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A. Einleitung

Uber die Geschlechtsbestimmung bei den Calliphoriden liegen nur
wenige Befunde vor. Fiir alle bisher eytologisch oder genetisch unter-
suchten Species ist die Erzeugung gemischtgeschlechtlicher Nachkommen-
schaften (Amphogenie) charakteristisch. Calliphora vomitoria (STEVENS
1908, Boyes 1961), Lucilia caesar (STEVENS 1908, KEUNEKE 1924,
Bovrs 1961), Lucilia illustris (Boyss 1961) und Phormia regina (METZ
1916, Boves 1961) weisen morphologisch differenzierte Geschlechts-
chromosomen auf, wihrend Calliphora erythrocephala — entgegen frii-
heren Angaben (KeEunekk 1924, Navirre 1932) — keine cytologisch
erkennbaren Geschlechtschromosomen besitzt (Bier 1960). Die Hetero-
gametie der 3 dieser Art konnte jedoch genetisch durch den geschlechts-
gebundenen Erbgang eines Gens nachgewiesen werden (TATE 1947).

Ein vom gewohnlichen Homo-Heterozygotie-Schema abweichender
Geschlechtsbestimmungs-Mechanismus hat sich bei Chrysomyia rufifacies
entwickelt, die sich monogen fortpflanzt (Roy und Sippons 1939).
Monogenie — die Erzeugung rein weiblicher und rein ménnlicher Nach-
kommenschaften bei bisexueller Fortpflanzung — ist unter den Dipteren
aufler bei den genauer untersuchten Sciariden (METz 1938) noch von
einigen Cecidomyiiden bekannt (BarwEs 1931, 1950). Wéhrend bei den
Sciariden die genetische Grundlage der Monogenie aufgeklart ist (MzuTz
1938), liegen fir Chrysomyia rufifacies nur Angaben dariiber vor, daB
Thelygenie (Weibchenerzeugung)und Arrhenogenie (Mannchenerzeugung)
nur durch Eigenschaften der ¢ hervorgerufen werden (Roy und Srp-
poNs 1939). Diese Befunde konnten an der mit C. rufifacies sehr nahe
verwandten Form C. albiceps bestitigt werden (ULLERrICH 1958).

Das Vorkommen amphogener und monogener Species in derselben
Unterfamilie machte eine eingehende cytologische und cytogenetische
Analyse monogener wie amphogener Calliphorinen wiinschenswert. Die
Calliphorinen sind leicht ziichtbar und besitzen eine geringe Chromo-
somenzahl; somit bieten sie die technischen Voraussetzungen dafiir, da
durch Erbgangsanalysen reziproker Translokationen und der gegebenen-
falls in Translokationsstdmmen auftretenden Ausnahmetiere mit quanti-
tativ abgednderten Chromosomenbestinden Auskunft iiber die Lokali-
sation der Geschlechtsfaktoren erhalten werden kann. Teilergebnisse
dieser Untersuchungen wurden als vorliufige Mitteilungen bereits ver-
offentlicht (ULLErRICH 1958, 1961).

Fiir die Anregung zu der vorliegenden Arbeit und vielseitige Férderung danke
ich herzlich Herrn Professor Dr. H. BAUER, fiir das Interesse am Fortgang der
Arbeit Herrn Professor Dr. H. Urricm, Zirich. Den Herren Dr. F. Zumer (Jo-
hannesburg), Dr. R. Kaxo (Tokyo), Dr. D. F. WATERHOUSE, Dr. S. J. PARAMONOV
und Mr. K. R. Norris (Canberra) sowie Professor Dr. G. STriNgr und Dr. H. W.
Lupwic (Heidelberg) danke ich fiir die Uberlassung lebender Puppen als Aus-
gangsmaterial fiir die Zuchten.
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B. Material und Methoden

Material. Zur Untersuchung gelangten die folgenden Arten der Familie Calli-
phoridae (Diptera), Unterfamilie Calliphorinae, folgender Herkunft:

1. Chrysomyia albiceps (WIEDEMANN): Siidafrika.

2. Chrysomyta rufifacies (MACQUART): Australien.

3. Chrysomyia megacephale (FAmricius): Nachkommen (=1X,) eines in Ko-
goshima City, Japan, eingefangenen Freiland-Q aus Institutszuchten der Tokyo
Medical and Dental University, Department of Medical Zoology, Yushima, Tokyo.

4. Lucilia sericate (MEIGEN): Wilhelmshaven, Institutsgelinde; Burgdorf (Han-
nover), Stadtrand; aus Institutszuchten der Commonwealth Scientific and Indu-
strial Research Organization, Division of Entomology, Canberra, Australien.

5. Lucilia cuprina dorsalis (ROBINEAU-DESVOIDY): aus Institutszuchten der
Commonwealth Scientific and Industrial Research Organization, Division of Ento-
mology, Canberra, Australien.

6. Lucilia illustris (MEe1cEN): Wilhelmshaven, Institutsgelinde; Burgdorf (Han-
nover), Stadtrand.

7. Lucilia caesar (Lanwg): Burgdorf (Hannover), Stadtrand.

8. Cynomyia mortuorum (LINnNE): Zetel i. Oldenburg.

9. Calliphora vomiatoria (Linwg): Wilhelmshaven, Institutsgelinde.

10. Calliphora erythrocephale (MEIcEN): Wilhelmshaven, Institutsgelinde.

11. Phormia regina (MEIGEN): aus Zuchten des Zoologischen Instituts Hei-
delberg.

Die Bestimmung der Tiere erfolgte nach Zumer (1956).

Zuchtverfahren. Die Aufzuchttemperatur von Chrysomyia albiceps, C. rufifacies,
C. megacephala, Lucilia cuprina dorsalis und Phormia regina betrug normalerweise
289C, die der anderen Arten 22°C. Die Stammzuchten wurden in Zuchtkisten der
GroBe 45x30x30 cm nach der ausfithrlich von STrINER (1942) beschriebenen
Methode gehalten. Als Nahrung dienten den Imagines Zucker und Wasser. Den
Q-Imagines wurde das fiir die Eiproduktion bendtigte tierische Eiweill durch Rinder-
leber gegeben, die auch als ausschlieBliches Larvenfutter verwendet wurde. Die auf
Fleisch abgelegten Eier der Massenzuchten wurden in Zylindergliser (Rauminhalt
1 Liter) gebracht, in denen die Larven schliipften und bei regelméBiger Leber-
fiitterung heranwuchsen.

Chrysomyia albiceps, C. rufifacies, Lucilio cuprina dorselis und Phormia reging
kopulieren in engen Riumen und eignen sich fiir Pirchenzuchten. Die Paarung
erfolgte in Plexiglas-Rohrchen (Lénge 14 cm, innerer Durchmesser 2,5 cm), die an
beiden Enden durch Korken mit Luftdurchlafl verschlossen wurden. Die Eigelege
wurden zur Aufzucht auf ein Stiickchen Leber in durchsichtige Plastikschalen mit
perforiertem Deckel iibertragen, deren Boden eine Schicht feuchten Zellstoffs
bedeckte. Nach 1—2 Tagen wurden die Plastikschalen ohne Deckel in gréBere
Glasschalen in eine ebwa 4 cm hohe Sandschicht eingesetzt. Gegen Ende der Larven-
periode verlassen die Vorpuppen die Plastikschalen und kriechen zur Verpuppung
in den Sand.

Die Entwicklung von Chrysomyia rufifacies dauert bei 28°C vom HEi bis zur
Imago rund 10 Tage (Roy und Sippvoxs 1939); die Junglarven schliipfen 10 bis
12 Std nach Ablage der Eier und bendtigen 5 Tage bis zur Verpuppung. Bis zum
Schliipfen der Imagines vergehen weitere 4—5 Tage. C. albiceps, C. megacephala,
Lucilia cupring dorsalis und Phormia reging weisen bei 28°C etwa die gleiche Ent-
wicklungsdauer auf. Um méoglichst zahlreiche @9 eines Zuchtstammes gleichzeitig
zur Eiablage zu veranlassen, erwies es sich als zweckmi8ig, den Imagines nach dem
Schliipfen nur Zucker und Wasser und erst nach 4—8 Tagen Fleisch zu geben.
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Calliphora erythrocephala bendtigt bei 22°C dhnlich wie die anderen bei dieser
Temperatur aufgezogenen Arten eine Entwicklungszeit von etwa 17 Tagen vom Ei
bis zur Imago; die Larvenperiode umfafit 6, die Puppenphase 10—11 Tage.

Auslosung von Translokationen. 3-Imagines von Chrysomyia albiceps, C. rufi-
facies, Lucilia cuprina dorsalis, Calliphora erythrocephala und Phormia reging wurden
2—3 Tage nach dem Schliipfen rontgenbestrahlt. Die Hoden enthalten zu diesem
Zeitpunkt fast nur noch Spermien. Die aus der Kopulation mit gleichaltrigen un-
bestrahlten QQ resultierenden F-Individuen wurden mit normalen Tieren gekreuzt
und die F,-Geschwisterschaften cytologisch auf das Vorhandensein von Chromo-
somenmutationen gepriift. Bei den monogenen Arten wurden stets F;-2Q mit
normalen 33 in Massenzucht gepaart und zur Eiablage isoliert; bei den anderen
Arten wurden zur Erfassung von Y-Translokationen F;-3@ mit normalen @9 — bei
Lucilia und Phormia pérchenweise, bei Calliphora je 1 F,-3 mit 10 29 — zu-
sammengesetzt. Bei der Priiffung der F,-Zuchten sowie bei der Erbgangsanalyse
von Translokationen der monogenen Arten gelangten im allgemeinen 10 Tiere jeder
Geschwisterschaft zur Untersuchung; waren diese cytologisch normal, so wurde die
betreffende Zucht als --/4- registriert und nicht weitergefiihrt.

Die Rontgenbestrahlung erfolgte mit 60 kV, 10 mA (nur bei Lucilic 20 mA),
1,5 mm Al-Filter bei einem Abstand von 10,5 cm. Die Dosis betrug bei Chry-
somyia albiceps 5000 und 6000 r, bei C. rufifacies und Lucilia 6000 r, bei Phormia
4000 r und bei Calliphora 3500 r.

Priiparation. Die cytologischen Untersuchungen wurden an Neuroblasten,
Gonien und Spermatocyten durchgefiihrt. Die Spermatogenese liuft vorwiegend
in der Puppe ab; Teilungen der primiren und sekundéren Oogonien finden sich
ebenfalls in pupalen Gonaden, Neuroblastenmitosen in den Gehirnen der Larven
des 3. Stadiums. Die herauspriparierten Gonaden sowie die larvalen Gehirne
wurden in Alkohol-Eisessig (3:1) fixiert, mit Orcein-Essigséiure oder Orcein-Eisessig-
Milchsture gefdrbt und zu Quetschpréiparaten verarbeitet.

C. Untersuchungsergebnisse
1. Chrysomyia albiceps und C. rufifacies
1. Bemerkungen zur Verwandtschaft von C. albiceps und C. rufifacies

C. albiceps und C. rufifacies sind nahe verwandte, iiber die tropischen und sub-
tropischen Gebiete der Alten Welt verbreitete Formen, von denen nach Horpaway
(1933) albiceps vorwiegend Afrika und das Mediterrangebiet bis zum Kaspischen
und Roten Meer, rufifacies dagegen Australien und den pazifischen Raum besiedelt.

Auf Grund gewisser Unterscheidungsmerkmale fat Horpaway (1933) sie als
2 Arten auf, die sich durch das Vorhandensein (rufifacies) bzw. Fehlen (albiceps)
einer Prostigmalborste, durch 2—4 bzw. 4—6 Propleuralborsten sowie durch gering-
fiigige Abweichungen im Bau des Hypopygiums voneinander unterscheiden.

Eingehende vergleichende Studien an den ménnlichen und weiblichen Termi-
nalia beider Formen fithrten PaTToN und CusHiNG (1934) jedoch dazu, C. rufifacies
nur den systematischen Rang einer Lokalvarietit von C. albiceps zuzubilligen. Zu
dem gleichen Resultat kommt auch Zumer (1956), der alle von Horpaway an-
gefiihrten Unterscheidungsmerkmale an siidafrikanischem und paldarktischem Ma-
terial nachgepriift und fir so variabel oder geringfiigig befunden hat, dafl er hoch-
stens eine subspezifische Trennung der beiden Formen fiic moglich hilt.

Die Ansicht letzterer Autoren wird gestiitzt durch die im Rahmen der vor-
liegenden Untersuchungen festgestellte uneingeschrinkte Kreuzbarkeit von C. albi-
ceps und C. rufifacies. Die reziproken Bastarde sind voll fertil und behalten die
fiir die beiden reinen Formen charakteristische monogene Fortpflanzungsweise bei,
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gleichgiiltig, ob sie unter sich weitergekreuzt oder mit Tieren der Stammformen
riickgekreuzt werden.

Das Vorkommen der Prostigmalborste wurde bei beiden Arten genauer unter-
sucht. BeiC. albiceps fehlt sie stets. Von insgesamt 1116 untersuchten rufifacies-3 3
war die Prostigmalborste bei 1109 Tieren (=99,4%) auf beiden Korperseiten ein-
heitlich kréftig entwickelt, bei 6 Individuen (=0,5%) war sie auf einer, bei 1 Tier
(=0,1%) auf beiden Korperseiten nur schwach ausgebildet. Von 578 gepriiften
rufifactes- 2 besalen 573 Tiere (= 99,1 %) normal ausgeprigte Prostigmalborsten,
wihrend die Borste bei 5 22 (=0.9%) nur an einer Korperseite normal, an der
anderen schwach entwickelt war. In reziproken Kreuzungen von C. rufifacies und
C. albiceps wird das Merkmal ,,Prostigmalborste™ mit nahezu vollstindiger Pene-
tranz und hoher Expressivitit auf die F,-Bastarde iibertragen, zeigt aber in wei-
teren Kreuzungen unter zunehmender Variation seiner Ausprigung keinen normalen
mendelnden Erbgang, so dall angenommen werden muf, dafl es polygen bedingt ist.

Um einer endgiiltigen Entscheidung tiber den systematischen Wert nicht vor-
zugreifen, werden im folgenden die Befunde an C. albiceps und C. rufifacies getrennt
dargestellt.

2. Aufzuchtresultate

Uber die streng monogene Fortpflanzungsweise von C. albiceps warde
bereits kurz berichtet (UrnLericE 1958). Die Angaben von Roy und
Stopoxs (1939)1, daB Arrhenogenie bzw. Thelygenie bei C. rufifacies
auf Eigenschaften der Q@ beruhen und daf die 3 keinen Einflul auf
das Geschlecht der Nachkommen haben, konnten in ausgedehnten
Zuchtversuchen an C. albiceps und C. rufifacies bestitigt werden. Die Q9
beider Arten sind entweder thelygen (Q-erzeugend) oder arrhenogen
(3-erzeugend); diese Eigenschaft der ¢ bleibt wihrend ihres ganzen
Lebens bestehen.

In Tabelle 1a sind fiir C. albiceps die Aufzuchtresultate der Erst-
gelege von 16 Geschwister- @9, die in Massenkultur mit zahlreichen 33
gehalten und zur Eiablage isoliert wurden, zusammengefaft. Pérchen-
zuchten liefern die gleichen Ergebnisse: Alle Tiere eines Geleges gehoren
demselben Geschlecht an. Unter giinstigen Zuchtbedingungen (Aufzucht
bei 289C, ausreichende Nahrung) entwickeln sich durchschnittlich circa
90 % , oft noch mehr, der abgelegten Eier zu Imagines. Die Entwicklungs-
rate ist in mannlichen und weiblichen Geschwisterschaften gleich hoch,
die Sterblichkeit im Durchschnitt gleichméBig tber alle Entwicklungs-
stadien verteilt. Entsprechende Befunde an den Nachkommenschaften
von je 10 thelygenen und arrhenogenen 99 von C. rufifacies sind in
Tabelle 1b zusammengefallt. Das Absterben eines bestimmten Ge-
schlechts in der gesamten Nachkommenschaft eines @ wihrend der Ent-
wicklung scheidet daher als Ursache der Erzeugung unisexueller Nach-
kommenschaften aus.

1In den Massenzuchten, die MACKERRAS (1933) zum Studium der Nahrungs-
und Fortpflanzungsbedingungen von C. rufifacies und anderen Calliphorinen hielt,
blieb die monogene Fortpflanzungsweise der erstgenannten Art unerkannt.

Chromosoma (Berl.), Bd. 14 4
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Tabelle 1. Entwicklungsrate (bei 28°C) in Normalzuchten von Chrysomyia

Anzahl der
Gelege-Nr. Schliipfrate

Eier | Larven I I Puppen I Imagines %

a) C. albiceps

alb b6 361 343 338 333 29 92,2
alb b23 335 333 317 307 @9 91,6
alb b27 314 300 279 273 99 86,9
alb b30 337 330 322 313 @9 92,9
alb b42 339 310 298 280 @9 82,6
alb b 60 348 339 323 311 99 89,4
alb b8l 381 354 350 338 29 93,6
alb b112 358 341 325 316 29 88,3
Summe 2753 2650 2552 2471 29
% 100 96,3 92,7 89,8
alb b15 350 333 320 311 34 88,9
alb b25 374 362 339 330 38 88,2
alb b33 341 334 328 320 28 93,8
alb b34 333 324 317 308 38 92,5
alb b79 355 347 340 331 23 93,2
alb b86 355 331 303 295 23 83,1
alb b87 357 355 349 334 38 93,6
alb b 118 345 341 341 332 33 96,2
Summe 2810 2727 2637 2561 33
% 100 97,0 93,8 91,1
b) C. rufifacies
Summe aus
10 Gelegen 2281 2249 2000 1707 @9
% 100 98,6 87,7 74,8
Summe aus
10 Gelegen 2443 2373 2138 1864 33
% 100 97,1 87,5 76,3

Tabelle 2. Geschlecht der Nachkommenschaften nach Paarung eines 3 mit
mehreren @ Q von Chrysomyia

Anzahl der Nachkommen- Anzahl der Nachkommen-
3-Nr. | begatteten schaften 4-Nr. | begatteten |  schaften
? ménnlich I weiblich e ménnlich l weiblich
a) C. albiceps b) C. rufifacies
6 9 5 4 T4 5 2 3
8 5 4 1 T5 6 1 5
9 5 2 3 ml 8 2 6
11 8 5 3 m2 7 3 4
14 7 3 4 m3 8 1 7
15 5 1 4 m4 8 5 3
16 6 4 2 mb 10 3 7
m6 5 1 4

Aus der Tatsache, daB es fiir das Geschlecht der Nachkommenschaften
gleichgiiltig ist, ob die QQ mit einem oder mehreren 33 kopulieren
konnten, ergibt sich bereits, daB das 3 keinen EinfluB auf das Geschlecht
seiner Nachkommen haben kann. Die in Tabelle 2 angefithrten Ergeb-
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nisse beweisen, daB das gleiche & sowohl méannliche als auch weibliche
Nachkommenschaften erzeugt. Arrhenogenie bzw. Thelygenie beruhen
also auf Eigenschaften der 9 ¢; die §3 miissen daher in ihrer Geschlechts-
faktorenkonstitution homozygot sein.

