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Die Evo]utionsvorggnge an den Speicheldrfisen:Chromosomen be- 
stimmter Chironomus-Arten werden an interspezffischen morphologischen 
Vergnderungen zweier Kategorien sichtbar (KEYL 1960a). 1. An Struk- 
turabwandlungen, fiber die bereits berichtet wurde (KEYL 1961); 2. an 
linearen Strukturumbauten,  deren Beteiligung an der Chromosomen- 
evolution nach den Funden yon Inversionspolymorphismus bei einigen 
Chironomus-Arten vorausgesehen warden konnte ( B A u ~  1936, PHILIP 
1942, t t su  und LIu 1948, MAINX, KUNZE und KOSt~E 1953, BE]~R~A~r162 
1955a, ACTON 1957b). Jedoch sind fiber die interspezifisehen Unter- 
sehiede der Querseheibenfolgen homologer Chromosomen bisher, mit 
Ausnahme der beiden Camptochironomus-Spezies (BEERMANN 1955) keine 
Untersuehungen angestellt worden, weft offenbar angenommen wurde, 
dab dies ohne Bastai'dierung der betreffenden Arten, d.h. ohne Hilfe 
der Bastard-Paarungskonfigurationen an den Speieheldrfisen-Chromo- 
semen nicht durchffihrbar sei. Bastarde ]assen sieh aber yon den unter- 
suehten Arten nicht herstellen, die Mehrzahl yon ihnen ist nieht zfichtbar, 
und Versuche der kfinstliehen Spermienfibertragung sind an der Emp- 
findlichkeit der Imagines geseheitert. 

]~ei der Klgrung der taxonomischen Verhg]tnisse innerhalb der 
?segdothummi-Gruppe im t%ahmen der Cytodiagnostik von Chironomus 
(K~YL 1960b) ergab sich die M6glichkeit, Strukturuntersehiede homo- 
loger Speieheldrfisen-Chromosomen dreier versehiedener Arten durch mor- 
phologische Analyse zu erfassen und d:.es schlieBlieh aueh auf die tibrigen 
cytologisch bekannten Arten auszudehnen. Die Untersnchungen mugten 
sieh jedoch aus technisehen Grfinden auf diejenigen Chromosomen, bzw. 
Chromosomenarme beschrgnken, die fiber ihre ganze Lgnge dureh 
markante Differenzierungen in charakteristische Querscheibengruppen 
und konstante Einsehnfirungen gekennzeichnet sind. Deshalb wurden 
die Querscheibenfolgen yon nur drei der insgesamt sieben Chromosomen- 
arme analysiert, die der Xaryotyp  von Chizonomus mit seinen drei 
mediokinetischen und einem telokinetischen Chromosom enthglt. 
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U n t e r  diesen Vorausse tzungen is~ die Aufs te l lung eines Schemas  der  
phylogenet i sehen  Beziehungen m6glieh,  naeh Pr inzipien,  die zur  K1/~- 
rung der  Evo lu t i onsve rMl tn i s s e  bei  dam Inve r s ionspo lymorph i smus  
des 3. Chromosoms yon Drosophila pseudoobscura und  D. persimilis 
yon  STUI~T~VANT und  DOBZI~A~SI~u (1936) eingeffihrt  wurden  und  die 
aueh bei  der  K1/~rung der  in terspezif isehen Zusammenh~nge  wei terer  
A r t e n g r u p p e n  yon Drosophila (s. PATTm~SON und  STO~TE 1952, STONE, 
GUEST und  WlLSO~ 1960, WASSEI~MAX 1960, 1962, sowie STONE 1962) 
erfolgreieh angewendet  worden sin& Unte r suehungen  fiber Chromo- 
somens t ruk tu run te r seh iede  mi t  phylogene t i sehen  Aspekten ,  die dureh  
morphologisehen  Vergleieh an Speieheldrf isen-Chromosomen dureh-  
gef i ihr t  wurden,  haben  DV~Bal~ (1959) bei  einer F o r m e n g r u p p e  yon 
Eusimulium aureum und  BAs~v~ (I959) an  sieben Ar t en  yon  Prosi- 
mulium un te rnommen .  

Methodik 
Die untersuchte Artengruppe umfagt den Tell der Gattung Chironomus MEre., 

der yon STI~E~IZKE (1959) und KEYL und KEYL (1959), K~u (1960b, 1961b) 
nach imaginal- und cytotaxonomischen Gesichtspunkten einer l~evision unterzogen 
wurde. Von den 22 genannten Spezies waren 13 bisher unbekannt und muBten 
neu beschrieben werden. Die fibrigen 9 Arten basieren nomenklatorisch auf den 
Untersuchungen yon T ~ I ~ . ~  und STI~E~-ZKE (1951). 

Nach der yon GOET~GEBUmr (1937) vertretenen Systematik wird die Gattung 
Chironomus in neun Untergattungen aufgeteilt, davon umschreibt der Subgenus 
Tendipes s.s. die hier behandelte Gruppe ~. 

Das Chromosomenmaterial f/it die vorliegenden Untersuchungen stammt von 
Larven, die im Freiland gesammelt oder aus Freilandgelegen aufgezogen wurden. 
Die Chromosomenprgparation erfolgte nach den bei Kmr~ und KE'ZT. (1959) zusam- 
mengestellten Methoden. Darfiberhinaus wurde eine Technik angewandt, die eine 
Aufbewahrung fixierten LarvenmateriMs fiber l~ngere Zeit erlaubt. 

1. Larven auf Filtrierpapier abtrocknen. 
2. Das vordere Drittel (bei kleinen Larven die vordere H~ilftc), welches die 

Speicheldrfisen enthglt, mit der Schere abschneiden. Soll die gesamte Larve auf- 
gehoben werden, dann wird sic im Mittelteil angestochen oder angeschnitten. 

3. Einlegen des vorderen Stfickes oder der gesamten Larve in eine Mischung 
yon 2 Teilen Alkohol 96%, 1 Teil Glycerin bidest., 1 Teil Eisessig. Bei starker 
Trfibung durch das Larvenblut muB die Misehung erneuert werden. Die Auf- 
bewahrung darin ist bis zu 2 Monaten mOglich, ohne dal~ die Pr~parationsfghigkeit 
der Chromosomen leidet. 

4. Herausnahme der Speicheldriisen in dem Fixierungsmittel auf hohlgesehliL 
fenem Objekttriiger (evtl. anf schwarzem Untergrund bei Auflicht). 

5. ~bertragen in Orcein-Essigsgure-Milchsgure (1% Orcein in einer Mischung 
yon gleiehen Teilen Milchsgure oIfic, und Eisessig). F~rbedauer flit Hellfeld- 
beobaehtung 15--45 min. 

6. Abprgparieren der Zellen inwenigMilchsgureaufdem Objekttrgger, Entfernen 
des Sekrets, Auflegen des Deckglases und leichtes Quetschen unter aufgelegtem 
Filtrierpapier. 

1 Von den 25 Arten, die bei GO~T~GEBVn~ aufgefiihrt werden, sind vorI~ufig 
9 beibehalten worden; was yon dem Rest bestehen bleiben kann, ist noch unklar. 
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Die Chromosomen fKrben sieh meist wegen geringer Mengen mitfibertragenen 
Farbstoffes etwas nach. Nach 2 Tagen ist die ]~berffihrung in Dauerpr~parate 
durch Vereisung (Co~oE~ u. FAmCmLD 1953) mSglich. 

Herrn Professor Dr. H. BAVE~ verdanke ich zahlreiche Ratschl/~ge bei der 
Gestaltung dieser Arbeit. Herr Professor Dr. K. STI~Z~E? hat mir in dankens- 
werter Weise durch ~berlassung des yon ihm gesamraelten Larvenmaterials und 
durch Beratung bei systematischen und phylogenetischen Problemen geholfen. 
Die Herren Dr. K. MOLLE~, SChliTZ, und Dr. W. WffLKER, Freiburg, haben mir 
durch ihre Sammelt/~tigkeit wertvolle Hilfe geleistet. 

B e f u n d e  

l .  R e z i p r o k e  T r a n s l o k a t i o n  

Die cytologisch b e k a n n t e n  A r t e n  der  G a t t u n g  C h i r o n o m u s  lassen sich 
ffinf Gruppen  (Komplexe)  zuordnen,  die du tch  b e s t i m m t e  K o m b i n a t i o n e n  
der  Chromosomenarme  cha rak te r i s i e r t  s ind (K]~YL 1960a). 

Diese Erscheinung erfordert eine Bezeichnungsweise der Chromosomenarme, 
die den phylogenetischen Gesichtspunkten entspricht. In der folgenden Zusammen- 
stellung werden die in dem ersten Tell der Cytodiagnostik yon C h i r o n o m u s  (Knyr~ 
und KEYL 1959) angewandten Bezeichnungen der Chromosomenarme mit den neu- 
eingefiihrten koordiniert. 

Art 

a n n u l a r i u s  . . . . . . .  
a n t h r a c i n u s  . . . . . . .  
c i n g u l a t u s  . . . . . . .  
c r a s s i m a n u s  . . . . . .  
d o r s a l i s  . . . . . . . .  
h a l o p h i l u s  . . . . . . .  
l u r i d u s  . . . . . . . .  
p l u m o s u s  . . . . . . . .  
p s e u d o t h u m m i  . . . . . .  
s a l i n a r i u s  . . . . . . .  
s t r i a t u s  . . . . . . . .  
t h .  t h u m m i  und th .  p i g e r  . 

A 

4 I 3 L  
13 I 1R 
7 1 3 R  

is 12R 
9 I 3 L  

13 I 3 R  
10 [ 1R 

11,321 

Vgl. die Tafeln in KEYL und KEYL 

Chromosomenarm 

1R 
3R 
1L 
2R 
3L 
1L 
2L 
1L 
1L 

1L 

1959). 

c 

2R 2L 3R 
2L 2R 1R 
2L 2R 3L 
1L 1R 1L 
1L 1R 2L 
21~ 2L 3R 
1L 1R 3L 
2L 2R 3R 
2L 2R 3L 
- -  - -  2 1 ~  

1R 
3R 

F 

3L 
1L 
3t~ 
2L 
3R 
1R 
2R 
3L 
1R 
2L 
1L 
3L 

G 

4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 

Die unterschiedl ichen  Chromosomena rm-Re kombina t i one n  mfissen 
als das  Ergebnis  von rez iproken Trans loka t ionen  eines b e s t i m m t e n  Typs  
gedeu te t  werden.  Durch  die sehr dif ferenzier ten Quersche ibens t ruk tu ren  
im mi t t l e r en  Tell  der  mediokine t i schen  Chromosomen k a n n  le icht  nach- 
gewiesen werden,  dab  die Bruchs te l len  s te ts  in u m u i t t e l b a r e r  N/~he der  
K ine tochoren  liegen, so dab  nur  k o m p l e t t e  Chromosomenarme  an  den 
R e k o m b i n a t i o n e n  be te i l ig t  worden  sind. Dieses Pr inz ip  dfirf te  auch 
ann/~hernd fiir  die Fus ion  des Chromosoms G m i t  A r m  E bei  C h .  c o m -  

m u t a t u s  gelten,  die ebenfal ls  im R a h m e n  einer rez iproken  Trans loka t ion  
en t s t anden  sein mu$,  be i  der  aber  je ein kleines S t / i@ des Chromo- 
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sores G (Kinetoehor) und des Chromosoms E (Telomer) verloren gegan- 
gen sein miissen. 

Die phylogenetisehen Zusammenh/inge zwischen den Komplexen 
lassen sieh aus der Annahme ableiten, naeh der diejenigen Gruppen sieh 

C A 

ff 

parethumml 

A 

ff ff 
pseudothummi Camptochironomus 

8 b E  

thumm/ 

z? 
commu/a/u3 

Abb. 1. Schema  der rez ip roken  Trans loka t ionen  ~ n d  ib.rer phylogene t i sehen  Bez iehungen  
bei  den cytologisch b e k a n n t e n  Ar t en  yon  Chironomus 

am n~chsten stehen mfissen, die nur durch einen reziproken Trans- 
lokationssehritt voneinander unterschieden sind (Abb. 1). l~ber die 
Evolutionsrichtung der Komplexreihe thummi ~ pseudothummi ~ para- 
thummi ist grundsgtzlieh keine Aussage zu erwarten. Dagegen ist eine 
unmittelbare Verbindung zwischen parathummi und Camptochironomus 
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aus Grfinden, die den Umbau innerhMb der Chromosomenarme betreffen, 
unwahrseheinlich. Zwisehen commutatus- und thummi-Komplex ist nut  
eine Entwieklungsriehtung m6glieh, die dutch den Verlust yon Teilen 
des Genoms beim Anbau yon G an E best immt wird. 

Spontane reziproke Translokationen in Freilandpopulation bestimm- 
ter Chironomusarten wurden bisher nur ganz vereinzelt gefunden (Ch. 
luridus, ACTON 1957b; Ch, uliginosus, Ch. satinarius, eigene Beobach- 
tungen). In jedem dieser drei F/~lle handelt es sich um Rekombinationen 

Abb.  2. Reziproke  Translok~t ion bei Oh. annu lar ius ,  l%ekombin~tion tier komple t t en  
Chromosomenarme  CD, EF--+ DE,  OF. ~ Kine tochoren  

yon Armstfieken, die jeweils nur an einer einzigen Larve der untersuchten 
Population festgestellt werden konnte. Das einzige Beispiel einer Trans- 
lokation, deren Vererbung fiber einen l~ngeren Zeitraum (bisher 2 Jahre) 
beobaehtet  wurde, ist in einer Massenzueht yon Ch. annularius aufge- 
treten. Es ist eine Rekombinat ion komplet ter  Chromosomenarme, bei 
der die ffir den thummi-Komplex typisehen CD- und EF-Chromosomen 
zu CF- und DE-Chromosomen umgebaut  worden sind (Abb. 2). I m  
homozygoten Zustand ist diese Chromosomenmutante nicht lebensf/ihig; 
die t Ieterozygoten zeigen eine deutliehe Vitalitgtsminderung, k6nnen 
sieh ~ber unter  den Voraussetzungen der Laboratoriumszucht  gegenfiber 
den Normalen durehsetzen. 

