelle bzw. dureh Crossing- 
over yon ihr nieht trennbar,  den ms M-Faktor 
enthalten. Das Chromosom, das diesen Faktor  enthalt, ist damit  ein 
genetisehes u das sich strukturell yon seinem den m-Faktor  
tragenden Par tner  nur dureh die ZugehSrigkeit zu dem Translokations- 
komplex unterseheidet. Dieser Translokationskomplex kann infolge seiner 
Koppelung mit  dem M-Faktor nieht in die ffir den m-Faktor  homozygoten 
Weibehen ge]angen. 

Ein Weg, die Entstehungsweise komplexer Gesehleehtschromosomen- 
meehanismen zu verstehen, ist ein Vergleich mit  den einfaehen Ge- 
sehleehtsehromosomenmechanismen, die in verwandten Arten oder Ge- 
nera auftreten. Zwei Prozesse seheinen zu existieren, wodureh komplexe 
Geschlechtschromosomenmeehanismen entstehen k6nnen. Erstens durch 
Fragmentierung yon urspriinglich einzelnen X oder Y Chromosomen in 
zwei oder mehr Elemente (White, 1940). Dieser Prozeg in der Evolution 
multipler Geschleehtsehromosomenmeehanismen ist abet auf Arten mit  
holokinetisehen Chromosomen besehrs und scheidet deswegen fiir die 
FlShe mit  monokinetisehen Chromosomen aus. Zweitens dureh Einbe- 
ziehung yon einem oder mehreren Paaren yon Autosomen in den Ge- 
sehleehtsehromosomenmeehanismus, als ein Resultat  yon Trans- 
lokationen. 

Fiir die Flohart  Ctenocephalus canis besehreibt Kiehijo (1942) in den 
Furehungsteilungen eines Eies 2n = 14 Chromosomen mit einem un- 
paaren metaeentrisehen Chromosom, welches der Autor als das X- 
Chromosom eines Xu ansieht. 
Ohne eine Analyse eines groBen Materials yon Keimzellen seheint ein 
derartiger Sehlug nieht bereehtigt, aueh im Itinbliek auf die bei N. ]as- 
ciatus und Xenopsyllcb cheol)is (Bayreuther, unver6ff.) gefundene Hetero- 
morphie der Autosomen. Aueh die Angaben Karnkowskas (1932a, b) 
tiir Leptopsylla musculi mit einem Chromosomenbestand yon 2n = 2 2  
Chromosomen ohne morphologiseh differenzierte Gesehleehtsehromo- 
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somen in der m/~nnliehen Meiose miissen erst an einem gr61~eren Material 
mit  modernen Methoden best/~tigt werden. Das Fehlen gesicherter An- 
gaben fiber das Vorkoramen einfaeher Gesehlechtschromosomenmeeha- 
nismen bei F16hen macht  es im Augenblick unmSglich, den Ursprung des 
multiplen Gesehleehtsehromosomenmechanismus vom Typ X1X2Y 
(M/~nnehen) : X 1 X 1 X 2 X 2 (Weibchen) bei der Flohart  Xenopsylla cheopis 
und vom Typ X 1 X~ Y1 u (M/~nnehen) : X 1 X 1 X 2 X2 (Weibehen) bei der 
Flohart  Nosopsyllus /asciatus zu erkl/~ren. X1X2Y (M/~nnchen:) X1X 1 
X2X e (Weibchen)-Meehanismen kSnnen dureh Einbeziehung eines 
Autosomenpaares in einen XO (M/innehen): X X  (Weibehen) Bestand 
entstehen, wie z.B. in einer Sektion der Mantoidea (I-Iughes-Schrader, 
1950), ebenfalls dureh Einbeziehung eines Autosomenpaares in einen 
X Y  (M/~nnehen): X X  (Weibchen)-Meehanismus, wie z.B. in Drosophila 
miranda (Dobzhansky, 1935b) und Drosophila americana americana 
(Stone and Patterson, 1947; Cooper, 1946). Somit kSnnten der X 1 X 2 
Y (M/s : X 1X 1 X 2 X 2 (Weibehen)-Meehanismus bei der Flohart  
Xenopsylla cheopis durch strukturelle Umbauten  unter Einbeziehung 
eines Autosomenpaares sowohl aus einem X u  als aus einem XO-Meeha- 
nismus entstanden sein. 