3. Zahlenverhilinis von thelygenen zu arrhenogenen Q9

Thelygene (T-) und arrhenogene (Ar-) @9 sind morphologisch nicht
unterscheidbar. In weiblichen Geschwisterschaften treten die beiden
Q-Sorten ungefidhr im Verhaltnis 1:1 auf. Diein Tabelle 3a avfgefiihrten
Einzelergebnisse einer Prifung von 2036 @@ von C. albiceps aus 45 Ge-
schwisterschaften zeigen, daf in der iberwiegenden Mehrzahl der gete-
steten Geschwisterschaften ein statistisch gut gesichertes 1:1-Verhéltnis
beider Q-Typen realisiert ist (P fir 1:1>0,05). Bei 4 Zuchten liegt eine
starkere Verschiebung zugunsten einer Q-Sorte vor; in 3 Fillen iiber-
wiegen die Ar-Q9Q (Zucht-Nr. e-GI, DI, EITa-+b), wahrend in der Ge-
schwisterschaft M1 die T- Q Q héufiger vertreten sind. Aber nur bei einer
der 4 Zuchten (e-GT) liegt der P-Wert aullerhalb des Bereiches des drei-
fachen mittleren Fehlers (P fiir 1:1>0,0027). Bei C. rufifacies treten
thelygene und arrhenogene 99 ebenfalls im Verhdltnis 1:1 auf (Ta-
belle 3b).

Ob die bei C. albiceps beobachteten Abweichungen vom 1:1-Ver-
hiltnis der T- und Ar-Q9Q zufallsbedingt sind, oder ob sie auf einem
Einflufl modifizierender AuBlenfaktoren oder auf der Wirkung von Modi-
fikationsgenen beruhen, multe durch weitere Experimente zu kliren
versucht werden. Eine EinfluBnahme von AuBlenfaktoren war unwahr-
scheinlich, da alle in Tabelle 3a nicht durch die Buchstaben a4-b gekenn-
zeichneten Geschwisterschaften unter gleichen Aufzuchtbedingungen
gehalten wurden.

Um zu priifen, ob durch Anderung der Temperatur das T- 9 Q: Ar- ¢ 9-
Verhéltnis verschoben oder etwa die Produktion gemischtgeschlechtlicher,
also aus Schnen und Téchtern bestehender Nachkommenschaften erreicht
werden kann, wurden begattete 9Q von C. rufifacies vor der Eiablage in
Einzelzuchtrohren unterschiedlich hohen Temperaturen ausgesetzt. Die
Ablage der Eier, die unmittelbar darauf ablaufenden Reifeteilungen der
Eizellen sowie ihre Befruchtung und die gesamte Embryonalentwicklung
vollzogen sich im ersten Versuch bei 40°C, in einem zweiten bei 18°C.
Nach dem Schlipfen wurden die jungen Larven bei normaler Temperatur
(28°C) weitergezogen. Von 24 Gelegen des 40°-Versuches bestanden
13 Geschwisterschaften nur aus @ Q und 11 nur aus 3&; von den 18 Ge-
legen des 18%-Versuches waren 9 rein weiblich und 9 rein méannlich. Die
Prifung von 99 aus 5 Geschwisterschaften des 40°-Versuches (Ta-
belle 4a) und aus 3 Geschwisterschaften des 180 Versuches (Tabelle 4b)
ergab ein statistisch gut gesichertes 1:1-Verhaltnis von T- und Ar-2Q.

4*



b2

Frirz-HermuT ULLERICH:

Tabelle 3. Verhdlinis von thelygenen zu arrhenogenen Q9 in Geschwisterschaften
von Chrysomyia

Anzahl

Davon

i % thelygene P
Zucht-Nr. gepriifter W
Geschw.- 2% | ¢-erzeugend I 3-erzeugend 2% far1:1
a) C. albiceps
pll 14 9 5 64,28 0,28
e-GI 20 3 17 15,00 < 0,0027
e-G1II 32 16 16 50,00 1,00
AT 68 33 35 48,52 0,80
BI 26 16 10 61,54 0,24
CI 34 17 17 50,00 1,00
DI 50 15 35 30,00 0,005
EI 53 23 30 43,40 0,34
FI 45 21 24 46,66 0,66
GI 46 22 24 47,82 0,78
HI 55 29 26 52,72 0,68
JI 70 31 39 44,28 0,34
KI 21 11 10 52,38 0,84
MI 32 23 9 71,87 0,014
NI 42 19 23 45,23 0,54
01 45 26 19 57,77 0,30
PI 50 28 22 56,00 0,40
QI 29 14 15 48,27 0,85
RI 30 13 17 43,33 0,48
SIa+b 63 24 39 38,10 0,06
TIa+b 49 25 24 51,02 0,88
Ul 57 29 28 50,87 0,90
VI 41 22 19 53,66 0,64
WI 18 5 13 27,78 0,06
YIa+b 63 28 35 44,44 0,38
VAl 40 23 17 57,50 0,34
AlTa+b 69 34 35 49,28 0,90
BIla—+b 51 28 23 54,90 0,48
DII 41 24 17 58,54 0,24
EITla+b 88 32 56 36,36 0,01
FII 35 15 20 42,85 0,40
GII 41 18 23 43,90 0,44
KII 22 13 9 59,10 0,40
JII 28 14 14 50,00 1,00
HIla+b 54 25 29 46,30 0,58
MII 23 10 13 43,48 0,53
NITa+b 76 37 39 48,68 0,80
PII 31 14 17 45,16 0,60
QII 28 12 16 42,86 0,44
RIla+b 80 40 40 50,00 1,00
S1I 39 24 15 61,54 0,15
TIIa+b 78 39 39 50,00 1,00
Ull 54 22 32 40,74 0,17
VII 69 40 29 57,97 0,18
Wlla+b 36 18 18 50,00 1,00
Summe 2036 984 1052 M=48,53 0,13
+ 4,38
b) C. rufifacies
Summe aus
28 Geschwister- 793 382 411 M=47,74 0,30

schaften

+ 4,77
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In einem dritten Versuch betrug die Temperatur wihrend der gesamten
Entwicklung von der Ablage der Eier bis zum Schlitpfen der Imagines
18°C, wobei sich durchschnittlich nur rund 29% der abgelegten Eier zu
Tmagines entwickelten. Von 19 Gelegen waren 9 rein ménnlich und 10
rein weiblich, Unter den gepriiften 99 aus 3 Geschwisterschaften traten
T-9¢Q und Ar-292 gleich hiufig auf (Tabelle 4¢). Der entsprechende
Versuch bei 40°C ist nicht durch-
fithrbar, da alle Tiere noch wahrend Tabelle 4. Zahlenverhilinis von
der Larvenperiode absterben. T-2Q: Ar-Q Q bes verdnderter Aufzuchi-
n . temperatur
Temperaturdnderungen in den
angegebenen Bereichen fithren dem- Zucht- Anzahl Davon
. . Nr gepriifter |—
nach weder zu einer Verschiebung © | Geschw.-99 | T-99 | Ar-9¢
des 1:1-Verhéltnisses der beiden

@-Sorten noch zur Erzeugung ge-

a) Temperatur 40°/28° C

mischtgeschlechtlicher ~ Nachkom- "EI g; gg ?7)
menschaften. TIIL 30 20 10
Wiaren bestimmte Modifikations- %{ZV g% ‘;’g %g
gene fir das Zustandekommen der ——g—— 216 15 101
Abweichungen vom 1:1-Verhiltnis ‘
verantwortlich, so miiBten sich b) Temperatur 18°/28° C
durch Inzucht Stimme gewinnen %; ;Z 33 ‘ﬁ}
lassen, in denen das Gleichgewicht T3 44 23 21
zugunsten der einen oder anderen “Summe 156 78 78
@-Sorte verschoben ist. Eine strenge
Inzucht im Sinne einer Bruder- ¢) Temperatur 18% C
Schwester-Kreuzung ist wegen der %? g g Z
monogenen  Fortpflanzungsweise T8 16 9 7
nicht méglich, sondern nur eine  Summe 31 17 14

Vettern-Basen-Paarung.

Téchter eines der 3 thelygenen Q9 von C. albiceps aus der Geschwister-
schaft e-G1, in der die Ar- Q Q stark iberwiegen (Tabelle 3a), wurden mit
den Séhnen eines Ar- Q derselben Geschwisterschaft gepaart. Unter den
gepriiften Q@ traten thelygene und arrhenogene Tiere gleich hiufig auf
(Zucht AT in Tabelle 3a). In entsprechender Weise wurden Tochter von
4 T-QQ der Zucht AT getestet (Zucht-Nr. DI, EI, FI und GI in Ta-
belle 3a). Hier ist in den Geschwisterschaften EI, FI und GI ein gutes
1:1-Verhaltnis beider Q-Sorten verwirklicht, in DI dagegen tiberwiegen
die Ar- 9. Die Weiterzucht einer weiblichen Geschwisterschaft von DI
ergab abermals ein 1:1-Verhdltnis der §-Typen (Zucht KI, Tabelle 3a).
Aus der Zucht KT lieferten 5 T- Q9 die Nachkommenschaften MI, NT,
OI, PI und QI; bis auf MI, in der die thelygenen {9 vorherrschen,
weisen die iibrigen 4 Geschwisterschaften eine gleich hiufige Anzahl von
T- und Ar-29Q auf (Tabelle 3a). Auch bei weiterer Fortfithrung dieser
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Inzuchtlinie gelang es nicht, einen Stamm herauszuziichten, in dem das
Zahlenverhiltnis zugunsten einer Q-Sorte verschoben war. Modifikations-
gene, die das in den meisten Fillen ausgeglichene Zahlenverhiltnis der
T- und Ar- @ nach der einen oder anderen Seite abzuwandeln vermégen,
konnten also bisher nicht nachgewiesen werden.

Tabelle 5. Verhdltnis von thelygenen zu arrhenogenen @2 von C. albiceps in genetisch
gleichwertigen Teilstimmen (Halbierung weiblicher Geschwisterschaften in a und b)?

Zucht- | 2 ¢-Alter géﬁ@?e}r Davon P
Ne. in Tagen Geschw.-Q @ | @-erzeugend | 3-erzeugend fir 1:1
STa 4 28 14 14 1,00
TIa 4 24 11 13 0,69
Alla 4 36 14 22 0,07
Blla 4 30 17 13 0,46
Ella 4 61 19 42 0,003
HIIa 4 30 10 20 0,07
N1Ia 4 43 23 20 0,66
Rila 4 35 21 14 0,23
TIIa <} 4 41 23 18 0,44
WIila 4 16 10 6 0,32
YTIa 15 22 7 15 0,09
Summe — 366 169 197 0,14
STb 16 35 10 25 0,012
TIb 16 25 14 11 0,55
Allb 14 33 20 13 0,14
BIIb 14 21 11 10 0,84
EITb 14 27 13 14 0,85
HIIb 15 24 15 9 0,22
NIIb 12 33 14 19 0,38
RIIb 16 45 19 26 0,30
TIiIb 9 37 16 21 0,40
WIIb 14 20 8 12 0,37
YIb 15 41 21 20 0,87
Summe — 341 161 180 0,30

1 Die Aufzuchttemperatur betrug 28°C; die Imagines der b-Teilstimme jedoch
wurden nach dem Schliipfen voriibergehend bis zum Beginn der Fleischfiitterung
bei 21°C gehalten, um ein zu frithes Absterben der Fliegen zu vermeiden.

Um die Rolle des Zufalls bei den Zuchten zur Bestimmung des
T-2Q:Ar- Q@-Verhdltnisses zu prifen, wurden durch Halbierung von
insgesamt 11 weiblichen Geschwisterschaften von C. albiceps jeweils 2
genetisch gleichwertige Teilgeschwisterschaften (a und b) hergestellt, die
getrennt zur Fortpflanzung gelangten. Die Resultate sind in Tabelle 5
verzeichnet. In der oberen Tabellenhélite sind die a-Geschwisterschaften
zusammengestellt, darunter folgen in gleicher Anordnung die b-Ge-
schwisterschaften. Die zweite Spalte der Tabelle 5 gibt das Alter der 29
zu Beginn der Fleischfiutterung wieder. Um gleichzeitig festzustellen, ob
T- und Ar-Q9Q etwa in verschiedenem Alter Fleischnahrung aufnehmen
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oder eine unterschiedliche Lebensdauer besitzen und dadurch ein unaus-
geglichenes Zahlenverhiltnis vortduschen konnen, wurde mit der Fleisch-
fatterung der beiden Héilften einer Geschwisterschaft zu verschiedenen
Zeitpunkten begonnen. In den a-Zuchten setzte die Fleischfiitterung mit
nur einer Ausnahme (Zucht YIa) 4 Tage nach dem Schlipfen der
Imagines, in den b-Zuchten erst wesentlich spéter ein (Tabelle 5).

Die Mehrzahl der Einzelversuche beider Versuchsgruppen weist ein
statistisch gut gesichertes 1:1-Verhéltnis von T- und Ar-99 auf (Ta-
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Abb. 1. Hiautigkeitsverteilung der Prozentsitze thelygener und arrhenogener ¢ von
C. albiceps aus insgesamt 45 Geschwisterschaften. Die Einzelwerte wurden auf je 5 % um-
fassende Prozentklassen (0—5, 5—10 % usw.) verteilt. Abszisse: Prozentklassen thelygener
bzw. arrhenogener ¢ 2. Ordinate: Héufigkeit der Prozentklassen

belle 5). Nur in den Zuchten EIla und SIb iiberwiegen die arrhenogenen
Q@ sehr stark, doch fallt der P-Wert fiir ein 1:1-Verhéltnis der @-Typen
noch in den Bereich des dreifachen mittleren Fehlers. Die entsprechenden
Zuchten der dazugehdrigen Geschwisterschaften EIIb und STa zeigen
ein statistisch gut gesichertes 1:1-Verhaltnis beider @-Sorten (Tabelle 5);
genetische Unterschiede konnen hier also nicht die Ursache fiir die Ab-
weichungen vom 1:1-Verhéltnis bilden. Ebenso scheidet das Alter der
@2 als Ursache aus, da in beiden Zuchten die Verschiebung des 1:1-
Verhiltnisses zugunsten derselben -Sorte erfolgte. Die Abweichungen
werden daher als zufallsbedingt angesehen werden miissen.

Die Ergebnisse sdmtlicher Zuchtversuche zur Bestimmung des
T-Q2Q:Ar- @Q-Verhéltnisses bei C. albiceps einschliefilich der in Tabelle 5
aufgefilhrten sind in Tabelle 3a zusammengestellt, die auch fiir alle
Versuche die prozentuale Haufigkeit der T- @ (T- 2 2-Rate) angibt. Die
graphische Darstellung (Abb. 1) veranschaulicht die Héufigkeitsver-
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teilung der T- @ @-Raten und der Ar- @ Q-Raten. Der Kurvenverlauf 13t
eine binomiale Verteilung der Einzelwerte erkennen (Abb. 1). Die Mittel-
werte sind mit den Bereichen ihres dreifachen mittleren Fehlers in die
Kurven eingezeichnet. Der mittlere Prozentsatz thelygener Q@ betrigt
M+ 3m=48,53 14,38, der fiir die arrhenogenen 29 M,--3m=
51,47+ 4,38; er ist also unter Beriicksichtigung des dreifachen mittleren
Feblers fiir beide @-Sorten gleich.

Unter den zahlreichen Zuchten zur Bestimmung des T-9Q: Ar- 9 9-
Verhiltnisses fand sich bei O. rufifacies eine Geschwisterschaft, von der
ein Teil der 99 gemischtgeschlechtliche Nachkommenschaften lieferte.
Von 23 gepriiften 9Q dieser Geschwisterschaft waren nur 4 Tiere rein
thelygen und 3 rein arrhenogen ; von den iibrigen 16 9 Q erzeugten 6 Tiere
Gelege mit 0,4—3,8% Ausnahme- 33 und 9 Tiere Gelege mit 0,6—20,6 %
Ausnahme- @9, wihrend 1 Tier 33 und 29 in gleicher Anzahl hervor-

Tabelle 6. Auftreten von Ausnahme-  Tabelle 7. Geschlecht der Nachkommen-
Tieren wunter den Nachkommenschaften  schaften aus Bruder-Schwester-Kreuzun-
(Erst-Gelegen) einiger Geschwister-2 @ gen bei  C. rufifacies

von C. rufifacies

Eltern aus der Nachkommen-
Nachkommen-| prozent der Geschwister- | Zucht-Nr. schaft
2-Nr. schaft Ausnahme- schaft Nr. oo g
o9 Py, tiere
ruf 0/31 J1j2 242 —
ruf 0/ 4 | 229 1 0,4 J1/4 164 —
ruf 33 128 5 3,7 J1/5 217 —
ruf 38 89 1 1,1 J1/3 — 203
raf 42 | 236 5 2,1 J1/6 — 130
ruf 59 | 255 1 0,4
’ ruf 0/57 JI1/2 188 —
ruf 60 177 6 3,8 JIL/14 | 119 B
ruf 6 13 50 20,6 JII/5 — 20
R O e ruf 050 | JV/10 | 259 | —
g JV/20 156 —
ruf 40 5 220 2,2
. JV/12 — 237
ruf 43 11 158 0,6
JV/19 — 335
ruf 45 5 | 249 2,0 JV/26 . 25
ruf 48 16 | 271 5,6 '
ruf 50 30 | 242 11,0
ruf 54 53 258 17,0
ruf 57 27 | 131 17,1

brachte (Tabelle 6). Die Ausnahme- Q @ verhielten sich nach Paarung mit
ihren Briiddern wieder vollig normal und leferien je zur Hilfte rein
ménnliche und rein weibliche Nachkommenschaften (Tabelle 7). Auch
in den Folgegenerationen blieb die streng monogene Fortpflanzung
gewahrt; die Ursachen des plotzlichen Auftretens gemischter Nach-
kommenschaften bleiben unbekannt.,

Das 1:1-Verhaltnis der beiden @-Sorten sowie der Befund, daB die 33
keinen Einflufl auf das Geschlecht der Nachkommen ausiiben, lassen
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vermuten, dafi, wie bei den Sciariden (MzTz 1938), auch bei C. albiceps
und C. rufifacies ein Homo-Heterozygotie-Mechanismus im 9 fiir die
Monogenie verantwortlich ist, wobei die thelygenen 99 heterozygot
(F'f) fiir einen dominanten weiblichen Geschlechtsrealisator F’ mit pré-
determinativer (teschlechtsbestimmungswirkung, die arrhenogenen 99
homozygot (ff) fiir das rezessive Allel f sind und die gleiche Faktoren-
konstitution wie die 33 be-

sitzen ( Abb. 2 ). Der bei fast Geperation | thelygene @@ | arrhenagene 99 dd
allen anderen Calliphoriden 7 " r /f<
cytologisch ausgeprigte Ge- FA P )

schlechtschromosomen- e/
Apparat mit Heterozygotie n r£r r rr

der 33 mufl dabei ausge-  Abb. 2. Schema des hypothetischen Geschlechts-

. bestimmungs-Mechanismus bei Chrysomyia albiceps
schaltet sein. und C. rufifacies

4. Cytologische Befunde
a) Chromosomenbestand

Der Chromosomenbestand von C. albiceps wurde bereits kurz charak-
terisiert (ULLErIcH 1958). Sowohlin den Soma- (Neuroblasten) als auch
in den Keimbahnzellen beider Geschlechter von C. albiceps und C. rufi-
facies sind 2n =12 Chromosomen vorhanden, also die gleiche Chromo-
somenzahl wie die {ibrigen untersuchten Calliphoriden (MuTz 1916, KEU-
NEKE 1924, Navirre 1932, Boves 1961). Wie bei diesen findet sich auch
hier in der Metaphase neben 5 groBen, V-férmigen Chromosomenpaaren
1 Paar kleiner, heterochromatischer Chromosomen, die morphologisch
den Geschlechtschromosomen anderer Calliphoriden entsprechen, aber
bei C. albiceps und C. rufifacies in beiden Geschlechtern gleich aussehen
(Abb. 3a, b; 4b—e). Strukturelle Anzeichen fiir Heterogametie eines
Geschlechts liegen also nicht vor. Die kleinen Chromosomen von C. albi-
ceps werden durch eine am besten in den mitotischen Prophasen erkenn-
bare sekundére Einschniirung in 2 Abschnitte unterteilt, von denen der
eine ungefahr doppelt so lang ist wie der andere (Abb. 5a, b); bei C. rufi-
facies dagegen treten in den entsprechenden Stadien hiufig 2 sekundére
Einschniirungen auf, die die kleinen Chromosomen in 2 aufeinander-
folgende gleich lange Abschnitte und einen dritten kiirzeren gliedern
(vgl. Chromosom hrin Abb. 6a und 11). Bastardindividuen zeigen diesen
Strukturunterschied besonders gut (Abb.6a). Wegen der hetero-
chromatischen Natur der kleinen Chromosomen ist die Ausprigung ihrer
Liangsgliederung aber besonders wihrend der Prophase sehr variabel, so
daB es selbst in Bastarden nicht moglich ist, das kleine rufifacies-
Chromosom in jeder Zelle von dem von C. albiceps zu unterscheiden.