2. Umbauten innerhalb der Chromosomenarme A, E, F 

Standardanordnung der Querseheiben. Die Beschreibung der linea- 
ren Umbauten  innerhMb der Chromosomenarme stiitzt sieh auf die 
Querseheibenfolge der Chromosomenarme A, E, F yon Ch. thummi piger 
Ms Standard. Eine zweekms Einteilung der Chromosomenabsehnitte 
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mit  Bezeichnungen ffir jede bei Hellfeldbeobachtungen identifizierbare 
Querscheibe wurde neu eingeftihrt und ist aus Tafel 1 zu ersehen. Die 
Chromosomenarme A nnd E dieser Tafel geben die Verh~ltnisse bei 
Ch. th. piger wieder. Der abgebildete Arm F s t ammt  yon Ch. halophilus; 
er unterseheidet sich zwar durch Inversion der Absehnitte 11--15 yon 
dem Standard, ist in seiner Gestalt und Querscheibenausprhgung aber 
typischer als bei Ch. th. piger. 

Pseudothummi-Komplex (9 Spezies) 

Chromosomenarmkombinationen: AE, BF, CD, G. 
Ch. p s e u d o t h u m m i  STR. Chromosomenarm A: Von der Standard- 

anordnung durch die Inversion der Abschnitte4---12 unterschieden 
(Abb. 3 b). 

pseudothummi 1 2 3 112 11 10 9 8 7 6 5 41 13 1~ 15 16 17 18 19 

I 
S t a n d a r d  (thummipiger) 1 2 314  5 6 7 8 9 10 11 12 I 13 14 15 16 17 18 19 

Chromosomenarm E : Standardanordnung (Abb. 4a). Bei der Popu- 
lation Knyphausen wurde in den Abschnitten 5 a - - 6 b  ein Inversions- 
polymorphismus gefunden (s. KEYL u. KEYL 1959, Tafel 11). 

pseudothummi 1 2 3 4 15 6[ 7 8 9 10 11 12 13 

\ 
pseudothummi, ~ e - - g  
I n K n y p h a n s e n  1 2 3 4 6 7 8 9 10 11 12 13 

Chromosomenarm F: Zur Standardanordnung besteht keine unmit- 
telbare AbleitungsmSglichkeit; die invertierte Anordnung yon 15--11 
weist auf Beziehungen zu F yon dorsalis, holomelas und halophilus hin 
(s. S. 475). Obergangsformen, welche die Verlagerung des St~eks 16--19 
schrittweise veranschaulichen k6nnten, sind nicht bekannt  (Abb. 5a). 

pseudothummi I I 19 18 17 161 2 3 4 5 6 7 8 9 10 ] 15 14 13 12 111 2 0 - - 2 3  

do soz s, / /  1 
holomelas, halaphilus 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 115 14 13 12 1111 16 17 18 19 t '20--23 

Das untersuchte Material aus den Populationen Dammberg und 
Falkau war inversionsfrei. Inversionspolymorphismus in Chromosom G 
wurde bei der Population Knyphausen festgestellt. 

Fundorte  : Moortfimpel im Knyphauser  Wald (Ostfriesland) ; Tiimpel 
im BurgwMd bei Marburg a.d. Lahn; Quelltfimpel in Falkau (Sehwarz- 
wMd). 

Chromosoma (Berl.), Bd. 13 31 
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A b b .  3 a - - e .  C h r o m o s o m e n a r m  A .  a Ch. th. piger,  b Ch. Igaeudothummi.  c Ch. holomelas .  
d Ch. ac idophi lus ,  e Ch. c r a s s i m a n u s  
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Abb .  ~ a - - f .  C h r o m o s o m e n a r m  E. a Ch. p s e u d o t h u m m i ,  b Ch. u l ig inosus ,  c Ch. h tr idus .  
d Ch. halophi lus ,  e Ch. c rass imanus ,  f Ch.  acidophi lus  

Ch. a ci d o p h i l  u s K E Y L. Chromosomenarm A : Die inver t ier te  Lage 
der Absehni t te  12--6  u n d  die Naehbarsehaf t  der Absehni t te  3 u n d  12 
deuten  auf Beziehungen zu pseudothummi. Der Untersehied besteht  in 
der Verlagerung der Absehni t te  5 - -16  zwisehen 1 u n d  2 (Abb. 3d). 

31" 
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acidophilus 1] 16 15 14 13 4 51 2 3 12 11 10 9 8 7 6 17 18 19 

pseudothummi 1 2 3 12 11 10 9 8 7 6 { 5 4 13 14 15 16 { 17 18 19 

Chromosomenarm E:  Die Abschnitte 10b - -3 f  sind gegenfiber Stan- 
dard invertiert  angeordnet (Abb. 4f). 

a - - e  b - - a  f c - - g  
acidophilu,~ 1 2 3 { 10 9 8 7 6 5 4 3{ 10 11 12 13 

{ 
S t a n d a r d  { { 
(th, piger, pseudothummi) 1 2 3 ~ 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

Chromosomenarm F: Die J~hnlichkeit mi t  pseudothummi besteht in 
der Nachbarschaft  der Abschnitte 10 und 15, sowie der Absehnitte 16--19 
distal yon 2. Spezifisch ist die Anordnung der Abschnitte l l  und 12 
zwisehen 1 und 19 (Abb. 5b). 

I 11 121 19 18 17 16 2 3 4 5 6 7 8 9 10 15 14 13 2 0 - - 2 3  acidophilus 1 
m t....__ 

pseudothummi 1 19 18 17 16 2 3 4 5 6 7 8 9 10 15 14 13 {I~iI { 2 0 - - 2 3  

Die Imaginalformen yon Ch. acidophilus und Ch. pseudothummi sind 
nur schwer zu unterscheiden, sie wurden auf Grund yon Strukturdifferen- 
zen der Speicheldriisenchromosomen als selbsts Arten erkannt  
(K~YL 1960b). 

Fundort :  Schwefelsaurer Tonteich bei Reinbek, flache Uferzone. 

Ch. melanescens STR. 1. Chromosomenarm A: Von pseudothummi 
durch Inversion der Abschnitte 2 d- -10  unterschieden (Abb. 6 a). 

melanescens 

pseudothummi 

a - - c  k - - d  
l 2 I i 0  l l  12 3 2 ] 9 8 7 6 5 4 13 l ~  15 16 17 18 19 

/ 

Chromosomenarm E: Der Unterschied zur Standardanordnung be- 
steht in der Verlagerung des Stfickes 1 e - -3  e zwischen 11 und 12 (Abb. 7 e). 

a - - d  f e - - i  a - - e  
~nelanescens 1 3 4 5 6 7 8 9 10 11 I 1 2 3 I 12 13 

Standard ( t a ~ i p i g ~ ;  ~ 2 {3 4 5 6 7 8 9 10 ,1 ,2  13 

1 Die Imaginalformen dieser Art sind noch nichb beschrieben, eine Abbildung 
des Speicheldriisen-Chromosomenbest~ndes erfolgt im Rahmen der cytologischen 
Diagnostik. 
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A b b .  5 a - - e .  C h r o m o s o m e n a r m  F .  a Ch. p s e u d o t h u m m i ,  b Ch. acidophi lus ,  c Ch. dorsalis.  
d Ch. halophi lus ,  e Ch. u l ig inosus  

Zwischen den Querscheiben 10g und 1 e liegen zwar s/tmtliche Struk- 
turen, die fiir Abschnitt 11 der Standardanordnung angegeben sind (Falt- 
tafel), doch kSnnte die auf 3 e proximal folgende blasse Querscheibe, die 
auf der Chromosomenkarte nicht verzeichnet ist, genauso gut zu 11 
gehSren wie zu 12. Diese Unklarheit wird offenbar dutch Struktur- 
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A b b .  6 a - - e .  C h r o m o s o m e n a r m  A.  a Ch. melanescens ,  b Ch.  dorsalis,  c Ch. lur idus ,  d Ch. 
u l ig inosus ,  e Ch.  ha lophi lus  

abwandlungen hervorgerufen, die in diesem Chromosomenbereieh aueh 
yon anderen Arten her bekannt  sind (KEYL 1961 a). 

Chromosomenarm F: Von der Standardsnordnung durch Inversion 
der Absehnitte 4c - -15 f  untersehieden (Abb. 8b). 
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mdanescens  

S t a n d a r d  
(th. piger) 

ab  f--a de g - - i  
i 2 3 4 I 15 14 13 12 11 10 9 8 7 6 5 4 I ] 5  16 17 18 19 2 0 - - 2 3  

\ 
1 2 3 ~ 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 ~5 16 17 18 19 2 0 - - 2 3  

In dem untersuchten Material aus zwei Populationen wurde kein Inver- 
sionspolymorphismus beobachtet. 

Fundorte:  Dfimmer-See, fiberschwemlnte Uferzone; Teich sfidlich 
Claustha]-Ze]lerfeld. 

Ch. holomelas  Swg. 1. Chromosomenarm A: Mit melanescens fiber- 
einstimmend (Abb. 3e). Der beobaehtete Inversionspolymorphismus 
umfaBt die Absehnitte 3 c--13. 

holomelas I a - - c  k - - d  
(melanescens) 1 2 10 11 12 3 2 

I 
9 8 7 6 5 4 13 114 15 16 1 7 - - 1 9  

r 
a - - c  i d d - - k  a - - c  I 

holomelas I I  1 2 10 11 12 3 -  13 4 5 6 7 8 9 2 3 ] 14 15 16 1 7 - - 1 9  

Chromosomenarm E: Mit der Standardanordnung (th. piger) fiber- 
einstimmend (Abb. 7b). Eine Abweiehung yore Chromosomenphgnotyp 
bei th. piger besteht in der geringeren Breite des Abschnitts 11. Die ffir 
die Standardanordnung festgelegten Querscheiben in Absehnitt 11 sind 
bei holomelas nich~ alle zu erkennen. Eine auffgllige Dehnung zwisehen 
den Querscheiben besitzt das Chromosom in Absehnitt 12 (Struktur- 
abwandlung, s. KEYL 1961, Abb. 11). 

Chromosomenarm F: Der Strukturtyp I unterscheidet sich yon der 
Standardanordnung durch Inversion der Absehnitte 11--15 (Abb. 8 a). 
Der in der distalen Hglfte des Chromosomenarms beobachtete Inversions- 
polymorphismus betrifft die getrennt voneinander liegenden Stficke 12b 
bis 15b (Strukturtyp I I ) u n d  2b - -9  (Strukturtyp III).  Alle m6glichen 
Kombinationen der Strukturtypen wurden aufgefunden. 

S t a n d a r d  (th. piger) 

holomelas I 

holomelas I I  

holomelas I l i  

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 I l l  12 13 14 15 ] 16 17 18 19 2 0 - - 2 3  

I 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 115 14 13 12 111 16 17 18 19 2 0 - - 2 3  

1 i 
\ 

�9 - -  - -  a b  

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10115 c b l 2 g  13 14 15 12 11 16 17 1 8 - - 2 3  
a 

] 
I 

a [ f - - b  [ i ~ b - - g  a b  a 
1 2 9 8 7 6 5 4 3  2 10 15 12 13 14 15 12 11 16 17 18 1 9 - - 2 3  

1 Siehe FuBnote S. 472. 
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Fundorte:  Harz (ttochmoor am Torfhaus, Moorgrfi, ben und Wald- 
gri~ben am Acker)1. 

Ch. d o r s a l i s  M~IG. Die Kinetochorregionen der drei me4iokineti- 
schen Speicheldrfisen-Chromosomen sind durch auffallend dicke Quer- 
scheiben markiert. 

Chromosomenarm A: Die Reihenfolge der Abschnitte 2, 3, 12--10, 
13--19 deuten auf Beziehungen zu melanescens und holomelas. Der 

A b b .  7 a - - d .  C h r o m o s o m e n a r m  E .  a Ch. th. piger, b Ch. holomelas, c Ch. melanescens. 
d Ch. dorsalis 

Unterschied zu diesen Arten besteht in der invertierten Anordnung der 
Abschnitte 4--10 (Abb. 6b). 

a - - c  d k 
dorsalis 1 2 14 5 6 7 8 9 2 3 12 11 10 ]  13 14 15 16 17 18 19 

I 
melanescens, holomelas 1 10 11 12 3 2 9 8 7 6 5 4 13 14 15 16 17 18 19 

Mit Hilfe der Speicheldrfisen-Chromosomen als Ch. holomelas identifiziert 
wurden Larven, die Herr Prof. BAVE~ aus einem ,,rockpool ~ in den Sch~ren bei 
Tv~rminne (Finn]and) gesammelt und mir freundlicherweise zur Untersuehung 
fiberlassen hat. 
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Chromosomenarm E: Strukturfotge-Beziehungen lassen sich nut  zur 
Standardanordnung linden. Der Unterschied besteht in Inversionen der 
getrennt voneinander liegenden Abschn i t t e2d- -8b  und 10--12a 
(Abb. 7d). 

a 2 c t  ba ed I c 8 i  ] l ~ b ] - 2 g l : ~  dorsalis  l 8 ,7 6 5 4 3 "2 9 ~2 l l 

Standard (th. p iger}  1 2 3 4 5 6 7 8 9 I lO i1 1"2 13 

Abb. 8a--c,  Chromosomeaarm F. a Ch. holomela~, b Ch. meIanescens,  c Ch, p a r a l h u m m i  

Der proximale Tefl yon Abschnitt 13 ist dutch eine Strukturabwandlung 
gegenfiber dem Standard th. piger ver~,ndert. 

Chromosomenarm F: ~Et holomelas fibereinstimmend (Abb. 5 c). 
Die Chromosomen s/~mtlicher untersuehter Larven aus drei Popula- 

tionen waren inversionsfrei. 
Wie bereits bei K~YL u. K~YI~ (1959) erSrtert, ist diese Art nieht mit 

dam Ch. dorsalis identiseh, der yon Bnu_~Ir (1936), PHILI~ (1942), 5/[nI~x, 
KuzczB u. K o s ~  (1953) und AOTOl~ (1957 a) bearbeitet wurde. 

