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Die Evolutionsvorgénge an den Speicheldriisen-Chromosomen be-
stimmter Chironomus-Arten werden an interspezifischen morphologischen
Verinderungen zweier Kategorien sichtbar (KeyLn 1960a). 1. An Struk-
turabwandlungen, tiber die bereits berichtet wurde (KeyrL 1961); 2. an
linearen Strukturumbauten, deren Beteiligung an der Chromosomen-
evolution nach den Funden von Inversionspolymorphismus bei einigen
Chironomus-Arten vorausgesehen werden konnte (Baurr 1936, Puruie
1942, Hsu und Liv 1948, Mainx, Kunze und KoskE 1953, BEERMANN
1955a, Acrox 1957b). Jedoch sind tiber die interspezifischen Unter-
schiede der Querscheibenfolgen homologer Chromosomen bisher, mit
Ausnahme der beiden Camptochironomus-Spezies (BEERMANN 1955) keine
Untersuchungen angestellt worden, weil offenbar angenommen wurde,
daB dies ohne Bastardierung der betreffenden Arten, d.h. ohne Hilfe
der Bastard-Paarungskonfigurationen an den Speicheldriisen-Chromo-
somen nicht durchfithrbar sei. Bastarde lassen sich aber von den unter-
suchten Arten nicht herstellen, die Mehrzahl von ihnen ist nicht ziichtbar,
und Versuche der kiinstlichen Spermieniibertragung sind an der Emp-
findlichkeit der Imagines gescheitert.

Bei der Klirung der taxonomischen Verhéltnisse innerhalb der
pseudothummi-Gruppe im Rahmen der Cytodiagnostik von Chironomus
(KeyYL 1960b) ergab sich die Moglichkeit, Strukturunterschiede homo-
loger Speicheldriisen-Chromosomen dreier verschiedener Arten durch mor-
phologische Analyse zu erfassen und dies schlieBlich auch auf die iibrigen
cytologisch bekannten Arten auszudehnen. Die Untersuchungen mufiten
sich jedoch aus technischen Griinden auf diejenigen Chromosomen, bzw.
Chromosomenarme beschrinken, die itber ihre ganze Lénge durch
markante Differenzierungen in charakteristische Querscheibengruppen
und konstante Einschniirungen gekennzeichnet sind. Deshalb wurden
die Querscheibenfolgen von nur drei der insgesamt sieben Chromosomen-
arme analysiert, die der Karyotyp von Chironomus mit seinen drei
mediokinetischen und einem telokinetischen Chromosom enthilt.
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Unter diesen Voraussetzungen ist die Aufstellung eines Schemas der
phylogenetischen Beziehungen moglich, nach Prinzipien, die zur Kli-
rung der Evolutionsverhdltnisse bei dem Inversionspolymorphismus
des 3. Chromosoms von Drosophila pseudoobscura und D. persimilis
von STURTEVANT und DoBzuANSKY (1936) eingefiihrt wurden und die
auch bei der Klirung der interspezifischen Zusammenhinge weiterer
Artengruppen von Drosophile (s. PATTERSON und STONE 1952, STONE,
Guest und WiLson 1960, WASSERMAN 1960, 1962, sowie STONE 1962)
erfolgreich angewendet worden sind. Untersuchungen iiber Chromo-
somenstrukturunterschiede mit phylogenetischen Aspekten, die durch
morphologischen Vergleich an Speicheldriisen-Chromosomen durch-
gefiihrt wurden, haben Duxsar (1959) bei einer Formengruppe von
Busimulium aurewm und BasrUR (1959) an sieben Arten von Prosi-
muliwm unternommen.

Methodik

Die untersuchte Artengruppe umfaBt den Teil der Gattung Chironomus MEIG.,
der von StrENzZKE (1959) und Kevr und Keyrn (1959), KeyL (1960b, 1961b)
nach imaginal- und cytotaxonomischen Gesichtspunkten einer Revision unterzogen
wurde. Von den 22 genannten Spezies waren 13 bisher unbekannt und muBten
nen beschrieben werden. Die {ibrigen 9 Arten basieren nomenklatorisch anf den
Untersuchungen von THIENEMANN und STRENZKE (1951).

Nach der von GOETHGEBUER (1937) vertretenen Systematik wird die Gattung
Chironomus in neun Untergattungen aufgeteilt, davon umschreibt der Subgenus
Tendipes s.s. die hier behandelte Gruppe®.

Das Chromosomenmaiterial fiir die vorliegenden Untersuchungen stammt von
Larven, die im Freiland gesammelt oder aus Freilandgelegen aufgezogen wurden.
Die Chromosomenpriparation erfolgte nach den bei Keyr und KevL (1959) zusam-
mengestellten Methoden. Dariiberhinaus wurde eine Technik angewandt, die eine
Aufbewahrung fixierten Larvenmaterials tiber lingere Zeit erlaubt.

1. Larven auf Filtrierpapier abtrocknen.

2. Das vordere Drittel (bei kleinen Larven die vordere Hilfte), welches die
Speicheldriisen enthilt, mit der Schere abschneiden. Soll die gesamte Larve auf-
gehoben werden, dann wird sie im Mittelteil angestochen oder angeschnitten.

3. Einlegen des vorderen Stiickes oder der gesamten Larve in eine Mischung
von 2 Teilen Alkohol 96%, 1 Teil Glycerin bidest., 1 Teil Eisessig. Bei starker
Tritbung durch das Larvenblut muB die Mischung erneuert werden. Die Auf-
bewahrung darin ist bis zn 2 Monaten méglich, ohne daf} die Préparationsfihigkeit
der Chromosomen leidet.

4. Herausnahme der Speicheldriisen in dem Fixierungsmittel auf hohlgeschlif-
fenem Objekttriger (evtl. auf schwarzem Untergrund bei Auflicht).

5. Ubertragen in Orcein-Essigsdure-Milchsiure (1% Orcein in einer Mischung
von gleichen Teilen Milchsiure offic. und Eisessig). Firbedauer fiir Hellfeld-
beobachtung 15—45 min.

6. Abpriparieren der Zellen in wenig Milchsédure auf dem Objekttrager, Entfernen
des Sekrets, Auflegen des Deckglases und leichtes Quetschen unter aufgelegtem
Filtrierpapier.

1 Von den 25 Arten, die bei GorrTHGEBUER aufgefithrt werden, sind vorliufig
9 beibehalten worden; was von dem Rest bestehen bleiben kann, ist noch unklar.
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Die Chromosomen firben sich meist wegen geringer Mengen mitiibertragenen
Farbstoffes etwas nach. Nach 2 Tagen ist die Uberfilhrung in Dauerpriparate
durch Vereisung (CoNgER u. FAIRCHILD 1953) moglich.

Herrn Professor Dr. H. BaAvurr verdanke ich zahlreiche Ratschlige bei der
Gestaltung dieser Arbeit. Herr Professor Dr. K. STRENZKE' hat mir in dankens-
werter Weise durch Uberlassung des von ihm gesammelten Larvenmaterials und
durch Beratung bei systematischen und phylogenetischen Problemen geholfen.
Die Herren Dr. K. MirLer, Scurirz, und Dr. W. WiLkER, Freiburg, haben mir
durch ihre Sammeltitigkeit wertvolle Hilfe geleistet.

Befunde
1. Reziproke Translokation

Die cytologisch bekannten Arten der Gattung Chironomus lassen sich
fiinf Gruppen (Komplexe) zuordnen, die durch bestimmte Kombinationen
der Chromosomenarme charakterisiert sind (KEyz 1960a).

Diese Erscheinung erfordert eine Bezeichnungsweise der Chromosomenarme,
die den phylogenetischen Gesichtspunkten entspricht. In der folgenden Zusammen-
stellung werden die in dem ersten Teil der Cytodiagnostik von Chironomus (KEyL
und KEyL 1959) angewandten Bezeichnungen der Chromosomenarme mit den neu-
eingefithrten koordiniert.

Art % ?‘f ell Chromosomenarm .

. A B C D E F G
annularius . . . . . .. 8 1L 1R 2R 2L 3R 3L | 4
anthracinus . . . . . . . 4 3L 3R 2L 2R 1R 1L | 4
cingulatus . . . . . . . 13 1R | 1L | 2L 2R | 3L 3R | 4
crassimanus . . . . . . 7 3R 2R 1L 1R 1L 2L 1 4
dorsalis . . . . . . . . 12 2R | 3L 1L 1R 2L 3R | 4
halophilus . . . . . . . 9 3L 1L 2R 2L 3R 1R | 4
luridus . . . . . . . . 13 3R | 2L 1L 1R 3L 2R | 4
plumosus. . . . . . . . 10 1R | 1L | 2L 2R | 3R | 3L |4
pseudothummsi. . . . . . 11 3R | 1L 2L 2R | 3L 1R | 4
salinartius . . . . . . . 6 — — — — 2R 2L | 4
striatus . . . . . . . . 5 — — — — 1R 1L | 4
th. thummst und th. piger . |11,12] 1R | 1L 2R 2L 3R 3L | 4

1 Vgl. die Tafeln in KeyL und KevL (1959).

Die unterschiedlichen Chromosomenarm-Rekombinationen miissen
als das Ergebnis von reziproken Translokationen eines bestimmten Typs
gedeutet werden. Durch die sehr differenzierten Querscheibenstrukturen
im mittleren Teil der mediokinetischen Chromosomen kann leicht nach-
gewiesen werden, dall die Bruchstellen stets in unmittelbarer Néhe der
Kinetochoren liegen, so daBl nur komplette Chromosomenarme an den
Rekombinationen beteiligt worden sind. Dieses Prinzip dirfte auch
anndhernd fiir die Fusion des Chromosoms G mit Arm E bei Ch. com-
mutatus gelten, die ebenfalls im Rahmen einer reziproken Translokation
entstanden sein mul}, bei der aber je ein kleines Stiick des Chromo-
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soms G (Kinetochor) und des Chromosoms E (Telomer) verloren gegan-
gen sein miissen.

Die phylogenetischen Zusammenhinge zwischen den Komplexen
lassen sich aus der Annahme ableiten, nach der diejenigen Gruppen sich

commutatus

Abb. 1. Schema der reziproken Translokationen und ihrer phylogenetischen Beziehungen
bei den cytologisch bekannten Arten von Chironomus

am nichsten stehen miissen, die nur durch einen reziproken Trans-
lokationsschritt voneinander unterschieden sind (Abb.1). Uber die
Evolutionsrichtung der Komplexreihe thummi == pseudothummi — para-
thummi ist grundsitzlich keine Aussage zu erwarten. Dagegen ist eine
unmittelbare Verbindung zwischen parathummi und Campiochironomus
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aus Grinden, die den Umbau innerhalb der Chromosomenarme betreffen,
aonwahrscheinlich. Zwischen commautatus- und thummi-Komplex ist nur
eine Entwicklungsrichtung méglich, die durch den Verlust von Teilen
des Genoms beim Anbau von G an E bestimmt wird.

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

Abb. 2. TReziproke Translokation bei Ch. annulorius. Rekombination der kompletten
Chromosomenarme CD, EF —DE, CF. — Kinetochoren

von Armstiicken, die jeweils nur an einer einzigen Larve der untersuchten
Population festgestellt werden konnte. Das einzige Beispiel einer Trans-
lokation, deren Vererbung iiber einen lingeren Zeitraum (bisher 2 Jahre)
beobachtet wurde, ist in einer Massenzucht von Ch. annularius aufge-
treten. Hs ist eine Rekombination kompletter Chromosomenarme, bei
der die fiir den thummi-Komplex typischen CD- und EF-Chromosomen
zu CF- und DE-Chromosomen umgebaut worden sind (Abb. 2). Im
homozygoten Zustand ist diese Chromosomenmutante nicht lebensféhig;
die Heterozygoten zeigen eine deutliche Vitalitdtsminderung, kénnen
sich aber unter den Voraussetzungen der Laboratorinmszucht gegeniiber
den Normalen durchsetzen.

2. Umbauten innerhalb der Chromosomenarme A, E, F

Standardanordnung der Querscheiben. Die Beschreibung der linea-
ren Umbauten innerhalb der Chromosomenarme stiitzt sich auf die
Querscheibenfolge der Chromosomenarme A, E, F von Ch. thummi piger
als Standard. Eine zweckmaBige Einteilung der Chromosomenabschnitte
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mit Bezeichnungen fiir jede bei Hellfeldbeobachtungen identifizierbare
Querscheibe wurde neu eingefithrt und ist aus Tafel 1 zu ersehen. Die
Chromosomenarme A und E dieser Tafel geben die Verhaltnisse bei
Ch. th. piger wieder. Der abgebildete Arm F stammt von Ch. halophilus;
er unterscheidet sich zwar durch Inversion der Abschnitte 11—15 von
dem Standard, ist in seiner Gestalt und Querscheibenausprigung aber
typischer als bei Ch. th. piger.