Von den groBen Chromosomen lassen sich 3 Paare anhand der GroBe,
der Lage der Kinetochorregion und einer in den mitotischen Pro- und
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Abb. 3a u. b. C. albiceps. a Oogonienmetaphase, b ¢ Metaphase I; h,, h, die kleinen
Chromosomen. Vergr. 2500 x

Abb. 4a—e. C.rufifacies. a und b Sekundire Oogonien, 1. Teilungsschritt; a Prophase,
b Metaphase. c—e Spermatocyten I; ¢ Metaphase I; d beginnende, e frithe Anaphase I.
ki, by Die kleinen Chromosomen. Vergr. 2500 X
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frithen Metaphasen sichtbaren sekundiren Einschnirung identifizieren
(Chromosomen I—ITIT in Abb. 8a). Die grofien Chromosomen zeigen bei
beiden Arten den gleichen Bau; das wird durch die Bildung homo-
morpher Bivalente in albiceps X rufifacies-Bastarden bestitigt (Abb. 6b).

ADbb. 5a u. b. C. albiceps. Spermatogonien; a mittlere Prophase, b Metaphase; A;, k, die
kleinen Chromosomen

Abb. 6a u. b. Albiceps X rufifacies-Bastarde. a Qogonie, b Spermatocyte I; h, das kleine
Chromogom von C, albiceps, h, dasjenige von C. rufifacies

b) Spermatogeneseverlauf

Die Interphasekerne der Spermatogonien von C. albiceps und C. rufi-
facies besitzen eine typische Ruhekernstruktur. Die kleinen Chromo-
somen, die wihrend der Interphase als heteropyknotische Massen sicht-
bar bleiben, stehen in enger Verbindung mit dem Nukleolus. Wéhrend
der beginnenden Spermatogonienprophase entspiralisieren sich die beiden
kleinen Chromosomen oft so stark, daB} sie nur als sehr diinne Chromadtin-
faden zu erkennen sind. Nach Auflésung des Nukleolus werden sie kiirzer
und lassen eine bzw. zwei sekundére Einschniirungen erkennen (Abb. 5a),
die aber bei maximaler Kontraktion in der Metaphase oft verschwindet.
Eine Paarung der kleinen Chromosomen setzt erst in der spiten Prophase
ein, ist aber hier ebenso wie in der Metaphase nicht immer typisch
ausgepragt. '

Die groBen Chromosomen gehen aus 5 scholligen Arealen unter zu-
nehmender Kontraktion in Gestalt spiralig eng aufgewundener Faden-
knéuel in zundchst haploider Anzahl hervor. Erst mit fortschreitender
Prophase lockert sich die Homologenpaarung; in der Metaphase losen
sich die Partnerchromosomen vollstdndig voneinander, bleiben aber in
der Aquatorialplatte nebeneinander liegen (Abb. 5a,b). In der Meta-
phase setzt sich die Kinetochorregion der grofen Chromosomen scharf
als sehr schwach farbbarer Abschnitt von den Chromosomenschenkeln
ab. Die Anaphase verlduft normal.
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Nach der letzten Spermatogonienteilung liegen die kleinen Chromo-
somen dem Nukleolus als kugelige oder stabférmige Korper an und ver-
schmelzen dabei héufig zu einem einheitlichen heteropyknotischen
Klumpen (Abb. 7a). Diesem Stadium folgt eine mit verstirkter Chro-
matinauflockerung einhergehende Wachstumsphase. Der Prophase I
fehlen jegliche syndetischen Vorgénge; wie bei anderen Calliphoriden
(KEUNEKE 1924) treten auch bei C. albiceps und C. rufifacies die grofien

Abb. Ta—d. C. albiceps. Spermatocyten I. a Inferphase, b frithe Prophase I, ¢ spéte
Diakinese, d Anaphase I; A,, k, die kleinen Chromosomen, N Nukleolus

Chromosomen schon vollsténdig gepaart aus dem Ruhekern hervor
{Abb. 7b)t. Thr Konjugationsspalt erscheint mit fortschreitender Kon-
traktion und Glattung der spiralig gewundenen Chromosomen (Abb. 7¢).
Entsprechend den Verhéltnissen der meisten Brachyceren werden auch
bei den 33 von C. albiceps und C. rufifacies keine Chiasmen gebildet.

Die kleinen Chromosomen bleiben nach dem Verschwinden des
Nukleolus in der frithen Prophase I zundchst noch fest miteinander
verbunden. Mitunter schon in der frithen Prophase I (Abb. 7b), spi-
testens aber in der Diakinese werden sie individuell erkennbar. Gleich-
zeitig werden sie durch das Auftreten sekundérer Einschniirungen in

1 Die von KeuNExE (1924) bei Calliphora erythrocephala beschriebene, neben der
»>haploiden Reihe vorhandene ,,diploide Reihe®, in der sich die homologen Chro-
mosomen getrennt herausdifferenzieren und anschlieBend paaren, kommt bei
Chrysomyia albiceps und C. rufifacies ebensowenig vor wie bei den anderen Calli-
phorinen (s. unten).
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kurze Vorder- und lingere Hinterabschnitte gegliedert (Abb. 7b). Bei
C. albiceps beginnen sich die kieinen Chromosomen bereits in der Dia-
kinese zu trennen, indem ihre proximalen Abschnitte auseinanderweichen
und sich parallel zur Spindelachse einstellen (Abb. 7¢); die Ausrichtung
der Kinetochoren auf die Pole ist mit einer Dehnung der kinetochornahen
Abschnitte verbunden. Bei C. rufifacies dagegen bleiben die kleinen
Chromosomen auch in der frithen Metaphase I wie die groBen Chromo-
somen noch iiber ihre ganze Lange gepaart und kontrahiert (Abb. 4c).
Ihre anaphasische Trennung setzt erst in der spiten Metaphase I ein
und erfolgt wie bei C. albiceps (Abb. 4d, ). Das unterschiedliche Ver-
halten der kleinen Chromosomen der beiden Formen in der Metaphase I
zeigt sich besonders klar in albiceps X rufifacies-Bastarden, in denen das
albiceps-Chromosom bereits gesireckt und mit seinem Kinetochor pol-
wirts ausgerichtet ist, wihrend das rufifacies-Chromosom noch in kon-
trahiertem Zustand verharrt (Abb. 6b).

Durch die Anaphase I erhilt jede Spermatocyte IT den haploiden
Satz, 5 groBe und. eines der kleinen Chromosomen (Abb. 4e, 7d). Diese
wandern ungespalfen zu den Polen. Da auflerdem bei den groBen Chro-
mosomen der Aquationsspalt erst in der frithen Anaphase I sichtbar wird,
darf geschlossen werden, dall die 1. Reifeteilung sowoh! fir die groBen
als auch fiir die kleinen Chromosomen die Reduktionsteilung ist. Nach
Erreichen der Pole lagern sich die Chromosomen nicht sogleich zur
Aquatorialplatte der 2. meiotischen Teilung um, wie KEUNEKE (1924) fiir
Cualliphora beschreibt, sondern sie bilden zunédchst einen Ruhekern, in
dem das kleine Chromosom als heteropyknotischer Korper erkennbar
bleibt. In der Anaphase IT gelangen in jede Spermatide ein kleines und
5 groBe Chromosomen.

Bei der Umbildung der Spermatiden in Spermien treten keinerlei
Anzeichen einer Degeneration eines Teils der Spermatiden auf, die
theoretisch fir die monogene Fortpflanzung bei Bestehen eines XY-
Heterozygotie-Mechanismus im & verantwortlich sein konnte.

¢) Oogonienmitosen

Der Formwechsel der Chromosomen vollzieht sich in gleicher Weise
in den Mitosen primérer und sekundérer Oogonien, aus deren 4. Teilung
der 1l6zellige Ei-Néhrzellverband entsteht. Entsprechend der allen
Dipteren eigenen somatischen Paarung (MEeTz 1916) differenzieren sich
die homologen groBen Chromosomen iiber ihre ganze Linge gepaart aus
dem Interphasekern heraus und lassen den Paarungsspalt abschnitts-
weise schon frithzeitig erkennen (Abb. 4a). Wihrend der spiten Pro-
phase weichen die Partnerchromosomen zunéichst distal, anschlieBend
auch proximal etwas auseinander und trennen sich bis zur Metaphase
vollstdndig, bleiben aber parallel nebeneinanderliegen (Abb. 3a, 4b, 8a).
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Die kleinen Chromosomen zeichnen sich wie in den Spermatogonien-
mitosen durch eine geringe Paarungstendenz aus; sie liegen oft im Kern-
raum verstreut (Abb. 3a) und durchlaufen dann ungepaart Metaphase
und Anaphase (Abb. 8b).

Die Reifeteilungen, die unmittelbar nach Ablage der Eier ablaufen, wurden
wegen der durch die Gréfie und den Dotterreichtum der Ejer bedingten technischen
Schwierigkeiten nicht untersucht.

Abb. 8a u. b. C. albiceps. Oogonien. a Sekundére Oogonie, Metaphase, 4. Teilungsschritt;
b primire Qogonie, Anaphase. Der Pfeil markiert die sekundére Einschniirung
des Chromosomenpaares I1T1

a. Cytogenetische Untersuchung rontgeninduzierter Translokationen
a) Erbgang der kleinen Chromosomen

Die Entscheidung dariber, ob die kleinen Chromosomen von C. albi-
ceps und C. rufifacies auch genetisch keinen XY-Mechanismus im Ménn-
chen reprisentieren, kann nur durch die Analyse ihres Erbgangs gefallt
werden. Voraussetzung dafiir ist die Markierung der Chromosomen durch
Chromosomenmutationen.

Von den rontgeninduzierten Chromosomenmutationen eignen sich fir die vor-
liegenden Untersuchungen nur Translokationen. Heterozygote reziproke Trans-
lokationen zwischen 2 groBen Chromosomen lassen sich wihrend der Meiose und,
wegen der somatischen Paarung, auch in den mitotischen Prophasen durch die
Bildung von Quadrivalenten in Gestalt der bekannten Kreuzfiguren erkennen. Bei
reziproken Translokationen zwischen einem kleinen und einem groBen Chromosom
sind die Vierer-Konfigurationen hiufig offen oder gehen in Dreier-Verbinde iiber,
da das nicht an der Translokation beteiligte kleine Chromosom — entsprechend der
schwachen Paarungstendenz der kleinen Chromosomen — oft nur mit dem einen
translozierten Abschnitt seines Homologen gepaart ist oder ungepaart bleibt
(Abb. 9a).

Durch Bestrahlung von 33 (Spermien) von C. albiceps wurden,
neben mehreren Translokationen zwischen zwei groflen Chromosomen,
2 reziproke Translokationen (T'1 und T2) zwischen einem kleinen und
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Tabelle 8. Translokationshiufigkeit nach Spermien-Bestrahlung
bes Chrysomyia albiceps

Roéntgendosis

Translokationsart 3000 r 6000 r

Anzahl Anzahl

Reziproke Translokationen zwischen zwei grofien Chromo-

somen (I Quadrivalent). . . . . . . . . . . . . .. 4 2
Zwei reziproke Tranlokationen zwischen je zwei grofen

Chromosomen (2 Quadrivalente) . . . . . . . . . .. 1 —
Reziproke Translokationen zwischen einem kleinen und

einem groBen Chromosom. . . . . . . . . . . . .. 1 1
Nichtmutierte (+/+) . . . . . . . . . . . . . ... 87 20
Gesamtzahl cytologisch gepriifter Fy-Gelege . . . . . . 93 23

einem groflen Chromosom erhalten (Tabelle 8). Uber den geschlechts-
unabhéngigen Erbgang einer der beiden letztgenannten Translokationen
(T1) wurde bereits kurz berichtet (UrnLErICH 1958).

Abb. 9a u. b. C. albiceps. Spermatocyten I. a Heterozygote reziproke Translokation

(T 1/ +) zwischen einem groBen (4) und einem kleinen Chromosom (%,). Das nicht mutierte

kleine Chromosom. (k) ist mit einem der translozierten Abschnitte (k%) seines Homologen
gepaart. b Fir die gleiche Translokation homozygoter Chromosomenbestand

An der Translokation T1 ist das lingste der groflen Chromosomen
beteiligt; die Bruchstellen lagen im grofien Chromosom nahe am Kine-
tochor und im kleinen nahe der Mitte (Abb. 9a). T1 fand sich zunachst
heterozygot (Abb. 9a) bei etwa der Hilfte der untersuchten Individuen
einer aus 33 bestehenden F, aus der Kreuzung eines normalen 3 mit
einem F.- @, dessen Vater rontgenbestrahlt worden war. Wenn es sich
bei den kleinen Chromosomen um Geschlechtschromosomen handelte,
koénnte das an der Translokation beteiligte kleine Chromosom also kein Y,
sondern miifite ein X gewesen sein, da es vom P-3 auf ein F;-Q iber-
tragen worden war. In weiteren Kreuzungen, die das Schema (Abb. 10)
zusammenfallt, gelang es dann aber, T1 in beiden Geschlechtern homo-
zygot zu erhalten (Abb. 9b).

Zundchst wurden die F,-33 mit normalen (+4/+-) 2% in Pérchenzuchten
gekreuzt. T1/+- und /4 -Tiere unterscheiden sich morphologisch nicht von-
einander und kénnen deshalb nicht ausgelesen werden, so daf nur bei etwa der
Hilfte der Paarungen die Kombination —/4-2XxT1/+-& zu erwarten war.

-

Tabelle 9a zeigt das Ergebnis dieser Kreuzungen: 5 von den 14 gepriiften F,-
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Gelegen bestanden aus T1/+- und +/+-Tieren; in den iibrigen Gelegen traten
ausschlieBlich 4-/+-Individuen auf. Die Kreuzung von 3& und 22 aus F;-Gelegen,
die aus T1/4- und +/+-Tieren bestanden, lieferte in der F, in beiden Geschlechtern
dreierlei Nachkommenschaften (Tabelle 9b): Neben Gelegen, die sich nur aus
+/4-Tieren, und solchen, die sich aus T1/+- und +/4-Tieren zZusammensetzten,
traten auch — wie bei geschlechtsunabhingiger Vererbung von T 1 nach der Paarung
@ T1/+ X3 T1/4 zu erwarten — Geschwisterschaften mit T1/T1-, T1/+- und
+/+-Individuen auf. Die Entstehung homozygoter T1/T1-Tiere beiderlei Ge-
schlechts beweist, dafl die kleinen Chromosomen auch genetisch keinen X'Y-Mecha-
nismus im ¢ représentieren.

Bei Vorliegen eines Heterozygotie-Mechanismus im Q@ mit prideter-
minativer Geschlechtsbestimmung (vgl. Abb. 2) kénnten die kleinen
Chromosomen jedoch Triger der Geschlechtsfaktoren F’ und { sein.
Trafe das zu, konnten auller den 34 nur die arrhenogenen Q9 homozygot
fiir die Translokation T'1 werden, nicht aber die thelygenen 29, da das
den Faktor ¥’ tragende Chromosom nur von thelygenen auf thelygene @2
vererbt wiirde und daher bei Spermien-Bestrahlung niemals erfaBt
werden kann. Entsprechend muiften die T1/T1-QQ der F, alle arrheno-
gen sein. Das ist aber nicht der Fall. Die morphologisch nicht unter-
scheidbaren T1/T1-, T1/+- und +/4-922 wurden mit normalen 33
rliickgekreuzt. Tabelle 9c zeigt, daB unter den gepriiften Riickkreuzungs-

Tabelle 9. Kreuzungen zum Nachweis des geschlechtsunabhingigen Erbganges
der Translokationen T1 und T 2 von C. albiceps

Anzahl der gepriiften Gelege der folgen-
Geschlecht den genetischen Zusammensetzung!
Kreuzung und der
genetische Konstitution* | Nachkommen- +/+ und | +/+ und
schaften ++ T/ 4 T/+ und | T/+
T/T
a Q9 X Fy-34 Q 3 3 — —
+/+ -+ /- oder 3 6 2 — —
T/+
b Fy 99 X Fy-33 9 4 1 4 —
+/4+ oder -+/+ oder ) 2 1 3 —
T/+ T/+
o F,-29% 33 Q 6 3 — 2
+/-+ oder /4 3 10 5 — 1
T/ oder
T/T
d F-29% 348 9 4 2 — —
+/+ oder /- 3 3 3 — —
T/+
© Fy-22 xXFy-33 ? — 4 1 —
+/+ oder /4 oder g — 5 —
T/+ T/+

LT bedeutet bei a—c T1, bei d und e T2.
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gelegen 1 ménnliche und 2 weibliche Geschwisterschaften waren, die
ausschlieBlich aus T'1/4--Tieren bestanden, deren Miitter also homozygot
T1/T1 gewesen sein miissen!. Die kleinen Chromosomen von C. albiceps
iiben demnach eine Geschlechtsbestimmungs-Funktion nicht mehr aus.

In weiteren Kreu-
zungen (Abb. 10) gelang
es, einen fiir die Trans-
Iokation T1 homozy-
goten Stamm heraus-
zuzichten, der iiber
2 Jahre in mehr als
26 Generationen weiter-
gefithrt wurde.

Der geschlechtsun-
abhingige Erbgang der
kleinen Chromosomen

von C. albiceps konnte
durch die zweite rezi-
proke Translokation T2
zwischen einem grofien
und einem kleinen Chro-
mosom nochmals besté-
tigt werden. An der
Translokation T2 ist
wiederum das lingste
der groBen Chromo-
somen beteiligt. Die
Bruchstellen lagen im
groBen Chromosom wie-
der in der Nihe der
Kinetochorregion, im
kleinen aber distal. T2
fand sich heterozygot

Generation| thelygene Q @ | arrhenageneq @ o4

P (#/4) +/+bestr.)

£ e TT/H e (+/+)
A

2 (+[/+)> (+/4) Tij+ +/+

3 f/& T +7% 71/+ +/+

F \THTT Tis +/4 7177 Ti/+ +/+ | T7/T7 T1/+ +/+

B L
5 71/77 71/t T1/77

Abb. 10. Erbgang der Translokation 71 von C. albiceps.
bestr. = rontgenbestrahlt; (+/+4) = Tiere aus normalen
Stammzuchten

Generation| thelygene @ o | arrhenggene @ @ dd

4 7T 77 (r/r)

/7 I7/r 77/r 71/r

(r/r)
7 N ri/r r/im T /r
x (/1)

3 77/r r/r p/r|71/r r/r /e [ 7i/r r/r /e

Abb. 11. Erbgang der kleinen Chromosomen von C.

rufifacies nach Einkreuzung der Translokation 7 1 von

C. albicepsin den normalen rufifacies-Stamm. (r/r) = Tiere

aus normalen Stammzuchten von C. rufifacies. r symbo-
lisiert das kleine Chromosom von C. rufifacies

in einer aus (9 bestehenden F, aus der Kreuzung eines normalen
4 mit einem X,-Q, dessen Vater bestrahlt worden war. Durch die
Kreuzung der F,-Q9 mit normalen 33 wurde T2 heterozygot auf
F;-33 und -QQ tbertragen (Tabelle 9d), die ihrerseits miteinander
gepaart wurden und in der I, wie bei der Translokation T 1 homozygote
T2/T2-33 und - @ Qlieferten (Tabelle 9¢). DasFehlen der zu erwartenden

1 DaB die aus +/+- und T1/+--Tieren bestehenden Riickkreuzungsgelege so
selten sind (Tabelle 9¢), liegt vermutlich an der geringen Anzahl der gepriiften

Gelege.
Chromosoma (Berl.), Bd. 14

5
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+/+-Gelege aus der in Tabelle 9e aufgefithrten Kreuzung diirfte auf die
relativ geringe Anzahl der gepriiften Gelege zuriickzufithren sein.