Fundorte:  Krefeld; Harz, Torfhaus, Teufelsloch. Samtliebe Pop~la- 
tionen befanden sich in Wegpffitzen. 

Ch. l u r i d u s  STR. Chromosomenarm A: Mit dorsalis iibere]nstim- 
mend (Abb. 6c). 



4 7 8  H . -  G .  K]~YL: 

Chromosomenarm E:  Mit acidophilus fibereinstimmend (Abb. 4c). 
Querscheibe 5 e ist gewShnlich als auff/~lliger ,,puff" entwickelt. 

Chromosomenarm F: Von den zahlreichen bekannten Strukturfor- 
men dieses Chromosomenarms (AcToN 1957) wurden vier gefunden 
(Abb. 9). Struktur typ I unterscheidet sich yon holomelas und dorsalis 
dureh die invertierte Anordnung der Strecke l i - -13d.  Daran gliedern 
sich zwei weiter8 Inversionsschritte, Struktur typ I I  mit der Inversion 
9--16e und Strukturtyp I I I  mit der Inversion 13d~9.  Abb. 9a zeigt 
die He~erozygotie der Strukturformen I/II ,  Abb. 9 b diejenige von I I / I i I .  
Die yon BAUEg (1936) und MAI~x, KU~ZE u. KOS~E (1953) besehriebene 
]-Ieterozygotie I / I I I  wurde nicht geiunden. 

holomela2, dorsalis 

luridus I 

luridus I I  

a - - h  d I e - - a  

1 I 13 14 15 10 16 

a - -  h 
luridus I I I  1 9 8 7 6 5 4 3 2 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 15 14 13 12 11 16 17 18 19 2 0 - - 2 3  
I 

f 
d ki  c - - a  

13 14 15 10 I 9 8 7 6 5 4 3 2 13 12 11 16[ 17 18 19 2 0 - - 2 3  

L 
a - - c  ik - - - - ]  fg  

11 12 13 1 2 3 4 5 6 7 8 9 ] 16 17 1 8 - - 2 3  

t 
ki  c - - u  a - - e  d ] fg  
] 13 12 11 16 19 15 14 13 16 17 1 8 - - 2 3  

In 0stfriesland ist ein Struktur typ h/~ufig, der sich von I I  durch die 
Inversion 2 b- -9  ableitet (Abb. 9b, e). 

a - - h  d e - - a  a - - c  ik  a f - - b  fg  
l u r i d u s i I a  1 13 14 15 10 16 11 12 13 1 2 19 8 7 6 5  4 3  2 ] 16 1 7 - - 2 3  

/ 
a - - h  d e - - a  a - - ~  ik  | fg  

u r i d u s l I  1 13 14 15 10 16 11 12 13 1 2 3 4 5 6  7 8 9 16 1 7 - - 2 3  

Fundorte:  In Tfimpeln und Teichen mit Fallaub, flache Uferzone 
kleinersr Seen. 

Es ist m6glich, dab ffir das Untersuchungsgebiet (Nordwestdeutsch- 
land) eine geogralohisch8 Gliederung der Inversionstypen besteht, yon 
deren Vorkommen in England AcTozr (1957 a) beriehtet hat. Die Struk- 
tur typen F I nnd I I  wurden in der norddentschen Tiefebene gefunden, 
F I I  und I I I  in Eifel, Werragebiet, Wesergebirge und Nordhessen. 

Ch. ha loph i lus  KIEFF.  Chromosomenarm A: Die lineare Folge der 
Abschnitte 3, 12--10, 13--18 des Strukturtyps I ist i~hnlich wie bei 
dorsalis und luridus; wegen der distalen Verlagerung der Abschnitte 
68--9 und der Verlagerung der Abschnitte 1 f - -2c ,  4 - -6 d  zwischen 18 
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Abb.  9 a - - d .  Inve r s ionspo lymorph i smus  in Chromosomena rm F yon Ch. luridus,  a Str~k- 
t u r t y p e n  I / I I .  b S t r u k t u r t y p e n  I I / I I a .  c S t r u k t u r t y p e n  I / I I ~ .  d S t r u k t u r t y p e n  I I / I I I  

und 19 ist eine Uberleitung zu diesen Arten nur fiber zwei Inversions- 
schritte mSglich (Abb. 6e). Der in allen untersuchten Populationen 
beobaehtete Inversionspolymorphismus betrif~t das lange subterminale 
Stiick 1 c--14h.  
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a---c  d - - k  
dorsalis, lurid~s 1 2 4 5 6 7 8 9  2 

halophilu8 I 

a--c ] 
1 I 18 17 16 15 1t  13 10 11 12 3 

\ 
1 67s9  

3 1 2 1 1 1 0 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 1 9  

/ 
k - - d  c - - a  k - - f  I 

2 9 8 7 6  5 4  2 1 19 

d - - k  I d - - a  c - - a  k - - f  
2 3 1 2 1 1 1 0 1 3  .1~4 1 5 1 6 1 7 1 8  6 5 4 2 1 19 

a b ]  h - a  k - - d  e e - e l i  d - a  c - a ,  k - f  
halophilusIl 1 14 1 3 1 0 1 1 1 2 3  2 9 8 7 6  1 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8  6 5 4  2 1 19 

Chromosomenarm E: Mit acidophilus und luridus fibereinstimmend 
(Abb. 4d). 

Chromosomenarm F: Mit holomelas und dorsalis fibereinstimmend 
(Abb. 5 d). 

Fundorte:  Brackwassertfimpel bei Bensersiel, ~Neuharlingersiel, Wil- 
helmshaven; Werra bei Albungen. 

Die Art  ist unter den yon STRE~ZK~ (1959) angegebenen Bedingungen 
zfichtbar. 

Ch. u l ig inosus  K ~  yL. Chromosomenarm A: Die Iineare Anordnung 
der Abschnitte 3, 12--10, 13--17 hat  J~hnlichkeit mi t  dorsalis und 
luridus. Sonst bestehen erhebliche Unterschiede in der Reihenfolge der 
Querscheiben. Die in den Abschnitt  17 eingcschobenc Querscheiben- 
gruppe setzt sich aus Teilen yon Abschnitten zusammen, die auch bei 
den uliginosus nahe stehenden Arten nicht zusammenliegen. Die Lage 
yon 9ha neben 4 a - - c  erfordert bei einer lJberleitung zu dorsalis oder 
luridus den hypothetischen Inversionsschnitt  des Stficks 4 d - - 9 b  in der 
dorsalis- bzw. luridus-Anordnung. 0b  der anschlie$ende Einbau des 
Stiicks l f - - 9 a  zwischen 17d und e in einem oder mehreren Umbau- 
schritten durchgeffihrt wurde, bleibt often (Abb. 6 d). 

u$iginosus 
a - ~  d c e d - - k  a - d  f - - k  a c a - - c b a  e - - h  

1 8 7 6 5 4  9 '2 3 12 11 10 13 1~: 1 5 1 6  17 I 1 2 4 9 ] 17 1 8 1 9  

J 
I 

[ a T - c  a - - c  b a  I d c - - e  d - - k  
1 2 ~ [ 9 8 7 6  5 4  I 9 2 3 1 2 1 1 1 0 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9  

dorsalis, luridus / 
a--c I I d--k 

1 2 4 5 6 7 8 9  2 3 1 2 1 1 1 0 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9  

Der komphzierte Aufbau dieses Chromosomenarms konnte erst restlos 
aufgeklart  werden nachdem die Arten holomela8 und melanescens bekannt  
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geworden waren und damit  ein einleuehtender Ansehlug im Aufbau der 
Chromosomenarme A yon dorsalis, bzw. luridus an pseudothummi her- 
gestellt werden konnte. In  diesem Zusammenhang ist die bei KEYL 
(I960b) fiir Arm A yon uliginosus angewendete Deutung der Struktur- 
folge an zwei Stellen revisionsbediirftig geworden. 

Chromosomenarm E:  Mit acidophilus, luridus und halophilus iiber- 
einstimmend (Abb. 4b). Die Querscheibe 5 e ist wie bei luridus als ,,puff' 
entwickelt. 

Chromosomen~rm F: Die lineare Folge der Abschnitte l0 und 15, 
sowie der Absehnitte i3 - -1  I, 16--23 zeigen ]4~hnliehkeiten mit  hoIomelas, 
dorsalis und halophilus (Abb. 5 e). Der Untersehied besteht in der Inver-  
sion des Stfieks l c - - 7  und dem invertierten Einbau des Abschnitts 
14h- -10b  zwischen 4b undc.  Die Zahl der hierzu erforderliehen Umbau- 
schritte bleibt often, doch ist mit  wenigstens zwei zu rechnen. 

ab  de  h d - - b  ba  k - - c  a g - - a  
uliginosus 1 7 6 5 4 1 !4  15 10 I 4 3 2 1 8 9 10 l g  13 12 I I  16 17 1 8 - - 2 3  

k - - c  
1 I 7 6 5 4 3 2 1 t 8 9 l0  15 14 13 12 11 16 17 18 1 9 - - 2 3  

holomeIas, dorsalis, ~ .  
halophilus 1 2 3 4 5 6 7 [ 8 9 10 15 1t 13 12 l l  16 17 1 8 - - 2 3  

Ch. uliginosus ist imaginal yon pseudothummi und acidophilus nieht sieher 
zu unterseheiden. Die Art  wurde auf Grund ihrer eytologischen Differen- 
zierungen aufgestellt (KEYL 1960b). 

Fundorte:  Moorteiche bei Sehestedt, Wiesmoor, Upjever Forst  (Ost- 
iriesland); mooriger Waldteich am Christenberg (Burgwald bei Mar- 
burg a. d. Lahn). Teieh in Falkau (Sehwarzwald). 

Ch. c rass imanus  STR. Die Kinetochorregionen aller vier Speichel- 
drfisen-Chromosomen sind dureh Iteteroehromatinbl6cke yon blasiger 
Struktur markiert .  Die Chromosomen sind an diesen Stellen zu zweien 
oder mehreren miteinander verklebt (XEYL u. K~YL 1959). 

Chromosomenarm A: Wegen der unklaren Querseheibenstrukturen 
k6nnen Angaben nut  mit  VorbehMten gemaeht werden. Sieher zu er- 
kennen ist die Folge der Absehnitte 2, 3, 12--10 ;sie deutet  auf Ahnlieh- 
keiten mit  loseudothummi. Dafiir sprieht aul3erdem die Lage der Ab- 
sehnitte ~, 5 distal yon 13. Da die in der verbreiterten Endregion liegen- 
den Querseheiben wahrseheinlieh zu den Absehnitten 7- -9  gehSren, 
kann eine Verbindung zn holomelas und melanescens fiber die Inversion 
l k ~ 7  hergestellt werden. Fiir dig zwisehen den Absehnitten 10 und 5 
liegenden Strukturen ergibt sich dann zwangsweise eine Deutung 
(Abb. 3 e). 
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a - - i  d - - k  c - - a  k 
cras.~imanus l 17 8 9 2 3 12 11 10 2 1 [ 6 5 4 13 14 15 16 17 18 19 

[ a - - c  k - - d  7 
melanescens, holomelas 1 2 10 11 12 3 2 9 8 6 5 4 13 l {  15 16 17 18 19 

In Abschnitt 15 Hegt ein gro[3er Nukleolus. 
Chromosomen~rm E: Mit acidophilus, luridus, hatophilus und uligi- 

nosus tibereinstimmend (Abb. 4 e). 
Chromosomcnarm F: Wegen unklarer Querscheibenstruktur nicht 

analysierb~r. 
Fundort: Schwefelsaurer Tonteich bei Reinbek. 

thummi-Komplex (10 Spezies) 

Chromosomenarm-Kombinationen: AB, CD, EF, G. 

Ch. th. p iger  STy. Chromosomen~rm A: Standardanordnung (Ab- 
bildung 3a, F~lttafel). 

Chromosomenarm E : Standardanordnung (Abb. 7 a, Falttafel). 
Chromosomenarm F: Standardanordnung (Abb. 12d). 
Fundorte: Stehende GewAsser in der Norddeutschen Tiefebene, mit 

und ohne Abwassercharakter. Die Verbreitung scheint sich sfidlich bis 
zum Nordr~nd der Mittelgebirge zu erstrecken (Fundort6 : Wesergebirge, 
Krefeld). 

Die Art ist unter den yon S T ~ z ~  (1959) angegebenen Bedingungen 
ziichtbar. 

Ch. t h u m m i  t h u m m i  KIEFF. Die Kinetochorregionen sind bei den 
Chromosomen AB und EF dutch Anschwellungen des Chromosomen- 
k5rpers und dicke Querscheiben, bei Chromosom CD durch ein block- 
artiges Querscheibenaggregat markiert. Das telokinetische Chromo- 
sore G i s t  ~m kinetochortragenden Ende trichter~Srmig verbreitert 
(KEEL und K~YL 1959, Tafel 14). 

ChromosomenarmA: In den Abschnitten 1--13 wie bei th. piger. 
Abschnitte 1~--19 in proximaler Richtung mit zunehmend starken 
Strukturabw~ndlungen (s. KEYL 1957). 

ChromosomenarmE: In den Abschnitten 1--11 wie bei th. piger. 
Abschnitte 12 und 13 in proxim&ter t~ichtung mit zunehmend starken 
Strukturabwandlungen (s. K]~YL 1957). 

ChromosomenarmF: In den Abschnitten 1--19 wie bei th. piger. 
Abschnitte 20--23 in proximaler Richtung zunehmend starke Struktur- 
abwundlungen (s. KEYL 1957). 

Fundorte : Im norddeutschen Flacht~nd vorwiegend in stehenden und 
fliel3enden Gew/~ssern mit Abwassercharakter. Sfidlich ohne klar erkenn- 
bare Spezi~lisierung tiberall verbreitet. 
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Zfichtbar. Unter Laboratoriumsbedingungen bastardieren beide Sub- 
spezies yon Ch. thummi (KEYL U. ST~ENZKE 1956). In gemisehten Frei- 
landpopulationen wurden Bastarde nieht beobaehtet. 