Pseudothummi-Komplex (9 Spezies)
Chromosomenarmkombinationen: AE, BF, CD, G.
Ch. pseudothummi STR. Chromosomenarm A: Von der Standard-

anordnung durch die Inversion der Abschnitte 4—12 unterschieden
(Abb. 3b).

pseudothummsi 123 |12 111098765 4| 13 14 15 16 17 18 19

Standard (thummipiger) 1 2 3|4 567891011 12| 13 14 15 16 17 18 19

Chromosomenarm B: Standardanordnung {Abb. 4a). Bel der Popu-
lation Knyphausen wurde in den Abschnitten 5a—6b ein Inversions-
polymorphismus gefunden (s. Keyr u. Keyn 1959, Tafel 11).

pseudothummi 1234 ’5 678910111213
|
pseudothummdi, b—a | c—g
In Knyphausen 1234 6 5 6 789101112 13

Chromosomenarm F: Zur Standardanordnung besteht keine unmit-
telbare Ableitungsmoglichkeit; die invertierte Anordnung von 15—I11
weist auf Beziehungen zu F von dorsalis, holomelas und halophilus hin
{s. 8. 475). Ubergangsformen, welche die Verlagerung des Stiicks 16—19
schrittweise veranschaulichen kénnten, sind nicht bekannt (Abb. 5a).

pseudothummi 1]19181716/ 23456789 10]15 14 13 12 11] 20—23
dorsalis, 1
holomelas. halophitus 1234567891015 14 13 12 11116 17 1819 | 20—23

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

Fundorte: Moortiimpel im Knyphauser Wald (Ostfriesland); Timpel
im Burgwald bel Marburg a.d. Lahn; Quelitiimpel in Falkau {Schwarz-
wald).

Chromosoma (Berl.), Bd. 13 31



470 H.-G. KeYL:

g& Ty
}J‘ ".I' _—

- 2\ ..--Zd 9 4 H—i—ﬁ 16

L ¥

4

\

Abb. 3a—e, Chromosomenarm A. a Ch. th. piger. b Ch. pseudothummi. ¢ Ch. holomelas.
d Ch. acidophilus. e Ch. crassimanus
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Abb. 4a—f. Chromosomenarnmy E. a Ch. pseudothummi. b Ch. uliginosus. ¢ Ch. luridus.
ad Ch. halophilus. e Ch. crassimanus. £ Ch. acidophilus

Ch.acidophilus KeyLn. Chromosomenarm A: Die invertierte Lage
der Abschnitte 12—6 und die Nachbarschaft der Abschnitte 3 und 12
deuten auf Beziehungen zu pseudothummi. Der Unterschied besteht in
der Verlagerung der Abschnitte 5—16 zwischen 1 und 2 (Abb. 3d).

31*
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actdophilus 116 15 14 13 4 51 23121110987 617 1819

pseudothummi 1231211 1098765413 14 15 16|17 18 19

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

a—e b—a f c—g
acidophilus 12 3] 10 987654 3] 10 111213
Standard | |
(th. piger, pseudothummi) 1284567891011 1213

Chromosomenarm F: Die Ahnlichkeit mit pseudothummi besteht in
der Nachbarschaft der Abschnitte 10 und 15, sowie der Abschnitte 16—19
distal von 2. Spezifisch ist die Anordnung der Abschnitte 11 und 12
zwischen 1 und 19 (Abb. 5b).

acidophilus ll 1112119 18171623 4567 &9 10 15 14 13 20—23

pseudothummi 11918171623 4567889101514 13 |12 11| 20—23

Die Imaginalformen von Ch. acidophilus und Ch. pseudothummi sind
nur schwer zu unterscheiden, sie wurden auf Grund von Strukturdifferen-
zen der Speicheldriisenchromosomen als selbstdndige Arten erkannt
(KEYL 1960Db).

Fundort: Schwefelsaurer Tonteich bei Reinbek, flache Uferzone.

Ch. melanescens STr.L. Chromosomenarm A: Von pseudothumms
durch Inversion der Abschnitte 2d—10 unterschieden (Abb. 6a).

a—c¢ k—d
melanescens 12 ]1011123 2 | 987654131415 16 17 18 19

|
pseudothummi 123121110/987 65413141516 17 18 19

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

a—d f e—i a—e
melanescens 1 34567891011} 1 2 3 |1213

|
Standard (thummi piger) 1234567891011 1213

1 Die Imaginalformen dieser Art sind noch nicht beschrieben, eine Abbildung
des Speicheldriisen-Chromosomenbestandes erfolgt im Rahmen der cytologischen
Diagnostik.
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Abb. 5a—e. Chromosomenarm F. a Ch. pseudothummi. b Ch. acidophilus. ¢ Ch. dorsalis.
d Ch. halophilus. e Ch. uliginosus

Zwischen den Querscheiben 10g und 1e liegen zwar simtliche Struk-
turen, die fiir Abschnitt 11 der Standardanordnung angegeben sind (Falt-
tafel), doch konnte die auf 3e proximal folgende blasse Querscheibe, die
auf der Chromosomenkarte nicht verzeichnet ist, genauso gut zu 11
gehoren wie zu 12. Diese Unklarheit wird offenbar durch Struktur-
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Abb. 6a—e. Chromosomenarm A. a Ch. melanescens. b Ch. dorsalis. ¢ Ch. luridus. d Ch.
uliginosus. e Ch. halophilus

abwandlungen hervorgerufen, die in diesem Chromosomenbereich auch
von anderen Arten her bekannt sind (Kuvyrn 1961a).

Chromosomenarm F: Von der Standardanordnung durch Inversion
der Abschnitte 4 c—15f unterschieden (Abb. 8b).
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ab f—a de g—i
melanescens 123 4 \ 15 14 131211109876 5 4 \ 15 16 17 18 19 20—23

Standard [ |
(th. piger) 12345678910 111213 14 15 16 17 18 19 20—23
In dem untersuchten Material aus zwei Populationen wurde kein Inver-
sionspolymorphismus beobachtet.

Fundorte: Diimmer-See, iiberschwemmte Uferzone; Teich siidiich
Clausthal-Zellerfeld.

Ch. holomelas STr.L. Chromosomenarm A: Mit melanescens tiber-
einstimmend (Abb. 3¢). Der beobachtete Inversionspolymorphismus
umfaBt die Abschnitte 3c—13.

holomelas 1 a—c k—d
(melanescens) 1 2 10 11 12 |3 2 98765413 | 14 15 16 17—19

|

a—c¢ i—d d—k a—c¢
holomelas IT 1 2 101112 3 (13456789 2 3 14 15 16 17—19

Chromosomenarm E: Mit der Standardanordnung (th. piger) iiber-
einstimmend (Abb. 7b). Eine Abweichung vom Chromosomenphénotyp
bei th. piger besteht in der geringeren Breite des Abschnitts 11. Die fiir
die Standardanordnung festgelegten Querscheiben in Abschnitt 11 sind
bei holomelas nicht alle zu erkennen. Eine auffillige Dehnung zwischen
den Querscheiben besitzt das Chromosom in Absehnitt 12 (Struktur-
abwandlung, s. Keyr 1961, Abb. 11).

Chromosomenarm F: Der Strukturtyp I unterscheidet sich von der
Standardanordnung durch Inversion der Abschnitte 11-—15 (Abb. 8a).
Der in der distalen Halfte des Chromosomenarms beobachtete Inversions-
polymorphismus betrifft die getrennt voneinander liegenden Stiicke 12b
bis 15b (Strukturtyp II) und 2b—9 (Strukturtyp III). Alle méglichen
Kombinationen der Strukturtypen wurden aufgefunden.

Standard (th. piger) 123435678910 |11 12 13 1415 | 16 17 18 19 20—23

holomelas T 12345678910 |1|5 14 13 1}2 11]16 17 18 19 20—23

AN

b—g ab
12 13 14 15

holomelas 1T 12]3456789‘10 15

|

a | t—b | i—<chb—g ab a
holomelas 111 12 9876543 2 10 15 12 13 14 15 12 11 16 17 18 19—23

1 Siehe FuBnote S. 472.

a
12 11 16 17 18—23
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Fundorte: Harz (Hochmoor am Torthaus, Moorgriben und Wald-
graben am Acker)?’.

Ch. dorsalis ME1c. Die Kinetochorregionen der drei mediokineti-
schen Speicheldriisen-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

i

Abb. 7Ta—d. Chromosomenarm E. a Ch. th. piger. b Ch. holomelas. ¢ Ch. melanescens.
d Ch. dorsalis

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

a—ac d—k
dorsalis 1 2 |456789 2 31211 10]13 14 1516 17 18 19

a—c k—d
melanescens, holomelas 1 2 ‘10 11123 2 9876 54|13 14 1516 17 18 19

1 Mit Hilfe der Speicheldriisen-Chromosomen als Ch. holomelas identifiziert
wurden Larven, die Herr Prof. BAUER aus einem ,,rockpool” in den Schéren bei
Tvéirminne (Finnland) gesammelt und mir freundlicherweise zur Untersuchung
iiberlassen hat.
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Chromosomenarm E: Strukturfolge-Beziehungen lassen sich nur zur
Standardanordnung finden. Der Unterschied besteht in Inversionen der
getrennt voneinander liegenden Abschnitte 2d—8b und 10—I12a
(Abb. 7d).

a—c | ba ed | ¢—i a b—g
dorsalis 1 2 |8 16543 2 | 8 9l121110f 12 13
Standard (th. piger) 1 2345678 91011 12 13

.
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Abb. 8a-—c. Chromosomenarm F. a Ch, holomelas. b Ch. melanescens. ¢ Ch. parathummi

Der proximale Teil von Abschnitt 13 ist durch eine Strukturabwandlung
gegeniiber dem Standard th. piger verdndert.

Chromosomenarm F: Mit holomelas tbereinstimmend (Abb. 5¢).

Die Chromosomen samtlicher untersuchter Larven aus drei Popula-
tionen waren inversionsfrei.

Wie bereits bei KryL u. Kuyn (1859) erortert, ist diese Art nicht mit
dem Ch. dorsalis identisch, der von BAUgR (1936), Prruie (1942), MaINx,
Kunze u. Koske (1953) und Acron (1957 a) bearbeitet wurde.

Fundorte: Krefeld; Harz, Torfhaus, Teufelsloch. Samtliche Popula-
tionen befanden sich in Wegpfiitzen.

Ch. luridus STr. Chromosomenarm A: Mit dorsalis iibereinstim-
mend (Abb. 6¢).
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Chromosomenarm E: Mit acidophilus iibereinstimmend (Abb. 4c).
Querscheibe 5¢ ist gewohnlich als auffalliger ,,puff’ entwickelt.

Chromosomenarm F: Von den zahlreichen bekannten Strukturfor-
men dieses Chromosomenarms (Acrox 1957) wurden vier gefunden
(Abb. 9). Strukturtyp I unterscheidet sich von holomelas und dorsalis
durch die invertierte Anordnung der Strecke 1i—13d. Daran gliedern
sich zwei weitere Inversionsschritte, Strukturtyp Il mit der Inversion
9—16e und Strukturtyp III mit der Inversion 13d—9. Abb. 9a zeigt
die Heterozygotie der Strukturformen I/IT, Abb. 9b diejenige von II/IIL.
Die von BAUER (1936) und Mainx, Kunze u. Koskz (1953) beschriebene
Heterozygotie I/1IT wurde nicht gefunden.

holomelas, dorsalis } 234567891015 14 113 12 11 16 17 18 19 20—23
a—h xi| c—a

luridus T 1 |13 14 1510|98765432 1| 13 12111617 18 19 20—23

|

a—h a [e—a a—c ik | tg

Turidus IT 113141510 16 1112 13 1 234567891617 18—23
a—h ki c—a a—e da | fg

Turidus 111 1 98765432 1 13 1211 16 10 15 14 13| 16 17 18—23

In Ostfriesland ist ein Strukturtyp hinfig, der sich von II durch die
Inversion 2b—9 ableitet (Abb. 9b, c).

a—h d e—a a—c ik & t—b fg
luridus I1a 1 13141510 16 1112 13 129876543 2 | 1617—23
a—h d o—a a—c ik | fg
uridus 1T 1 13141510 16 1112 13 1 23456789 1617—23

Fundorte: In Tiimpeln und Teichen mit Fallaub, flache Uferzone
kleinerer Seen.