Dal auch bei C.rufifacies die kleinen Chromosomen keine Ge-
schlechtschromosomen reprisentieren, ergab sich aus der Analyse ihres
Erbgangs, bei der das durch die Translokation T1 markierte kleine
Chromosom von C. albiceps eingekreuzt wurde, um eine sichere Kontrolle
des Erbgangs der nicht-translozierten kleinen rufifacies-Chromosomen zu
gewihrleisten.

Vom normalen rufifacies-Stamm [= (r/r); r symbolisiert das kleine
Chromosom. von C. rufifacies] wurden 33 mit homozygoten T1/T1-2Q
von C. albiceps gekreuzt (Ab-
bildung 11). Erwartungsge-
mifl waren alle Bastard-33
und - 2Q der F; fiir T1/r hete-
rozygot (Tabelle 10, 1. Zeile;
Abb. 12). Die Riickkreuzung
der heterozygoten F,-QQ mit
normalen rufifacies-33 lie-
ferte in der F, ménnliche und
Abb. 12. Bastard aus der Kreuzung albiceps- Q weibliche  Geschwisterschat-

TUT1 X rufifacies-& +/+, Oogonie. kr Dasnicht- ten, die je zur Hailfte aus

mutierte kleine Chromosom von C. rufifacies. :
hy und hy die translozierten Abschnitte des T1/r- 1.1Dd r/r-Tieren bestan-
kleinen Chromosoms von C. albiceps den, wie bei mendelnder Ver-

erbung zu erwarten war (Ta-
belle 10, 2. Zeile; Abb. 11). Beide kleinen Chromosomen der r/r-Indi-
viduen stammen also von 3@, eines vom Vater und das andere vom
GroBvater. Wie die F,-Q9 der Konstitution T1/r erwiesen sich auch
diejenigen mit der Konstitution r/r bei weiterer Riickkreuzung mit nor-
malen rufifacies-33 entweder als arrhenogen oder als thelygen (Ta-
belle 10, 3. Zeile; Abb. 11), so daf der Besitz von 2 durch die 33 ein-

Tabelle 10. Erbgang der kleinen Chromosomen von C. rufifacies

Anzah] gepriifter Nachkommenschaften
Kreuzung ke i
T1/r T1/r
Ti/r und r/r T1fr und r/r
r/r r/r
QSZ 1T1 X @3xfr . . .. 3 — — 2 — —
B- QTl/rxa‘g‘r/r .. — 1 — — 1 —
Fy-22(T1jrund r/r) X 38 r/r — 1 2 — 2 1
QRrfrXx 33 Tlfr . . . . . 2 — — 2 —
F-29 (Tl/r und r/r) X 3& rjr — 3 3 — 2 2
F,-22 (T1ljrundr/r) X 33 rfr — 2 2 e 2 2
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gefithrten kleinen rufifacies-Chromosomen ohne EinfluB auf das Ge.
schlecht der Nachkommen der betreffenden Q@ ist.

Die Bedeutungslosigkeit der kleinen Chromosomen von C. rufifacies
tiir die Geschlechtsbestimmung bestdtigte ein weiterer Kreuzungs-
versuch, bei dem normale rufifacies- @ @ mit Bastard- 3 3 der Konstitution
T1/r (T von der albiceps-Mutter, r vom rufifacies-Vater) gepaart und
die @@ der F, und F, mit normalen rufifacies- 33 riickgekreuzt wurden.
T1 wurde dabei heterozygot sowohl auf arrhenogene als auch auf thely-
gene Q@ der F, tibertragen, so dall auch in der F; mannliche wie weibliche
Nachkommenschaften auftraten, die je zur Halfte aus T1/r- und rfr-
Tieren bestanden (Tabelle 10, 4.—6. Zeile).

b) Erbgang der groBlen Chromosomen
Die geschlechtsunabhéngige Vererbung der kleinen Chromosomen von
C. albiceps und C. rufifacies 148t vermuten, dafl die postulierten Ge-
schlechtsfaktoren F' und f in

einem der gro Ben Chromo- Generation| thelygene Q¢  |arrhenggene @Q ieg
somenpaare lokalisiert sind. 7 (F/7) Fére
Die Heterozygotie der thely- F,/\f %\f
genen Q9 miiBte sich dann N e
andemgeschlechtsgebundenen /7 e /7t (77
Erbgang des den dominanten F,/\f: f/\,n
Faktor F’ tragenden groflen N
Chromosoms, das ausschlieB- 7z Lt YE (77
lich von der thelygenen Mutter ’/\;" o ;¥
auf ihre thelygenen T6chter N e/
iibertragen wiirde, erkennen N Fr s rvr

oder an der Vererbung des Abb. 13. Hypothetischer Erbgang eines markier-
R ten viterlichen f-Chromosoms (7). (F'/f) und
homologen Chromosoms mit  (ff) = Tiere aus normalen Stammzuchten. Nur
dem rezessiven Allel f fest. die fiir die Ableitung wesentlichen Kombinationen
sind eingetragen. Erklirung im Text
stellen lassen.

Eine unmittelbare Markierung des F’-Chromosoms durch Translokationen war
nicht moglich. Bei der Bestrahlung von @-Imagines werden nur Qocyten getroffen,
in denen die entstandenen Chromosomenmutationen wohl gréftenteils durch die
erst unmittelbar nach der Eiablage ablaufenden Reifeteilungen ausgeschaltet wer-
den. Nach erfolglosen ?-Bestrahlungsversuchen wurden deshalb nur noch 33
bestrahlt.

Ein durch Spermien-Bestrahlung mit einer Translokation markiertes
groBes Chromosom, das den rezessiven Faktor f enthilt, miite — sofern
kein crossing-over zwischen den Geschlechtsfaktoren F’ und f auftritt —
folgenden Erbgang zeigen (Abb. 13): Durch die Kreuzung eines 3 mit
markiertem f-Chromosom (=f') mit einem normalen thelygenen F'/f-Q
wird ' sowohl auf die thelygenen als auch auf die arrhenogenen Tochter
iibertragen. Die thelygenen Q2 der F; erhalten also von ihrem Vater £f,

5*
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von ihrer Mutter F'; die arrhenogenen Q¢ der F;, bekommen vom Vater
ebenfalls f, von der Mutter dagegen f. Kreuzt man nun die thelygenen
F'/ft-QQ der F, mit normalen f/f-33, so kann das f* — da es mit einem
weiteren f des 3 in der Zygote vereinigt wird — in der F, nur in arrheno-
genen {Q auftreten; die thelygenen 22 der F, miiiten dagegen die
normale Konstitution F'/f (' von der Mutter, f vom Vater) haben. In
der Fy; miiften nach Kreuzung dieser F'/f-QQ mit f/f-33 dann aus-
schlieBlich normale thelygene (F'/f-) und arrhenogene (f/f-) @ @ erscheinen,
wihrend aus der Kreuzung der arrhenogenen F,-f'/f-QQ mit f/f-33
sowohl fY/f- als auch f/f-33 hervorgehen sollten. Das vom Vater ein-

Abb. 14a—c. C. albiceps. Spermatocyten I mit heterozygoten reziproken Translokationen
zwischen groBen Chromosomen. a Translokation fe, b Bastard aus der Kreuzung fe xfe?2,
¢ Hexavalent eines Bastards aus der Kreuzung fe xtf

gefiihrte und auf ein thelygenes Q iibertragene f' wire also nach Kreuzung
der F;- und der F,- 99 mit normalen f/f-33 bereits in der F, aus der
weiblichen Linie entfernt und nur noch bei den 3 3 vorhanden (Abb. 13).

Um den Erbgang der groflen Chromosomen genau analysieren zu
kénnen, wurden sie durch Bestrahlung von 33 (Spermien) durch rezi-
proke Translokationen markiert. Die Kreuzung der einzelnen Trans-
lokationsstimme untereinander gestattet es, die jeweils an den Trans-
lokationen beteiligten Chromosomen zu identifizieren.

Die heterozygoten reziproken Translokationen sind in der Meiose an dem Auf-
treten von Quadrivalenten leicht erkennbar; die nicht von der Translokation betrof-
fenen Chromosomen bilden normale Bivalente. Bei der Kreuzung von 2 nicht ndher
bekannten Translokationsheterozygoten A und B sind bei?/, der Bastardindividuen
folgende Konfigurationen zu erwarten: Umfassen beide Translokationen die gleichen
Chromosomen, dann entsteht ein Quadrivalent oder 2 indquale Bivalente. Betrifft
jede der beiden Translokationen 2 andere Chromosomen, so werden 2 getrennte Qua-
drivalente gebildet. Ein Hexavalent schlieBlich bildet sich, wenn an der Trans-
lokation des einen Heterozygoten zwei Chromosomen beteiligt sind, von denen
eines auch bei dem anderen Heterozygoten transloziert ist. Die Kreuzungsanalyse
mit weiteren Translokationen und dem Normalstamm erméglicht es, alle Chromo-
somen zu erfassen.

Die erste der bei C. albiceps analysierten Translokationen, te, ist
durch den Austausch fast ganzer Schenkel gekennzeichnet (Abb. 14a).
Die Kombination der te/+-Heterozygoten mit dem zweiten Trans-
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lokations-Heterozygoten te2/4-, bei dem nur ein sehr kurzer und ein
etwas lingerer Schenkelabschnitt ausgetauscht sind, fithrt zur Bildung
von 2 Quadrivalenten (Abb. 14b). An der Translokation te2 sind also
zwei andere, von der Translokation te nicht betroffene Chromosomen
beteiligt. Kreuzt man die te2/4-Heterozygoten mit dem dritten Trans-
lokationsheterozygoten tf/ 4, so treten wiederum 2 Quadrivalente in den
te2 x tf-Bastarden auf. Demnach koénnen also an der Translokation tf
entweder die auch von te betroffenen Chromosomen oder aber das bisher
noch nicht erfaite Chromosom zusammen mit einem schon durch te
markierten Chromosom. beteiligt sein. Dal letztere Moglichkeit verwirk-
licht ist, ergibt sich bereits aus dem Strukturvergleich der Chromosomen
in den Translokationsheterozygoten: Weder bei te noch bei te2 ist das
deutlich ungleichschenklige Chromosom beteiligt, wohl aber bei tf. Den
endgiiltigen Beweis liefert die Kreuzung von te/+- mit tf/4--Tieren: In
te x tf-Bastarden wird ein Hexavalent gebildet (Abb. 14c¢); an der
Translokation tf ist also das letzte der 5 groflen Chromosomen beteiligt.
Durch die 3 reziproken Translokationen te, te2 und tf sind somit alle
groffen Chromosomen markiert und kénnen in ihrem Erbgang verfolgt
werden.

DieTranslokation te fand sich heterozygotin einer aus Q @ bestehenden
F, aus der Kreuzung eines normalen & mit einem F;-Q, dessen Vater
bestrahlt worden war. In derselben F,-Geschwisterschaft 'war auferdem

Tabelle 11. Kreuzung Fo-QQ (+[+ - +/+, te[+ - /-4, [+ -te2]+,
te[+-te2/-+) X 33 +/+ von C. albiceps

Anzahl gepriifter F;-Gelege
Geschlecht te/ - te2/ +,
der Gelege e it te/ + - +/+, ++-te2f+, | te[4- +/+,
i ++ -+ + -+ +/+-te?/ +
-+
e 3 1 2 1
a3 1 2 3 1

eine zweite Translokation (te2) vertreten, die gemeinsam mit te auf das
F;- @ tbertragen worden war; denn die Kreuzung der F,- @Q mit nor-
malen (+/+4-) 33 lieferte in der F, folgende Nachkommenschaften:
Neben Gelegen, die nur aus +/4--Individuen oder aus +/+-- und te/-+-
Tieren bestanden, traten in gleicher Haufigkeit Gelege mit --/-}- und
te2/+--Individuen auf, auBerdem fanden sich Gelege, die sich aus +/-+-,
te/+- und te2/4-- sowie solchen Tieren zusammensetzten, in denen die
Translokationen te und te2 gemeinsam vorkamen und 2 Quadrivalente
(te/+ — te2/+; Abb. 14b) bildeten (Tabelle 11).

Beide Translokationen zeigen den gleichen geschlechtsunabhingigen
Vererbungsmodus, denn nach Kreuzung der heterozygoten F,- und F,- 29
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mit +/+-33 werden sie sowohl auf die 33 als auch auf die Q der F,
iibertragen (Tabelle 11). Dieses Ergebnis lief} sich bei weiterer Kreuzung
von te/+- und te2/-+- @ mit normalen 33 itber mehrere Generationen
(F,—F,) wiederholen; stets iibertrugen die thelygenen te/+- bzw.
te2/+-QQ die Translokationen auf ihre arrhenogenen und thelygenen

To6chter. In Abb. 15 ist

Generafion| thelygene Q @ | arrhenigeneg dd der Erbgang der Translo-
’ (+/+) | _+/estr)  kation te bzw. te2 sche-
/ . .
\/ matisch wiedergegeben.
P e (4/4) ! ¢
[> >67 Die dritte Transloka-

o) tion, tf, fand sich hetero-
< zygot in einer aus 33 be-
stehenden F,. Aus der

Kreuzung dieser tfj4-33
Abb. 15. Erbgang der Translokationen te bzw. te2 mit arrhenogenen und the-
o e e © ottt lygonen /-9 sl
tierten in der Fy tf/+-33

A Fe/v +/+ fe/+ +/+

f

—t ————— e
1) te /+ +/+ Te/+ +/+ | fe/+ ++

Gepreration | fhelygene ¢ o |arrhenagene 9 ¢ Jd und tf / 4.0 Q (Tabelle 12 a).
g (+/+) +/+)(/é /) 1 - (_2 3
<y | ot Die tf/+4-29 wurden mit

+/+-33 gepaart; in der

5 Y /o) . +/+ . .
’ ’ /\A) T, trat die Translokation
5 (+/4) (/%) i 5a  tf erwartungsgem4( in bei-
= den Geschlechtern auf, da
G| M e | e L I wh die Fy- Q @die Translokation
(+/+) von ihren tf/4-Vétern
e~ empfangen hatten. Falls die

Fo | Fe e | PR s | PP /4 Prandlokation £ das £-Chro-
~_ = (+/+) mosom markierte, konnten
A aber nur die arrhenogenen

F,-29 Trager von tf sein

Abb. 16. Erbgang der Translokation tf von C. albiceps. (Vgl. Abb. 13) so daB} nach
besir. = rontgenbestrahlt; (4/+) = Tiere aus ’ .
normalen Stammzuchten Kreuzung der F,- 22 mit

+/4+-33 nur noch 33

Triiger von tf sein miiBten. Das ist aber nicht der Fall; die entsprechende
Kreuzung ergab in der F; sowohl miénnliche als auch weibliche Nach-
kommenschaften mit der heterozygoten Translokation tf (Tabelle 12a).
In der Abb. 16 ist der Erbgang dieser Translokation zusammengefaft.
In der gleichen Weise wie die Translokationen te, te2 und tf wurden
noch weitere reziproke Translokationen (tb, te, td und th) von C. albiceps
in ihrem HErbgang gepriift; tb und tc traten heterozygot in jeweils einer
aus 99 bestehenden F, aus der Kreuzung eines normalen J mit einem
F;- Q auf, dessen Vater bestrahlt worden war. Nach Kreuzung der F,-2Q
beider Translokationsstdmme mit normalen 33 fanden sich tb und te

/5 Fr/+ /v |/ +/+ L
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heterozygot sowohl in mannlichen als auch in weiblichen Geschwister-
schaften der ¥y wieder (Tabelle 12a), zeigten also eine geschlechts-
unabhingige Vererbung. Dem gleichen Vererbungsmodus folgten auch
die Translokationen td und th, die heterozygot in ménnlichen F,-
Geschwisterschaften gefunden wurden. Durch die Kreuzung der Fy-33
beider Translokationsstimme mit normalen @ wurden td und th in die

Tabelle 12. Erbgang der verschiedenen Translokationen zwischen grofien

Chromosomen
Anzahl gepriifter Gelege
e rewmog Z s
FiA 1t u) ) H 4 u
+i+ ++
a) C. albiceps
td Rt/ xFrdg (it md £/p) | 3 ) 2| 2 ) 4
¥ Q9 (bd/+und +/H)xdd+/+ | — | 2 | 3 | 2
F,- 9 (¢d/+ und +/+) X 33 +/+ 12 | 4 | 4
tf 99 /+ X Fy-3 3 (/4 und +/+) — 2 2 1
Fy-9Q (6ff+und +/+)x g +/+ | 11 | &4 | 3 | 3
Fe- 2% (tt/+ und +/+) x 33 +/+ 12 7 12 10
th 09 4+ X Fydd (thj+ud +/+) | 2 | 2 | — | 2
P09 (th/+ umd +/H)x dd+/+ | 4 | 2 | 1 | —
Fy-Q (th/+ und +/-+) X 38 +/+ 1] 1 | — |1
th FyrQQ (tb/+ und +/+) X 38 +/+ 5 2 4 5
te Fy- 92 (to/4 und +/+) X 3 +/+ 312 |3 |6
b) C. rufifacies
trd F,-Q% (br4/+ und +/+)y X 33 +/+ 1 1 2 4
053 Fp- 2 (4654 und +-/4) X 338 +/+ 1 1 2 1
tré Fy- Q9 (tr6/+ und +/+) X 38 +/+ 3 1 2 1
tr7 - Q9 (4r7/+ und +/4+) X 38 +/+ 1 2 1 1
tr8 Fy-9Q (4r8/+4 und -+ /+) X & +/+ 1 1 — 1

F;- 29 eingefiihrt, die die Translokationen nach Kreuzung mit +/+-33
sowohl auf arrhenogene als auch auf thelygene F,- @9 tibertrugen, denn
die Kreuzung der F,- @9 mit normalen 33 ergab in der ¥, mannliche
wie weibliche Nachkommenschaften mit den-heterozygoten Transloka-
tionen td bzw. th (Tabelle 12a).

Die gleiche geschlechtsunabhingige Vererbung wurde fiir alle grofen
Chromosomen von C. rufifacies durch die Erbgangsanalyse der vezi-
proken Translokationen tr4, tr6, tr7 und tr8 zwischen je 2 groBen
Chromosomen sowie der Dreifachtransiokation tr5 nachgewiesen (Ta-
belle 12b). Alle Translokationen fanden sich heterozygot in aus 99
bestehenden F,-Gelegen aus der Kreuzung von normalen 33 mit F,-29,
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deren Viter bestrahlt worden waren; ihr Erbgang gleicht dem der in
Abb. 15 schematisch dargestellten geschlechtsunabhingigen Vererbung
der Translokationen te und te2 von C. albiceps. Durch diese Transloka.-
tionen sind alle groBen Chromosomen von C. rufifacies markiert, denn bei
der Kombination der heterozygoten Translokationen tr6 und tr8 werden
2 Quadrivalente gebildet; nur das Chromosom mit der sekundéren Ein-
schniirung in seinem kiirzeren Schenkel ist hier nicht erfafit, es ist jedoch
an den Translokationen tr4 und trj beteiligt.