Ch. obtus idens  GOETG~. Chromosomenarm A: Der Aufbau weieht 
sowohl von der Standardanordnung als such yon anderen bekannten 
Strukturtypen dieses Cbromosomenarms weitgehend ab. Auger der 
invertierten Folge der Absehnitte 13--15 sind komplizierte Zusammen- 
stellungen der Absehnitte im distalen Bereieh des Arms vorhanden. Die 
geihenfolge der Absehnitte 2a--e ,  10, 11, 12, 3e - - f  und 8, 9, 2d- -k ,  
3 a~--e lassen auf Beziehungen zu melanescens und holomela~ sehliel~en. 
Eine Uberleitung zu diesen Arten ist jedoeh nur fiber drei aufeinder- 
folgende Inversionssehritte m6glieh (Abb. 10 e). 

d - - k  a - - e  
obtusidens 3 I 15 14 13 I 16 17---19 2 

a - - e  f - - k  a - - c  i - - f  
7 6 ~ 4 /  , 2 l o 1 1 1 ~  3 J s 9  

a - - e  [ f - - i  c - - a  k - - f  [ 

, i 7 6 ~  3 1 2 1 1 ~ o  2 ~ I s 9  

I ~ - - - c  
1 2 

d - - k  ~ - - e  

2 3 

I 

i - - f  I d - - k  a - - e  
10 11 12 3 [4  5 6 7 I 8 9 2 3 

t 
a - - e  I k - - d  4 

1 2 10 l l  12 3 2 9 8 7 6 5 I 13 14 

16 1 7 - - 1 9  

16 1 7 - - 1 9  

melanescens, 
holumelas 15 ] 16 I7 1S 19 

Der Phgnotyp des Absehnitt 4 ist dureh eine eharakteristisehe Struktur- 
abwandlung umgebildet (s. KEYL 1961 a). 

Chromosomenarm E : Unmittelbare Beziehungen zu einer der Struk- 
turfolgen aus dem pseudothummi-Komplex oder zur S~ndardanordnung 
bestehen nieht. Von aberratus (s. S. 485) dutch Inversion der Absehnitte 
3 b - - l l  b untersehieden (Abb. 11 b). 

a, b~  g - - c  f b a  e - - b  ed  
obtvasidens 1 2 3 I 1 I  10 3 4 10 9 8 7 6 5 3 I 11 12 13 

I 
I C - - g  

a - - e  a b  f 
aberratus 1 2 3 5 6 7 8 9 10 4 3 10 i i  12 13 

Chromosomenarm F: Von der S~andardanordnung dureh Inversion 
der aneinanderstol]enden Absehrftte 2--9 und 10-- i7  untersehieden. 
AuBerdem sind beide Doppelseheiben von Absehnitt 10 zwisehen 19e 
und 19d eingebaut (Abb. 12e). 
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obtusidens 

Standard  
(th. piger) 

H.- G. KEYL : 

a - - a  d 

l t 9  8 7 6 5 4 3 21 17 16 15 14 I3  12 11 18 I9  110 I 19 2 0 - - ' 2 3  

| 
1 [ 2  3 4 5 6 7 8 9 ]  I 1 0  1I 12' 13 14 15 16 17 ] 18 19 2 0 - - 2 3  

A b b .  1 0 a - - c .  C h r o m o s o m e n a r m  A. a Ch. p a r a t h u m m t ,  b Ch. aberratus, c Ch. obt~sidens 

Uber die Strukturabwandlung in Absehnitt  2 s. Kv.u (1961 a). 
Fundorte:  Lehmdermoor bei Oldenburg (Fischzuehtteich); Eder- 

see (flache Uferregion); Eckertalsperre (Harz); Dfimmer-See (fiber- 
schwemmte Uierregion). 

In  den Populationen Lehmdermoor und Eckertalsperre wurde die 
m~tnnlich gesehleehtsgebundene Inversion der Absehnitte 13--16d ge- 
funden, die von einem Heterochromatin-Positionseffekt begleitet ist 
(KEYL 1961 a). 

Ch. a b e r r a t u s  Swg. Chromosomenarm A: Die distale Lage der Ab- 
schnitte 10--12 hat Ahnlichkeit mit  melanescens und holomelas. Der 
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Unterschied besteht in der invertierten Anordnnng der Abschnitte 3--4 
(Abb. 10b). 

aberratus 1 2 10 11 12 
d--k 

4 5 6 7 8 9  2 3 

a - - e  3 k - - d  
melanescens, holomela.s 1 2 10 11 12 2 9 8 7 6 5 4 

13 1'~ 15 16 17 18 19 

13 14 15 16 17 18 19 

A b b .  l l a - - d .  Cba~omosomen~rm E .  a Ch. nuditarsis, b Ch. obtusidens, c Ch. parathummi.  
d Ch. annularius 

Chromosomenarm E: Von der bei acidophilus, luridus, halophilus, 
uliginosus und crassimanus vorkommenden Strukturiolge durch Inversion 
der Abschnitte 5--10 b unterschieden (Abb. 13 a). 

aberratus 1 2 3 

D ~ r O  

acidophilus  u .a .  1 2 3 

Chromosoma  (Berl.),  ]~d. 13 

ab f c---g 
7 8 9 i 0 |  4 3 10 i i  12 13 5 6 

{ 
ba 1 f c--g 
10 9 8 7 6 5]  4 3 10 11 12 13 

32  
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A b b .  1 2 a - - e .  C h z ' o m o s o m e n a r m  F.  a Ch. aberratus, b Ch. nudi tars is ,  c Ch. p lumosus ,  
d Ch. th. piger, e Ch. obtusidens 

Chromosomenarm F: Von der Standardanordnung dureh Inversion 
der Absehnitte 11--17 untersehieden (Abb. 12a). 
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aberratus 1 2 3 ~ 5 6 7 8 9 10 117 16 I5 14 13 12 111 18 19 2 0 - - 2 3  

I 
St&ndard  (th. piger) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 I l i  12 13 14 15 16 17]  18 19 2 0 - - 2 3  

Fundort :  Teich in Falkau (Schwarzwald). 

487  

Abb .  1 3 a - - d .  C l a romosomena rm E. a Ch. aberratus, b Ch. cingulatus, c Ch. plumosus. 
d Ch. commutatus 

C h. p lumo~u8  L. Chromosomenarm A: Die drei bisher b ekannt ge- 
wordenen Strukturformen des Chromosomenarms unterscheJden sich 
voneinander dureh Inversionen, die such heterozygot in allen Kombina-  
tionsmSglichkeiten beobachtet  wurden. Struktur typ I unterseheidet 
sich yon melanescens und holomela8 dureh Inversion tier Absehnitte 2g 
bis 4d (Abb. 13a, b, 15d). 

32* 
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plumosus  I I  a - a  ~ ba  a - c  g - - d  (t h - - k  cb c - - f  
(Abb. 14b, 15d) 1 2 10 11 12 I 13 4 2 9 8 7 6 5 4 2 3 12[ 13 14--19 

\ 
p~umo.~us I a - - c  I k - - h  d d - - g  c - - a  I 
(Abb. l ~ a )  1 2 10 11 12 3 2 ]4 5 6 7 8 9 2 ] 4 13 14--19 

\ I - - !  
melanescens, a - - c  k - - a  
holomelaz 1 2 10 11 12 3 2 9 8 7 6 5 13 14--19 

Abb.  1 4 a - - c .  Invers ionspo lymorph i smus  in Chromosomena rm A. a Ch. plumosus,  Struk- 
t ~ r t y p e n  I / Ia .  b Ch. plumosus,  S t r u k t u r t y p e n  I a / I I .  c Ch. anthracinus,  St ruk tu r tFpen  I / I I  

Die in Norddeutschl~nd verbreitete Tfimpelform besitzt ausschliei~lich 
den Struktur~yp II. Ein weiterer Strukturtyp (Ia) unterscheidet sich 
yon I dutch zwei anein~nderstoBende Inversionen (Abb. 14a, b). 
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a - - e  d h - k  c - - 8  k - - f  a - - c  g - d  
plumosusIa 1 I 6 5 4  2 3 1 2 1 1 1 0  2 1 ] 113 4 2 9 8 7 1 1 4 - - 1 9  

\ \ 
~)lumosus I 1 2 1 0 1 1 1 2  3 2 5 7 8 9  2 4 13 1 t - - 1 9  

ACTON (1957b) fand die Heterozygotie I a / I I  m/~nnlieh gesehleehtsge- 
bunden. In der einzigen selbst untersuehten Population mit den gleiehen 
Inversionsverh/~ltnissen (Immerather Maar) war dies nicht zutreifend. 

Chromosomenarm E: Mit aberratus iibereinstimmend (Abb. 13e). 
Chromosomenarm F: Die Lage der Absehnitte 11--17 entsprieht den 

Verhs bei aberratus, untersehiedlieh ist die invertierte Anordnung 
der Absehnitte 1 e--6 im distalen Armteil (Abb. 12 e). 

a - - d  i - - e  
plumosu8 1 16 5 4 3 2 1 I 7 8 9 10 17 16 15 14 13 12 11 18 1 9 - - 2 3  

/ 
aberratus ~ 2 3 4 5 6 I 7 8 9 10 17 16 15 14 13 12 11 18 1 9 - - 2 3  

Fundorte:  Teichform (Form Dangast, STRENZKE 1959). Weide- 
tiimpcl und Grs mit Abwassercharakter in Ostfriesland, Schlol3- 
grabcn in Jever, Grachte in Rinteln. Populationen mit  Inversionspoly- 
morphismus in A: Edersee (22--37 m Tiefe); Chiemsee (6 m Tiefe); 
Immerather  Maar (3 m Tiefe). 

Nur die Gelege der Teiehiorm lassen sich nach der tiblichen Methode 
(Zellstoff und Brennesselpulver) aufziehen. 

Ch. nudi tars i s  STy. ChromosomenarmA: Beide beobachteten 
Strukturtypen stimmen mit  plumosus I und I I  iiberein mit Ausnahme 
der invertierten Anordnung des kleinen Stiicks 9 e--4 a (Abb. 15 a, 17 a). 

&--c  k - - h  d d - - g  c- -o ,  
plumosusI  1 2 10 11 12 3 2 4 5 6 7 8 9 2 4 13 14 1 5 - - 1 9  

I 
\ 

nuditarsis I a - - c  k - - h  d a - - d  ~ - - c  g - - d  e 
(Abb .  158,  17a )  1 2 10 11 12 3 2 4 5 6 7 8 9 4 2 9 13 14 1 5 - - 1 9  

I ] 
\ 

nuditarsis I I  a - - c  8 b a  e d - - g  c - - 8  4 - - 8  d h - - k  cb  I c - - f  
(Abb .  17a )  1 2 10 11 12 1 3 1 9  2 4 I 9 8 7 6 5 4 2 3 12[  13 14---19 

\ 
a - - c  a b a  a c g d ] d h - - k  cb  c - - s  

plumosusI I  1 2 i0  11 12 13 4 ~ 9 8 7 6 5 4 2 3 12 13 1 4 - - 1 9  

Chromosomenarm E:  Von aberratus dureh die Inversion 4g- -8  unter- 
sehieden (Abb. 11 a). 
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nuditarsis 

aberratus, 
plumosus 

a - - o  

1 2  3 5 6 7  

1 2  3 5 6 7  

g h  b a  f - - a  f c - - g  
4 10 9 8 I 4 3 10 1 1 1 2 1 3  ' \  

ab | f c--g 
8 9 10 ~ 3 10 1 1 1 2 1 3  

Chromosomenarm F: Von plumosus durch die Inversion des kleinen 
Stiicks 1 g--8 c unterschieden (Abb. 12 b). 

nuditarsis 

plumosus 

a - - d  i h  c - - a  e - - g  d - - f  
1 6 5 4 3 2 1  8 7 1 [ 8 9 1 0 1 7 1 6 1 5 1 4 1 3 1 2 1 1 1 8 - - 2 3  

/ 
a - - d  i - - e  [ 

1 6 5 4 3 2 1 7 8 9 1 0 1 7 1 6 1 5 1 4 1 3 1 2 1 1 1 8 - - 2 3  

Dal3 die relativ geringfiigigen Strukturunterschiede an den Speichel- 
driisen-Chromosomen von nuditarsis und plumosus Merkmale selbsts 
diger Arten reprhsentieren, liel~ sich in einer Population nachweisen 
(Jever Sehlol~graben), in der beide Arten vorkommen, ohne zu bastar- 
dieren. 

Fundorte: Lehmdermoor bei Oldenburg, Fisehzuchtteich; Jever, 
SehloBgraben; Aue bei Rinteln, Mfihlenstauwerk; Okertalsperre, Nied- 
rigwasser 1959; Schlitz (Hessen), Mfihlenstauwerk. 

Ch. melanotus STy. Kinetoehorregionen der Speicheldrfisen- 
Chromosomen AB, EF, G durch voluminSse, blasige Heteroehromatin- 
blScke, bei Chromosom CD dureh eine auffallend dicke Querscheibe 
markiert (KEYL 1961b). 

Chromosomenarm A: Mit plumosusI /ibereinstimmend (Abb. 15b). 

Chromosomenarm E: Wegen der artspezifisch starken Kontraktion 
dieses Chromosomenarms ist eine Strukturanalyse nicht genau dureh- 
fiihrbar. Es liegen Anzeichen vor, dab die Querscheiberffolge mit der 
von plumosus identisch ist. 