Es ist moglich, daf} fiir das Untersuchungsgebiet (Nordwestdeutsch-
land) eine geographische Gliederung der Inversionstypen besteht, von
deren Vorkommen in England Acron (1957 a) berichtet hat. Die Struk-
turtypen F I und II wurden in der norddeutschen Tiefebene gefunden,
F II und I11 in Eifel, Werragebiet, Wesergebirge und Nordhessen.

Ch. halophilus Kierr. Chromosomenarm A: Die lineare Folge der
Abschnitte 3, 12—10, 13—18 des Strukturtyps I ist dhnlich wie bei
dorsalis und luridus; wegen der distalen Verlagerung der Abschnitte
6e—9 und der Verlagerung der Abschnitte 1f—2c, 4—6d zwischen 18
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Abb. 9a—d. Inversionspolymorphismus in Chromosomenarm ¥ von Ch. luridus. a Struk-
turtypen I/II. b Strukturtypen II/ITa. c¢ Strukturtypen I/IIa. d Strukturtypen II/III

und 19 ist eine Uberleitung zu diesen Arten nur iiber zwei Inversions-
schritte moglich (Abb. 6e). Der in allen untersuchten Populationen

beobachtete Inversionspolymorphismus betrifft das lange subterminale
Stiick 1e—14h.
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a-—c¢ d—k
dorsalis, luridus 1 2 456789 2 312111013 14 15 16 17 18’ 19

a—¢e I k—d c—8a k—f|
1[18171615141310111232987§ 54 2 1 19

A\

a—¢ |e d—k d—a c—a k—f
halophilus 1 1 6789 2 312111013 14 15161718 6 54 2 1 19

ab|h

— c—ak—f
halophilus 11 1 14

a k—d ee—c|i d—a
131011123 2 9876 1 1415161718 6 54 2 1 19

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

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

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

Die Art ist unter den von STRENZKE (1959) angegebenen Bedingungen
ziichtbar.

Ch.uliginosus KByYL. Chromosomenarm A: Die lineare Anordnung
der Abschnitte 3, 12—10, 13—17 hat Ahnlichkeit mit dorsalis und
luridus. Sonst bestehen erhebliche Unterschiede in der Reihenfolge der
Querscheiben. Die in den Abschnitt 17 eingeschobene Querscheiben-
gruppe setzt sich aus Teilen von Abschnitten zusammen, die auch bei
den uliginosus nahe stehenden Arten nicht zusammenliegen. Die Lage
von 9ba neben 4a—c erfordert bei einer Uberleitung zu dorsalis oder
luridus den hypothetischen Inversionsschnitt des Stiicks 4d—9b in der
dorsalis- bzw. luridus-Anordnung. Ob der anschlieBende Einbau des
Stiicks 1f—9a zwischen 17d und e in einem oder mehreren Urabau-
schritten durchgefiihrt wurde, bleibt offen (Abb. 6d).

uliginosus

a—e d c—ed—k a—d f-k a—c a—cba e—h

1 87654 9 2 31211 10 13 14 15 16 17 1 2 49]171819
|

I a—c a-—¢ ba| d c—e d—k

1 2 4 |987654|9 2 3121110 13 14 15 16 17 18 19

dorsalis, luridus
a—c¢ | | d—k
1 2 456789 2 312111013 14151617 18 19

Der komplizierte Aufbau dieses Chromosomenarms konnte erst restlos
aufgeklart werden nachdem die Arten holomelas und melanescens bekannt
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geworden waren und damit ein einleuchtender Anschlufl im Aufbau der
Chromosomenarme A von dorsalis, bzw. luridus an pseudothumms her-
gestellt werden konnte. In diesem Zusammenhang ist die bei KuyL
(1960D) fiir Arm A von uliginosus angewendete Deutung der Struktur-
folge an zwel Stellen revisionsbedirftig geworden.

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

Chromosomenarm F: Die lineare ¥olge der Abschnitte 10 und 15,
sowie der Abschnitte 13—11, 16—23 zeigen Ahnlichkeiten mit holomelas,
dorsalis und halophilus (Abb. 5e). Der Unterschied besteht in der Inver-
sion des Stiicks 1¢—7 und dem invertierten Einbau des Abschnitts
14h—10b zwischen 4b und ¢. Die Zahl der hierzu erforderlichen Umbau-
schritte bleibt offen, doch ist mit wenigstens zwei zu rechnen.

ab dec h d—b ba k—c a g—a
wuliginosus 17654 |14 15 10 | 432 1 8910 14 13 1211 16 17 18—23
ab k—c

1765432 1 18910 15 14 1312 11 16 17 18 19—23

holomelas, dorsalis,
halophilus 123 456789101514 131211 16 17 18—23

Ch. uliginosus ist imaginal von pseudothummi und acidophilus nicht sicher
zu unterscheiden. Die Art wurde auf Grund ihrer cytologischen Differen-
zierungen aunfgestellt (KEyn 1960b).

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

Ch. crassimanus STR. Die Kinetochorregionen aller vier Speichel-
driisen-Chromosomen sind durch Heterochromatinblécke von blasiger
Struktur markiert. Die Chromosomen sind an diesen Stellen zu zweien
oder mehreren miteinander verkiebt (KevL u. Krvr 1959).

Chromosomenarm A: Wegen der unklaren Querscheibenstrukturen
konnen Angaben nur mit Vorbehalten gemacht werden. Sicher zu er-
kennen ist die Folge der Abschnitte 2, 3, 12-—10; sie deutet auf Ahnlich-
keiten mit pseudothummi. Dafir spricht aulerdem die Lage der Ab-
schnitte 4, 5 distal von 13. Da die in der verbreiterten Endregion liegen-
den Querscheiben wahrscheinlich zu den Abschnitten 7—9 gehoren,
kann eine Verbindung zu holomelas und melanescens iiber die Inversion
1k—7 hergestellt werden. Fiir die zwischen den Abschnitten 10 und 5

liegenden Strukturen ergibt sich dann zwangsweise eine Deutung
(Abb. 3e).
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a—i d—k c—a k
crassimanus 1 789 2 3121110 2 1[654 1314151617 18 19

c k—d
melanescens, holomelas 1 2 1011123 2 98 7\ 65413141516 17 18 19

In Abschnitt 15 liegt ein grofer Nukleolus.

Chromosomenarm E: Mit acidophilus, luridus, halophilus und uligi-
nosus iibereinstimmend (Abb. 4e).

Chromosomenarm F: Wegen unklarer Querscheibenstruktur nicht
analysierbar.

Fundort: Schwefelsaurer Tonteich bei Reinbek.

thummi-Komplex (10 Spezies)
Chromosomenarm-Kombinationen: AB, CD, EF, G.

Ch. th. piger STr. Chromosomenarm A: Standardanordnung (Ab-
bildung 3a, Falttafel).

Chromosomenarm B : Standardanordnung (Abb. 7a, Falttafel).

Chromosomenarm F: Standardanordnung (Abb. 12d).

Fundorte: Stehende Gewisser in der Norddeutschen Tiefebene, mit
und ohne Abwassercharakter. Die Verbreitung scheint sich stidlich bis
zum Nordrand der Mittelgebirge zu erstrecken (Fundorte: Wesergebirge,
Krefeld).

Die Art ist unter den von STRENZKE (1959) angegebenen Bedingungen
ziichtbar.

Ch. thummi thummi Kigrr. Die Kinetochorregionen sind bei den
Chromosomen AB und EF durch Anschwellungen des Chromosomen-
kérpers und dicke Querscheiben, bei Chromosom CD durch ein block-
artiges Querscheibenaggregat markiert. Das telokinetische Chromo-
som G ist am kinetochortragenden Ende trichterformig verbreitert
(Kevr und Keyr 1959, Tafel 14).

Chromosomenarm A: In den Abschnitten 1-—13 wie bei th. piger.
Abschnitte 14—19 in proximaler Richtung mit zunehmend starken
Strukturabwandlungen (s. Keyr 1957).

Chromosomenarm E: In den Abschnitten 1—11 wie bei th. piger.
Abschnitte 12 und 13 in proximaler Richtung mit zonehmend starken
Strukturabwandlungen (s. Kevyr 1957).

Chromosomenarm F: In den Abschnitten 1—19 wie bei th. piger.
Abschnitte 20—23 in proximaler Richtung zunehmend starke Struktur-
abwandlungen (s. Kryrn 1957).

Fundorte: Im norddeutschen Flachland vorwiegend in stehenden und
flieBenden Gewdssern mit Abwassercharakter. Siidlich ohne klar erkenn-
bare Spezialisierung tiberall verbreitet.
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Zichtbar. Unter Laboratoriumsbedingungen bastardieren beide Sub-
spezies von Ch. thummi (KEYL u. STRENZKE 1956). In gemischten Frei-
landpopulationen wurden Bastarde nicht beobachtet.

Ch.obtusidens Gouran. Chromosomenarm A: Der Aufbau weicht
sowohl von der Standardanordonung als auch von anderen bekannten
Strukturtypen dieses Chromosomenarms weitgehend ab. Aufler der
invertierten Folge der Abschnitte 13—15 sind komplizierte Zusammen-
stellungen der Abschnitte im distalen Bereich des Arms vorhanden. Die
Reihenfolge der Abschnitte 2a—e, 10, 11, 12, 3¢—f und 8, 9, 2d—Kk,
3a—e lassen auf Beziehungen zu melanescens und holomelas schlieflen.
Eine Uberleitung zu diesen Arten ist jedoch nur iiber drei aufeinder-
folgende Inversionsschritte moglich (Abb. 10¢).

a—e f—k a—c i—f d—k a—e
obtusidens 1 7654 1 2 101112 3 /89 2 3 |151413]16 17—19
a—e [ +—i c—a k—f| d—k a—e
1 |7654 3 121110 2 1 |89 2 3 16 17—19
l a—c i—f ‘ d—k a—e
1 2 1011 12 3 |4567189 2 3 | — 16 17—19
melanescens, a—c¢ k—d UV
holumelas 1 2 101112 3 2 987654 |131415] 1617 18 19

Der Phanotyp des Abschnitt 4 ist durch eine charakteristische Struktur-
abwandlung umgebildet (s. Keyr 1961a).

Chromosomenarm E: Unmittelbare Beziehungen zu einer der Struk-
turfolgen aus dem pseudothummi-Komplex oder zur Standardanordnung
bestehen nicht. Von aberratus (s. S. 485) durch Inversion der Abschnitte
3b—11b unterschieden (Abb. 11b).

a ba g—cf Dba c—h ed
obtusidens 123!11 10 34 10 983765 3 |111213

a~—e ab f c—g
aberratus 12 3 567891043 10 11 1213

Chromosomenarm F: Von der Standardanordnung durch Inversion
der aneinanderstoflenden Abschnitte 2—9 und 10—17 unterschieden.
Auflerdem sind beide Doppelscheiben von Abschnitt 10 zwischen 19¢
und 19d eingebaut (Abb. 12e).
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a—o¢C d
obtusidens 1198765432 171615 14 13 12 11 18 19 |10 19 20—23
1 [17 16 15 14 13 11' 10

Standard
{th. piger) 17234567809 [1011 12 13 14 15 16 17 | 18 19 20—23

;g 1’1172 ‘ 5'

‘M'

|15——f3\2’5 7 73|’5\

e MB\W“

Abb. 10a—c¢. Chromosomenarm A. a Ch. parathummi. b Ch. aberratus. ¢ Ch. obtusidens

Uber die Strukturabwandlung in Abschnitt 2 s. KEvL (1961a).

Fundorte: Lehmdermoor bei Oldenburg (Fischzuchtteich); Eder-
see (flache Uferregion); Eckertalsperre (Harz); Diimmer-See (tber-
schwemmte Uferregion).

In den Populationen Lehmdermoor und Eckertalsperre wurde die
ménnlich geschlechtsgebundene Inversion der Abschnitte 13—16d ge-
funden, die von einem Heterochromatin-Positionseffekt begleitet ist
(KEYL 1961 4a).