Die Analyse des Erbgangs der Translokationen hat gezeigt, dal} alle
gepriiften Translokationen von C. albiceps und C. rufifacies geschlechts-
unabhingig vererbt werden. Die postulierte Heterozygotie der thely-
genen 29 konnte also durch die Erbgangsanalyse aller Chromosomen
anhand der bisher gepriiften Translokationen noch nicht nachgewiesen
werden. Hierauf wird unten (8. 103) zuriickzukommen sein.

II. Chrysomyia megacephala

Die 29 von Chrysomyia megacephala erzeugen im Gegensatz zu
C. albiceps und C. rufifacies gemischtgeschlechtliche Nachkommen-
schaften. In allen gepriiften Geschwisterschaften ist ein statistisch
gesichertes 1:1-Verhéltnis der Geschlechter verwirklicht. In 12 Einzel-
zuchten wurden 798 99 und 844 3 & gezédhlt (P fiir 1:1=0,26). Dieses
Ergebnis deutet auf Geschlechtsbestimmung durch einen Hetero-
chromosomen-Mechanismus hin.

C. megacephala besitzt 2n =12 Chromosomen. Neben 5 submedio-
kinetischen groflen Autosomenpaaren ist-1 Paar kleiner heterochroma-
tischer Chromosomen vorhanden, die im @ gleich sind (Abb. 17a), sich
im 3 jedoch in Gestalt und GroéBe deutlich als X und Y voneinander
unterscheiden (Abb. 17b,¢). Das kleinere Y-Chromosom ist telo-
kinetisch; seine Kinetochorregion hebt sich als kurze, negativ hetero-
pyknotische Region vom tbrigen stark anfirbbaren Chromosomen-
abschnitt ab (Abb. 17b). Das X-Chromosom ist ungefihr doppelt so
lang wie das Y ; seine primére Einschniirung liegt subterminal zwischen
2 knopfartigen Verdickungen (Abb. 17a). Der distale Abschnitt des
langen Schenkels wird durch ein wihrend der Prophasen stark gedehntes
Stiick mit der kinetochornahen Region verbunden (Abb. 17a).

Der Formwechsel der Chromosomen in der Spermatogenese und in
den Qogonienmitosen von C. megacephala gleicht weitgebend dem von
C. albiceps und C. rufifacies. In der Prophase I verdichten sich X und Y
zu kompakten heteropyknotischen Kérpern unterschiedlicher GroBe und
bleiben bis zur Metaphase I gepaart (Abb. 17d). Wihrend das Y-Chro-
mosom in der frithen Diakinese negativ heteropyknotisch wird, nimmt
die Kondensation des X-Chromosoms zu und erreicht in der Metaphase I
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ihr Maximum (Abb. 17d). In der Anaphase ] werden X und Y von-
einander getrennt.

Bei C. megacephala wird die Geschlechtsbestimmung demnach durch
einen cytologisch sichtbaren Heterochromosomen-Mechanismus kon-

trolliert.
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Abb. 17a—d. Chrysomyia megacephaln. a Qogonienprophase, b spate Spermatogonien-
prophase (Vergr. 2500 X ), ¢ Spermatogonienmetaphase, d 3 Metaphase I. X X-Chromosom,
Y Y-Chromosom. Der Pfeil markiert die sekundére Einschniirung

III. Lucilia

Von den Arten der Gattung Lucilia ist bisher nur Lucilia caesar cytologisch
genauer untersucht worden. In der dltesten Mitteilung berichtet STEVENS (1908)
iiber ein ,,enormous heterochromosome bivalent* in der 3-Meiose. KrRUNEKE (1924)
beschreibt die Spermatogenese von L. caesar eingehender und stellt dabei Hetero-
morphie des kleinsten Chromosomenpaares fest. Kiirzlich beobachtete Brer (1960)
an der gleichen Art das Verhalten der Chromosomen in den Nahrzellen und wies
auf die partielle Heterochromatinie der kleinen Chromosomen hin. Uber L. sericata
liegt nur eine kurze, sich auf die somatische Paarung der homologen Chromosomen
beziehende Angabe vor (MuTz 19186), fiir L. illustris eine Beschreibung des Chromo-
somensatzes der Neuroblasten (BoyEs 1961).

1. Lucilia sericata

Die Q9 von Lucilia sericata erzeugen gemischtgeschlechtliche Nach-
kommenschaften, in denen 33 und 2 gleich haufig vertreten sind. Tiere
verschiedener untersuchter Populationen verhalten sich darin gleich
(Tabelle 13) und stimmen auch in cytologischer Hinsicht vollkommen

itberein.

L. sericata besitzt diploid 5 Paar Autosomen und 1 Paar Geschlechts-
chromosomen, dieim Q gleich und im 3 heteromorph sind (Abb. 18a—c).



74 Fritz-HeLmuT ULLERICH:

Tabelle 13. Geschlechisverhilinis in den Nachkommenschaften einiger @9
von Lucilia sericata

Zucht Anzahl P
c. Gn T
oo Py, fiir1:1
Sechs Einzelzuchten norddeutscher Herkunft . 503 464 0,23
Vier Einzelzuchten australischer Herkunft . . . 320 298 0,37
Summe 823 762 0,13

Das X-Chromosom ist submediokinetisch und ldnger als das grébte
Autosom ; sein kiirzerer Schenkel ist total heterochromatisch und weist
eine subterminale sekundire Einschnirung auf, die als Nukleolus-
Organisator fungiert. Der langere Schenkel des X-Chromosoms besteht

Abb. 18a—c. Lucilia sericata. a Spermatogonienmetaphase, b XY aus einer Spermato-
gonienmetaphase, ¢ XX aus einer Oogonienprophase. ¥ Y-Chromosom, X X-Chromosom,
N Nukleolus

proximal aus Heterochromatin ; diesem schlieBt sich ein euchromatischer
Abschnitt an, den distal ein heterochromatisches Endknopfchen begrenzt
(Abb. 18¢).

Das heterochromatische Y-Chromosom ist telokinetisch. Es ent-
spricht morphologisch dem kiirzeren Schenkel des X-Chromosoms und
besitzt wie dieser distal eine subterminale sekundéire Einschniirung
(Abb. 18a, b). Die GroBe des dadurch gebildeten Y-Satelliten schwankt
in den Zellen des gleichen Tieres ; vorwiegend in den frithen und mittleren
Prophasen der Mitose ist er hiufig etwas kleiner, aber niemals grofer als
der des X-Chromosoms, wihrend beide Satelliten in den spéten Pro- und
in den Metaphasen meist gleich lang sind (Abb. 18a). In frithen mito-
tischen Prophasen findet sich oft im proximalen Bereich des Y nahe dem
Ende eine weitere Einschniirung; daB sie den Sitz des Kinetochors dar-
stellt, ist unwahrscheinlich, denn in der Anaphase ist kein noch so kleiner
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zweiter Schenkel des Y festzustellen. Fiir eine partielle Homologie des
Y mit dem kiirzeren X-Schenkel spricht der Befund, dal beide in den
Pro- und Metaphasen der Spermatogonien- und Neuroblastenmitosen
héufig distal (Abb. 18b) und seltener auch tiber ihre ganze Linge gepaart
sind. Die Paarung konnte aber auch allein auf der Neigung hetero-
chromatischer Chromosomenabschnitte zur Assoziation beruhen und eine
Folge der gemeinsamen Lage am Nukleolus sein, ohne dafl eine Homo-
logie der betreffenden Chromosomensegmente vorliegt.

Die Autosomen sind medio- bis submediokinetisch (Abb. 18a). Der
Formwechsel der Chromosomen in der Spermatogenese und in' den
Oogonienmitosen von L. sericata vollzieht sich wie bei den Chrysomyia-
Arten.

2. Lucilia cuprina dorsalis

Lucilia cupring ist eine mit L. sericata nahe verwandte Art. Von ihr existieren
2 allopatrische, hauptsichlich auf Grund ihrer Farbung unterscheidbare Unter-
arten; L. cuprina cupring besiedelt den Fernen Osten, die orientalische Region und
Nord- und Siidamerika, L. cuprina dorsalis Afrika, Indien und Australien (WATER-
HOUSE und Paramonov 1950). Zumer (1956) weist darauf hin, daf} die subspezifi-
schen Merkmale ,,nicht konstant sind und dafB} solche Farbvarianten innerhalb
derselben Population auftreten konnen‘“. Fiir die vorliegende Untersuchung stand
nur die ssp. dorsalis zur Verfigung.

Die @9 von L. cuprina dorsalis sind amphogen; in den 12 gepriiften
Nachkommenschaften isolierter Q@ besteht ein statistisch gesichertes
1:1-Verbaltnis der Geschiechter (P =0,93 bis 0,23). Insgesamt wurden
890 99 und 918 33 gezidhlt.

a) Cytologische Befunde

L. cuprina dorsalis besitzt 2n = 12 Chromosomen. Die 5 Autosomen-
paare gleichen denen von L. sericata (Abb.19¢). Dem total hetero-
chromatischen kiirzeren Schenkel des X-Chromosoms fehlt der bei
L. sericata vorhandene grofe Satellit; in den Prophasen der Gonien- und
Neuroblastenmitosen a8t sich nur ein winziges negativ heteropykno-
tisches Knopfchen erkennen (vgl. das X in Abb. 20d). Die Armlénge
vom. Kinetochor bis zur sekundiren Einschniirung ist bei beiden Arten
ungefahr gleich. Der proximale Abschnitt des lingeren X-Schenkels ist
wie bei L. sericala heterochromatisch, der distale euchromatisch und
trigt ein heterochromatisches Endknopfchen (Abb. 19d).

Das Y-Chromosom von L. cuprina dorsalis ist submediokinetisch und
kleiner als das X. Sein kiirzerer Arm ist total heterochromatisch; den
laingeren Y-Schenkel gliedert eine Nukleolareinschniirung in einen proxi-
malen heterochromatischen und einen distalen euchromatischen Ab-

schnitt (Abb. 19¢).
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b) Cytogenetische Untersuchungen

BeiVorliegen eines cytologisch ausgepragten X'Y-Mechanismus nimmt
man auf Grund der geschlechtsbegrenzten Vererbung des Y-Chromosoms
an, daB die Geschlechtsrealisatoren in den Heterochromosomen lokali-
siert sind. Trifft dies zu, so miissen Translokationen zwischen dem Y und
einem Autosom ebenfalls geschlechtsgebunden vererbt werden, stets
heterozygot bleiben und in allen 33 auftreten. Die Geschlechtschromo-
somennatur der Heterochromosomen konnte fir L. cuprina dorsalis

Abb. 19a—d. Lucilia cuprina dorsalis. a & Prophase I, b beginnende & Anaphase I,
¢ Spermatogonienmetaphase, d Oogonienprophase. X X-Chromosom, ¥ Y-Chromosom

durch die Erbgangsanalyse zweier Y-Translokationen nachgewiesen
werden.

Die Y-Translokationen Yt1 und Yt2 fanden sich jeweils heterozygot
in den 33 von F,-Gelegen aus der Kreuzung eines normalen @ mit einem
F,- 3, dessen Vater bestrahlt worden war. Yt1 stellt eine Dreifachtrans-
lokation dar, an der auBer dem Y zwei Autosomen, eines der kleinen
(Chromosom IV in Abb. 20a) und das groBe mit der in den mitotischen
Prophasen sichtbaren sekundédren Einschniirung (Chromosom IT in
Abb. 20a) beteiligt sind. Die Bruchstelle im Y lag nahe dem Ende seines
distal euchromatischen Schenkels, die erste des Chromosoms IV in
dessen lingerem Arm nahe am Kinetochor; das terminale Y-Stiick (Yr)
vereinigte sich mit dem kirzeren, kinetochortragenden Schenkel, das
grofle (Y1) mit dem lingeren Schenkel von Chromosom IV (Abb. 20a).
Auflerdem tauschten der lingere Arm von Chromosom IV und der die
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sekundére Einschnirung tragende Schenkel von Autosom II kurze End-
abschnitte aus. Dadurch werden in der Pro- und Metaphase I stets
Sechser-Verbinde gebildet (Abb. 20b); diese Konfiguration kommt da-

gegen in den Spermatogonienmitosen nur sehr selten vor, weil die trans-

Abb. 20a—d. L. cuprina dorsalis. a Spite Spermatogonienprophase mit der heterozygoten
reziproken Translokation Yt1 zwischen dem Y und dem Autosom IV. b Die gleiche
Y -Translokation in einer Spermatocyte I. ¢ Spate Spermatogonienprophase mit der hetero-
zygoten reziproken Translokation Yt2 zwischen dem Y und dem Autosom I. d Qogonien-
metaphase mit nur 1 X-Chromosom. e Qogonienmetaphase mit der heterozygoten auto-
somalen Translokation At. f Die Translokation At aus einer frithen Oogonienprophase.
Y1 Linker (heterochromatischer) Schenkel, Yr rechter Arm des translozierten
Y -Chromosoms. I—V Autosomen

lozierten autosomalen Terminalabschnitte sehr kurz sind und sich hier
im Vergleich zur Meiose ebenso wie die Heterochromosomen weniger
intensiv paaren, so dall meistens nur der Dreier-Verband Y-Autosom-
paar IV vorliegt (Abb. 20a).

An der Translokation Yt2 ist das andere der beiden gréBten Auto-
somen (Chromosom I in Abb. 20¢) beteiligt; sowohl im Y als auch im
Autosom I erfolgte der Bruch am Kinetochor. Der total heterochroma-
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tische Schenkel (Y1) einschlieBlich des Kinetochors vereinigte sich mit
dem kiirzeren, der partiell euchromatische Y-Arm (¥Yr) mit dem lingeren
Schenkel von Chromosom I (Abb. 20c¢).

Beide Y-Translokationen wurden unter Inzucht der Stémme aus-
schlieBlich in ménnlicher Linie vererbt und traten stets heterozygot in
allen untersuchten 33 auf (Tabelle 14). Die auflerdem analysierte auto-
somale Translokation At zwischen dem auch bei Yt2 translozierten
Chromosom I und einem der kleineren Autosomen (Abb. 20e, f) zeigte
dagegen eine geschlechtsunabhéngige Vererbung; sie fand sich ebenfalls
heterozygot in einem F,-Gelege aus der Kreuzung eines normalen Q mit
einem F,-3, dessen Vater bestrahlt worden war, und trat gleich haufig
in 33 wie in 29 auf (Tabelle 14 unten). Das Autosom I wird also nur
dann geschlechtsgebunden vererbt, wenn es mit dem Y infolge einer
Chromosomenmutation kombiniert ist. Damit ist die Geschlechts-
chromosomennatur der Heterosomen sichergestellt.

Tabelle 14. Vererbung der Y-Translokationen Yt1 und Yt2 und der aufosomalen
Translokation At von Lucilta cuprina dorsalis

Anzah] der getesteten Individuen
Trans- Gene-

loé:ﬁin ra.?iloen 29 33
+/+ t/+ X0 +1+ t/+
Yt1 F, 1 — — —_ 3
F, 36 — — — 40
F, 73 . — — — 70
insgesamt | 110 — — — 113
Yt2 F, 7 — 1 — 5
F, 29 — — _ 39
insgesamt 36 — 1 — 44
At F, 11 8 — 14 9

Unter den 29 des Yt2-Stammes fand sich ein offenbar durch Non-
Disjunktion der Geschlechtschromosomen entstandenes Ausnahme-Tier,
das in allen analysierbaren Zellen neben dem normalen diploiden Auto-
somenbestand nur 1 X besafl (Abb. 20d); es wurde als junge Puppe pré-
pariert, deren weibliches Geschlecht an der histologischen Differen-
zierung der Gonaden (Ausbildung der Ovariolen) zu erkennen war. Hier-
auf wird unten (S. 98) weiter eingegangen.

3. Lucilia illustris und L. caesar

Die 99 von Lucilia tllustris bringen gemischtgeschlechtliche Nach-
kommenschaften hervor, in denen 33 und 29 ungefdhr in gleicher
Anzahl auftreten ; die Auszdhlung der Imagines eines Einzelgeleges ergab
ein Verhéltnis von 51 @%:42 343.
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L. illustris besitzt neben 5 medio- bis submediokinetischen Auto-
somenpaaren 1 Paar Geschlechtschromosomen, die im @ gleich und im 3
heteromorph sind (Abb. 21a—c). Das X-Chromosom ist subtelokine-
tisch; sein langer Arm &hnelt beziiglich der Heterochromatinverteilung
dem lingeren X-Schenkel von L. sericata und L. cuprina dorsalis. Der
zweite Schenkel des X-Chromosoms stellt nur ein winziges Kiigelchen
dar, das in den spdten Prophasen der Gonienmitosen negativ hetero-
pyknotisch wird.

Das iiberwiegend heterochromatische Y-Chromosom ist telokinetisch
und kleiner als das von L. sericata und L. cuprine dorsalis. Wahrend der

Abb. 21a——ec. Lucilia illustris. a 3 Metaphase I, b, ¢ Geschlechtschromosomen aus einer
frithen (b) und mittleren (¢) Neuroblastenprophase. X X-Chromosom, ¥ Y-Chromosom,
N Nukleolus

mitotischen Prophasen weist es meist 2 sekundére Einschnirungen auf,
die das Y in 3 etwa gleich groBe Segmente gliedern. Ein Terminal-
abschnitt des Y muf} zumindest partiell euchromatisch sein, da er in der
Prophase mitunter entspiralisiert ist.

Der Formwechsel der Chromosomen in den Gonienmitosen von
L. illustris gleicht dem der vorstehend beschriebenen Lucilia-Arten.
Dasselbe gilt auch fir den Verlauf der 3-Meiose.

Von Lucilia caesar konnten nur die wenig zahlreichen Nachkommen
eines im Freiland gefangenen amphogenen @ untersucht werden. Die
Analyse des Chromosomenbestandes der Neuroblasten ergab, dall neben
den Autosomen auch die Geschlechtschromosomen strukturell denen von
L. illustris gleichen.

IV. Cynomyia mortuorum

Cynomyia mortuorum, deren ¢ Q ebenfalls amphogen sind, besitzt wie
die Lucilia- Arten neben 5 Paar Autosomen mit medianer bis submedianer
Kinetochorregion 1 Paar Geschlechtschromosomen, die im 3 hetero-
morph sind (Abb. 22). Das total heterochromatische Y zeichnet sich
durch seine geringe Grofe aus, die nur ungefahr 1/ derjenigen des
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X-Chromosoms betrigt. Das Y ist telokinetisch und 148t in den frithen
mitotischen Prophasen median eine sekundére Einschniirung erkennen,
die als Nukleolus-Organisator dient. Das akrozentrische X-Chromosom
entspricht in seiner Grofle etwa den lingeren Schenkeln der mittelgroBen
Autosomen ; es ist proximal heterochromatisch und hat distal eine sub-
terminal gelegene Nukleolareinschniirung, durch die ein kleiner Satellit
gebildet wird.

Der Formwechsel der Chromosomen in der Spermatogenese und in
den Oogonienmitosen entspricht dem der vorstehend beschriebenen Arten.

Abb. 22. Cynomyia mortuorum. Spite Spermatogonienprophase. X X-Chromosom,
Y Y-Chromosom

Abb. 23. Calliphora vomiforia. Spermatogonienmetaphase. X X-Chromosom,
Y Y-Chromosom

V. Calliphora
1. Calliphora vomitoria

Fiir die Untersuchungen an C. vomitoria stand die Nachkommen-
schaft eines Freiland- Q zur Verfiigung, das ein gemischtgeschlechtliches
Gelege erzeugte. Der Befund von SteveENns (1908) und Boves (1961),
dall C. vomitoria einen cytologisch ausgeprigten Heterochromosomen-
Mechanismus besitzt, konnte durch die Analyse des Chromosomen-
bestandes in Neuroblasten, Oogonien, Spermatogonien und Spermato-
cyten bestéitigt werden (Abb. 23). Die Geschlechtschromosomen stellen
das kleinste der 6 Chromosomenpaare dar und sind im 3 heteromorph
(Abb. 23). Das telokinetische Y ist nur etwa halb so lang wie das X und
entspricht in seiner Grofle dem Y von Cynomyia mortuorum; wie dieses
ist es heterochromatisch und weist in den friihen Prophasen eine median
gelegene Nukleolareinschniirung auf. Das partiell heterochromatische
X.Chromosom ist ebenfalls akrozentrisch und liegt wie das Y in den
Inter- und frithen Prophasen am Nukleolus.