Chromosomenarm F: Mit der Standardanordnung iibereinstimmend 
mit Ausnahme der Strukturabwandlung in den Abschnitten 8--9, auf 
die bereits bei K~YL (1961a) eingegangen wurde. Am Ph/~notyp des 
Chromosomenarms erscheint die Strukturabwandlung als Deletion des 
Stiickes 8f---9b (Abb. 16a). 

a - - e  c - - f  
melanot,us 1 2 3  4 5 6 7  8 • 9 1 0 1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9 - - 2 3  

2 
I I 

S t a n d a r d  (lh. piger) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 1~ 15 16 17 18 1 9 - - 2 3  

Fundorte: Albungen, toter Werraarm; Falkau, Teieh. 
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A b b .  1 5 a - - c .  C l l r o m o s o m e n a r n ~  A. a Ch. n~di lars is ,  b Ch. me~a~ol~s, c Ch. commutatt~s. 
d Ch. p lumos~s ,  a CIr. clngulattts 

Ch. a n t h r a c i n u s  ZETT. Chromosomenarm A: Strukturtyp I ist 
mit ~)lumosus I I  tibereinstimmend, Struktur typ I I  hat eine Inversion 
fiber die Abschnitte 3 f - -13b  (Abb. 14e). 
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anthracinus I a - - c  a b a  a ~  g - - d  d h - - k  cb  c - - f  
(p lumosus I I )  1 2 10 11 12 13 4 2 9 8 7 6 5 4 2 3 12 13 1 4 - - 1 9  

[ 
/ 

a n t h r a c i n u s l I  1 2 10 11 121 3 2 4 5 6 7 8 9 2 4 13 3 12 13 1 4 - - 1 9  

Bisher wurde Strukturtyp II  homozygot stets in Populationen unter 
20 m Tiefe gefunden (Chiemsee, Bodensee, Groi3er P16ner See) ; Popula- 
tionen mit Inversionspolymorphismus stammen ~us erheblich geringeren 
Tie fen. 

Chromosomen~rm E: Wegen artspezifischer Kontraktion ist eine 
Strukturanalyse nicht durchffihrbar. 

Chromosomenarm F: Strukturtyp I mit melanotus tibereinstimmend, 
Strukturtyp II  unterscheidet sich davon durch Inversion der Ab- 
schnitte 8d--17 (Abb. 18b). 

anthracinus I a - - e  c - - f  
(melanotus) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 1 9 - - 2 3  

J 

anthrae inu~I I  1 2 3 ~ 5 6 7 8 17 16 15 14 13 12 11 10 9 18 1 9 - - 2 3  

In Abschnitt 9 wird stets ein Nukleolus ausgebildet. 

Fundorte: Gro~er P15ner See, Bodensee, Chiemsee, 0kertalsperre, 
Windgfallweiher, Albbeeken, Sehliichtsee (Sehwarzwald). 

Ch. annular ius  M]~Ir Chromosomenarm A: In elf untersuchten 
Populationen kommen zwei Strukturtypen vor, die sich dutch Inversion 
der Absehnitte 12 b--13 b unterseheiden und mit plumosus I (melanotus), 
bzw. plumosus II  (anthraclnus I) iibereinsthnmen. Ober die daraus sieh 
ergebenden Beziehungen zum pseudothummi-Komplex s. plumosus (S. 488) 
(Abb. 17b). 

Chromosomenarm E : Unterseheidet sieh yon plumosus dureh Inver- 
sion der Abschnitte 4g--6. An den Stellen 3a--e und 10ba werden 
Nukleolen ausgebildet (Abb. 11 d). 

a - - e  g h  b a  f - - a  f c - - g  
annular ius  1 2 3 5 14 10 9 8 7 6 ] 4 3 10 11 12 13 

I 
a - - e  a b  I f c - -g"  

plumosus,  aberralus 1 2 3 5 6 7 8 9 10 4 3 10 11 12 13 

Chromosomenarm F: Mit m/~nnlich geschlechtsgebundenem Inver- 
sionspolymorphismus (s. B]~]~RMA~N 1955b) (Abb. 18a). Der das 
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Y-Chromosom enthaltende St ruktur typ  ist mi t  melanotu8 und anthra- 
cinus I fibereiusthnmend, der homozygot ~uf weibliche Individuen be- 

Abb .  1 6 a - - ~ .  C h r o m o s o m e n ~ r m  F. ~ Ch. mda~wtus ,  b Ch. anthracinus ,  c Ch. annu lar ius .  
d Ch. commut~atus, e Ch. c ingulatus  

schr~nkte St ruktur typ I1 unterscheidet, sich davon durch die beiden an- 
einanderstoBenden Inversionen 4 e- -8  c und 8 d- -17  (Abb. 15 c). Die letzt- 
genannte Inversion charakterisiert den St ruktur typ  I I  yon anthracin~s. 
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annular ius  I 
(melanotus,  

anthracinus I )  

anlhraciuus II 

1 2 3 6 5 6 7  
~ - - e  c - - i  

8 9 
f 

a--c I 
1 2  3 4 5 6 7 8 17 16 

[ 
\ 

10 11 12 13 14 15 16 17 1 8 - - 2 3  

I 
f - - c  e d  [ 

15 14 13 12 11 10 9 8 1 8 - - 2 3  

i 

T c - - a  dc  I f - - c  e d  
a n n u l a r i u s I I  1 2 3 8 7 6 5 4 [ 17 16 15 14 13 12 11 10 9 8 1 8 - - 2 3  

Fundorte:  G6ttingen; Mfinden, Werra;  verunreinigte Gr/iben und 
Teiche in Eifel und Wesergebirge; Norderney; kleine Tiimpel in der 
Umgebung yon Wilhelmshaven. 

Ch. cingulatus M~Io.  Die Kinetochorregionen werden in den drei 
mediokinetischen Chromosomen dutch eine auff~llig dicke Querscheibe 
markiert. 

Chromosomenarm A : Strukturtyp I mit anthracinus II fibereinstim- 
mend. Strukturtyp II ist davon dutch die Inversion 2 a - - 7 b  unter- 
schieden (Abb. 15e, 17c). 

cingulatus I (anthracinus I I )  
a - - c  ~ f - - a  k - h  d d - - g  c - - a  ~b g - - i  cb  c - - f  

1 I 2 l0  11 12 3 2 4 5 6 7 8 9 2 4 13 3 12 13 1 4 - - 1 9  
t 

c ingu la tus I I  1 6 5 4 2 3 11 10 2 8 9 2 4 13 3 12 13 14- -19  

Chromosomenarm E:  Mit aberratus und plumosus /ibereinstimmend 
(Abb. 12 b). 

Chromosomenarm F: Der yon den fibrigen bekannten Strukturfor- 
men stark abweichende Aufbau ist am plausibelsten mit  annularius I I  
in Beziehung zu bringen. Ffir die IJberleitung sind zwei aneinander- 
stol]ende Inversionen, 2 e--15 c und 8 e--15 b erforderlich, durch die der 
Teil des Chromosoms yon 7f bis zum Kinetoehor verstiindlich wird. 
Der Aufbau des distalen Viertels kann durch eine Verlagerung des 
Stfickes 17--15c zwischen 7e und f erkliirt werden (Abb. 16e). 

cingulalus 
a b c d  a - - c  i - - c  fg a - - c  b a  e - - c  e c - - f  ab  d 

I 2 4 5 6 7 [ 17 16 15 I 7 8 4 3 2 8 9 10 11 12 13 14 15 8 1 8 - - 2 3  

ab  I c - - i  / ~ ] 4 c  7 ~  c b ~  e - - e  e c - - f  a b  d 

1 2 I 15 16 17 4 5 6 7 8 4 3 2 I I 8 9 10 11 12 13 14 15 I 8 1 8 - - 2 3  

annular ius  I I  I 

1 2 3 4 8 7 6 5 4 17 16 15 14 13 '2 II 10 9 8 18--23 
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Fundorte: Lehmdermoor (Oldenburg), Fischzuehtteich; Eifel, Stein- 
bachtalsperre. 

Abb.  1 7 a - - c .  I n v e r s i o ~ l s p o l y m o r p h [ s m u s  i n  C h r o m o s o m e ~ a r m  A. a Ch. nuditarsis, b Ch. 
annidarius, c Ch. cingulatus 

Commutatus-Komplex (1 Spezies) 

Chromosomenarm-Kombinationen: AD, BC, FEG. 

Ch. commuta tus  STx. ChromosomenarmA: Inversionspolymor- 
phismus wie bei plumosus und annularius (Abb. 15e, Strukturtyp I). 

Chromosomenarm E: Mit aberratus, plumosus und cingulatus fiber- 
einstimmend. Dureh den Anbau des Chromosoms Gis t  wahrseheinlieh 
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ein Stfick des distalen Endes verlorengegangen. Die zu Chromosomen- 
arm E geh6rigen Querscheiben sind bis zu 1 e nachweisbar (Abb. 13d). 

Chromosomenarm F: Von annularius I I  durch Inversion der Ab- 
sehnitte 11--16 unterschieden (Abb. 16d). 

a b  e - - a  de  s  ed  
commutalus 1 2 3 4 8 7 6 5 4 17 ] 11 12 13 14 15 16 10 9 8 1 8 - - 2 3  

/ 
a b  e - - a  de  ] f - - c  e d  

a n n u l a r i u s l I  i 2 3 4 8 7 6 5 4 17 I 16 15 14 13 12 11 10 9 8 1 8 - - 2 3  

A b b .  18~  u.  b. I n v e r s i o n s p o l y ~ o r p h i s m u s  i n  C h r o m o s o m e n a r m  F.  a M ~ n n l i c h  g e s c h i e c h t s -  
g e b u n d e n e  I n v e r s i o n  b e i  Ch, annularius,  b I n v e r s i o n  1 7 - - 8  d bo i  Ch, an~hracinus 

Fundorte:  Lehmdermoor (Oldenburg), Fischzuch~teieh; Albungen 
(Werr~), toter  Werraarm. 

Parathummi-Komplex (1 Spezies) 

Chromosomenarm-Kombinationen:  AC, BF, DE, G. 

Ch. parathummi K EYL. Chromosomenarm A: Die Strukturfolge 
ist nicht restlos aufzuklaren. Die Abschnitte 10, l l ,  12, 4, 5, 6 bilden eine 
Reihe im mitt leren Tell des Chromosomenarms. Proximal sind die 
Abschnitte 15--19 zu erkennen, 13--14 liegen invertiert. Die Stiicke 
zwischen 14 und 16, sowie distal yon 10 kSnnen auf Grund ihrer Morpho- 
logie keinem der restlichen Abschnitte des Standardtyps zugeordnet 
werden. Auff•llig ist, d ~  auch die markanten Scheibengruppen bUS den 
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Absehnitten 2 und 3 nieht aufgeiunden werden kSnnen. Die Struktur- 
verwandtsehaft zu den iibrigen Arten bleibt unklar (Abb. 10 a). 

Chromosomenarm E:  Die Reihenfo]ge der Absehnitte ~--3 f, 10 e--13 
hat ]~hnliehkeit mit aberratus, ]olumosus und cingulatus. Der Unterschied 
besteht in den Inversionen der getrennt voneinander liegenden Stiieke 
2e - -7e  und 8g- -10h  (Abb. l l e ) .  

a b  e - - a  e - - a e - - c  f - - h  a - - f  b a  i - - g  f c - - g  
parathummi 1 2 I 7 6 5 3 2 I 7 8 I 10 9 8 I 4 3 10 11 12 13 

/ i J 
aberra~us, I a - - e  1 1 abl0 f c ~  
pIumosus, cingulatus 1 2 3 5 6 7 8 9 4 3 i 0  11 12 13 

Chromosomenarm F : Von der Standardanordnung (th. 2)iger) dutch 
Inversion des Stiiekes 3--18 untersehieden (Abb. 8 c). 

parathummi 1 2 I 18 17 16 15 24 13 12 11 10 9 8 7 6 5 4 3 I 19 2 0 - - 2 3  

S t a , a d a r d  (th. piger) I 2 [ 3  4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 1~ 15 16 17 18 I 19 2 0 - - 2 3  

Fundorte:  Albungen (Werra), AusfluBgraben des toten Werraarms; 
Dfimmer-See, 6stliche Uferzone. 

Die Art ist nach der yon STRE~ZK~ (1959) angegebenen M e t h o d e  
ztiehtbar, 

Arten mit unklarer StelIung 
Ch. s t r ia tus  STy. (Abb. s. KmrL u. KgYL 1959). Geh6rt wahrsehein- 

lieh in den thummi-Komplex. 
Chromosomenarm A: Nicht sieher identifizierbar. 
Chromosomenarm E : Querseheibenfolge wegen starker Kontraktion 

des Arms und unklarer Ausbildung der Strukturen nieht analysierbar. 
Chromosomenarm F: Aus den gleiehen Gr~nden wie bei E nieht 

analysierbar. 
Fundorte:Reinbek, sehwelelsaurer Tonteieh; Harz, Eckertalsperre. 

Ch. sa l i nar iu s  KIEFF.  (Abb. s. Km~L u. KEYL 1959). Chromo- 
somenarm-Kombinationen: EF, G, tibrige nieht identifizierbar. 

Chromosomenarm A: Nieht identifizierbar. 
Chromosomenarm E : ~hnlieh mit acidophilus u. a. des pseudothummi- 

Komplexes. Der Untersehied besteht in der Verlagerung der Absehnitte 
1 e--3 a zwisehen 4f und g. 

a - - c  b - - e  b 5 h ~ - g  a i - - e l  f - - a  f c - - g  
salinarius I 3 I0 g 8 7 6 3 2 I ~ 3 I0 l l  12 ~3 

I 
l 

I '  a - - e  b a  f c - - g  
acidophilusu.a. 1 2 3 10 9 8 7 6 5 4 3 10 11 12 13 
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Chromosomenarm F: Die Querscheibenfolge ist nur unvollkommen 
analysierbar. Die Abschnitte 17--23 entspreehen in ihrer Lage der 
Standardanordnung, 2--9 befinden sich gut erkennbar ungefi~hr in der 
Mittelregion des Chromosomenarms (s. KEYL u. K]~Yz 1959, Tafel 6, 
Fig. 2a). Die Deutung der restliehen Stiieke ist nicht m6glieh. 

Fundorte:  Braekwassertfimpel bei Bensersiel und Neuaecumersiel 
(Nordseekfiste). 

Die abweiehende Chromosomenstruktur, sowie morphologisehe Eigen- 
tfimliehkeiten der Lsrven (Fehlen der Tubuli) seheinen darauf hinzu- 
weisen, dab diese Spezies mit den fibrigen untersuchten Arten nicht 
n/~her verwandt ist. 