Ch. aberratus STr. 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 Anordnung der Abschnitte 3—4
(Abb. 10b).

a—c d—k
aberratus 1 2 101112]456789 2 3] 1314 1516 17 18 19

k—d
melanescens, holomelas 1 2 10 11 12 '3 2 987635 4l 13 14 15 16 17 18 19

Abb. 11a—d. Chromosomenarm E. a Ch. nuditarsis. b Ch. obtusidens. ¢ Ch. parathummi.
d Ch. annularius

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

a—e ab f c—g
aberratus 12 3 |5678910/43 10 111213
a—e | ba f c—g
acidophilus u.a. 12 3 109876543 10 11 1213

Chromosoma (Berl.), Bd. 13 32
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Abb. 12a—e. Chromosomenarm F. a Ch. aberratus. b Ch. nuditarsis. ¢ Ch. plumosus.
d Ch. th. piger. e Ch. obtusidens

Chromosomenarm F: Von der Standardanordnung durch Inversion
der Abschnitte 11—17 unterschieden (Abb. 12a).
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aberratus 1234567 8910]17 16 15 14 13 12 11] 18 19 20—23

Standard (fh.piger) 123 45678 810] 11 12 13 14 15 16 17| 18 19 20—23

Fundort: Teich in Falkau (Schwarzwald).

c‘E-sz ,r
S (5 0

Abb. 13a—d. Chromosomenarm B. a Ch. aberratus. b Ch. cingulatus. ¢ Ch. plumosus.
d Ch. commutatus

Oh. plumosus L. Chromosomenarm A: Die drei bisher bekannt ge-
wordenen Strukturformen des Chromosomenarms unterscheiden sich
voneinander durch Inversionen, die auch heterozygot in allen Kombina-
tionsmoglichkeiten beobachtet wurden. Strukturtyp I unterscheidet
sich von melanescens und holomelas durch Inversion der Abschnitte 2¢g
bis 4d (Abb. 13a, b, 15d).

32%
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plumosus 11 a--e % ba a—cg—d 4 h—X% cb c—f
(Abb. 14D, 15d) 1 2 101112‘13 4 2 98 7654 2 312[13 14—19

plumosus T a—c | ®=—h a d—g ec—a |
(Abb. 14a) 12 1011123 2 |456789 2 | 4 1314—19

\

melanescens, a—

—
C k—d
holomelas 1 2 1011123 2 98765413 14—~19

§

Abb. 14a—c. Inversionspolymorphismus in Chromosomenarm A. a Ch. plumosus, Struk-
turtypen I/Ia. b Ch. plumosus, Strukturtypen Ia/IL. ¢ Ch. anthracinus, Strukturtypen I/II
Die in Norddeutschland verbreitete Timpelform besitzt ausschliefilich
den Strukturtyp II. Ein weiterer Strukturtyp (Ia) unterscheidet sich
von I durch zwei aneinanderstoBende Inversionen (Abb. 14a, b).
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a—e dh-k c—a k-f a—cg—d

plumosus Ta, 1654 2 3121110 2 1 ]]13 4 2 987]|14—19
| a—c¢ k—h d d—g c—a

plumosus T 1 2 1011123 2 456| 789 2 4 13|14—19

Acrox (1957b) fand die Heterozygotie Ia/II ménnlich geschlechtsge-
bunden. In der einzigen selbst untersuchten Population mit den gleichen
Inversiongverhaltnissen (Immerather Maar) war dies nicht zutreffend.
Chromosomenarm E: Mit aberratus ibereinstimmend (Abb. 13¢).
Chromosomenarm F: Die Lage der Abschnitte 11—17 entspricht den
Verhéltnissen bei aberratus, unterschiedlich ist die invertierte Anordnung
der Abschnitte 1e—6 im distalen Armteil (Abb. 12¢).

a—d i—e
plumosus 1 |6 5432 1 !7 8910 17 16 15 14 13 12 11 18 19—23

|
aberratus 123456)7891017 16 15 14 13 12 11 18 19—23

Fundorte: Teichform (Form Dangast, STRENZEKE 1959). Weide-
timpel und Grében mit Abwassercharakter in Ostfriesland, SchloB-
graben 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 Teichform lassen sich nach der tiblichen Methode
(Zellstoff und Brennesselpulver) aufziehen.

Ch. nuditarsis STrR. Chromosomenarm A: Beide beobachteten
Strukturtypen stimmen mit plumosus I und II iiberein mit Ausnahme
der invertierten Anordnung des kleinen Stiicks 9e—4a (Abb. 15a, 17a).

a—c k—hd d—g c—a
plumosus 1 1 2 1011123 2 45678 5? 2 4 ‘13 14 15—19
nuditarsis T a—C k—hd a—d l a—:¢c g—d e

(Abb. 15a,17a) 1 2 10 11 11'23 2 45678 9

\

4 2 9‘ 1]3 14 15—19

nuditarsis IT 8¢ a | ba e d—g c—a d—a dh—k ¢bj c—f
{Abb.17a) 1 2 101112113]9 2 4 | 9 87654 2 312l 13 14—19

a—c¢ a bala—c g—d | dh—k c¢b ¢—f
plumosus IT 1 2 10 11 12 13| 4 2 9 87654 2 312 13 14—19

Chromosomenarm E: Von aberratus durch die Inversion 4g-—8 unter-
schieden (Abb. 11a).
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a—e gh ba f—a f ¢c—g
nuditarsis 123567'41098[4310 11 12 13

.

aberratus, a—e ab | fc—g
plumosus 12 3 56789104 3 10 11 1213

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

a—d ih ¢—a e—g d—f
nuditarsis 1 654321 8 7 1 | 8 910171615 14 13 12 11 18—23

/

a—d i—e I
plumosus 1 65432 1 7891017 16 15 14 13 12 11 18—23

Daf} die relativ geringfiigigen Strukturunterschiede an den Speichel-
driisen-Chromosomen von nuditarsis und plumosus Merkmale selbstén-
diger Arten représentieren, lieff sich in einer Population nachweisen
(Jever SchloBgraben), in der beide Arten vorkommen, ohne zu bastar-
dieren.

Fundorte: Lehmdermoor bei Oldenburg, Fischzuchtteich; Jever,
SchloBgraben; Aue bei Rinteln, Miihlenstauwerk; Okertalsperre, Nied-
rigwasser 1959; Schlitz (Hessen), Miihlenstauwerk.

Ch. melanotus STR. Kinetochorregionen der Speicheldrisen-
Chromosomen AB, EF, G durch voluminése, blasige Heterochromatin-
blocke, bei Chromosom CD durch eine auffallend dicke Querscheibe
markiert (KEvr 1961 b).

Chromosomenarm A: Mit plumosus 1 tbereinstimmend (Abb. 15b).

Chromosomenarm E: Wegen der artspezifisch starken Kontraktion
dieses Chromosomenarms ist eine Strukturanalyse nicht genau durch-
fithrbar. Es liegen Anzeichen vor, da8 die Querscheibenfolge mit der
von plumoesus identisch ist.

Chromosomenarm F: Mit der Standardanordnung itbereinstimmend
mit Ausnahme der Strukturabwandlung in den Abschnitten 8—9, auf
die bereits bei Kuyr (1961a) eingegangen wurde. Am Phénotyp des
Chromosomenarms erscheint die Strukturabwandlung als Deletion des
Stiickes 8f—9b (Abb. 16a).

a—e c—f
melanotus 1234567 8 >'< 9 101112 13 14 15 16 17 18 19—23

[ ]
Standard (th. piger) 1234567891011 1213 141516 17 18 19—23

Fundorte: Albungen, toter Werraarm ; Falkau, Teich.
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Abb. 15a—c. Chromosomenarm A. a Ch. nudilarsis. b Ch. melanotus. ¢ Ch. commuliatus.
d Ch. plumosus. e Ch. cingulatus

Ch. anthracinus ZETT. Chromosomenarm A: Strukturtyp I ist
mit plumosus I1 ibereinstimmend, Strukturtyp II hat eine Inversion
iiber die Abschnitte 3f£—13b (Abb. 14c¢).
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anthracinus T ~ 2 ¢ a baa—c g—d d h—k cb e—f
(plumosusII) 1 2 10 11 12 ‘13 4 2 987654 2 3 12 13 14—19
|

a~—ce a |f—ak—hd d—g c—aab | g—i ¢b ¢—f
anthracinus IT 1 2 10 11 12| 3 2 456789 2 4 13 3 12 13 14—19

Bisher wurde Strukturtyp IT homozygot stets in Populationen unter
20 m Tiefe gefunden (Chiemsee, Bodensee, GroBer Ploner See); Popula-
tionen mit Inversionspolymorphismus stammen aus erheblich geringeren
Tiefen.

Chromosomenarm E: Wegen artspezifischer Kontraktion ist eine
Strukturanalyse nicht durchfihrbar.

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

anthracinus T a—e c—f
(melanofus) 1234567 f? 9 10 11 12 13 14 15 16 17 I 18 19—23

a—¢c f—c ed
anthracinus IT 1 234 567 8 1716 15 141312 11 10 9 8| 18 19—23

In Abschnitt 9 wird stets ein Nukleolus ausgebildet.

Fundorte: GroBer Ploner See, Bodensee, Chiemsee, Okertalsperre,
Windgfillweiher, Albbecken, Schliichtsee (Schwarzwald).

Ch. annularius MEre. Chromosomenarm A: In elf untersuchten
Populationen kommen zwei Strukturtypen vor, die sich durch Inversion
der Abschnitte 12b—13b unterscheiden und mit plumosus I (melanotus),
bzw. plumosus I1 (anthracinus I) iibereinstimmen. Uber die daraus sich

ergebenden Beziehungen zum pseudothummi-Komplex s. plumosus (S. 488)
(Abb. 17Db).

Chromosomenarm E: Unterscheidet sich von plumosus durch Inver-
sion der Abschnitte 4g—6. An den Stellen 3a—e und 10ba werden
Nukleolen ausgebildet (Abb. 11d).

a—e ghba f—a f c—g
annularius 12 3 5[4109876] 4 3 10 11 12 13

— k;—lfcg

a —
plumosus, aberratus 12 3 5 ' 678910 4 3 10 111213

Chromosomenarm F: Mit ménnlich geschlechtsgebundenem Inver-
sionspolymorphismus (s. BEsrRMANN 1955 b) (Abb. 18a). Der das
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Y-Chromosom enthaltende Strukturtyp ist mit melanotus und anthra-
cinus I tibereinstimmend, der homozygot auf weibliche Individuen be-

E@ %

)

-—&irs—ﬂ?f? \
(T l” ‘ N‘*‘

%llf s “‘“U,!’!! t

]¢Hc T

Abb. 16a—e. Chromogsomenarm F. a Ch. melanctus. b Ch. anthracinus. ¢ Ch. annularius.
a Ch. commutatus. e Ch. cingulatus

schrankte Strukturtyp IT unterscheidet sich davon durch die beiden an-
einanderstoBenden Inversionen 4 c—8c¢ und 8d—17 (Abb. 15¢). Dieletzt-
genannte Inversion charakterisiert den Strukturtyp II von anthracinus.
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annularius 1
(melanotus, a—e c—f
anthracinus T) 1234567 ? 9 101112 13 14 15 16 17 I 18—23

a~c| f——cedl
anthracivus II 123456 7 8 17 16 1514 13 121110 9 8 18—23
l

N

ab| c—a de f—c ed
onmulariusTI 123 4| 8 7654171615 1413121110 9 8 18—23
Fundorte: Gottingen; Minden, Werra; verunreinigte Griben und
Teiche in Hifel und Wesergebirge; Norderney; kleine Timpel in der
Umgebung von Wilhelmshaven.

Ch. cingulatus ME1G. Die Kinetochorregionen werden in den drei
mediokinetischen Chromosomen durch eine auffillig dicke Querscheibe
markiert.

Chromosomenarm A: Strukturtyp I mit anthracinus IT iibereinstim-
mend. Strukturtyp II ist davon durch die Inversion 2a—7b unter-
schieden (Abb. 15¢, 17¢).
cingulatus I (anthracinus 11)

a—c¢ a f—ak—hd d—g c—aab g—icb ¢—f
1’21011123 2456!7892 4 13 3 12 13 14—19

c—a | cd d-g c—aabg—icb c-—f

dh—-ka—f a
4 2 3 121110 2 |7 89 2 4 13 3 12 13 14-19

\ ba
cingulatus IT 1| 7 6 5

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

Chromosomenarm F: Der von den ibrigen bekannten Strukturfor-
men stark abweichende Aufbau ist am plausibelsten mit annularius 11
in Bezichung zu bringen. Fiir die Uberleitung sind zwei aneinander-
stoBende Inversionen, 2c—15c¢ und 8e—15b erforderlich, durch die der
Teil des Chromosoms von 7f bis zum Kinetochor verstdndlich wird.
Der Aufbau des distalen Viertels kann durch eine Verlagerung des
Stiickes 17—15 ¢ zwischen 7e und f erklirt werden (Abb. 16e).

cingulatus

ab ecd a—¢ i~—c fga-—cha e—c & c—f ab d
12456 1 llT 16 15 7 8 43 2 8 9 10111213 14 15 8 18—23
ab |c—i ldc a—cba e—c e c—f ab d

1 2] 15 1617 4 567 8 43 2 | |18 9 1011121314 15]8 18—23

annularius 11

} ab c—a de lr f—c ed
1234 8 765 4 17 16 15 14 13 12 11 10 9 8 18—23
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Fundorte: Lehmdermoor (Oldenburg), Fischzuchtteich; Eifel, Stein-
bachtalsperre.