Das mitotische und meiotische Verhalten der Geschlechtschromo-
somen von C. vomitoria gleicht vollig dem der Heterochromosomen der
anderen Calliphorinen. Auch die Autosomen, die sich auf Grund ihrer
GroBe und der Lage der Kinetochorregion identifizieren lassen (Abb. 23),
verhalten sich in Mitose und 3-Meiose wie die der anderen untersuchten
Arten.
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2. Calliphora erythrocephala

Die 99 von C. erythrocephala sind gleichfalls amphogen; in allen
gepriiften Nachkommenschaften von 99, die mit zahlreichen 33 in
Massenkultur gehalten und zur Eiablage isoliert worden waren, ist ein
statistisch hoch gesichertes 1:1-Verhéltnis der Geschlechter verwirklicht
(P=0,80 bis 0,19; fiir das Gesamtverhdltnis von 551 R9:566 33
P =0,66).

a) Chromosomenstruktur

C. erythrocephala ist bereits wiederholt Objekt cytologischer Untersuchungen
gewesen, fiir die die &dlteren Autoren Schnittpriparate benutzten. MrTz (1916)
beschreibt die somatische Paarung der homologen Chromosomen in den Pro- und
Metaphasen somatischer und gonialer Mitosen sowie die Metaphase I der J-Meiose.

Abb. 24a u. b. Calliphora erythrocephala. a Spermatogonien-, b Oogonienmetaphase.
I—7V Die groBen Chromosomenpaare, VI das kleine Chromosomenpaar

Eine ausfihrliche Darstellung der Spermatogenese gibt KEUNEKE (1924) ; nach ihm
sind die kleinsten Chromosomen im & heteromorph und werden deshalb als Ge-
schlechtschromosomen angesehen. Zu dem gleichen Resultat kommt NAVILLE
(1932), der dariiber hinaus im @ Homomorphie des kleinsten Chromosomenpaares
feststellt. Spéter machte STRASBURGER (1933), der vornehmlich die Oogenese
analysierte, auf den geringen Grofenunterschied der kleinen Chromosomen in den
Nervenzellen der 33 aufmerksam und betonte, daf sie ,,nicht deutlich voneinander
zu unterscheiden® seien. Zuletzt hat Brer (1960) anhand von Quetschpriparaten
von Oogonien- und Spermatogonienmetaphasen nachgewiesen, dall die kleinen
Chromosomen von C. erythrocephala in beiden Geschlechtern homomorph und
partiell heterochromatisch sind.

Der Befund Biers konnte bestitigt werden; in Oogonien wie in
Spermatogonien sind die beiden kleinen Chromosomen strukturell gleich
(Abb. 24a, b). Auch in Neuroblasten, in denen ihre Gestalt besonders
deutlich hervortritt, lassen sich keine Unterschiede auffinden. Die
kleinen Chromosomen sind telokinetisch ; ihre subterminale Einschniirung
dient als Nukleolus-Organisator und ist in den frithen Neuroblasten-
prophasen stets lang ausgezogen. Der meiotische und mitotische Form-
wechsel der kleinen Chromosomen von C. erythrocephala gleicht dem des
kleinsten Chromosomenpaares der Chrysomyia-Arten und dem der
Heterochromosomen der anderen Calliphorinen.

Chromosoma, (Berl.), Bd. 14 6
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Die haploid 5 groBlen Chromosomen sind medio- bis submedio-
kinetisch (Bier 1960); sie lassen sich im mitotischen Satz auf Grund
ibrer unterschiedlichen Lénge und der Lage des Kinetochors gut von-
einander unterscheiden und zeigen die gleichen strukturellen Merkmale
wie die Autosomen von C.womitoria. Chromosom I mit deutlich sub-
medianer und Chromosom II mit ungefdhr medianer Kinetochorregion
sind am gréBten (Abb. 24a, b); Chromosom IIT ist etwas kiirzer und hat
Schenkel mit einem Lédngenverhiltnis von etwa 1:2. Die Chromo-
somen IV und V sind kleiner als die iibrigen groBen; ersteres hat ein
Schenkelldngenverhéltnis von 1:1,3, Chromosom V dagegen ein solches
von anndhernd 1:2 und besitzt aullerdem in seinem kiirzeren Schenkel
eine nur in den mitotischen Pro- und Metaphasen beider Geschlechter
sichtbare, bei den 33 bereits von Bier (1960) beobachtete sekundére
Einschniirung (Abb. 24a, b).

Das Verhalten der grofien Chromosomen in den Gonienmitosen und der 3-Meiose
von C. erythrocephala entspricht vollkommen dem der anderen bisher untersuchten
Calliphorinen. Zwar sollen sich nach KEvNEKE (1924) die homologen Chromosomen
getrennt aus dem Interphasekern der Spermatogonien und zum Teil auch der
Spermatocyten I herausbilden, doch konnte am vorliegenden Material nur fest-
gestellt werden, daB sie sich stets eng gepaart aus dem Ruhekern herausdifferen-
zieren.

' b) Die genetischen-Geschlechtschromosomen

Durch den Erbgang der spontan aufgetretenen rezessiven Mutation w
(white-apricot), die homozygot Weildugigkeit bedingt und nur bei den
QQ homozygot auftritt, konnte Tarr (1947) Heterogametie des 3 Ge-
schlechts beil Calliphora erythrocephala feststellen. Da kein cytologisch
ausgepragter XY-Mechanismus vorhanden ist, bestehen hinsichtlich der
Lokalisation der Geschlechtsfaktoren zwei Moglichkeiten: Entweder sind
die den Heterochromosomen der anderen Calliphorinen morphologisch
entsprechenden kleinen Chromosomen von C. erythrocephala trotz des
Fehlens eines XY-Dimorphismus die genetischen Geschlechtschromo-
somen, oder die Geschlechtsrealisatoren liegen in einem der groBen Chro-
mosomenpaare. Der Nachweis, daBl die letztgenannte Moglichkeit reali-
siert ist, gelang durch die Erbgangsanalyse von reziproken Transloka-
tionen zwischen je zwei groBen Chromosomen.

Die Translokationen T2, T3 und T4 fanden sich heterozygot in je
einem F,-Gelege aus der Kreuzung eines normalen @ mit einem ¥.-3,
dessen Vater rontgenbestrahlt worden war. An der Translokation T2
sind die Chromosomen I und JIT beteiligt; bei beiden lag die Bruchstelle
im kiirzeren Schenkel, in Chromosom I im proximalen und in Chromo-
som TIIT im distalen Abschnitt (Abb. 25a). Alle untersuchten &3
der F, waren heterozygot T2/, siamtliche @ dagegen normal; auch
in der Fy wurde T2 bheterozygot ausschlieBlich auf alle 33 iber-
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Abb. 25a—c. C. erythrocephala., Spermatogonien mit den heterozygoten reziproken Trans-
lokationen T2 (a), T4 (b) und T3 (¢). I—VI Die Chromosomenpaare

tragen (Tabelle 15 oben). Aus dem geschlechtsgebundenen Erbgang
dieser Translokation geht hervor, dafi eines der hier translozierten
groBen Chromosomen (I oder IIT) das genetische Y darstellt.

Bei der Transloka-
tion T3 haben die Chro- Tabelle 15. Erbgang der Translokationen T2, T3
mosomen I und IV einen und T4 von Calliphora erythrocephala

Schenkelabschnitt ihrer

Trans- Gene- 2% éd

Iangen Arme ausge-  lokation ration T+ | vt | 4+ T+
tauscht; der Bruch er-

folgte in Chromosom I T2 F, 101 — | — 19
subterminal undin Chro- - Fy 25 —_— 27
mosom IV proximal insgesamt | 35 | — | — 46
(Abb. 25¢). T3 trat T4 T s | T =2
heterozygot bei jeweils Fi 53 _ _ 23
der Hailfte der F,-Tiere inggesamt | 182 — — | 180
sowohl in 33 als auch T3 F, 23 2 23 27

in @9 auf, zeigte also
eine geschlechtsunabhingige Vererbung (Tabelle 15 unten). Demnach
kann nicht Chromosom I, sondern muB Chromosom IIT das genetische
Y-Chromosom sein.
Die  Geschlechtschromosomennatur des Chromosomenpaares ITI
wurde durch den geschlechtsbegrenzten Erbgang einer weiteren Trans-
6*
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lokation, T4, bestéitigt, an der Chromosom III zusammen mit Chromo-
som IV beteiligt ist (Abb. 25b). In allen cytologisch gepriiften Genera-
tionen (F, bis F,) waren simtliche 33 heterozygot T4/, wihrend alle
Q@ Q den normalen Chromosomenbestand besafen (Abb. 15 Mitte).

Der geschlechtsgebundene Erbgang der Translokationen T2 und T4
beweist, dal die Geschlechtsbestimmung bei C. erythrocephala durch
einen XY-Geschlechtschromosomen-Mechanismus mit ménnlicher He-
terogametie kontrolliert wird und dafl die Geschlechtsrealisatoren in dem
groBen Chromosomenpaar ITI lokalisiert sind. Die heterochromatischen
kleinen Chromosomen, die morphologisch den Geschlechtschromosomen
von C. vomitoria entsprechen, haben bei C. erythrocephala im Laufe der
Evolution offenbar ihre urspriingliche Geschlechtsbestimmungs-Funktion
verloren, die nunmehr von einem ehemaligen Autosomenpaar ausgeiibt
wird.

VI. Phormia regina
Uber den cytogenetischen Teil der Untersuchungen an P. reging ist
bereits in einer kurzen Mitteilung berichtet worden (UrrLErica 1961).
Die vorliegende Arbeit gibt eine ausfihrliche Darstellung aller an dieser
Art gewonnenen Befunde.

1. Geschlechtsverhiltnis

Die Q9 von P.regina erzeugen gemischtgeschlechtliche Nachkommen-
schaften. Infast allen gepriften Gelegen isolierter @ Q traten §3und 29
in ungefihr gleicher Haufigkeit auf; die einzige Ausnahme bildet die
Geschwisterschaft Ph 42, in der die 33 tberwiegen (Tabelle 16). Dem
im allgemeinen ausgeglichenen Zahlenverhiltnis der Geschlechter ent-
spricht der schon von Mzutz (1916) festgestellte Heterochromosomen-
Apparat, der auf diplogenotypische, monohybride Geschlechtsbestim-
mung bei P. regina hinweist.

2. Cytologische Befunde

Nach Murz (1916) und BoyEs (1961) besitzt P. regina wie die anderen
Calliphorinen 2n =12 Chromosomen, von denen die beiden kleinsten
das im Q homo- und im & heteromorphe Geschlechtschromosomenpaar
darstellen. Diese Angaben wurden durch die Analyse des Chromosomen-
bestandes der Neuroblasten, Spermato- und Oogonien sowie Spermato-
cyten bestitigt (Abb. 26a, b).

Die haploid 5 groBen Autosomen sind submediokinetisch; auf Grund
ihrer unterschiedlichen Lénge und der Lage der priméren und sekundéren
Einschniirungen lassen sie sich im mitotischen Chromosomensatz sicher
voneinander unterscheiden (Abb. 26a, b). Die Autosomen I und IT sind
linger als die Gbrigen; Chromosom I ist etwas kiirzer als Chromosom I
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und weist im kiirzeren Schenkel eine nur in den mitotischen Pro- und
frithen Metaphasen sichtbare sekundire Einschniirung auf, an der es
leicht zu erkennen ist. Das Autosom ITI, das ein Schenkellingenver-
héltnis von 1:2 besitzt, hat eben-

falls eine im kurzen Arm gelegene  Tabelle 16. Geschlechtsverhdlinis in den
Einschniirung, wihrend die Chro- Nachkommenschaften einiger 99 von
mosomen IV und V sich anhand Phormid regina

ihres unterschiedlichen Schenkel- Zucht- | Anzahl Anzahl P fir
langenverhéltnisses (etwa 1:2 Nr. | Imaglies oo g |
bzw. 2:3) identifizieren lassen Ph 904 01 | 103 | o
(Abb. 26). Phi | 210 | 108 | 107 | 077
Das X-Chromosom ist unge- Ph 14 222 110 | 112 | 0,89
fahr so lang wie der kleinere Ph 20 129 67 | 62 0,66

h 42 1
Schenkel von Autosom IT und gﬁ 47 526 1(132 123 8:82

besitzt eine submedian gelegene Ph 55 213 119 | 94 | 0,09

: : : Ph 56 124 62 62 | 1,00
Kmetocborreg}on sowie nahe dfem Ph 57 208 101 | 105 | 076
Ende seines kiirzeren Armes eine Ph 59 137 63 74 | 0,37

wahrend der mitotischen Pro- “Suymme | 1862 902 | 960 [ 0,18
phasen langgestreckte Nukleolar-

einschniirung, durch die ein winziger Satellit gebildet wird. Es ist
iberwiegend heterochromatisch, nur ein kurzer Terminalabschnitt
seines langeren Schenkels besteht aus Euchromatin. Das Y-Chromosom
ist total heterochromatisch und telokinetisch; es ist nur knapp halb

Abb. 26a u. b. Phormia regina. a Spermatogonien-, b Oogonienmetaphase. X X-Chromo-
som, ¥ Y-Chromosom, I—J die Autosomenpaare

so lang wie das X und hat eine median lokalisierte Nukleolareinschnii-
rung (Abb. 26a, b).

In den mitotischen und meiotischen Teilungen verhalten sich die
Geschlechtschromosomen von P.regina dhnlich wie die Geschlechts-
chromosomen der anderen Calliphorinen. Die X-Chromosomen erfahren
im Verlauf der Oogonienprophase wie die Autosomen eine zunehmende
Kontraktion, bei der ihre primére Einschniirung genau so scharf hervor-
tritt wie die der Autosomen (Abb. 26b). Das Y-Chromosom dagegen,
das in der frithen Spermatogonien- wie Neuroblastenprophase als kurzes,
durch die sekundére Einschniirung in zwei gleich groBe, positiv hetero-
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pyvknotische Kiigelchen gegliedertes Stabchen dem Nukleolus anliegt,
behilt seine Grofle wahrend der gesamten Prophase bei und wird in der
Metaphase negativ heteropyknotisch, ohne dabei seine Gestalt zu ver-
andern (Abb. 26a).

Bei Beginn der Wachstumsphase der SpermatocytenI sind die
Geschlechtschromosomen wie bei den anderen Arten zu einem rundlichen,
heteropyknotischen Komplex vereinigt und bleiben wihrend der gesam-
ten Prophase I bis zur Metaphase I miteinander verbunden; erst in der
Anaphase I werden sie voneinander getrennt und reduktionell auf die
Pole verteilt. Das X erscheint in der Anaphase I gegeniiber den Auto-
somen sehr Kklein (vgl. Abb. 30a, b).

Der mitotische und meiotische Formwechsel der Autosomen vollzieht
sich in der fiir die anderen Calliphorinen dargestellten Weise.

3. Cytogenetische Untersuchungen

a) Vererbung autosomaler Translokationen

Auf Grund der an Calliphora erythrocephala gewonnenen Unter-
suchungsergebnisse, durch die eines der groBen, in beiden Geschlechtern
homomorphen Chromosomenpaare als genetisches Geschlechtschromo-
somenpaar erkannt werden konnte, war es notwendig, zur Aufklirung
der Geschlechtsbestimmung und der Lokalisation der Geschlechts-
faktoren bei Phormia regina trotz des Vorhandenseins eines XY-Dimor-
phismus den Erbgang sémtlicher Chromosomen zu analysieren. Deshalb
wurden zunichst alle groBen Chromosomen durch réntgeninduzierte
Translokationen markiert und in ihrem Erbgang verfolgt.

Alle autosomalen Translokationen von P. regina fanden sich hetero-
zygot in jeweils einem F,-Gelege aus der Kreuzung eines normalen Q mit
einem F;-&, dessen Vater bestrahlt worden war. An der reziproken
Translokation T2-4 sind die Autosomen IT und IV beteiligt; bei ersterem
lag die Bruchstelle im ldngeren Schenkel subterminal, bei letzterem in
der Mitte seines kiirzeren Armes. Bei der Translokation T'3-5 sind die
Chromosomen IIT und V vom Stiickaustausch betroffen; in Autosom ITI
erfolgte der Bruch im distalen Abschnitt seines kiirzeren und im Auto-
som V im proximalen Bereich seines ldngeren Schenkels. T2-3-4 ist
eine Dreifachtranslokation, bei der Schenkelabschnitte der Chromo-
somen II, TIT und IV transloziert sind, so daf in den Heterozygoten
stets Sechser-Verbinde gebildet werden; Chromosom IV hat ein termi-
nales Stiick seines kurzen Schenkels mit dem grofiten Teil des langeren
Armes von Chromosom II sowie einen Terminalabschnitt seines langen
Schenkels mit einem distalen Stiick des lingeren Schenkels von Chro-
mosom ITT ausgetauscht (Abb. 27b). Das als letztes Autosom durch die
bisher aufgefithrten Translokationen noch nicht erfafite Chromosom I
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ist an der Dreifachtranslokation T1-3-5 zusammen mit den Auto-
somen IIT und V beteiligt; hier hat Chromosom ITI ein distales Stiick
seines langen Armes mit einem Abschnitt des kiirzeren Schenkels von
Chromosom I und auBerdem ein Stiick seines kurzen Armes mit einem

Abb. 27a u. b. P.regina. Oogonien mit den heterozygoten reziproken Translokationen
T1—3—5 (a) und T2—3—4 (b). X X-Chromosom, I—¥V Autosomen

Terminalabschnitt des lingeren Schenkels von Chromosom V aus-
getauscht (Abb. 27a).

Alle autosomalen Translokationen zeigten einen geschlechtsunab-
héngigen Erbgang; sie traten in der F, (und Fy) heterozygot sowohl in
33 als auch in Q9 bei ungefdhr der Hélfte der Individuen auf, wibrend

Tabelle 17. Vererbung autosomaler Translokationen von Phormia regina

Anzahl der getesteten Nachkommen
Zueht-Ne. [ gt | atien 22 38
+/+ T/ + +/+ T/ +
P1 T35 F, 3 4 1 1
F, 6 5 7 7
P14 T2-4 F, 8 4 11 6
P15 | T2-34 | W, 5 9 5 4
P58 | T1-3-5 ¥, 2 1 1 3
¥, 9 6 8 8

die tbrigen Tiere den normalen Chromosomenbestand besaflen (Ta-
belle 17). Damit ist nachgewiesen, dall keines der Autosomenpaare von
P. regina einen genetischen XY-Mechanismus im 3 reprisentiert.

b) Der Geschlechtsbestimmungs-Modus

Aufschlul} iber die Geschlechtsbestimmung und die Lokalisation der
Geschlechtsfaktoren bei P. regina gaben der Erbgang einer Y-Trans-
lokation und die mit dieser verbundenen Entstehung von (Ausnahme-)
Individuen mit quantitativ abgeéinderten Chromosomenbestinden.