Der X 1 X 2 u u (M~nnehen) : X 1 X 1 X 2 X 2 (Weibehen) Gesehleehts- 
ehromosornenmeehanismus bei der Flohart  N. /asciatus und dem K/ffer 
Cyrsylus volkameriae (F.) (Virkki, 1968) und der X 1 X 2 X8 Y1 Y2 u 
(Weibehen) : X 1 X 1 X 2 X2 Xa X 3 (M/~nnchen)-Meehanismus in einer sfid- 
deutschen Population des Calanoiden Diaptomus castor (Matsehek, 1909; 
Heberer, 1932) stellen die komplexesten Geschleehtsehromosomen- 
meehanismen monokinetischer Chromosomen im Tierreich dar. Die 
Viererkette in der rn/~nnliehen Meiose yon N./aseiatus und yon Cyrsylus 
volkameriae (Virkki, 1968) ist vermutlieh dureh eine reziproke Trans- 
lokation ganzer Sehenkel zwischen einem morphologiseh nieht differen- 
zierten oder einem XY-Geschlechtschromosomenpaar und einem Auto- 
somenpaar entstanden, der Seehserring in der weibliehen Meiose yon 
Diaptomus castor durch 2 Translokationen ganzer Sehenkel zwisehen 
3 Chromosomen, yon denen eines 1 Geschleehtsehromosomenpaar vor 
Beginn des Umbaus war, hervorgegangen. I m  Gegensatz zum Pflanzen- 
reich, wo ffir viele Arten stabile komplexheterozygote Formen bekannt  
sind und wo z.B. ffir den nordamerikanisehen Subgenus Euoenothera 
eine direkte Korrelation zwischen dem Grad der Komplexheterozygotie 
und der Evolution der l~assen besteht (Cleland, 1949), sind komplex- 
heterozygote Formen hSheren Grades stabiler Natur  im Tierreich nicht 
gefunden. Der Sechserring in der weiblichen Meiose des Calanoiden 
Diaptomus castor war auf die Individuen einer siiddeutschen Population 
besehr~nkt (geberer,  1932). Ffir N. /asciatus ist die Viererkette in der 
m/~nnlichen Meiose bisher nur in 2 norddeutsehen Populationen nach- 
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gewiesen worden. Untersuchungen weiterer Populationen mfissen unter- 
nommen werden, bevor entsehieden werden kann, ob der multiple 
Gesehlechtschromosomenmechanismus yon N. [asciatus nnd Cyrsylus 
vollsameriae (Virkki, 1968) stabilisiert ist oder nur einen Zustand eines 
voriibergehenden Polymorphismus des Karyotypes in den untersuchten 
Populationen darstellt. 

3. Vergleichende cytogenetische Betrachtungen zur Frage der Phylogenie 
der Fl6he 

Fiir eine lange Zeit wurde angenommen, dab die Aphaniptera niederen 
Dipteren, den Nematoeera, phylogenetiseh nahestehen. Crampton (1931) 
und Tillyard (1935) konnten aber zeigen, dab eine derartige Abstammung 
auf Grund der anatomischen Unterschiede der Imagines dieser beiden 
Ordnungen nicht wahrscheinlich ist. Die vielleicht am besten begriindete 
phylogenetische Position der Aphaniptera ist yon Hinton (1958) vor- 
gesehlagen. Er  stellt die Aphaniptera auf Grund des fibereinstimmenden 
Baues der Larven und des gemeinsamen panoistischen Ovartyps, der 
sonst bei keiner weiteren Ordnung des panorpoiden Komplexes vor- 
kommt, Boreus-artigen Formen der Ordnung Neomecoptera nahe. 

Die phylogenetischen Beziehungen der Aphaniptera zu den anderen 
Ordnungen des panorpoiden Komplexes werden dureh die Ergebnisse der 
cytogenetischen Untersuehungen nicht gek]i~rt. Die bisher vorliegenden 
cytologischen Befunde liefern keinen Beweis ffir eine ni~here phylogene- 
tisehe Beziehung zwischen den Aphaniptera und Nematoeera. Die hohen 
Chromosomenzahlen, das Vorhandensein des diffusen pr/imeiotischen 
Stadiums und die komplexen Gesehleehtsehromosomenmeehanismen 
trennen die Aphaniptera deutlieh yon den Nematocera. 

Die Frage der phylogenetisehen Beziehung zwisehen Aphaniptera 
und Neomeeoptera kann vom eytologisehen Gesichtspunkt noch nieht 
diskutiert werden, da die Chromosomencytologie beider Gruppen noch 
zu wenig bearbeitet worden ist. Ffir die FlShe liegen bisher nur gesieherte 
Ergebnisse fiir N. /asciatus mit 2n = 20--27 Chromosomen und einem 
X1 X1 X2 X2--X~ X2 Y1 Y2 Geschlechtschromosomenmechanismus und 
ffir Xenopsylla cheopis mit 2 n =  18 Chromosomen im Weibehen und 
2n ~ 17 Chromosomen im Mi~nnchen und einem X 1 X 1 X 2 X~--X~ X 2 Y 
Geschlechtsehromosomenmeehanismus vor. 

Fiir die Neomecoptera liegt nur eine cytologische Untersuchung yon 
Boreus brumalis Fitch vor (Cooper, 1951). Danaeh haben die Weibchen 
2n = 26 Chromosomen mit einem X 1 X 1 Xe X 2 Gesehlechtschromo- 
somenmechanismus, die M~nnchen 2n  = 25 Chromosomen mit einem 
X1 X2 Y Geschleehtsehromosomenmechanismus. 