Abb. 17a—c. Inversionspolymorphismus in Chromosomenarm A. a Ch. nudiiarsis. b Ch
annularius. ¢ Ch. cingulatus

Commautatus-Komplex (1 Spezies)

Chromosomenarm-Kombinationen: AD, BC, FEG.

Ch. commutatus STR. Chromosomenarm A: Inversionspolymor-
phismus wie bei plumosus und annularius (Abb. 15¢, Strukturtyp I).
Chromosomenarm E: Mit aberratus, plumosus und cingulatus tber-
einstimmend. Durch den Anbau des Chromosoms G ist wahrscheinlich
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ein Stiick des distalen Endes verlorengegangen. Die zu Chromosomen-
arm E gehorigen Querscheiben sind bis zu le nachweisbar (Abb. 13d).

Chromosomenarm F: Von annularius IT durch Inversion der Ab-
schnitte 11—16 unterschieden (Abb. 16d).

ab c—a de f—c ed
commutatus 1234 8 T65 4 17]111213141516]/10 9 8 18323

ab c—a de ¢ ed
annularius II 1 234 8 765 4 1716151413 1211/10 9 8 18—23

|7,3||'f?',-'

"‘*@&x v
. ﬁt"

b af"" v | n|

Abb. 182 u. b. Inversionspolymorphismus in Chromosomenarm F. a Mannlich geschlechts-
gebundene Inversion bei Oh. annularius. b Inversion 17-—84 bei Ch, anthracinus

Fundorte: Lehmdermoor (Oldenburg), Fischzuchtteich; Albungen
(Werra}, toter Werraarm.

Porathwmmi-Komplex (1 Spezies)
Chromosomenarm-Kombinationen: AC, BF, DE, G.

Ch. parathummi Keyr. Chromosomenarm A: Die Strukturfolge
ist nicht restlos aufzukliren. Die Abschnitte 10, 11, 12, 4, 5, 6 bilden eine
Reihe im mittleren Teil des Chromosomenarms. Proximal sind die
Abschnitte 15—19 zu erkennen, 13—14 liegen invertiert. Die Stiicke
zwischen 14 und 16, sowie distal von 10 kénnen auf Grand ihrer Morpho-
logie keinem der restlichen Abschnitte des Standardtyps zugeordnet
werden. Auffillig ist, dal auch die markanten Scheibengruppen aus den
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Abschnitten 2 und 3 nicht aufgefunden werden kénnen. Die Struktur-
verwandtschaft zu den iibrigen Arten bleibt unklar (Abb. 10a).

Chromosomenarm - Die Reihenfolge der Abschnitte 4—3f, 10c—13
hat Ahnlichkeit mit aberratus, plumosus und cingulatus. Der Unterschied
besteht in den Inversionen der getrennt voneinander liegenden Stiicke
2¢—Te und 8g—10b (Abb. 11¢).

ab e—a e—ae—c f—ha—1f ba i—g fe—g
parathummi 12| 7 65 3 2 | 7 & |109 8 |43 10 111213
I
aberratus, ] a—e 1 ] ab fe
plumosus, cingulatus 1 2 3 5617 391043 10 111213

Chromosomenarm F: Von der Standardanordnung (th. piger) durch
Inversion des Stiickes 3—18 unterschieden (Abb. 8¢).

parathwmmi 12 [ 183 17 16 151413 12 11109876 5 4 3 ‘ 19 20—23

Standard (th.piger) 1 23456789 10 11 12 13 14 15 16 17 18| 19 20—23

Fundorte: Albungen (Werra), Ausflufigraben des toten Werraarms;
Diimmer-See, ostliche Uferzone.

Die Art ist nach der von STrENZKE (1959) angegebenen Methode
ziichtbar.

Arten mit unklarer Stellung

Ch. striatus STR. (Abb. 8. KeYL u. Kevr 1959). Gehort wahrschein-
lich in den thuwmmi-Komplex.

Chromosomenarm A: Nicht sicher identifizierbar.

Chromosomenarm E: Querscheibenfolge wegen starker Kontraktion
des Arms und unklarer Ausbildung der Strukturen nicht analysierbar.

Chromosomenarm F: Aus den gleichen Griinden wie bei E nicht
analysierbar.

Fundorte :Reinbek, schwefelsaurer Tonteich; Harz, Eckertalsperre.

Ch. salinarius K1EFF. (Abb. s. KevyL u. KevL 1959). Chromo-
somenarm-Kombinationen: EF, G, iibrige nicht identifizierbar.

Chromosomenarm A: Nicht identifizierbar.

Chromosomenarm E: Ahnlich mit acidophilus u.a. des pseudothummi-
Komplexes. Der Unterschied besteht in der Verlagerung der Abschnitte
le—3a zwischen 4f und g.

a—¢ b—e b h~—g|la i—o¢|f—a fc—g
salinarius 1 3 16098765 4 (32 1 4 3 10 11 12 13
|
1
l .
a—e¢ ba f ¢c—g
acidophilus u.a. 123 109876543 1011 12 13
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Chromosomenarm F: Die Querscheibenfolge ist nur unvollkommen
analysierbar. Die Abschnitte 17—23 entsprechen in ihrer Lage der
Standardanordnung, 2-—9 befinden sich gut erkennbar ungefdhr in der
Mittelregion des Chromosomenarms (s. KevL u. Keyr 1959, Tafel 6,
Fig. 2a). Die Deutung der restlichen Stiicke ist nicht méglich.

Fundorte: Brackwassertiimpel bei Bensersiel und Neuaccumersiel
(Nordseekiiste).

Die abweichende Chromosomenstruktur, sowie morphologische Eigen-
timlichkeiten der Larven (Fehlen der Tubuli) scheinen darauf hinzu-
weisen, dafl diese Spezies mit den itbrigen untersuchten Arten nicht
naher verwandt ist.

Diskussion
Translokationen

Uber das Vorkommen von Translokationen bei Chironomus war bis-
her so wenig bekannt, dall vermutet wurde, sie hitten fiir die Chromo-
somenevolution der Gattung keine wesentliche Bedeutung (BEERMANN
1955). Diese Annahme riihrt offenbar daher, dafl der strukturell auf-
tilligste Eifekt der Translokationen in der Chromosomenphylogenese,
niamlich die Verinderungen von Chromosomenzahl und Chromosomen-
form bei den cytologisch bekannten Chironomusarten nicht in dem Aus-
mal wirksam wird, wie unter den Dipteren bei Drosophile (s. PATTERSON
u. StoxE 1952) oder bei Prosobranchiern (Staterr 1955) und Orthopteren
(s. WHITE 1954).

Erste Beispiele von Chromosomenzahl-Differenzen bei nahe ver-
wandten Arten, die auf das Vorkommen reziproker Translokationen
schlieBen lassen, hat BAUER (1945) geliefert. Sergentia coracing hat als
Folge einer Fusion des telokinetischen Chromosoms mit einem medio-
kinetischen Element nur drei Speicheldriisenchromosomen gegeniiber den
vier bei Sergentia longiventris. Bei zwei unbestimmten aber offenbar
ebenfalls nahe verwandten Spezies konnte BAUER eine Reduktion der
Speicheldriisen-Chromosomenzah! von 3 auf 2 feststellen, eine Entwick-
lung, fir die zwei Translokationsschritte angenommen werden miissen,
da die Art mit drei Chromosomen nur mediokinetische Elemente besitzt.

Die Herabsetzung der Chromosomenzahl beruht bei Sergentia genauso
wie bei Ch. commutatus auf dem Anbau eines telokinetischen Chromosoms
an dag freie Ende eines mediokinetischen, wobei wenigstens mit dem
Verlust des kinetochortragenden Chromosomenstiickes vom telokineti-
schen Element zu rechnen ist. Diese Art des Chromosomenumbaus
beeintrichtigt wahrscheinlich in heterozygotem Zustand kaum die Fer-
tilitdt, im Gegensatz zu den Ganzarm-Rekombinationen, die, wie gezeigt
werden konnte, fir die untersuchte Artengruppe von Chironomus bezeich-
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nender sind. Fir diesen Umbautyp ist in der heterozygoten Phase eine
Fertilitdsminderung von wenigstens 50% anzunehmen; heterozygote
reziproke Translokationen verringern bei Drosophila melanogaster die
Fertilitit in beiden Geschlechtern auf 30—50% (Browx 1940). Dieser
Zustand wird bei Drosophila als Ursache dafiir angesehen, dafl spontane
Translokationsheterozygotie so aulerordentlich selten gefunden wird ; bis-
her sind nur zwei Beispiele bekannt geworden (DoBzZANSKY u. DREYFUS
1943, Warp 1952). Eine Seltenheit von diesem Ausmal scheinen trans-
lokationsheterozygote Individuen von Chironomaus nicht zu haben. Inner-
halb von 2 Jahren (1959/60) konnten bei drei Arten (salinarius, uliginosus
und annularius) Translokationen gefunden werden, dazu kommt eine Be-
obachtung von Acrox (1957 b) an Ch. luridus. Wenn es sich auch bei drei
dieser vier Arten nur um Einzelbefunde handelt, so ist es doch unwahr-
scheinlich, daf} in jedem Fall nur das Individuum erfaBt wurde, bei dem
die Translokations-Heterozygotie zum ersten Mal verwirklicht wurde.
Es ist vielmehr anzunehmen, dal bei Chironomus spontane Chromo-
somenmutationen dieses Typs zwar 6fters gefunden werden koénnen als
bei Drosophila, dall sie aber ebenfalls infolge des hohen Fertilitdtsver-
lustes, sowie fehlender Sektionsvorteile nach wenigen Generationen
wieder verschwinden. Die beobachtete Translokationsheterozygotie bei
Ch. annularius gehdrt zwar dem Ganzarm-Rekombinationstyp an, der die
Chromosomenphylogenese beeinflussen konnte, ob diese spezielle Muta-
tion dagegen Aussicht hat, einen Evolutionsprozef einzuleiten ist wenig
wahrscheinlich, solange die homozygote Kombination der Arme ¥C, ED,
die im iibrigen bei Camgptochironomus schon verwirklicht wurde, im
annularius-Genotyp nicht lebensfahig ist. Die Besonderheit einer Ganz.-
arm-Translokation besteht darin, daB Rekombinationen von Teilen der
beteiligten Chromosomenarme vermieden werden. Diese Higenschaft
kénnte als Ursache fiir die Héaufigkeit dieses Rekombinationstyps
herangezogen werden, wenn sich experimentell nachweisen lieBe, daB
Zusammenbauten von armfremden Chromosomenstiicken aus genetischen
Griinden keine Moglichkeit haben, weitervererbt zu werden.

Inversionen

Die Angaben iiber den subspezifischen Inversionspolymorphismus
bei den drei untersuchten Chromosomenarmen kénnen nicht dazu dienen,
ein erschopfendes Bild iiber die Moglichkeiten von Strukturheterozygotie
zu liefern. Dazu ist die Zahl der bearbeiteten Populationen zu gering;
iiberdies ist zu erwarten, daf das iiberwiegend auf Gelegefunden basie-
rende Untersuchungsmaterial nicht immer alle Inversionen der Popula-
tionen gezeigt hat, aus denen es stammt. Trotz dieser Einschrinkungen
kann den Angaben ein reprisentativer Charakter zugesprochen werden.
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Aus der Zusammenstellung der bekannt gewordenen Strukturtypen
der Chromosomenarme A, E und F fiix die 20 analysierten Spezies (Ta-
belle) ist zu ersehen, dafl der Inversionspolymorphismus in der bearbei-
teten Artengruppe nicht so stark ausgeprégt zu sein scheint, wie es nach
den Befunden an Camptochironomus lentans und C. pallidivitiatus, sowie
Ch. annularius (BEERMANN 1955a) und Ch. luridus (Acton 1957 a) hatte
vermutet werden kénnen. Die fir Ch. th. thummi schon lange bekannte
Inversionslosigkeit (BAUER 1936) ist ebenso fiir Ch. th. piger typisch und
bei finf weiterenn Arten (melanescens, dorsalis, aberratus, crassimanus,
melanotus) beobachtet worden.