Unter den F,-Gelegen aus Parchenkreuzungen normaler 99 mit
F;-33, deren Viter bestrahlt worden waren, fand sich eine Nachkom-
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menschaft, in der alle untersuchten 33 heterozygot fiir eine auf die 33
beschriankte reziproke Translokation (=Y-I) zwischen dem Y und dem
Autosom I waren (Tabelle 18). Der Bruch lag im Chromosom I in un-
mittelbarer Nahe der Kinetochorregion auf seiten des kiirzeren Schenkels,
der im Y wahrscheinlich ungefahr in der Mitte. Die Rekombination der
Bruchstiicke lieferte die beiden Translokationschromosomen 7(Y-I), das
aus dem linken (= kiirzeren) Schenkel von Autosom I und dem kineto-
chortragenden Segment des Y-Chromosoms besteht, und r(Y-I), das aus

"
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Abb. 28a u. b. P.regina. Chromosomen aus Spermatogonien. a Die heterozygote Trans-
lokation ¥-I. b Normales Chromosomenpaar I und das mit ihm gepaarte Translokations-
chromosom I{¥-I) von einem. Ausnahme-J der Konstitution 2A +X +1 (V-1)

dem rechten (=Ildngeren) Arm von Autosom I einschlieBlich dessen
Kinetochorregion und dem anderen Y-Abschnitt gebildet wurde
(Abb. 28a). Dementsprechend ist I(Y-I) telokinetisch, wabrend r(Y-I)
einen winzigen, in der Anaphase nur schwer erkennbaren zweiten
Schenkel besitzt. Die etwa gleich groBlen proximalen Enden beider
Translokationschromoso-

Tabelle 18. Vererbung der Y-Translokation Y-I ~ men, die in den Spermato-
und der autosomalen Translokation T4-5 von gonienpro- und -metapha-
Phormia regina (Fy-Generation) sen als kleine Kiigelchen

+/+ | +/74-5| Y-1 | Y-Iund +/T4-5 durch eine deutliche Ein-
schniirung vom itbrigen

e? | 8 12 - - Chromosomensegment ge-
33 | — — 9 11 trennt sind  (Abb. 28a),
werden in den Spermato-

gonienmetaphasen — wie das Y in normalen Zellen — negativ hetero-

pyknotisch; daher ist anzunehmen, daBl der Bruch im Y an oder
in der Ndhe der median gelegenen sekundéren Einschniirung erfolgte.

In demselben F,-Gelege, in dem die Y-Translokation auftrat, fand
sich auBerdem eine reziproke Translokation (=T4-5) zwischen den
Chromosomen IV und V, die Segmente ihrer kiirzeren Schenkel aus-
getauscht hatten. Wie Tabelle 18 zeigt, kam T4-5 heterozygot bei un-
gefihr der Halfte der 33 und Q9 vor, wurde also geschlechtsunabhéngig
vererbt und war mit der Y.Translokation frei kombinierbar.
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Daneben trat im Y-I-Stamm zusétzlich eine ebenfalls geschlechtsunabhingige
und mit Y-I und T4-5 frei kombinierbare perikinetische Inversion im Autosom II
auf (=pl2), in dem die Briiche im kiirzeren Schenkel median in der Nihe der
sekunddren Einschniirung und im lingeren Arm nahe dem Ende lagen. Die Re-
kombination der ungleich grofen Fragmente fithrte gegeniiber dem mnormalen
Chromosom IT zur Verlingerung des langen und zur Verkiirzung des kurzen
Schenkels (Autosompaar IT in Abb.29c). Beide autosomalen Chromosomen-
mutationen konnten wegen ihres nicht geschlechtsgebundenen Erbgangs daher in
den weiteren Untersuchungen unberiicksichtigt bleiben und ausgekreuzt werden.

4

Abb. 29a—c. P.regina. Chromosomenbestinde in Spermatogonien von Ausnahme-
Tieren des Y-Translokationsstammes. a & der Xonstitution 2A +2X 4+Y. b & der Kon-
stitution 2A +X +1(¥-7). ¢ & der Konstitution 2A +2X +1(¥-I)

Die Y-Translokation Y-I wurde auch in den Folgegenerationen (F;,
F,) ausschlieBlich in der & Linie vererbt (Tabelle 19). Dabei traten
3 Sorten von Ausnahme- 33 auf. Unter insgesamt 340 meist als Puppen
gepriiften 33 der F; und F, mit der Y-Translokation fanden sich zwei
Tiere, die auBer dem vollstdndigen diploiden Chromosomensatz ein
zweites X besallen (Abb. 29a; Tabelle 19, Spalte [7]) und sich auf Grund
der histologischen Differenzierung der Gonaden als 3 erwiesen. Die
Gonaden des einen XXY-3 enthielten vorwiegend Spermatogonien-
Interphasen, dazu nur wenige Prophasen, wiahrend in denen des zweiten
XXY-3 bereits alle Stadien der Meiose sowie Spermatiden vorhanden
waren, so dal kein Zweifel am g Geschlecht dieser als Puppen pripa-
rierten Individuen besteht. Die Hoden beider XXY-3 liefen keinerlei
histologische Anzeichen von Degenerationserscheinungen erkennen, die
auf ein frithzeitiges Absterben solcher Ausnahmetiere hindeuten kénnten.
Da normale 2% die Chromosomenkonstitution 2A-+2X haben, Indi-
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Tabelle 19. Geschiechisgebundener Erbgang der Translokation Y-1
von Phormia regina

29 33
Ausnahme- .
Gene- | Zucht- tiere Ausnahmetiere
ration | Nr. | /| YL ven N 2A+X | 2A+2X
2A+X| [5x Y-I2X | fuv D) | 4y D
11 [2] [31 [41 [5] [6] [71 {81 [91
F, {pml|19 | — - — | — 121 1 — —
pm2 1 48 | — 1 1 — | 44 — 8 1
pm3 | 33 | — 1 — | — | 64 — 6 —
pm5 | 57 | — 3 — | — | 49 — 8 2
F, | pm6}53 | — — — 1 — | 57 — 7
pal0] 36 | — — — | — | 34 — 4 —
pal3d| 30 | — — — | — | 27 1 6 —
Insgesamt |276 | — 5 1 — | 296 2 39
Kreuzung 14 | — — 2 — 3 11 — 1
awy

viduen mit 2A+2X+4Y jedoch 3 sind, mufl das Y-Chromosom von
P. regina Trager eines epistatischen 3-Differentiators sein.

Mit grofter Wahrscheinlichkeit resultierten die XXY-Ausnahmetiere
aus der Befruchtung normal reduzierter Eizellen (A +X) durch Spermien,
die infolge von Non-Disjunktion der Translokationschromosomen und des
X in der Meiose auller dem haploiden Autosomensatz mit den trans-
lozierten Y-Segmenten auch das X bekamen. Dal} Non-Disjunktion der
Geschlechtschromosomen in der Spermatogenese der Y-I-Heterozygoten
tatsdchlich vorkommt, ergab die Analyse von 27 Anaphasen I, von denen
in einer Zelle das X-Chromosom zu demselben Pol wanderte wie die
beiden Translokationschromosomen, so dall eine Spermatocyte II mit
der Konstitution A4-XY entstand und die zweite nur den normalen
(haploiden) Autosomensatz erhielt. Damit ist gleichzeitig die Moglichkeit
fur die Entstehung von XO0-Zygoten aus der Befruchtung normaler
Eizellen durch Spermien ohne ein Geschlechtschromosom geschaffen.

Weitere 39 Ausnahme-3 3 aus der F, und F, des Y-Translokations-
stammes besaBendie Chromosomenkonstitution2A X +(Y-I) (Abb.28b,
29b; Tabelle 19, Spalte [8]). Solche Ausnahme- 33 mit partieller Tri-
somie (des Tl-Schenkels) und Deficiency des einen Y-Abschnittes sind
auf Grund der gestérten Balanceverhiltnisse in ihrer Entwicklung
gehemmt, verpuppen sich spéter als die diploiden 33, bleiben kleiner
als diese und sterben im allgemeinen wihrend der Puppenphase ab.
Anhand der histologischen Differenzierung der (Gonaden, in denen alle
oder zumindest ein Teil der Stadien der Spermatogenese anzutreffen
sind, erweisen sie sich eindeutig als 33. Selten gelingt diesen Ausnahme-
tieren die Metamorphose zu jungen, aber nicht lebensfahigen Imagines;
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als solche konnten drei der 39 Ausnahme- 33 geprift werden, die bereits
kurze Zeit nach dem Schlipfen inaktiv und daher im Anschluf an ihre
morphologische Untersuchung prapariert wurden. Zwei dieser 33
besallen vollkommen normal entwickelte Geschlechtsorgane, beim dritten
dagegen waren die Cerci, Paralobi und das Phallosom reduziert. In den
im Vergleich zu normalen 3& etwa auf die Hilfte verkiiraten und ver-
schmélerten Hoden aller drei Ausnahme- 33 fanden sich reichlich Sper-
matiden und fertige Spermien; meiotische Teilungen liefen wie bei nor-
malen 33 gleichen Alters nur noch spérlich ab.

!
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Abb. 30a u. b.

Verteilung der Chromosomen; die Translokationschromosomen (¥ -I) und (¥ -I) wandern

zum gleichen Pol. b Die Translokationschromosomen werden verschiedenen Polen zugeteilt.
X X-Chromosom

AulBlerdem traten drei ebenfalls lebensgeschwichte Ausnahme- 33 mit
der Chromosomenkonstitution 2A 42X +1(Y-I) auf (Abb.29¢; Ta-
belle 19, Spalte [9]); eines von ihnen konnte als frischgeschliipfte Imago
untersucht werden, die sich auch morphologisch als 2 mit vollstindig
normal entwickelten Geschlechtsorganen erwies. Die Testes dieses
Tieres, die vorwiegend Spermatiden und Spermien enthielten, waren nur
ungefahr halb so lang wie die gewohnlicher 3. Die Entstehung von
Ausnabhme-Individuen mit den Chromosomenbestinden 2 A +2X +{(Y-I)
und 2A+X+I(Y-I), die simtlich mannlich waren, zeigt, daff das Trans-
lokationschromosom [ (Y-I) den fiir die Geschlechtsrealisation verant-
wortlichen epistatischen &-Differentiator enthalten mus.

Die Ursache fir das Vorkommen solcher Ausnahme 33 liegt in der
Bildung von Spermien mit quantitativ abgeinderten Chromosomen-
bestdnden, die auf der hiufig unregelmiBigen Verteilung der Trans-
lokationschromosomen in der AnaphaseI beruht (vgl. S.90). Damit
jede Spermatocyte II den vollstindigen haploiden Chromosomensatz
erhalt, miiBten {(Y-I) und r(Y-I) stets zum gleichen und das nicht trans-
lozierte homologe Autosom I sowie das X zum entgegengesetzten Pol
wandern ; das war aber nur bei 17 von insgesamt 26 sicher analysierbaren
Anaphasen I der Fall (Abb. 30a). In den iibrigen 9 Zellen wurden i(Y-I)
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und r(Y-I) verschiedenen Polen zugeteilt (Abb. 30b), so dal3 Spermato-
cyten II mit unbalancierten Chromosomenbestinden resultierten. Dabei
ergeben sich theoretisch die folgenden 4 Verteilungsmoglichkeiten, durch
die 8 Sorten von Spermatocyten II entstehen (AIT—V = Autosomen I
bis V):

Spermatocyte I

QATI—V4+AT H(Y-I)4r(Y-I) X

/\\

Spermatocyte 11 (a): Spermatocyte IT (b):

la ALl VAHATL(Y-T)+X 1b ATV +r(Y-T)
2a ATI—V AT+ [(Y-T) 2b ATV +r(Y-I)+
3a AIL—VH+AI{r(Y-T)+X 3b AII—V+[(Y-I)
4a ATL VAT r(Y-1) 4b ATl V+(Y-I)+X

Die Spermatocyten IT der Gruppe 1a—4a zeichnen sich durch Dupli-
kation, die der Gruppe 1b—4b durch Deficiency eines Schenkels von
Autosom I aus; entsprechend besitzen alle Zellen nur einen der beiden
translozierten Y-Abschnitte, wiahrend das X bei der Hélfte der Spermato-
cyten IT beider Gruppen vorhanden ist. In den gepriiften Anaphasen I
waren die Verteilungstypen 1 (= 1mal), 2 (= 5mal) und 4 (= 1mal) reali-
siert, wiahrend der Verteilungstyp 3 — sicher nur wegen der geringen
Anzahl der aufgefundenen Anaphasen — fehlte; bei zwei Anaphasen
waren 1(Y-1) und r(Y-I) nicht sicher voneinander zu unterscheiden, so
daf der Verteilungstyp nicht bestimmt werden konnte. Offenbar sind
aber nur solche Eizellen entwicklungsfihig, die von Spermien der Kon-
stitutionen AIT—V +AT4H(Y-I)+X und AII—V 4+AI--{(Y-T) befruch-
tet werden und aus denen dann jene Ausnahme- 33 mit den Chromo-
somenbestanden 2A -2 X 4+(Y-TI)und 2 A+ X+4{(Y-I) hervorgehen ; denn
Tiere mit Trisomie des Ir-Schenkels und Deficiency des entsprechenden
Y-Segmentes oder solche mit Deficiency eines Schenkels von Autosom I
sowie des entsprechenden Y-Abschnittes kamen im untersuchten Material
weder unter den @9 noch bei den 33 vor.

Einen weiteren Nachweis, daf3 der Geschlechtschromosomen-Mecha-
nismus bei P.regina nicht wie bei Drosophila genetisch nach dem
Balance-Prinzip von X und Autosomen funktioniert, lieferte das Auf-
treten von Ausnahme-Q9Q im Y-Translokationsstamm. Unter den ins-
gesamt 282 als Puppen praparierten Q@9 der F; und F,, die an der Aus-
bildung der Ovariolen eindeutig als solche zu erkennen waren und in der
iiberwiegenden Mehrzahl die normale Chromosomenkonstitution 2A 42X
besaBen, fanden sich neben einem Tier mit 3 X-Chromosomen finf
weitere Ausnahme- Q@ Q mit nur einem X (Abb. 31; Tabelle 19, Spalte [3]),
die durch Non-Disjunktion der Geschlechtschromosomen entstanden sein
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mullten (vgl. 8. 90). Die X0-22 waren zum Teil gegeniiber normalen
2Q in ihrer Entwicklung verzogert und teilweise kleiner als diese. Um
nach Méglichkeit ein solches XO- Q zur Fortpflanzung zu bringen, wurden

o o : »* \
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Abb. 31a—d. P.regina. Chromosomenbestinde in Qogonien eines XO- 2. a Ubersichtsbild
einer Ovariole mit 3 Oogonienpro- bzw. -metaphasen. Vergr. 950 x. b—d Die in a abgebil-
deten Oogonien in stidrkerer VergroBerung (3000 x ). X X-Chromosom

insgesamt 53 Puppen auf Grund ihrer verzogerten Entwicklung und
geringeren Grofle ausgelesen. Es schliipften aufler jenen vier als junge
Imagines untersuchte Ausnahme- 33 (s. S. 91) auch zwel morphologisch
vollkommen normale 2%, von denen eines mit einem 3 des Normal-
stammes ein partiell entwicklungsfahiges Gelege erzeugte. Bei der Pri-
paration eines Teils der Puppen dieser Nachkommenschaft fanden sich
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XO0- und XX-Q9? in gleicher Haufigkeit, wihrend die nur halb so zahl-
reichen 33 ausschlieBlich normale XY-Tiere waren, da sich die theore-
tisch in gleicher Anzahl zu erwartenden 33 ohne X nicht zu entwickeln
vermochten (Tabelle 20).

Aus den restlichen 84 nicht praparierten Puppen dieses Geleges
schliipften 43 292 und 29 33, die morphologisch normal waren. Die
Hilfte der 2-Imagines wurde mit normalen 33, die andere Hilfte mit
33 des Y-Translokationsstammes gepaart. Offenbar waren die Q¢ aber
durch die fiir die morphologische Untersuchung erforderliche (Ather-)
Betdubung geschidigt worden; denn es resultierte nur ein Einzelgelege
aus der Kreuzung der 99 mit 38 des Y-Translokationsstammes. Die
Praparation eines Teils der Puppen dieses Geleges brachte folgendes

Ergebnis (Kreuzung awy in Ta-

Tabelle 20. Nachkommenschaft aus der ~ belle 19, unterste Zeile): Bis auf
Kreuzung eines Ausnahme-Q (2A+X) zwei 29 mit je 3 X-Chromosomen
mit einem normalen 3 (2A-+-XY)von  pesaBen alle iibrigen 29 die nor-
Phormia, regina male Konstitution 2A+2X. Von

29 3é den @3 wiesen nur 3 Tiere den

A +2X [ 24 +X [PA+XY| 24 1Y diploiden Chromosomenbestand auf;
die tberwiegende Mehrzahl zeich-

23 20 21 ‘ - nete sich durch den Besitz eines
zweiten X-Chromosoms aus, und ein
weiteres J hatte die Konstitution-2A-+2X +1(Y-I). Auf Grund dieser
Befunde kann nicht mit Sicherheit entschieden werden, welche Konsti-
tution die Eltern dieser Nachkommenschaften besessen hatten. Die hohe
Anzahlder 33 mit 2A+2X Y 148t jedoch vermuten, daB ibr Vater den
gleichen Chromosomenbestand besessen hat. Da sich unter den gepriiften
Q@ auBer 2 Ausnahmetieren mit 3 X nur normale XX-, aber keine X0- Q¢
fanden, war die Mutter wahrscheinlich normal 2A+2X. Es 1aBt sich
jedoch nicht ausschlieSen, daB sie ein XO- Q war und daB Téchter dieser
Konstitution nicht oder nur in geringer Anzahl entstanden ; denn in zwei
von drei analysierbaren Anaphasen T eines 3 mit 2A-+2X 1Y wanderten
beide X-Chromosomen zum gleichen Pol, so daB mit hiufigem Non-
Disjunktion der beiden X-Chromosomen in 33 solcher Konstitution zu
rechnen ist. Spermien mit A-+2X miifiten bei der Befruchtung von Ei-
zellen eines XO-Q dann 29 mit 2X und 3X liefern.

29 Puppen des Geleges aus der Kreuzung awy wurden nicht pripariert; davon
schliipften 12 morphologisch normale Imagines, 8 99 und 4 3. Die 99 wurden
mit einem dieser 33, die restlichen 33 mit je 10 2 des Normalstammes zusammen-
gesetzt. QQ aller 4 Paarungen legten reichlich Eier ab, die jedoch siimtlich un-
entwickelt blieben. In einem Fall konnte Kopulation beobachtet werden, bei der
aber offenbar keine Spermien iibertragen wurden; denn bei der spiteren Unter-

suchung der Receptacula derjenigen 29, von denen mindestens eines kopuliert
hatte, lieBen sich keine Spermien auffinden. Die Hoden des dazugehérigen 3,
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dessen Chromosomenkonstitution mangels geeigneter Teilungsstadien nicht
bestimmt werden konnte, enthielten vorwiegend Spermien.

Aus den vorliegenden Befunden geht hervor, daBl XO-Tiere stets
weiblich sind und trotz des Vorhandenseins von nur einem X voll fertil
sein konnen. Uber die Geschlechtsbestimmung bei Phormia regina ent-
scheidet allein die An- bzw. Abwesenheit des im Y-Chromosom lokali-
sierten epistatischen 3-Differentiators.

D. Diskussion
1. Die Chromosomen

Die hier dargestellten Befunde zeigen, dafl die Calliphorinen trotz des
Vorkommens zweier so verschiedener Fortpflanzungsweisen wie Mono-
genie und Amphogenie anscheinend eine cytologisch weitgehend uni-
forme Unterfamilie darstellen. Alle untersuchten Arten besitzen nicht
nur die gleiche Chromosomenanzahl und strukturell dhnliche Chromo-
somensétze, sondern gleichen einander auch im mitotischen und mei-
otischen Verhalten der Chromosomen.