Somit sind weitere vergleiehende cytologische Untersuchungen in den 
Ordnungen Neomecoptera und Aphaniptera notwendig, um mehr Kennt- 
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nisse fiber die Evolution der cytologischen Charakteristika, wie z.B. 
Chromosomenzahl, komplexer Geschlechtschromosomenmechanismus, in 
den beiden Ordnungen zu sammeln, bevor phylogenetische Betraeh- 
tungen angestellt werden kSnnen, die Aussicht auf eine gewisse Giiltig- 
keit haben. 

Zusammenfassung 
1. Die Hamburger  Population yon Nosopsyllus /asciatus Bosc 

(Aphaniptera) zeigt in den Spermatogonienmetaphasen 2n --~ 20--23 aero- 
centrische Chromosomen, die Wilhelmshavener Population yon lVosop- 
syllus/asciatus Bosc in den Spermatogonien- und Oogonienmetaphasen 
2n z 20--27 Chromosomen. 

2. Entsprechend der interindividuellen Chromosomenzahlenvariabili- 
tgt  in den Spermatogonien treten in der Metaphase I der Spermatocyten 
in der Hamburger  Population Tiere mit  1 Viererkette und 8 Bivalenten, 
1 Viererkette, 8 Bivalenten und 1 Univalent, 1 Viererkette und 9 Biva- 
lenten und ] Viererkette, 9 Bivalenten und 1 Univalent auI. In  der 
Wilhelmshavener Population sind wegen der noch gr6Beren interindi- 
viduellen Chromosomenzahlenvariabilitiit daneben Tiere mit  1 Vierer- 
kette und 10 Bivalenten, 1 Viererkette, 10 Bivalenten und 1 Univalent, 
1 Viererkette und 11 Bivalenten und 1 Viererkette, 11 Bivalenten und 
1 Univalent in der Metaphase I der Spermatogenese vorhanden. 

3. Ergebnisse yon kontrollierten Paarungs- und Aufzuchtversuchen 
deuten darauf hin, dab die Chromosomenzahlenvariabilititt in der 
Wilhelmshavener Population yon N./asciatus auf einer Zahlenvariabili- 
tiit yon fiberzghligen Chromosomen oberhalb der diploiden Grundzahl 
yon 2n----20 Chromosomen beruht. Die cytologische Analyse des F 1- 
Materials yon Kreuzungen yon Tieren mit  ungleichen Chromosomen- 
zahlen machen es wahrseheinlich, dab die Chromosomen oberhalb der 
diploiden Grundzahl von 2n = 20 Chromosomen teilweise oder ganz mit- 
einander homolog sind und paarweise echte Bivalente bilden. Das Auf- 
treten yon Trivalenten in Tieren mit  1 Viererkette, 8 Bivalenten und 
1 Univalent deuten darauf hin, dab die bis zu 7 fiberz~hligen Chromo- 
somen gleiehzeitig auch teilweise oder ganz homolog sind mit  einem 
Chromosomenpaar des diploiden Grundbestandes. Ergebnisse einer de- 
taillierten Pachyt~nanalyse in den Ooeyten weisen auf eine Homologie 
der fiberz~hligen Chromosomen mit  dem kiirzesten 10. Chromosom des 
diploiden Grundsatzes bin (Bayreuther, 1957). Die fiberzi~hligen Chromo- 
somen sind fiberwiegend euchromatisch. 

4. Mitotisches non-disjunction der fiberz~hligen Chromosomen in der 
Anaphase I I  der Spermatogenese ffihrt zu einer Zahlenvariabilit~t, hiiu- 
figes mitotisches non-disjunction und die unipolare Verteilung zu einer 
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Einbez iehnng der u n g e t r e n n t e n  Chromat iden in  den Pronukleus  und  
dami t  zu einer Anreicherung der fiberz~hligen Chromosomen in  der 
Wilhe lmshavener  Popula t ion.  

5. I n  der Wilhe lmshavener  Popula t ion  yon  iV. ]asciatus liegt ein 
mul t ip ler  Geschlechtschromosomenmechanisrnus yore Typ X 1 X 2 Y1 Y2 
(Mgnnchen):  X 1 X 1 X 2 X 2 (Weibchen) vor. Die Viererkette k o m m t  nu r  
in der m/tnnl ichen Meiose vor, in  der Metaphase I der Ooeyten t r e t en  
2 GeschlechtsbivMente (X 1 X 1 und  X 2 X~) auf. 

6. Die eytogenetischen Befunde spreehen gegen eine nghere phylo- 
genetisehe Beziehung zwischen den Aphanip te ra  u n d  2XTematoeera. Sie 
widersprechen nieht  den neueren Vorstel lungen yon  einer n~heren phylo- 
genetischen Verwandtschaft  zwischen den Aphaniptera  und  Neomeeop- 
tera. 
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