Diskussion 

Translolcationen 

Uber das Vorkommen yon Translok~tionen bei Chironomus war bis- 
her so wenig bek~nnt, dab vermutet  wurde, sie h/itten ffir die Chromo- 
somenevolution der Gattung keine wesentliehe Bedeutung ( B E E ~ A ~  
1955). Diese Annahme rfihrt offenbar daher, dal~ der strukturell ~uf- 
fi~lligste Effekt der Translokationen in der Chromosomenphylogenese, 
n/~mlieh die Veriinderungen yon Chromosomenzahl und Chromosomen- 
form bei den eytologisch bekannten Chironomusarten nieht in dem Aus- 
maB wirksam wird, wie unter den Dipteren bei Drosophila (s. PATTE~SO?q 
U. STO~E 1952) oder bei Prosobranehiern (STAmE~ 1955) and 0rthopteren 
(s. WgITE 1954). 

Erste Beispiele yon Chromosomenzahl-Differenzen bei nahe ver- 
wandten Arten, die auf das Vorkommen reziproker Translokationen 
sehliegen lassen, hat BASER (1945) geliefert. Sergentia coracina hat als 
Folge einer Fusion des telokinetisehen Chromosoms mit einem medio- 
kinetischen Element nut  drei Speieheldrfisenehromosomen gegentiber den 
vier bei Sergentia longiventris. Bei zwei unbestimmten abet ogenbar 
ebenfalls nahe verwandten Spezies konnte BAUER eine I~eduktion der 
Speieheldrfisen-Chromosomenzahl yon 3 auf 2 feststellen, eine Entwiek- 
lung, fiir die zwei Translokationsschritte angenommen werden m/issen, 
da die Art mit  drei Chromosomen nut  mediokinetisehe Elemente besitzt. 

Die Herabsetzung der Chromosomenzahl beruht bei Sergentia genauso 
wie bei Ch. commutatus auf dem Anbau eines telokinetisehen Chromosoms 
an das freie Ende eines mediokinetischen, wobei wenigstens mit dem 
Verlust des kinetochortragenden Chromosomenstiiekes vom telokineti- 
sehen Element zu reehnen ist. Diese Art des Chromosomenumbaus 
beeintr/~ehtigt wahrseheinlieh in heterozygotem Zustand kaum die Fer~ 
tilitat, im Gegensatz zu den Ganzarm-Rekombinationen, die, wie gezeigt 
werden konnte, f/it die untersuehte Artengruppe yon Chironomus bezeieh- 
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nender sind. Fiir diesen Umbau typ  ist in der heterozygoten Phase eine 
Fertilitgsminderung von wenigstens 50 % anzunehmen; heterozygote 
reziproke Translokationen verringern bei Drosophila melanogaster die 
Fertil i tgt in beiden Gesehlechtern auf 30--50% (BRown 1940). Dieser 
Zustand wird bei Drosophila als Ursache daffir angesehen, dab spontane 
Translokationsheterozygotie so auBerordentlich selten gefunden wird; bis- 
her sind nur zwei Beispiele bekannt  geworden (DoBzANsxY U. DREYFUS 
1943, WA~D 1952). Eine Seltenheit yon diesem AusmaB scheinen trans- 
lokationsheterozygote Individuen yon Chironomus nieht zu haben. Inner- 
halb yon 2 Jahren  (1959/60) konnten bei drei Arten (salinarius, uliginosus 
und annularius) Translokationen gefunden werden, dazu kommt  eine Be- 
obaehtung yon Ac~o~ (1957 b) an Ch. luridus. Wenn es sich aueh bei drei 
dieser vier Arten nur um Einzelbefunde handelt, so ist es doeh unwahr- 
scheinlieh, dab in jedem Fall nur das Individuum erfaBt wurde, bei dem 
die Translokations-Heterozygotie zum ersten Mal verwirklieht wurde. 
Es ist vie]mehr anzunehmen, dab bei Chironomus spontane Chromo- 
somenmutationen dieses Typs zwar 6fters gefunden werden kSnnen als 
bei Drosophila, dab sie aber ebenfalls infolge des hohen Fertilitgtsver- 
lustes, sowie fehlender Sektionsvorteile nach wenigen Generationen 
wieder versehwinden. Die beobaehtete Translokationsheterozygotie bei 
Ch. annularius gehSrt zwar dem Ganzarm-Rekombinat ionstyp an, der die 
Chromosomenphylogenese beeinflussen konnte, ob diese spezielle Muta- 
tion dagegen Aussieht hat, einen EvolutionsprozeB einzuleiten ist wenig 
wahrseheinlieh, solange die homozygote Kombinat ion der Arme FC, ED, 
die im iibrigen bei Camptochironomus sehon verwirklicht wurde, im 
annularius-Genotyp nieht lebensf/~hig ist. Die Besonderheit einer Ganz- 
arm-Translokation besteht darin, dab RekombinatJonen von Teilen der 
beteiligten Chromosomenarme vermieden werden. Diese Eigensehaft 
kSnnte als Ursache fiir die Hgufigkeit dieses Rekombinationstyps 
herangezogen werden, wenn sich experimentell nachweisen lieBe, dab 
Zusammenbauten yon armfremden Chromosomenstfieken arts genetischen 
Griinden keine MSgliehkeit haben, weitervererbt zu werden. 

lnversionen 

Die Angaben fiber den subspezifischen Inversionspolymorphismus 
bei den drei untersuchten Chromosomenarmen kSnnen nicht dazu dienen, 
ein erschSpiendes Bild fiber die MSglichkeiten von Strukturheterozygotie 
zu liefern. Dazu ist die Zah] der bearbeiteten Populationen zu gering; 
iiberdies ist zu erwarten, dab das fiberwiegend aui Gelegefunden basie- 
rende Untersuchnngsmaterial  nieht immer alle Inversionen der Popula- 
tionen gezeigt hat, aus denen es s tammt.  Trotz dieser Einschr~nkungen 
kann den Angaben ein repr~sentativer Charakter zugesproehen werden. 
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Aus der Zusammens te l lung  der b e k a n n t  gewordenen S t r u k t u r t y p e n  
der Chromosomenarme A, E u n d  F ffir die 20 anMysier ten Spezies (Ta- 
belle) ist zu ersehen, dab der Invers ionspolymorphismus  in  der bearbei- 
t e t en  Ar tengruppe  n ieh t  so s tark ausgepr/igt zu sein seheint,  Me es naeh 
den Befunden  an  Camptochironomus tentans u n d  C. pallidivittatus, sowie 
Ch. annularius (BEV.RMA~ 1955 a) u n d  Ch. luridus (AcTo~ 1957 a) ha t t e  
v e r m u t e t  werden k6nnen .  Die ffir Ch. th. thummi schon lunge bekann te  
Inversions]osigkeit  ( B A v ~  1936) ist  ebenso ffir Ch. th. piger typisch u n d  
bei fiinf weiteren Ar ten  (melanescens, dorsalis, aberratus, crassimanus, 
melanotus) beobachte t  worden. 

Tabelle. Anzahl der Strulcturtypen /iir die Chromosomenarme A, E und F 

Spezies 

pseudothummi . . . . .  
acidophilus . . . . . . .  
melanescens 1 . . . . . .  
holomelas . . . . . . .  
dorsMis 1 . . . . . . . .  
luridus . . . . . . . .  
halophilus . . . . . . .  
uliginosus . . . . . . .  
erussimanus 1 . . . . . .  
th. thummi und th. piger ~ 
obtusidens . . . . . . .  
aberratus x . . . . . . .  
plumosus . . . . . . . .  
nuditarsis . . . . . . .  
me]anotus ~ . . . . . .  
anthraeinus . . . . . .  
annularius . . . . . . .  
cingulatus . . . . . . .  
commutatus . . . . . .  
parathummi . . . . . .  

A 

1 
1 

1-  I 
2-- 

2 
1 
1 
1 
1 
1 

- -3 - -  

1 

1 Im Untersuchungsgebiet inversionsfreie Arten. 

--2 

1--1 
--1 

1 
l - -  

i- 
I- 

~-geschlechtsgebundener Inversionspolymorphismus. 
binden jewefls eine gleiehar~ige Struk~urfolge. 

1 
1 
1 -  !- 
1--1 
1 
1 
1 
22 
1 
1 
I 

1 
1 
1 

Die Klammern ver- 

Chromosomenarm E zeigt bei allen Ar ten  mi t  Ausnahme von  Ch. 
pseudothummi keinen Invers ionspolymorphismus.  Aeht  Arten,  vorwie- 
gend aus dem thummi-Komplex, en tha l t en  Invers ionsheterozygot ie  in  
Chromosomenarm A, davon  sieben Ar ten  nu r  eine, eine Ar t  zwei Inver-  
sionen. Dazu ist bemerkenswert ,  dab die Heterozygotie  bei Ch. plu- 
mosus, annularius, nuditarsis und  commutatus homologe Chromosomen- 
absehni t te  betri lf t .  I n  Chromosomenarm F wurde nu r  bei ftinf Ar ten  
Invers ionspolymorphismus  gefunden,  am reichhal t igsten bei Ch. holo- 
melas und  dorsalis. Die beiden Ar ten  obtusidens u n d  annularius haben 
]e eine m~nnlich-geschleehtsgebundene Invers ion  untersehiedliehor Aus- 
dehnung.  
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Auf Grund dieser Verhaltnisse sind weitere Untersuehungen fiber 
Verbreitung und Populat ionsdynamik der verschiedenen Inversionstypen 
yon Interesse. Uber einen adaptiven Charakter des Inversionspoly- 
morphismus bei Chironomus ist bisher ebenso wenig bekannt,  wie fiber 
die Bedeutung der inversionslosen Arten innerhalb ihres Verbreitungs- 
gebiets. 

Ffir das Verst~ndnis der phylogenetisehen Zusammenhs sind nur 
die F~lle yon Inversionspolymorphismus yon Bedeutung, die im thummi- 
Komp]ex vorkomraen; am Beispiel der Strukturtypeniolge plumosus I 
~-> cingulatus I I  in Chromosomenarm A wird der interspezifische Umbau  
unter Mitwirkung der Inversionsheterozygotie in allen Phasen demon- 
striert. 

Sind die interspezifisehen Umbauten zwisehen n~ehstverwandten 
Arten komplizierterer Natur, dann lassen sie sieh gewShnlieh ohne 
Schwierigkeiten in zwei oder drei Inversionsschritte aufl6sen (halophilus, 
uliginosus, obtusidens, cingulatus). Ob hierbei in jedem Fall mi t  inter- 
medi~ren Strukturformen gerechnet werden kann, die sieh in unbe- 
kannten rezenten oder fossflen Arten manifestieren, muB often bleiben. 
Bei interspezilischen Umbauten  yon shift-Typus, die im pseudothummi- 
Komplex mehriach vorkommen (pseudothummi, acidophilus, melanescens, 
uliginosus) ware zu fiberlegen, ob sie als prims 3-Bruchereignis aufzu- 
fassen sind oder auf zwei Inversionsschritten in versehiedenen zeitlichen 
Phasen der Evolution beruhen 1. Die zweite Deutung setzt voraus, dab das 
verlagerte Stfiek gegenfiber seiner ursprfingliohen Orientierung invertiert  
eingesetzt ist. Dies ist auch bei vier der insgesamt seehs shi i t -Umbauten 
im pseudothummi-Komplex verwirklicht. Der Umstand,  dab das 
Chromosom in zwei verschiedenen zeitliehen Phasen der Evolution an 
der gleichen Stelle brechen muB, ist kein Einwand gegen eine zweiphasige 
Ents tehung derartiger Umbauten.  Bei dem Inversionspolymorphismus 
in Chromosomenarm F yon Ch. luridus, ffir den vier St ruktur typen 
nachgewiesen wurden, kommen die Bruchstellen l h und 13d zweimal 
und die Bruchstellen 9f und 16f dreimal vor. 

Geschlechtsgebundene Inversionen 

B~.E~M~N~ ~ (1955 b) hat  bei Camptochironomus tentans in zwei Chromo- 
somen Inversionen gefunden, die abwechselnd mannlich geschlechtsgebun- 
den auftreten. Es handelt  sich dabeiin erster Linie urn eine Doppelinversion 
in Chromosomenarm B (2 L) oder um einen Inversionskomplex in Arm F 
(11%) mi t  dem stets eine proximal gelegene Inversion in dem damit  ge- 
koppelten Arm C (1L) verbnnden ist. B E ~ M A ~  sehlieBt aus dieser 

1 Spont~ne Chromosomenumb~uten bei Drosophila sollen ausschliei~lich ~uf 
2-Bruch-l%ekombinationen beruhen (s. STONE 1962). 

Chromosoma (Berl.), Bd. 13 33 
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Tatsache, dal~ diese geschlechtsspezifischen Strukturfolgen ]eweils Y- 
Chromosomen markieren, die nicht homolog sind und aueh niemals 
gemeinsam in einem Individuum vorkommen. Durch AcTo• (1957e) 
sind diese Ergebnisse best/~tigt worden. Die Inversionen yon Ch. annu- 
larius wurden yon B~E~MANN ebenfalls auf Gesehleehtsgebundenheit 
untersucht;  sic erwies sich dort nut  fiir die komplexe Inversion in Arm F 
als zutreffend. B~I~MA~N halt es deshalb f~r m5glich, da$ diese Art 
nut  durch ein einziges Y-Chromosom eharakterisiert wird. Auf Grund 
der Verh/~ltnisse bei Camptochironomus wird yon Bn~a~rA~r ferner ange- 
nommen, da$ das Y-Chromosom saint der benachbarten Chromosomen- 
abschnitte dazu neigt, Inversionen anzuh/~ufen; durch sie soll tier Aus- 
tausch des Y-Differentiators und der damit gekoppelten Gene mit den 
Allelen der 99  weitgehend verhindert werden. BEEnMA~N stellt zur 
Diskussion, da$ diese Erscheinung fiir die Phylogenese des Geschleehts- 
bestimmungsmechanismus bei den Chironomiden yon Bedeutung gewesen 
sein k5nnte. 