Tabelle. Anzahl der Strukturiypen fir die Chromosomenarme A, E und F

Spezies A E ¥
pseudothummi . . . . . 1 —2 1
acidophilus. . . . . . . 1 1— 1
melanescens®. . . . . . 1—| 1 1—
holomelas . . . . . . . 2~ —1 3
dorsalis*. . . . . . . . l—l 1 1
luridus . . . . . . .. 1- 1—| 4
halophilus . . . . . . . 2 1— 1-
uliginosus . . . . . . . 1 1— 1
crassimanus® . ., . . . . 1 1- 1
th. thummi und th. piger?! 1 —1 1
obtusidens . . . . . . . 1 1 22
aberratus® . . . . . . . 1 1— 1
plumosus. . . . . . . . —3— 1— 1
nuditarsis . . . . . . . 2 1 1
melanotus® . . . . . . 1— 1 1
anthracinus . . . . . . —2 |- 1 —2
annularine . . . . . . . —2— 1 —22
cingulatus . . . . . . . 2 |- 1— 1
commutatus . . . . . . —2— 1- 1
parathummi . . . . . . 1 1 1

1 Im Untersuchungsgebiet inversionsireie Arten.
2 g-geschlechtsgebundener Inversionspolymorphismus. Die Klammern ver-
binden jeweils eine gleichartige Strukturfolge.

Chromosomenarm E zeigt bei allen Arten mit Ausnahme von Ch.
pseudothummi keinen Inversionspolymorphismus. Acht Arten, vorwie-
gend aus dem thummi-Komplex, enthaiten Inversionsheterozygotie in
Chromosomenarm A, davon sieben Arten nur eine, eine Art zwei Inver-
sionen. Dazu ist bemerkenswert, dall die Heterozygotie bei Ch. plu-
mosus, annularius, nuditorsis und commutatus homologe Chromosomen-
abschnitte betrifft. In Chromosomenarm F wurde nur bei fiinf Arten
Inversionspolymorphismus gefunden, am reichhaltigsten bei Ch. holo-
melas und dorsalis. Die beiden Arten obtusidens und annularius haben
je eine ménnlich-geschlechtsgebundene Inversion unterschiedlicher Aus-
dehnung.
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Auf Grund dieser Verhéltnisse sind weitere Untersuchungen iiber
Verbreitung und Populationsdynamik der verschiedenen Inversionstypen
von Interesse. Uber einen adaptiven Charakter des Inversionspoly-
morphismus bei Chironomus ist bisher ebenso wenig bekannt, wie iiber
die Bedeutung der inversionslosen Arten innerhalb ihres Verbreitungs-
gebiets.

Fir das Verstdndnis der phylogenetischen Zusammenhinge sind nur
die Félle von Inversionspolymorphismus von Bedeutung, die im thummi-
Komplex vorkommen; am Beispiel der Strukturtypenfolge plumosus I
<> cingulatus 11 in Chromosomenarm A wird der interspezifische Umbau
unter Mitwirkung der Inversionsheterozygotie in allen Phasen demon-
striert.

Sind die interspezifischen Umbauten zwischen nichstverwandten
Arten komplizierterer Natur, dann lassen sie sich gewdhnlich ohne
Schwierigkeiten in zwei oder drei Inversionsschritte auflosen (halophilus,
uliginosus, obtusidens, cingulotus). Ob hierbei in jedem Fall mit inter-
medidren Strukturformen gerechnet werden kann, die sich in unbe-
kannten rezenten oder fossilen Arten manifestieren, muf3 offen bleiben.
Bei interspezifischen Umbauten von shift-Typus, die im pseudothummi-
Komplex mehrfach vorkommen ( pseudothummi, acidophilus, melanescens,
uliginosus) wire zu iiberlegen, ob sie als priméres 3-Bruchereignis aufzu-
fassen sind oder auf zwei Inversionsschritten in verschiedenen zeitlichen
Phasen der Evolution beruhen?. Die zweite Deutung setzt voraus, dafl das
verlagerte Stiick gegeniiber seiner urspriinglichen Orientierung invertiert
eingesetzt ist. Dies ist auch bei vier der insgesamt sechs shift-Umbauten
im pseudothummi-Komplex verwirklicht. Der Umstand, daB das
Chromosom in zwei verschiedenen zeitlichen Phasen der Evolution an
der gleichen Stelle brechen muf, ist kein Einwand gegen eine zweiphasige
Entstehung derartiger Umbauten. Bei dem Inversionspolymorphismus
in Chromosomenarm ¥ von Oh. luridus, fir den vier Strukturtypen
nachgewiesen wurden, kommen die Bruchstellen 1h und 13d zweimal
und die Bruchstellen 9f und 16£ dreimal vor.

Geschlechtsgebundene Inversionen

BrERMANN (1955 b) hat bei Camptochironomus tentans in zwei Chromo-
somen Inversionen gefunden, die abwechselnd ménnlich geschlechtsgebun-
den auftreten. Eshandelt sich dabei in erster Linie um eine Doppelinversion
in Chromosomenarm B (2L) oder um einen Inversionskomplex in Arm F
(1R) mit dem stets eine proximal gelegene Inversion in dem damit ge-
koppelten Arm C (1L) verbunden ist. BEERMANN schlieBt aus dieser

1 Spontane Chromosomenumbauten bei Drosophila sollen ausschlieBlich auf
2-Bruch-Rekombinationen beruhen (s. SToNE 1962).

Chromosoma (BerlL), Bd. 13 33
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Tatsache, daB diese geschlechtsspezifischen Strukturfolgen jeweils Y-
Chromosomen markieren, die nicht homolog sind und auch niemals
gemeinsam in einem Individuum vorkommen. Durch Acton (1957c)
sind diese Ergebnisse bestatigt worden. Die Inversionen von Ch. annu-
larius wurden von BEERMANN ebenfalls auf Geschlechtsgebundenheit
untersucht; sie erwies gich dort nur fir die komplexe Inversion in Arm F
als zutreffend. BEERMANN hilt es deshalb fiir moglich, daf3 diese Art
nur durch ein einziges Y-Chromosom charakterisiert wird. Auf Grund
der Verhéltnisse bei Camptochironomus wird von BEERMANN ferner ange-
nommen, da3 das Y-Chromosom samt der benachbarten Chromosomen-
abschnitte dazu neigt, Inversionen anzuhéufen; durch sie soll der Aus-
tausch des Y-Differentiators und der damit gekoppelten Gene mit den
Allelen der @9 weitgehend verhindert werden. BEERMANN stellt zur
Diskussion, daf diese Erscheinung fiir die Phylogenese des Geschlechts-
bestimmungsmechanismus bei den Chironomiden von Bedeutung gewesen
sein konnte. _

Im Gegensatz dazu steht die Seltenheit von geschlechtsgebundenem
Inversionspolymorphismus bei der untersuchten Artengruppe. Auch
zeigt die komplexe Inversion in Arm F von Ch. annularius keine Eigen-
schaften, welche diese Vorstellungen stiitzen kénnten, da sie sich lediglich
als Kombination zweier aneinanderstoflender Inversionen herausgestellt
hat, deren proximaler Teil zudem auch bei Ch. anthracinus vorkommt
und dort nicht geschlechtsgebunden ist. Von Inversionen anderer Chi-
ronomus-Spezies der bearbeiteten Gruppe liegen bisher nur zwei Angaben
von ménnlicher Geschlechtsgebundenheit vor. Acton (1957b) hat die
Inversion A TafIl (s. S.489) nur bei minnlichen Larven von Ch. plu-
mosus gefunden, doch scheint nach eigenen Beobachtungen in diesem
Fall Austausch moglich zu sein. Larven eines Gelegefundes von Chk. plu-
mosus der Population ,, Immerather Maar‘‘ enthielten diese Inversion in
beiden Geschlechtern. Dagegen ist die kurze Inversion 16d—I13 in
Arm F von Ch. obtusidens, die mit einem Heterochromatin-Positions-
effekt verbunden ist, ausschlieBlich auf ménnliche Larven beschrinkt
(Keyr 1961a). Da es auch ménnliche Individuen von Ch. obtusidens
gibt, welche die gleiche inversionslose Strukturfolge tragen wie die weib-
lichen, ist es wahrscheinlich, da die Inversion 16d—13 phylogenetisch
relativ jung ist.

In Chromosomenarm F, der sowohl bei den Camplochironomus-Arten
als auch bei den hier untersuchten Spezies als Sitz eines Y-Chromosoms
in Frage kommen diirfte, wurde nur bei fiinf der 22 untersuchten Arten
heterozygote Inversionen gefunden, von denen wiederum nur zwei
(obtusidens, annularius) eindeutig ménnlich geschlechtsgebunden sind.
Es ist jedoch durchaus denkbar, daf§ noch weitere nicht homologe Y-Loci
vorhanden sind, die sich durch das Fehlen von Inversionspolymorphismus
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an den betreffenden Stellen nicht zu erkennen geben. Unter diesen Vor-
aussetzungen dirfte der Anhdufung von Inversionen in der Umgebung
des Y und der damit verbundenen crossing-over-Blockade fiir die Ent-
wicklung des Geschlechtsbestimmungsmechanismus bei Chironomus keine
entscheidende Bedeutung zuzuweisen: sein.

Die Lage des Y-Locus wird im allgemeinen innerhalb des Bereichs
der geschlechtsgebundenen Chromosomen angenommen werden miissen.
Da aber in Chromosomenarm B von Camptochironomus tentans ganz selten
ein Austausch des Y-Differentiators vorkommt, nimmt BEERMANN an,
dafl dieser auBerhalb der weitgehend terminal liegenden Inversion in
unmittelbarer Néhe des Telomers, bzw. sogar in diesem gelegen sein
miisse. Fir die Position des Y in Arm F wird ebenfalls das Chromosomen-
ende angenommen, weil in dem reinvertierten Teil der geschlechts-
gebundenen Doppelinversion Austausch vorkommt und deshalb nur der
distal davon liegende Chromosomenabschnitt als Triger des Y infrage
kommt. Die Vorstellung von der terminalen Lage des Y-Chromosoms wird
auch auf die Verhdltnisse bei Ch. annularius tbertragen, obwohl dort
niemals Austausch beobachtet wurde und zwischen dem distalen Ende
der Inversion und dem Telomer ein relativ langes Stiick (Abschnitte 1
bis 4b) vorhanden ist.

Weil sich die beiden einzigen nachweisbaren Fille eines geschlechts-
gebundenen Inversionspolymorphismus in der untersuchten Artengruppe
auf Arm F bezichen, sind die Strukturverhiltnisse in diesem Chromo-
somenarm von C. lentans von besonderem Interesse. Die von BEER-
MANN (1955a) angegebene Standardanordnung des Chromosomenarms F
(1R) von C. tentans hat nach der hier verwendeten Einteilungsweise
einen Aufbau, der sich lediglich durch ein shift der Abschnitte 3—6
zwischen 15 und 16 von Ch. thummi piger unterscheidet.

thuwmmi piger 1 2\3 45 6| 78910111213 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23

tentans (Standard,
BEERMANN) 12 7|8 9‘10 1112 13 14 15, 34 5 6‘ 16 17 18 19 20 21 | 22 23

In 1—kiund 1—R2 127 |21 20 19 18 17 1610 11 12 13 14 15]3 4 5 68l22 23

Die ménnlich geschlechtsgebundene Doppelinversion umfaft das
Stiick 21—8 (1—k 1) und das darin eingeschlossene Stiick 10—15 (1—R 1).
Da streng genommen kein Anla8 vorliegt, das Y auBerhalb des Inversions-
komplexes, in den Abschnitten 1, 2, 7 anzunehmen und der reinvertierte
Teil 10—15 wegen moglichen Austausches ebenfalls ausscheidet, miiBte
das Y in dem Stiick 21—16 liegen. Die infrage kommende Inversion bei
Chromosoma (Berl.), Bd. 13 33a
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Ch. obtusidens betrifft die Abschnitte 16d—13. Ob distal der Inversion,
im Bereich des angeschlossenen Heterochromatinblockes schon Aus-
tauschmaoglichkeiten bestehen, ist zu bezweifeln. Nach den Erfahrungen
am COh. thummi X piger-Bastard scheinen heterozygot auftretende
Strukturabwandlungen in ihrer unmittelbaren Nachbarschaft das erossing
over zu blockieren. Damit konnte der gesamte Abschnitt 16 fiir die Lokali-
sierung des Y einbezogen werden. Die ménnlich geschlechtsgebundene
Strukturfolge bei Ch. annularius liegt in dem groflen Stiick 4c—17 der in
Abschnitt 9 abgewandelten Standardanordnung von Chromosomenarm F.
Diese Bauweise des Chromosomenarms ist bei Ck. melanotus und Ch.
anthracinus nicht geschlechtsgebunden, sondern nur bei annularius, wo
ihr die zwei aneinanderstoBenden Inversionen 8c—4 ¢ und 17—8d gegen-
iibergestellt werden. Dal dieser Inversionskomplex wahrscheinlich nicht
innerhalb eines Mutationsvorgangs entstanden ist, zeigt das Vorkommen
des proximalen Teils 17—8d bei Ch. anthracinus. Die Nachpriifung hat
ergeben, daBl heterozygote und homozygote Formen dieser Inversion bei
beiden Geschlechtern dieser Art zufallsgemaf auftreten.