Im Gegensatz dazu steht die Seltenheit von geschleehtsgebundenem 
Inversionspolymorphismus bei der untersuehten Artengruppe. Aueh 
zeigt die komplexe Inversion in Ann F yon Ch. annularius keine Eigen- 
sehaften, welche diese Vorstellungen stfitzen kSnnten, da sie sieh lediglieh 
als Kombination zweier aneinanderstoSender Inversionen herausgestellt 
hat, deren proximaler Tell zudem auch bei Ch. a~thracinus vorkommt 
und dort nicht geschlechtsgebunden ist. Von Inversionen anderer Chi- 
ronomus-Spezies der bearbeiteten Gruppe liegen bisher nur zwei Angaben 
von m/~nnheher Geschleehtsgebundenheit vor. ACTON (1957b) hat  die 
Inversion A Ia / I I  (s. S. 489) nur bei m/~nnlichen Larven yon Ch. plu- 
mosus gefunden, doch scheint naeh eigenen Beobachtungen in diesem 
Fall Austausch mSghch zu sein. Larven eines Gelegefundes yon Ch. plu- 
mosus der Population , ,Immerather Maar" enthielten diese Inversion in 
beiden Geschleehtern. Dagegen ist die kurze Inversion 16d--13 in 
Arm F yon Ch. obtusidens, die mit einem Heteroehromatin-Positions- 
effekt verbunden ist, aussehlieBlieh auf m/innliche Larven beschr/~nkt 
(K~YL 1961a). Da es aueh m/s Individuen yon Ch. obtusidens 
gibt, welche die gleiehe inversionslose Strukturfolge tragen wie die weib- 
lichen, ist es wahrscheinlich, da$ die Inversion ]6d--13  phylogenetisch 
relativ jung ist. 

In  Chromosomenarm F, der sowohl bei den Camptochironomus-Arten 
als aueh bei den hier untersuchten Spezies als Sitz eines Y-Chromosoms 
in Frage kommen dfirfte, wurde nur bei fiinf der 22 untersuehten Arten 
heterozygote Inversionen gefunden, yon denen wiederum nur zwei 
(obtusidens, annularius) eindeutig m/s gesehlechtsgebunden sind. 
Es ist jedoeh durehaus denkbar, dab noeh weitere nicht homologe Y-Loci 
vorhanden sind, die sich durch das Fehlen yon Inversionspolymorphismus 
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an den betreffenden Stellen nieht zu erkennen geben. Unter  diesen Vor- 
aussetzungen dfirfte der Anh~ufung yon Inversionen in der Umgebung 
des Y und der damit  verbundenen crossing-over-Blockade f/it die Ent-  
wicMung des Gesehleehtsbestimmungsmeehanismus bei Chironomus keine 
entseheidende Bedeutung zuzuweisen sein. 

Die Lage des Y-Locus wird im allgemeinen innerhalb des Bereichs 
der gesehlechtsgebundenen Chromosomen angenommen werden miissen. 
Da abet in Chromosomenarm B yon Camptochironomus tentans ganz selten 
ein Austausch des Y-Differentiators vorkommt,  n immt BE~MA~X an, 
dab dieser augerhalb der weitgehend terminal liegenden Inversion in 
unmittelbarer N/~he des Te]omers, bzw. sogar in diesem gelegen sein 
m/isse. Ffir die Position des Y in Arm F ~4rd ebenfalls das Chromosomen- 
ende angenommen, weil in dem reinvertierten Tell der gesehleehts- 
gebundenen Doppelinversion Austauseh vorkommt  und deshalb nut  der 
distal davon liegende Chromosomenabsehnitt  als Tr~ger des Y infrage 
kommt.  Die Vorstellung von der terminalen Lage des Y-Chromosoms wird 
aueh auf die Verhgltnisse bei Ch. annularius fibertragen, obwohl dort 
niemals Austauseh beobachtet  wurde und zwisehen dem distalen Ende 
der Inversion und dem Telomer ein relativ langes Stfiek (Absehnitte 1 
bis 4b) vorhanden ist. 

Weft sieh die beiden einzigen naehweisbaren F~]le eines geschlechts- 
gebundenen Inversionspolymorphismus in der untersuchten Artengruppe 
auf Arm F beziehen, sind die Strukturverhaltnisse in diesem Chromo- 
somenarm yon C. tentans yon besonderem Interesse. Die von B E E R -  

~ A ~  (1955 a) angegebene Standardanordnung des Chromosomenarms F 
(11%) yon C. tentans hat  nach der hier verwendeten Einteilungsweise 
einen Aufbau, der sich ]ediglieh dutch ein shift der Abschnitte 3 - -6  
zwischen 15 und 16 yon Ch. thummi piger unterscheidet. 

thu ,ami  piger 

tentans (S tandard ,  
BEERMANN) 

In 1 - - k l  und  1 - - R 2  

1 2 I 3 4 5 61 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 2'2 23 

i 1 2 718 9!10 11 12 13 14 15,3 4 5 6i 16 17 18 19 20 2~ I 2'2 23 

i 121 20 17 1 6 1 1 0 . 1 2  131 1 13    t22 3 

Die m/tnnlieh gesehleehtsgebundene Doppelinversion umfaBt das 
Stiiek 21--8  (1- -k  1) und das darin eingesehlossene Stiiek 10--15 ( 1 - - g  1). 
Da strong genommen kein Anlag vorliegt, das Y auBerhalb des Inversions- 
komplexes, in den Absehnitten 1, 2, 7 anzunehmen und der reinvertierte 
Teil 10--15 wegen mSgliehen Austausehes ebenfalls ausseheidet, mfigte 
das Y in dem Stiiek 21 - - I6  liegen. Die infrage kommende Inversion bei 

Chromosoma (13erl.), Bd. 13 33 
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Ch. obtusidens betrifft die Abschnitte 16d--13. Ob distal der Inversion, 
im Bereich des angeschlossenen I-Ieterochromatinblockes schon Aus- 
tausehm6glichkeiten bestehen, ist zu bezwei~eln. Nach den Erfahrungen 
am Ch. thummi • piger-Bastard seheinen heterozygot auftretende 
Strukturabwandlungen in ihrer unmittelbaren Naehbarschaft  da~ crossing 
over zu blockieren. Damit  k6nnte der gesamte Abschnitt  16 fiir die LokMi- 
sierung des u einbezogen werden. Die m~nnlich geschlechtsgebundene 
Strukturfolge bei Ch. annularius liegt in dem groBen Stfick 4 c--17 der in 
Abschnit t  9 abgewandelten Standardanordnung yon Chromosomenarm F. 
.Diese Bauweise des Chromosomenarms ist bei Ch. melanotus und Ch. 
anthracinus nicht geschlechtsgebunden, sondern nur bei annularius, wo 
ihr die zwei aneinanderstoBenden Inversionen 8 c - -4  c und 17--8 d gegen- 
iibergestellt werden. Dal~ dieser Inversionskomplex wahrscheinlich nieht 
innerhalb eines Mutationsvorgangs entstanden ist, zeigt das Vorkommen 
des proximalen Teils 17- -8d  bei Ch. anthracinus. Die Naehpriifung hat  
ergeben, dal~ heterozygote nnd homozygote Formen dieser Inversion bei 
beiden Geschlechtern dieser Art  zufMlsgem~l~ auftreten. 

Aus diesen Verh~ltnissen muB vorerst geschlossen werden, dab der 
Abschnitt  16, der sowohl bei C. tentans Ms auch bei Ch. obtusidens und 
Ch. annularius am Aufbau der m~nnlich geschlechtsspezifischen Struk- 
turen des Arms F beteiligt ist, ein Y enth~lt. Die Unspezi/it~t bei Ch. 
anthracinus 1/~gt sich dutch Austausch mit  reziproken Chiasmen innerhalb 
der Inversion erkl~ren. Die Tatsache, dab ein derartiges Ereignis bei 
dem gleichen Inversionsabschnitt  yon annularius nicht eingegriffen hat, 
k6nnte auf dem unterschiedlichen Auslesewert best immter  Strukturfolgen 
ffir die beiden Geschlechter beruhen; ein Motiv, dessen Bedeutung fiir die 
Evolution des Geschlechtsbestimmungsmechanimus bei den Chironomi- 
den auch B~E~ANN erw~hnt. Der Inversionskomplex bei Ch. annula- 
rius zeichnet sich im fibrigen durch Strukturabwandlungen aus (K~u 
1961 a), die offensichtlieh fiir die unvollst/~ndige Paarung der invertierten 
Abschnitte verantwortlich sind. 

Ob bei der Verfolgung dieser Probleme yon seiten der hier behandel- 
ten Arten wesentliche Fortschrit te zu erwarten sind, erscheint zweifelhaft. 
Es sei denn, es wfirden noch spontane geschlechtsspezifische Struktur- 
folgen in grSgerer Anzahl aufgefunden. Eine experimentelle AuslSsung 
von Umbauten  und deren Weiterzucht st6Bt jedenfalls auf kaum zu 
iiberwindende Schwierigkeiten. 

t~elconstrul~tion der phylogenetischen Zusammenhiinge 

Chromosomenarm E. Von den drei untersuchten Chromosomenarmen 
hat  E die geringste Anzahl an Umbautypen,  einschliel~lich der Standard- 
anordnung sind es neun. Aul~er einer kurzen, auf eine Population yon 
Ch. pseudothummi beschr~nkte Inversion, t r i t t  in diesem Chromosomen- 
arm kein Inversionspolymorphismus auf. Die neun Struktur typen yon E 
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k6nnen anf drei GruncLformen zuriickgefiihrt werden; es sind dies 
Standard (thummi piger) -o. Inversion 10b - -3 f  (halophilus u.a.) ~ In- 
version 5 - -10 b  (plumosus u.a.) (Abb. 19). 

Innerhalb des thummi.Komplexes und bei commutatus kommen nur 
Struktur typen vor, die anf der Inversion 5 - -10b  basieren. Ch. thummi 
macht  Ms einzige Art  des thummi-Komplexes davon eine Ausnahme. 

commu/a/us commu/o/us-Kom.p/ex 
" 

I ~ oiTnu/orl'Zi3 

D ,--J--- 

[,~tznds"/,~ plumosu~ zbeppa/us 

luP/dzi3 I 
i~seu#othummi'--f~lOD-3f--ci'a~ I'mznus I 2set/do/kumm/-/(omp/ex 

I \ zcid~ [ - 

melo'ne~cem "3 ~ ~ 

Abb. 19. 

pum/humm/-/(omffex 
pumfhummi 

Schema der interspezif isehen phylogenot ischen Zusamlnenh~nge  auf  Orund  der 
U m b a u t e n  in C h r o m o s o m e n a r m  E 

Chromosomenarm E dieser Art ist strukturidentisch mi t  E yon pseudo- 
thummi, sowie holomelas und steht deshalb in dieser t t insicht acidophilus 
und allen fibrigen Arten des pseudothummi-Komplexes ns Ms den 
AngehSrigen des thummi-Komplexes. 

I m  pseudothummi-Komplex best immt neben der Standardanordnung 
yon E,  die bei pseudothummi und holomelas vertreten ist und auf die sieh 
fiber kompliziertere Umbauten  aneh dorsalis und melanescens beziehen, 
die Inversion 10b- -3 f  das Strukturbild (s. Abb. 19); ffinf Arten (halo- 
philus, luridus, crassimanus, acidophilus und uliginosus) haben diese 
Inversionsform fibernommen. Ffir die Einordnung von parathummi, der 
einem besonderen Komp]ex angeh6rt, ist es aufsehlugreieh, dad bezfiglieh 
Arm E nut  mit  den Arten des thummi-Komplexes unmittelbare Beziehun- 
gen bestehen. Da naeh dem Translokationssehema (Abb. 1) parathummi 
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nur fiber den pseudothummi-Komplex mit dem thummi-Komp]ex ver- 
wandt sein kann, wird hierdurch angedeutet, dab die Inversionsform 
5- -10b  aueh im pseudothummi-Komplex vorgekommen sein muB, wenn 
dies auch gegenw~rtig nieht mehr unmittelbar festgestellt werden kann. 
Aus der Tatsache, dab die Standardanordnung E sowohl im thummi, als 

c/&quh/us_~ 

c/n yUe/u s r 
anlhr~cinus~g 

I 

uiz/kr&~ihusI 
omula,Pius g \  

I l l  i 
Commz#otUs Lr " 1  ~ \nudiYurslsH 

~nnuloziumz/ 
mehnokum 
_zlumosuml 

I 

tkummi" I% , , 

kolomehs 

_pmeu#otkzimmi-Koml;lex 
Abb. 20. Schema der interspezifischell phylogenetisehen Zusammenh~nge im thummi- 

]~:omplex auf Grund der Umbauten in Ckromosomenarm A 

auch im pseudothummi-Komplex auftritt, ist zu schlieBen, dab in der 
Phase der Translokationsheterozygotie AB, FE +~ AE, BF drei Struktur- 
typen yon Arm E nebeneinander bei der gleichen Spezies vorgekommen 
sind. 

Chromosomenarm A. I:Iinsichtlich der Ste]lung yon thummi an der 
Grenze der beiden groBen Komplexe besteht hier eine ~hnliche Situation 
wie bei Chromosomenarm E. Ein unmittelbarer Zusammenhang zwischen 
der Strukturfolge A yon thummi und einer der im thummi-Komplex 
vertretenen Strukturfolgen besteht nieht, er kann aber dureh die Inver- 
sion 12--4 zu pseudothummi hergeste]lt werden (Abb. 20). Ffir die fibrigen 
Arten des thummi-Komplexes ist diese Inversion zu einer Verbindung 
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mit  dem pseudothummi-Komplex nieht verwendbar;  hierffir ist nut  die 
Strukturfolge A yon melanescens und holomelas geeignet. Von diesen 
beiden Arten bestehen Beziehungen fiber die Inversion 4- -3  zu aberratus 
und ein mehrere Sehritte umfassender Umbau  zu obtusidens. Alle iibrigen 
Arten des thummi-Komplexes und commutatus sind mi t  dem Struktur typ  
melanescens, holomelas dnreh die Inversion 4 d - -2  g verbunden. In  dieser 

me/~Jo/us 
�9 E 

~ /humm?-Komp/ex 
/buz7m/ ~mp/ex 

pseugothumm(: ZizlO-2d--me/aJescens----Zn,-lk--cfas~/mo'nus f holome/crs 

luPldus acido_philus ~ 

I u@inosus 
Abb. 21. Schema derinterspezifisehenphylog'enetisehenZ~sammenhgaageim/oseudothummi- 

K o m p l e x  a~f  Grun(I  der  U m b ~ u t e n  i n  C h r o m o s o m e n ~ r m  A 

Gruppe sind die dureh Inversion aus einander entstandenen Struktur- 
Iolgen noeh fiberwiegend heterozygot erhMten. 

Eine Entseheidung darfiber, mi t  weleher der beiden Inversionsformen 
des Umbaus  13b- -12b  die f/Jr nuditarsis eharak~eristisehe Inversion 
4 a - - 9 e  primgr gekoppelt worden ist, kann nieht getroffen werden. Das 
kleine S t / i e k 4 a - - 9 e  liegt innerhalb der groBen Inversion 12b- -13b  
(Abb. 15a), dig night nur bei nuditarsis, sondern such bei annularius, 
plumosus nnd commutatus heterozygot vorkommt.  Ein Anstausch des 
invertierten Stfiekes 4 a - -9  e yon der einen in dig andere Inversionsform 
13 b- -12  b ist am einlaehsten dutch reziproke Chiasmen vorstellbar. Zwar 
ist der Abstand zwisehen den Bruehstellen 9 e/13 a der kleinen und 13b/e 
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der groBen Inversion relativ kurz, er ist lediglich mit den Querscheiben 
13 a und b besetzt; es besteht j edoch die MSglichkeit, dab die Proportions- 
verh~tltnisse im Pachyts  in diesem Bereieh des Chromosoms ffir einen 
Austausch gfinstiger sind. 

Da commutatus mit hinreichender Sicherheit als vom thummi-Kom- 
plex abgeleitete Form betraehtet  werden k~nn, dfiffte die Inversion 

ob/usl'defls 

oommukatus 

~. commu/a/us-Komp/ex 

? 
i 

unlhrqc/'nus n- nv&'/azs/s 

~iuimo&LIS 
~I~NLI/OfPI'US Z (~ - - 

an/hpacinusZ I 

~% u~CPMTIu~ 

~2landerd~ 
dz : thumm/Komplex 

pse~ Dihumm/ Koinp/ex 

Abb, 22. Schem~ der Interspezifisohen phylogenetisehen Zusammenh~nge im thummi- 
Komplex auf Grund der Umbauten in Chromosomenarm F 

13b--12b phylogenetiseh ~tlter sein Ms die Fusion F E - - G .  Welehe der 
beiden Inversionsformen von 12b--13b dureh die Ganzarmtransloka- 
tion AB, CD (thummi) ~-~ AD, BC (commutatus), die den commutat~ts- 
Komplex im fibrigen charakterisiert, prims fibernommen worden ist, 
bleibt unentsehieden. Die distale Lage der Inversion l~Bt MSgliehkeiten 
eines Austausches often, dutch den jede der beiden Inversionsformen mit 
der anderen Armkombination gekoppelt werden konnte. 

Im pseudothummi-Komp]ex seheint die Struktuffolge A von mela- 
nescens und holomelas eine zentrale Stellnng einzunehmen (Abb. 21). Von 
dort aus bestehen Verbindungen fiber spezielle Inversionen zu pseudo- 
thummi (10--2d), crassimanus (7--1k) und dorsalis, luridus (4--10). 
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Halophilus und uliginosus gliedern sieh ~n dorsalis und luridus dnrch 
komplizierte Umbauten  an. 

Chromosomenarm F. Innerhalb des thurnmi-Komplexes t reten drei 
versehiedene Umbaureihen der Standardanordnung auf (Abb. 22). Nudi. 
tarsis ~§ plumosus -~ aberratus sind j eweils durch eine Inversion voneinan- 
der untersehieden and  sehhegen sich durch die Inversion 17--11 an die 
Standardanordnung an. Obtusidens unterscheidet sich yon Standard 
durch zwei aneinanderstoBende Inversionen und ein kleines shift, die zu 
den fibrigen Arten des 
thummi-Komplexes  keine 
Beziehungen haben. Die 
dritte an thummi an- 
knfipfende Umbaureihe 
ist dureh die Deletion 
8 ~ 9  b charakterisiert, 
die als Strukturabwand- 
lung (Kw~L 1961 ~) gedeu- 
tet  wurde. Die nur dureh 
diese Mutation vergn- 
derte Standardanord- 
nung ist bei drei Arten 
realisiert (melanotus, an- 
thracinus I, annularius I). 
Der weitere Umbau  er- 
folgt fortsehreitend im 

~urs lhumm/-  
fhum~'- Yhumm/ - ~  
Komplex - - -  

g .~ II 

, I ko/o~e/~s 
me/~m3cen3 ~ - - 7 - Z { / S - / g J  ~ pseusZothum m~ 

ha/ogh//us [ 

Abb, 23. Sohem~ der interspezifisehen phylogeneti- 
sehen Zusammenhgnge im pseudothummi-Komplex ~lf 

Grund. der  U m b a u t e n  i~ C h r o m o s o m e n a r m  F 

g a h m e n  des Inversionspolymorphismus bei anthracinus (In 17--8d) 
und annularius (In 8 c - -4  c). Daran schliegt sich mittels der Inversion 
11--16 commutatus und innerhalb des thummi-Komplexes dureh einen 
komplizierten Umbau  cingulatus an. 

Die Arten des pseudothummi-Komplexes, ausgenommen melanescens, 
sind durch die Inversion 15--11 an thummi angesehlossen (Abb. 23). Diese 
Inversion ffihrt unmit telbar  zu holomelas, dorsalis, halophilus und dureh 
einen weiteren Inversionsschritt  (13 d ~ l  i) zu luridus. Daran gliedert sieh 
die shift-Umbaureihe pseudothummi-~ acidophilus an, sowie uliginosus 
mit  einer komplizierten Umbaufolge. Melanescens ist als einzige Art des 
pseudothummi-Komplexes unabh~ngig yon der Inversion 15--11, sie hat  
fiber die Inversion 15f - -4c  unmittelbare Verbindung zu thummi, ein 
Zeichen daffir, dag die Standardanordnung auch im pseudothummi- 
Komplex  vorgekommen sein mug. Dieser Umstand ist auch daraus zu 
ersehen, dag parathummi, der laut Translokationssehema nur fiber 
pseudothummi mit  dem thummi-Komplex Kontak t  hat, dutch die Inver-  
sion 18--3 yon thummi untersehieden ist und nicht mit  einer der ffir den 
pseudothummi-Komplex typisehen Anordnungen verwandt  ist. 
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Abb. 24 enth~lt die graphische Rekonstrukt ion der phylogenetischen 
Zusammenhgnge unter Beriicksichtigung der Umbauten  in den Chromo- 
somenarmen A und F. Zum leichteren Verst/~ndnis wurde auf die Ein- 
beziehung yon Arm E verzichtet, durch die sieh auch keine neuen 
Gesiehtspunkte ergeben h~tten. 

Ein relativ differenziertes Bild zeigt das Evolutionsschema in dem yon 
aberratus bis commutatus reichenden Ast. I-Iierbei erweist sieh die dele- 
tions-ghnliche Strukturabwandlung F 8 f - -9  b als wesentlich zur Abtren- 
hung der Spezies plumosus und nuditarsis yon der Reihe melanotus-,-,- 
annularius, n i t  denen sie in den Struktur typen des Arms A iiberein- 
stimmen. In  den Bereichen, in denen zwei oder drei St ruktur typen des 
gleichen Arms verzeichnet sind, bedeutet  dies Strukturpolymorphismus,  
der entweder bei den betrefienden Arten festgestellt werden konnte 
oder auf den in best immten Bereiehen des Evolutionsgeschehens ge- 
schlossen werden mul~te. 

Bei der kritischen Beurteilung dieses Schemas ist zu beriieksichtigen, 
dab die eingezeiehneten Reihenfolgen der Umbauten  auf einen willkiirlich 
ausgew~hlten Standardtypus bezogen werden muBten. Die ausschliel~lich 
erklarende Funktion der Umbauda ten  darf nieht als Hinweis auf gerieh- 
tete Evolutionsvorg~nge aufgefal~t werden. 

Ftir den pseudothummi-Komplex ist das Fehlen yon Struktur-  
heterozygotien im Schema eharakteristisch. Wahrscheinlich beruht 
dies auf der Ltickenhaitigkeit der Kenntnisse fiber diesen Komplex.  
Die Lage der Translokationen innerhalb der Umbaureihen der Chromo- 
somenarme zeigt keine Widerspriichlichkeiten. Relativ detaillierte Vor- 
stellungen lassen sich im Hinbliek auf die Chromosomenstruktur yon 
derjenigen Art  entwiekeln, welehe die Translokationsgrenze zwisehen 
thummi- und pseudothummi-Komplex iibersehritten hat. Dutch die eigen- 
tiimliche Stellung yon thummi ist diese Phase der Evolution besonders 
geeignet, Spekulationen anzustellen. 

Fiir Chromosomenarm F dieser hypothetischen Spezies diirften die 
Verh~ltnisse unkompliziert  gewesen sein. Sofern sieh nieht dureh neu 
hinzukommende Spezies der Anibau des Schemas an dieser Stelle ver- 
/~ndert, mul~ die Standardanordnung (th. piger) angenommen werden. 
Diese ist innerhMb des pseudothummi-Komplexes wahrscheinlieh zeit- 
weise heterozygot n i t  Inversion 15--11 vorgekommen, was aus der Stellung 
von melanescens abgeleitet werden kann. Von Chromosomenarm A miissen 
dagegen in der Translokationsphase zwei Struktur iormen angenommen 
werden. Die Inversionsform 12-- r  der Standardanordnung, die bei 
pseudothummi und acidophilus naehgewiesen werden kann und die daran 
ansehlieBende Inversionsform 10--2d,  mi t  der die Strukturfotgen yon 
Arm A Mler iibrigen Arten zus~mmenhgngen. Fiir Arm E wgren in der 
Translokationsphase drei Strukturformen erforderlieh (5--10 b, l0 b - - 3  f, 
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Standard), unter der Voraussetzung, dab die Evolution in der Riehtung 
thummi- --> pseudothummi-Komplex erfolgt ist, umgekehrt bestgnden ffir 
die ~bernahme der Inversion 10b--3f in den thummi-Komplex keine 
zwingenden Griinde. 

Die durch die Umbauten der Chromosomenarme A und E gezeigten 
Bindungen yon thummi an den pseudothummi-Komplex geben in Zusam- 
menhang mit bemerkenswerten Erscheinungen yon Merkmalsgruppie- 
rungen, die der Arbeit yon ST~EZ<ZKE (1959) ZU entnehmen sind, MSglich- 
keiten zu weiteren Uberlegungen. Die fiir die Taxonomic der Gattung 
wichtige Form der Claspette des m~nnlichen Genitalapparates ist bei 
thummi und allen AngehSrigen des pseudothummi-Komplexes, sowie bei 
parathummi schuhf6rmig, bei den fibrigen Mitgli6dern des thummi- 
Komplexes pfriemenf6rmig. Die gleiche Gruppierung finder sieh bei der 
Dotterfarbe; thummi, der pseudothummi-Komplex und parathummi 
haben braunen, die Arten des thummi-]<omplexes (auBer thummi) und 
commutatus grfinen Dotter. 

Diese Erscheinungen kSnnen mit der Grenzstellung zusammenh~ngen, 
die thummi zwisehen den beiden groBen Komplexen einnimmt. Die Ge- 
schlossenheit des phylogenetischen Aufbaus, mit der die Arten des 
thummi-Komplexes samt commutatus der Spezies thummi gegenfiber- 
stehen, lagt jedoch den Gedanken nahe, dab zwisehen thummi und dem 
pseudothummi-Komplex Verbindungen fiber einen 2. Translokations- 
schritt AB, EF ~-~ BF, AE bestehen kSnnten, zeitliah unabhKngig yon der 
gleichartigen Translokation, welche die AngehSrigen beidar Komplexe 
auf der Linia dorsalis, holomelas ~ plumosus, annularius miteinander 
vereinigt. Annahmen darfiber, welehe der beiden Armkombinationen 
AB, EF oder BF, AE die phylogenetisch i~ltere ist, warden durch diese 
Vorstellung nicht erforderlich. Die H~ufigkeit, mit der interspezifiseha 
Strukturuntarschiede bei den annularius-Verwandten heterozygot erhal- 
ten sind, spricht zwar ffir ein phylogenetisch geringeres Alter des thummi- 
Komplexes gegenfiber dem pseudothummi-Komplex, bei dessen Mitghe- 
dern kein Inversionspolymorphismus mehr gefunden warden konnte, 
dar Beziehungen zu verwandten Arten aufdeckt. Wie bereits betont, 
bestehen jedoeh nur ffir commutatus stichhaltige Grfinde, als abgelaitet 
zu gelten. Das gleiche ist vom Gesiehtspunkt der Strukturabwandlun- 
gen aus ffir die Subspezies thummi thumml anzunehman, die wegen 
ihrer abweichenden Querscheibengestalt cytologisch wenigar Ahnlich- 
keit mit thummi piger hat, als diese mit den fibrigen Arten der unter- 
suchten Gruppe. 

Zusammenfassung 
20 Arten der Gattung Chironomus werden vier Gruppen (Komplexe) 

zugeordnet, die sieh durch reziproke Translokationen kompletter Chro- 
mosomenarme voneinander unterscheiden. Durch morphologisehe Ana- 
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lyse  de r  Q u e r s c h e i b e n s t r u k t u r e n  de r  S p e i c h e l d r f i s e n - C h r o m o s o m e n  

w e r d e n  an  d re i  C h r o m o s o m e n a r m e n  die i n t e r spez i f i s chen  S t r u k t u r -  

u n t e r s c h i e d e ,  i i b e r w i e g e n d  p a r a k i n e t i s c h e  I n v e r s i o n e n ,  fes tge leg t .  Aus  

d iesen  ]3efunden  lassen  s ich die p h y l o g e n e t i s c h e n  B e z i e h u n g e n  der  u n t e r -  

s u c h t e n  A r t e n  r e k o n s t r u i e r e n .  
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