Aus diesen Verhéltnissen mull vorerst geschlossen werden, dafl der
Abschnitt 16, der sowohl bei C. tentans als auch bei Ch. obtusidens und
Ch. annulorius am Aufbau der ménnlich geschlechtsspezifischen Struk-
turen des Arms F beteiligt ist, ein Y enthilt. Die Unspezifitdt bei Ch.
anthracinus 1366 sich durch Austausch mit reziproken Chiasmen innerhalb
der Inversion erkldren. Die Tatsache, daB ein derartiges Ereignis bei
dem gleichen Inversionsabschnitt von annularius nicht eingegriffen hat,
kénnte auf dem unterschiedlichen Auslesewert bestimmter Strukturfolgen
fir die beiden Geschlechter beruhen ; ein Motiv, dessen Bedeutung fiir die
Evolution des Geschlechtsbestimmungsmechanimus bei den Chironomi-
den auch BEERMANN erwédhnt. Der Inversionskomplex bei Ch. annula-
rius zeichnet sich im ibrigen durch Strukturabwandlungen aus (KuvL
1961 a), die offensichtlich fiir die unvollstdndige Paarung der invertierten
Abschnitte verantwortlich sind.

Ob bei der Verfolgung dieser Probleme von seiten der hier behandel-
ten Arten wesentliche Fortschritte zu erwarten sind, erscheint zweifelhaft.
Es sei denn, es wiirden noch spontane geschlechtsspezifische Struktur-
folgen in groBerer Anzabl aufgefunden. Eine experimentelle Auslésung
von Umbauten und deren Weiterzucht stoft jedenfalls auf kaum zu
tiberwindende Schwierigkeiten.

Rekonstruktion der phylogenetischen Zusammenhéinge

Chromosomenarm E. Von den drei untersuchten Chromosomenarmen
hat E die geringste Anzahl an Umbautypen, einschliellich der Standard-
anordnung sind es neun. AuBer einer kurzen, auf eine Population von
Ch. pseudothummi beschrankte Inversion, tritt in diesem Chromosomen-
arm kein Inversionspolymorphismus auf. Die neun Strukturtypen von E
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kénnen auf drei Grundformen zuriickgefithrt werden; es sind dies
Standard. (thummi piger) < Inversion 10b—3£f (halophilus u.a.) <= In-
version 5—10b (plumosus u.a.) (Abb. 19).

Innerhalb des thummi-Komplexes und bei commutatus kommen nur
Strukturtypen vor, die auf der Inversion 5—10b basieren. Ch. thummi
macht als einzige Art des thummi-Komplexes davon eine Ausnahme.
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Abb. 19. Schema der interspezifischen phylogenetischen Zusammenhinge auf Grund der
Umbauten in Chromosomenarm E

Chromosomenarm E dieser Art ist strukturidentisch mit E von pseudo-
thummyi, sowie holomelas und steht deshalb in dieser Hinsicht acidophilus
und allen iibrigen Arten des pseudothummi-Komplexes niher als den
Angehoérigen des thummi-Komplexes.

Im pseudothummi-Komplex bestimmt neben der Standardanordnung
von E, die bei pseudothummi und holomelas vertreten ist und auf die sich
iber kompliziertere Umbauten auch dorsalis und melanescens beziehen,
die Inversion 10b—3£ das Strukturbild (s. Abb. 19); fiinf Arten (halo-
philus, luridus, crassimanus, acidophilus und wuliginosus) haben diese
Inversionsform ibernommen. Fiir die Einordnung von parathummi, der
einem besonderen Komplex angehért, ist es aufschluBireich, daB beziiglich
Arm E nur mit den Arten des thummi-Komplexes unmittelbare Beziehun-
gen bestehen. Da nach dem Translokationsschema (Abb. 1) parathummi
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nur iber den pseudothummi-Komplex mit dem thummi-Komplex ver-
wandt sein kann, wird hierdurch angedeutet, daB die Inversionsform
5—10b auch im pseudothummi-Komplex vorgekommen sein mufl, wenn
dies auch gegenwirtig nicht mehr unmittelbar festgestellt werden kann.
Aus der Tatsache, dal} die Standardanordnung E sowohl im thummi- als

w’ny_z//'afz/g_}z

—/n7b-2a

Cmguletust
anthracinys IT

—/n 3756 —

onthrocims I
onpdlor/us I
" plumosus I S

hY
- L %

commutatys I N Nowdrtorsis i
commutatusT S Juditarsisy
AN RS 5
|
vnnuleriest/
melanoius
W
. {
Lhumm oW aberratus
[ Standord] Hhummi- s
% Homplex é . 3
3
X P 151 /7—7//7/—#-@@
I 4-3e

pseudbthummi—In -2d—melanescens
Lolomelas
pseydothumni—Komplex

Abb. 20. Schema der interspezifischen phylogenetischen Zusammenhinge im {hummi-
Komplex auf Grund der Umbauten in Chromosomenarm A

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

Chromosomenarm A. Hinsichtlich der Stellung von thummi an der
Grenze der beiden groBen Komplexe besteht hier eine dhnliche Situation
wie bei Chromosomenarm E. Einunmittelbarer Zusammenhang zwischen
der Strukturfolge A von thummi und einer der im thuwmmi-Komplex
vertretenen Strukturfolgen besteht nicht, er kann aber durch die Inver-
sion 12-—4 zu pseudothumms hergestellt werden (Abb. 20). Fir die tibrigen
Arten des thummi-Komplexes ist diese Inversion zu einer Verbindung
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mit dem pseudothummi-Komplex nicht verwendbar; hierfiir ist nur die
Strukturfolge A von melanescens und holomelas geeignet. Von diesen
beiden Arten bestehen Beziehungen iiber die Inversion 4—3 zu aberratus
und ein mehrere Schritte umfassender Umbau zu obtusidens. Alle tibrigen
Arten des thummi-Komplexes und commutatus sind mit dem Strukturtyp
melanescens, holomelas durch die Inversion 4d—2g verbunden. In dieser
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Abb. 21, Schema der interspezifischen phylogenetischen Zusammenhinge im pseudothummi-
Komplex auf Grund der Umbauten in Chromosomenarm A

Gruppe sind die durch Inversion aus einander entstandenen Struktur-
folgen noch tiberwiegend heterozygot erhalten.

Eine Entscheidung dariiber, mit welcher der beiden Inversionsformen
des Umbaus 13b—12b die fir nudilarsis charakteristische Inversion
4a—9e primér gekoppelt worden ist, kann nicht getroffen werden. Das
kleine Stiick 4a—9e liegt innerhalb der groBen Inversion 12b—I13b
(Abb. 15a), die nicht nur bei nudifarsis, sondern auch bei annularius,
plumosus und commutatus heterozygot vorkommt. Ein Austausch des
invertierten Stiickes 4a—9e von der einen in die andere Inversionsform
13b—12b ist am einfachsten durch reziproke Chiasmen vorstellbar. Zwar
ist der Abstand zwischen den Bruchstellen 9e/13a der kleinen und 13 bje
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der groBen Inversion relativ kurz, er ist lediglich mit den Querscheiben
13aund b besetzt; es besteht jedoch die Moglichkeit, dafl die Proportions-
verhiltnisse im Pachytdn in diesem Bereich des Chromosoms fiir einen
Austausch giinstiger sind.

Da commutatus mit hinreichender Sicherheit als vom fhummi-Kom-
plex abgeleitete Form betrachtet werden kann, diirfte die Inversion
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Abb. 22. Schema der interspezifischen phylogenetischen Zusammenhinge im thummi-
Komplex auf Grund der Umbauten in Chromosomenarm F

13b-—12b phylogenetisch édlter sein als die Fusion FE—G. Welche der
beiden Inversionsformen von 12b—13b durch die Ganzarmtransloka-
tion AB, CD (thummi) - AD, BC (commutatus), die den commutatus-
Komplex im iibrigen charakterisiert, primir iibernommen worden ist,
bleibt unentschieden. Die distale Lage der Inversion 146t Moglichkeiten
eines Austausches offen, durch den jede der beiden Inversionsformen mit
der anderen Armkombination gekoppelt werden konnte.

Im pseudothummi-Komplex scheint die Strukturfolge A von mela-
nescens und holomelas eine zentrale Stellung einzunehmen (Abb. 21). Von
dort aus bestehen Verbindungen iiber spezielle Inversionen zu pseudo-
thummi (10—24d), crassimanus (7—1k) und dorsalis, luridus (4—10).
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Halophilus und uliginosus gliedern sich an dorsalis und luridus durch
komplizierte Umbauten an.

Chromosomenarm F. Innerhalb des thummi-Komplexes treten drei
verschiedene Umbaureihen der Standardanordnung auf (Abb. 22). Nudi-
tarsis < plumosus < aberratus sind jeweils durch eine Inversion voneinan-
der unterschieden und schliefen sich durch die Inversion 17—11 an die
Standardanordnung an. Obfusidens unterscheidet sich von Standard
durch zwei aneinanderstoBende Inversionen und ein kleines shift, die zu
den dbrigen Arten des . parathummi~
thummi-Komplexes keine  Zumm/~ thummi Homplex
Beziehungen haben. Die Hamplex |
dritte an thummi an- Es-f’”—”’”———]%””””/"/g,\ Int-3—porathummi
kniipfende Umbaureihe Homplex 3
ist durch die Deletion 1
8f—9b charakterisiert,

—p A5

holomelas .
1meOnESCens "~ glorslls —— 7(19~1) E——7pseudoifumm/

I

nung ist bei drei Arten | \ acidophilus
Luridlss ulrginosus

die als Strukturabwand- balyhilus I
Iung (KEYL 1961 a) gedeu- = y
tet wurde. Die nur durch i~ _ié,_ §[
diese Mutation verdn- % = N
derte Standardanord.- T =, ?

realisiert (melanotus, an-

thracinus 1. annularius I) Abb. 23. Schema der interspezifischen phylogeneti-
LT ' schen Zusammenhdnge im pseudothummi-Komplex auf
Der weitere Umbau er- Grund der Umbauten in Chromosomenarm F

folgt fortschreitend im

Rahmen des Inversionspolymorphismus bei anthracinus (In 17—8d)
und. annularius (In 8c—4c¢). Daran schlieBt sich mittels der Inversion
11—16 commutatus und innerhalb des thummi-Komplexes durch einen
komplizierten Umbau cingulaius an.

Die Arten des pseudothummi-Komplexes, ausgenommen melanescens,
sind durch die Inversion 15—11 an thumni angeschlossen (Abb. 23). Diese
Inversion fithrt unmittelbar zu holomelas, dorsalis, halophilus und durch
einen weiteren Inversionsschritt (13d—11) zu luridus. Daran gliedert sich
die shift-Umbaureihe pseudothummi < acidophilus an, sowie uliginosus
it einer komplizierten Umbaufolge. Melanescens ist als einzige Art des
pseudothummi-Komplexes unabhangig von der Inversion 15—11, sie hat
iiber die Inversion 15{—4c¢ unmittelbare Verbindung zu thummi, ein
Zeichen dafiir, daB die Standardanordnung auch im pseudothummi-
Komplex vorgekommen sein muf. Dieser Umstand ist auch daraus zu
ersehen, daB parathummi, der laut Transiokationsschema nur tber
pseudothummi mit dem thummi-Komplex Kontakt hat, durch die Inver-
sion 18—3 von thummi unterschieden ist und nicht mit einer der fiir den
pseudothummi-Komplex typischen Anordnungen verwandt ist.
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Abb. 24 enthilt die graphische Rekonstruktion der phylogenetischen
Zusammenhdnge unter Beriicksichtigung der Umbauten in den Chromo-
somenarmen A und F. Zum leichteren Verstdndnis wurde auf die Ein-
beziehung von Arm E verzichtet, durch die sich auch keine neuen
Gesichtspunkte ergeben hétten.

Ein relativ differenziertes Bild zeigt das Evolutionsschema in dem von
aberratus bis commutatus reichenden Ast. Hierbei erweist sich die dele-
tions-shnliche Strukturabwandlung F 8f—9b als wesentlich zur Abtren-
nung der Spezies plumosus und nuditarsis von der Reihe melanotus o
annularius, mit denen sie in den Strukturtypen des Arms A iiberein-
stimmen. In den Bereichen, in denen zwei oder drei Strukturtypen des
gleichen Arms verzeichnet sind, bedeutet dies Strukturpolymorphismus,
der entweder bei den betreffenden Arten festgestellt werden konnte
oder auf den in bestimmten Bereichen des Evolutionsgeschehens ge-
schlossen werden mulite.

Bei der kritischen Beurteilung dieses Schemas ist zu beriicksichtigen,
daf die eingezeichneten Reihenfolgen der Umbauten auf einen willkiirlich
ausgewahlten Standardtypus bezogen werden muBten. Die ausschlie8lich
erklarende Funktion der Umbaudaten darf nicht als Hinweis auf gerich-
tete Evolutionsvorginge aufgefalt werden.

Fir den pseudothummi-Komplex ist das Fehlen von Struktur-
heterozygotien im Schema charakteristisch. Wahrscheinlich beruht
dies auf der Liickenhaftigkeit 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 Hinblick auf die Chromosomenstruktur von
derjenigen Art entwickeln, welche die Translokationsgrenze zwischen
thummi- und pseudothummi-Komplex iiberschritten hat. Durch die eigen-
tiimliche Stellung von thummi ist diese Phase der Evolution besonders
geeignet, Spekulationen anzustellen.

Fiir Chromosomenarm F dieser hypothetischen Spezies dirften die
Verhiltnisse unkompliziert gewesen sein. Sofern sich nicht durch neu
hinzukommende Spezies der Aufbau des Schemas an dieser Stelle ver-
dndert, mufl die Standardanordnung (th. piger) avgenommen werden.
Diese ist innerhalb des pseudothumsmi-Komplexes wahrscheinlich zeit-
weise heterozygotmitInversion 15—11 vorgekommen, wasausder Stellung
von melanescens abgeleitet werden kann. Von Chromosomenarm A miissen
dagegen in der Translokationsphase zwei Strukturformen angenommen
werden. Die Inversionsform 12—4 der Standardanordnung, die bei
pseudothummi und acidophilus nachgewiesen werden kann und die daran
anschlieBende Inversionsform 10—2d, mit der die Strukturfolgen von
Arm A aller ibrigen Arten zusammenhingen. Fir Arm E wiren in der
Translokationsphase drei Strukturformen erforderlich (5-—10b, 10b—3{,
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Standard), unter der Voraussetzung, daB die Evolution in der Richtung
thummi- — pseudothummi-Komplex erfolgt ist, umgekehrt bestinden fiir
die Ubernahme der Inversion 10b—3f in den thummi-Komplex keine
zwingenden Grinde.

Die durch die Umbauten der Chromosomenarme A und E gezeigten
Bindungen von thummi an den pseudothummi-Komplex geben in Zusam-
menhang mit bemerkenswerten Erscheinungen von Merkmalsgruppie-
rungen, die der Arbeit von STRENZEE (1959) zu entnehmen sind, Moglich-
keiten zu weiteren Uberlegungen. Die fiir die Taxonomie der Gattung
wichtige Form der Claspette des ménnlichen Genitalapparates ist bei
thummi und allen Angehorigen des pseudothummi-Komplexes, sowie bei
porathummi schuhférmig, bei den ibrigen Mitgliedern des thummsi-
Komplexes pfriemenformig. Die gleiche Gruppierung findet sich bei der
Dotterfarbe; thummi, der pseudothummi-Komplex und parathwmmsi
haben braunen, die Arten des thummi-Komplexes (aufler thummi) und
commutatus griinen Dotter.

Diese Erscheinungen konnen mit der Grenzstellung zusammenhéngen,
die thummi zwischen den beiden grofen Komplexen einnimmt. Die Ge-
schlossenheit des phylogenetischen Aufbaus, mit der die Arten des
thummi-Komplexes samt commutatus der Spezies thummi gegeniiber-
stehen, legt jedoch den Gedanken nahe, dafl zwischen thummi und dem
pseudothummi-Komplex Verbindungen iiber einen 2. Translokations-
schritt AB, EF - BF, AE bestehen konnten, zeitlich unabhingig von der
gleichartigen Translokation, welche die Angehérigen beider Komplexe
auf der Linie dorsalis, holomelas < plumosus, annularius miteinander
vereinigt. Annahmen dariiber, welche der beiden Armkombinationen
AB, EF oder BF, AE die phylogenetisch idltere ist, werden durch diese
Vorstellung nicht erforderlich. Die Haufigkeit, mit der interspezifische
Strukturunterschiede bei den annularius-Verwandten heterozygot erhal-
ten sind, spricht zwar fir ein phylogenetisch geringeres Alter des thummi-
Komplexes gegeniiber dem pseudothummi-Komplex, bei dessen Mitglie-
dern kein Inversionspolymorphismus mehr gefunden werden konnte,
der Beziehungen zu verwandten Arten aufdeckt. Wie bereits betont,
bestehen jedoch nur fir commutatus stichhaltige Griinde, als abgeleitet
zu gelten. Das gleiche ist vom Gesichtspunkt der Strukturabwandlun-
gen aus fir die Subspezies thummi thummi anzunehmen, die wegen
ihrer abweichenden Querscheibengestalt cytologisch weniger Ahnlich-
keit mit thummi piger hat, als diese mit den tbrigen Arten der unter-
suchten Gruppe.

Zusammenfassung

20 Arten der Gattung Chironomus werden vier Gruppen (Komplexe)
zugeordnet, die sich durch reziproke Translokationen kompletter Chro-
mosomenarme voneinander unterscheiden. Durch morphologische Ana-
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lyse der Querscheibenstrukturen der Speicheldriisen-Chromosomen
werden an drei Chromosomenarmen die interspezifischen Struktur-
unterschiede, iiberwiegend parakinetische Inversionen, festgelegt. Aus
diesen Befunden lassen sich die phylogenetischen Beziehungen der unter-
suchten Arten rekonstruieren.

Literatur

Acton, A. B.: Chromosome inversions in natural populations of Chironomus dor-
salis. J. Genet. 55, 261—275 (1957a); — Sex-chromosome inversions in Chiro-
nomus. Amer. Nat. 61, 57—59 (1957b); — Chromosome inversions in natural
populations of Chironomus tentans. J. Genet. 55, 61—94 (1957 c).

Basrug, P. K.: The salivary gland chromosomes of seven segregates of Frosimulium
(Diptera: Simuliidae) with a transformed centromere. Canad. J. Zool. 37,
527—570 (1959).

Bavugr, H.: Beitrige zur vergleichenden Morphologie der Speicheldriisenchromo-
somen. {Untersuchungen an den Riesenchromosomen der Dipteren 11.). Zool.
Jb., Abt. allg. Zool. u. Physiol. 36, 239—276 (1936); — Chromosomen und
Systematik bei Chironomiden. Arch. Hydrobiol. 40, 994—1008 (1945).

BrErMANN, W.: Cytologische Analyse eines Camptochironomus-Artbastards.
I. Kreuzungsergebnisse und die Evolution des Karyotyps. Chromosoma (Berlin)
7, 198—259 (1955a); — Geschlechtsbestimmung und Evolution der genetischen
Y-Chromosomen bei Chironomus. Biol. Zbl. 74, 525—544 (1955b).

Brown, M. S.: The relation between chiasma formation and disjunction. Univ.
Texas Publ. 40032, 11—64 (1940).

CowGER, A. D., and L. M. FatrcamLp: A quickfreeze method for making smear
slides permanent. Stain Technol. 28, 281—283 (1953).

Doszraxsky, T., and A. DrREYFUS: Chromosomal aberrations in Brazilian Droso-
phila ananassae. Proc. nat. Acad. Sci. (Wash.) 29, 301—305 (1943).

Duxsar, R.W.: The salivary gland chromosomes of seven forms of black flies
included in Busimulium aurewm Fries. Canad. J. Zool. 87, 495—525 (1959).

GOETHGEBUER, A.: Tendipedinae. In LinDNER, Die Fliegen der palaearktischen
Region. Stuttgart 1937.

Hsvo, T. C., and T. T. L1u: Microgeographic analysis of chromosomal variation in a
Chinese species of Chironomus ( Diptera). Evolution 2, 40—57 (1948).

Keyrn, H.-G.: Untersuchungen am Karyotypus von Chironomus thumms. 1. Karte
der Speicheldriisen-Chromosomen von Ch. th. thummi und die cytologische Dif-
ferenzierung der Subspezies Ch. th. thummi und Ch. th. piger. Chromosoma
(Berl.) 8, 739-—756 (1957); — Chromosomenumbau und Evolution in der Gat-
tung Chironomus. Zool. Anz., Suppl.-Bd. 24, 280—283 (1960a); — Die cytologi-
sche Diagnostik der Chironomiden. I1I. Diagnosen der Geschwisterarten Chirono-
mus acidophilus n. sp. und Ch. uliginosus n. sp. Arch. Hydrobiol. 57, 187—195
(1960b); — Chromosomenevolution bei Chironomus. 1. Strukturabwandlungen
an Speicheldriisen-Chromosomen. Chromosoma (Berl.) 12, 26—47 (1961a); —
Die eytologische Diagnostik der Chironomiden. III. Diagnose von Chironomus
parathummi n. sp. und Erginzungen zur Bestimmungstabelle. Arch. Hydro-
biol. 58, 1—6 (1961 D).

—, u. I. Kuvyn: Die cytologische Diagnostik der Chironomiden. I. Bestimmungs-
tabelle tiir die Gattung Chironomus auf Grund der Speicheldriisen-Chromosomen.
Arch. Hydrobiol. 56, 43—57 (1959).

—, u. K. StrENZKE: Taxonomie und Cytologie von zwei Subspezies der Art Chiro-
nomus thuwmmi. Z. Naturforsch. 11b, 727—735 (1956).

Chromosoma (Berl.), Bd. 13 33b



514 H.-G. KeyL: Chromosomenevolution bei Chironomus. 11

Mainx, F., E. Konze u. T. Koskr: Cytologische Untersuchungen an Lunzer
Chironomiden. Ost. zool. Z. 4, 35—44 (1953).

Parrerson, J. T., and W. 8. Stronzg: Evolution in the genus Drosophile. New York
1952.

Privre, U.: An analysis of chromosomal polymorphism in two species of Chironomus.
J. Genet. 44, 129—142 (1942).

StarceR, H.: Reziproke Translokationen in natiirlichen Populationen von Purpura
lapillus ( Prosobranchia). Chromosoma (Berl.) 7, 181—197 (1955).

StonE, W. 8.: The dominance of natural selection and the reality of superspecies
(species group) in the evolution of Drosophila. Univ. Texas Publ. 6205, 507—537
(1962).

—, W. C. Guest and F. D. WiLson: The evolutionary implications of the cytologi-
cal polymorphism and phylogeny of the virilis group of Drosophila. Proc, nat.
Acad. Sci. (Wash.) 46, 350—361 (1960).

StrEnzkE, K.: Revision der Gattung Chironomus Mere. I. Die Imagines von 15
norddeutschen Arten und Unterarten. Arch. Hydrobiol. 56, 1—42 (1959).

SturTEVANT, A. H., and T. DoBzrANSKY: Inversions in the third chromosome of
wild races of Drosophila pseudoobscura and their use in the study of species.
Proc. nat. Acad. Sci. (Wash.) 22, 448—450 (1936).

THIENEMANN, A., u. K. SrrRENzZKE: Larventyp und Imaginalart bei Chironomus s. s.
Entom. Tidskr. 72, 1—21 (1951).

Warp, C. L.: Chromosome variations in Drosophile melamica. Univ. Texas Publ.
4445, 129—174 (1944).

WassermMaNN, M.: Cytological and phylogenetic relationships in the repleta group
of the genus Drosophila. Proc. nat. Acad. Sci. (Wash.) 46, 842—859 (1960).

— Cytological studies of the repleta group of the genus Drosophila. Univ. Texas
Publ. 6205, 63134 (1962).

Warrg, M. J. D.: Animal cytology and evolution. Cambridge 1954.

Dr. H.-G. KevYL,
Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie,
74 Tibingen, Melanchthonstr. 36