Alle Arten weisen neben fiunf groBen, iiberwiegend euchromatischen
Chromosomenpaaren ein Paar total oder partiell heterochromatischer
Chromosomen auf, die bei den meisten Artenim & heteromorph (XY), im
Q dagegen gleich (XX) sind, wobei das Y-Chromosom stets deutlich
kleiner ist als das X ; nur bei den monogenen Formen Chrysomyia albiceps
und C. rufifacies sowie bei der amphogenen Art Calliphora erythrocephala
sind sie in beiden Geschlechtern isomorph, so dafl bei diesen Arten struk-
turelle Anzeichen fiir Heterogametie eines Geschlechts fehlen. Bei der
Mehrzahl der Calliphorinen ist das heterochromatische Chromosomen-
paar das kleinste des Satzes; lediglich die X-Chromosomen von Lucilia
sericate und L. cuprina dorsalis iberragen die Autosomen an Linge,
wahrend diejenigen von L. illustris und L. caesar etwa der Linge des
groften Autosoms entsprechen. Nukleolen- und Chromozentrenbildung,
eine geringe Paarungstendenz wihrend der Gonien- und Neuroblasten-
mitosen sowie die Aufrechterhaltung der heteropyknotischen Assoziation
in den Spermatocyten bis zur Diakinese oder frithen Metaphase I kenn-
zeichnen das Verhalten und die enge Verwandtschaft der heterochroma-
tischen Chromosomen aller Calliphorinen.

Die fiir alle Dipteren charakteristische somatische Paarung der homo-
logen Chromosomen, die seit STEVENS (1908) bekannt ist, sowie die par-
allel dazu verlaufende Reduktion der syndetischen Prozesse in der
d-Meiose sind bei allen Calliphoriden in hohem Grade ausgeprigt. In
den Oo- und Spermatogonien differenzieren sich die homologen groBen
Chromosomen stets auf ihrer ganzen Linge eng gepaart aus dem Inter-
phasekern heraus.



96 Frirz-Hervur ULLERICH:

Die 3-Meiose der Calliphorinen ist durch das Fehlen jeglicher synap-
tischer Prozesse und den Ausfall der Chiasmenbildung gekennzeichnet.
Die Abwesenheit der Chiasmen zeigt sich an der anhaltenden voll-
standigen Paarung der Homologen bis zur Metaphase I sowie an dem bis
zur frithen Anaphase I verzogerten Auftreten des Chromatidenspalts.
Bei mehr als der Halfte der untersuchten Arten erfolgt die anaphasische
Teilung der Bivalente im 3 in der fir achiasmatische Meiosen typischen
Weise glatt und ungehindert ohne irgendwelche Anzeichen fiir etwa in
Pro- oder Metaphase verdeckt gebliebene Chiasmen?.

Auf Grund des achiasmatischen Verlaufs der Spermatogenese der
Calliphoriden ist mit dem Fehlen des Faktorenaustausches in den 33 zu
rechnen. Entsprechende Befunde CoopErs (1949) an Drosophila melano-
gaster zeigen, dafl bei 1—7,6% der Bivalente im & Chiasmen gebildet
werden, obwohl kein crossing-over erfolgt. Ob das auch fir die 33 der
Calliphoriden zutrifft, kann mit Sicherheit nur durch die cytologische
Analyse der Anaphase I von Inversionsheterozygoten (BAUER 1946) oder
genetische Untersuchungen entschieden werden, doch zeigt die geschlechts-
gebundene Vererbung der Translokationen T2 und T4 von Calliphora
erythrocephala, dafl in den morphologisch undifferenzierten Geschlechts-
chromosomen dieser Art im untersuchten Material kein crossing-over
zwischen den Translokationschromosomen und dem Geschlecht erfolgte.
Dariiber hinaus konnte TaTE (1947) an weitaus umfangreicherem Ma-
terial bei der gleichen Art das Fehlen des Faktorenaustausches zwischen
dem rezessiven geschlechtsgebundenen Gen w und dem Geschlecht
feststellen.

Fir die @ Qist ein normaler Verlauf der Meiose mit Faktorenaustausch
anzunehmen, obwohl die Reifeteilungen der Qocyten in der vorliegenden
Arbeit nicht untersucht wurden und die pachytdnartigen Stadien der
wachsenden Qocyten vor der Karyosphérenbildung keinen Hinweis auf
das Vorhandensein von Chiasmen lieferten; bisher ist jedoch noch kein
einziger gesicherter Fall bekannt, bei dem der Faktorenaustausch in
beiden Geschlechtern fehlt.

II. Geschlechtshestimmung
1. XY -Geschlechtschromosomen-M echanismen

Wie bei zahlreichen anderen Organismen wird auch bei der Mehrzahl
der untersuchten Calliphorinen die diplogenotypische Geschlechts-
bestimmung durch einen cytologisch ausgeprigten XY-Geschlechts-
chromosomen-Apparat kontrolliert. Dessen Wirkungsweise kann aller-

1 Bei den 3& von Chrysomyia megacephala, Lucilia sericata, L. cupring dorsalis
und Phormia regina treten nebeneinander Anaphasen I mit ungestdrter Partner-
trennung und solche mit Verklebungsbriickenbildung auf. Worauf ihre Bildung
beruht, ist ungekléirt.
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dings nur in wenigen, methodisch giinstigen Fillen durch die cyto-
genetische Analyse von Individuen mit quantitativ abgednderten Chro-
mosomenbesténden aufgeklirt werden und ist daher nur von einigen
wenigen Arten bekannt. Unter dem Kindruck der an Drosophila
gewonnenen Befunde, nach denen das Y-Chromosom fiir die Geschlechts-
realisation bedeutungslos ist und das Geschlecht allein durch die X-Chro-
mosomen in Balance mit den Autosomen bestimmt wird (Bripgrs 1916,
1922), nahm man zunichst verallgemeinernd an, alle XY-Mechanismen
funktionierten genetisch in derselben Weise wie bei Drosophile. Gleiche
Befunde an der Blitenpflanze Rumex acefosa schienen diese Auffassung
zu bestéitigen (ONo 1935). Spiter konnten jedoch WARMERE und Bra-
XESLEE (1940), WarRMKE (1946) sowie WESTERGAARD (1940, 1948) im
Y-Chromosom der Blitenpflanze Melandrium einen starken Méinn-
lichkeitsbestimmer nachweisen, und fiir Bombyx mori mit cytologisch
nicht erkennbarer, aber genetisch nachgewiesener Heterogametie der 99
wurde ein starker @-Realisator im genetischen Y-Chromosom fest-
gestellt (vgl. TaNARA 1953), so dabl es bei einem nicht ndher analysierten
Heterochromosomen-Mechanismus offen bleibt, ob die Geschlechts-
bestimmung durch einen im Y-Chromosom lokalisierten epistatischen
Geschlechtsfaktor oder aber durch das quantitative Verhiltnis der
X-Chromosomen zu den Autosomen erfolgt.

Unter den Insekten mit heteromorphen Geschlechtschromosomen
stellt die in der vorliegenden Arbeit analysierte Fliege Phormia regina
den ersten Fall dar, fiir den die geschlechtsentscheidende Rolle des
Y-Chromosoms nachgewiesen wird. Das Auftreten von durch Non-
Disjunktion der Geschlechtschromosomen entstandenen Ausnabme-3 3
im Y-Translokationsstamm mit der Konstitution 2A +2X Y beweist,
dafl das Y-Chromosom von P.regina Tréger eines starken 3-Reali-
sators ist; denn Individuen mit dem Chromosomenbestand 2A 12X
sind stets weiblich!. Wie das Ergebnis der Kreuzung awy (Tabelle 19,
unterste Zeile) vermuten 148+, sind XXY-33 offenbar lebensfahig und
kénnen fertil sein. Aullerdem bestéitigen jene partiell trisomen Ausnahme-
tiere mit dem Chromosomenbestand 2A-+2X-L[(Y-I) bzw. 2A X+
[(Y-I), die stets mannlich sind, dafl das Translokationschromosom #(Y-I)
den fiir die Geschlechtsrealisation verantwortlichen Abschnitt des
Y-Chromosoms enthalten mufl. Die Lebensuntiichtigkeit dieser beiden
Klassen von Ausnahme- 33 findet eine Erklirung in der durch die par-
tielle Trisomie sowie durch Deficiency eines Y-Abschnittes verursachten
Storung der Genbalance. Die gleiche Ursache kann dafiir verantwortlich
sein, dal} bei einem der drei als junge Imagines untersuchten 33 mit
2A 4+ X 4U(Y-I) die Genitalia unvollstindig ausgebildet waren.

1 Fir rein cytoplasmatisch bedingte Geschlechtsbestimmung sind keinerlei
Anhaltspunkte gegeben. .
Chromosoma (Berl.), Bd. 14 7
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Das Vorkommen von XO-Tieren im Y-Translokationsstamm liefert
einen weiteren Beweis dafiir, dafl der XY-Geschlechtschromosomen-
Mechanismus bei P. regina nicht wie bei Drosophila genetisch als XO-
Mechanismus funktioniert, sondern daf die Geschlechtsbestimmung
allein durch die An- bzw. Abwesenheit eines im Y-Chromosom lokali-
sierten epistatischen 3-Differentiators vollzogen wird. Solche XO-Indi-
viduen sind im Gegensatz zu Drosophila, wo sie ménnlich sind, bei
Phormia stets weiblich, unterscheiden sich morphologisch nicht von
normalen XX.- Q2 und kénnen fertil sein. Auf Grund des einen auch im
Y-Translokationsstamm (Yt2) von Lucilia cuprine dorsalis gefundenen
XO- @ ist fiir diese Art der gleiche Geschlechtsbestimmungs-Modus wie
der fiir Phormia nachgewiesene anzunehmen. Ob dieser auch bei den
anderen amphogenen Calliphorinen verwirklicht ist, das erscheint bei der
nahen Verwandtschaft der Arten wahrscheinlich; es kann aber erst nach
Priifung des Einflusses quantitativ abgednderter Chromosomenbesténde
auf die Geschlechtsrealisation bei diesen Arten entschieden werden; denn
Fille wie Dasyllis grossa, Tephritis arnicae und Scatophile unicornis mit
X0O-Heterogametie der 33 (Merz 1922, KEUNERE 1924, HEITZ 1933)
zeigen, dafl die Geschlechtsbestimmung nach dem X/A-Balance-Prinzip
unter den Brachyceren nicht auf Drosophila beschrinkt ist. Die XO-
Heterogametie der 33 von Dasyllis grossa 1468t vermuten, dafl bei der
verwandten Art D. thoracica der cytologisch ausgepriagte XY -Geschlechts-
chromosomen-Apparat (METz 1916) wie bei Drosophila genetisch nach
dem Balance-Prinzip arbeitet.

Diese Befunde an Phormia und Lucilia stehen nicht allein. Fir die
Maus, die wie Phormia regina einen cytologisch ausgeprigten Hetero-
somen-Mechanismus besitzt, wurde kiirzlich der gleiche Geschlechts-
bestimmungs-Modus mit der geschlechtsentscheidenden Rolle des
Y-Chromosoms festgestellt (s. Russerr 1961). Auch bei der Maus traten
morphologisch normale und fertile X0-Q9Q auf, die zunéchst genetisch
durch Markierungsgene erkannt (RUssELL, RuUssELL und Gowzr 1959)
und dann cytologisch als solche nachgewiesen wurden (WrnLsmONS und
RusseLr 1959). Die Parallele zu Phormia wird vollstindig durch die
Befunde von Russyrr und Crvu (1961), die unter den Nachkommen aus
einer bestimmten Kreuzung ein Ausnahme- 3§ entdeckten, das auf Grund
der in der Kreuzung verwendeten Markierungsgene ein XXY- 3 gewesen
sein mufite. Die cytologische Analyse bestatigte die XXY-Konstitution
dieses lebensfahigen Tieres, das normale GroBe und einen minnlichen
Phénotyp besall, aber steril war.

Beim Menschen scheint die Geschlechtsbestimmung ebenfalls durch
einen im Y-Chromosom lokalisierten starken J-Realisator vorgenommen
zu werden. Die cytologische Untersuchung ménnlicher Patienten,
die das ,Klinefelter Syndrom‘‘ aufwiesen, offenbarte in mehreren
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Fiallen eine XXY-Konstitution (Jacors und Strowg 1959, Forp, Po-
LANI, Brigas und Bisaor 1959). AuBerdem fanden ANDERS, PRADER,
HauscHTECK, ScHARER, SIEBENMANN und Herrer (1960) bei einem
Knaben mit Idiotie und multiplen MiBbildungen in den meisten der
untersuchten Zellen einen Geschlechtschromosomenbestand von 4X-
Chromosomen und 1Y-Chromosom, in einigen anderen Zellen 3 X 1Y
bzw. 53X +1Y. Daneben erwies sich ein weiblicher Patient mit dem
»»Turner Syndrom‘ als ein XO-Individuum (Forp, Poraxt, Bricas und
Bisuor 1959). Die prinzipielle Ubereinstimmung der an Melandrium, an
der Maus und am Menschen sowie an Phormia regina gewonnenen Er-
gebnisse belegt das Vorkommen des Geschlechtsbestimmungs-Modus
mit der geschlechtsentscheidenden Rolle des Y-Chromosoms bei Organis-
men verschiedenster systematischer Gruppen, so dall mit einer weiten
Verbreitung dieses Geschlechtsbestimmungs-Typus gerechnet wer-
den muB.

Fir Chironomus tentoms mit cytologisch nicht erkennbaren Ge-
schlechtschromosomen wies BEERMANK (1955) durch die Erbgangs-
analyse verschiedener geschlechtsgebundener Inversionen bei ménn-
licher Heterogametie das Auftreten zweier nicht-homologer Y-Chro-
mosomen nach. Nach BrmrmMann kann die Entstehung der beiden
Y-Chromosomen als Folge einer Translokation des in diesem Falle
epistatischen J-Differentiators interpretiert werden. In dem gleich-
gelagerten Fall der Phoride Aphiochaeta xanthina, bei der die Ver-
erbung des Geschlechts entweder dem ersten oder dem dritten Chro-
mosom folgt, nahm Tokuwnaca (1958) als Ursache der Entstehung
zweier Ménnchentypen gleichfalls Translokation eines starken J-
Realisators an, die Mamnx (1959) dann durch Kopplungsanalysen
genetisch beweisen konnte.

Uber die Lokalisation der rezessiven weiblichen Geschlechtsfaktoren
bei Phormia geben die bisherigen Untersuchungsergebnisse noch keine
eindeutige Auskunft. Die Entstehung morphologisch normaler und
fertiler X0-99 konnte mit der Annahme erklirt werden, dafi die
Q-bestimmenden Faktoren nicht in den X-Chromosomen, sondern in
einem Autosomenpaar lokalisiert oder iber alle Autosomen verteilt sind.
Das lieBe sich jedoch nur nachweisen, wenn es gelinge, 22 ohne ein
X-Chromosom zu erhalten oder wenn sich XY-Tiere mit triploiden oder
aneuploiden Autosomenbestinden als Intersexe erwiesen. Die erst-
genannte Nachweismoglichkeit wird sich jedoch kaum verifizieren lagsen,
denn wie das Fehlen der aus der Kreuzung eines XO- Q mit einem nor-
malen XY- 3 theoretisch auch zu erwartenden 3 & ohne X demonstriert
(Tabelle 20), ist der Besitz eines X-Chromosoms fur die Phormia-33
lebensnotwendig, so daB auch fiir die Existenz der Q@ das Vorhandensein
wenigstens eines X Voraussetzung sein wird.

irkd
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Die weiblichen Geschlechtsfaktoren kénnten aber auch in den X-Chro-
mosomen lokalisiert sein, wie es bei Drosophila melanogaster durch die
iibereinstimmenden Befunde von DoBzrHANsSKY und ScrULTZ (1934) und
PrerIv (1940) sowie bei dem Lebermoos Sphaerocarpus Donellii (zuletzt
KircHEISEN 1959) nachgewiesen worden ist; das wiirde bedeuten, daB
bei Phormia bereits die einfache Dosis der weiblichen Faktoren imstande
wire, bei Abwesenheit des Y-Chromosoms das weibliche Geschlecht zu
realisieren; denn XO-29Q sind ja morphologisch normal und kénnen
fertil sein. HEs lage dann eine Parallele zu der Bliitenpflanze Melandrium
vor, deren X-Chromosom WARMEE (1946) auf Grund der Intersexualitit
bedingenden Kombination von 4X mit 1Y eine Q-determinierende Wir-
kung zuschreibt. Da Individuen mit einer Kombination von mehr als
2 X-Chromosomen mit 1Y bei Phormia bisher aber noch nicht gefunden
wurden, bleibt eine Q-bestimmende Wirkung des X-Chromosoms bei
dieser Art noch fraglich.

Die in der vorliegenden Arbeit fiir Phormia regina und Lucilia cuprinag
dorsalis durch die streng geschlechtsgebundene Vererbung von Y-Trans-
lokationen und durch das Auftreten von Ausnahmetieren mit quantitativ
abgeinderten Chromosomenbestinden nachgewiesene Geschlechtschro-
mosomennatur der morphologisch differenzierten Heterochromosomen
berechtigt zu der Annahme, dafl auch die eytologisch unterscheidbaren
X. und Y-Chromosomen der anderen amphogenen Calliphorinen ein-
schlieBlich derjenigen von Calliphora vomitoria in Beziehung zur Ge-
schlechtsbestimmung stehen, wobei der Modus der Geschlechtsbestim-
mung noch offen bleibt.

Gleiches konnte bel nur vergleichend cytologischer Betrachtung fiir
das ebenfalls heterochromatische kleine Chromosomenpaar von Calli-
phora erythrocephala angenommen werden, das den Geschlechtschromo-
somen der iibrigen amphogenen Calliphorinen morphologisch entspricht,
aber in beiden Geschlechtern isomorph ist. Durch die Erbgangsanalyse
reziproker Translokationen konnte jedoch bei C. erythrocephala eines der
groBen Chromosomenpaare als das genetische XY-Geschlechtschromo-
somenpaar identifiziert werden, das im mitotischen Chromosomensatz
keinerlei Anzeichen einer morphologischen Differenzierung in X und Y
erkennen 148t und strukturell einem Autosomenpaar von C.vomitoria
entspricht. Damit ist nachgewiesen, dall bei den beiden (auch cyto-
logisch) nahe verwandten Arten derselben Gattung die Geschlechts-
bestimmung von nicht-homologen Chromosomenpaaren kontrolliert wird.
Offenbar haben die kleinen heterochromatischen Chromosomen bei
C. erythrocephala im Laufe der Evolution im Gegensatz zu denjenigen
von C.vomitoria ihre wurspriingliche Geschlechtsbestimmungsfunktion
eingebii3t, die nunmehr von einem ehemaligen Autosomenpaar ausgeiibt
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wird. Die ungeféhr tbereinstimmende Grofe und Struktur des X-Chro-
mosoms von C. vomitoria und der kleinen Chromosomen von C. erythro-
cephala lassen vermuten, daB nach Ubernahme der Geschlechtsbestim-
mungsfunktion durch ein ehemaliges Autosomenpaar bei C. erythro-
cephale eine Homozygotisierung der kleinen Chromosomen zu XX
erfolgte.

Nach der Hypothese von MULLER (1918), der sich auch DARLINGTON
(1937) und WESTERGAARD (1948) anschlossen, ist die Ausbildung eines
XY-Dimorphismus auf einen durch die permanente Heterozygotie
bedingten fortschreitenden Abbau des Y-Chromosoms zurickzufithren
(vgl. auch BEERMANN 1955). Dementsprechend lassen sich die Calli-
phorinen in bezug auf die Reduktion ihrer Geschlechtschromosomen
formal in eine Reihe einordnen, die von Lucilia sericata mit dem relativ
am wenigsten vorangeschrittenen Abbau der Heterosomen angefithrt
wird und tiber L. cuprina dorsalis, L. illustris und L. caesar zu Arten wie
Cynomyia mortuorum, Phormia regina und Calliphora vomitoria mit sehr
kleinen Geschlechtschromosomen tithrt. Calliphora erythrocephala schlief-
lich stellt unter den bisher untersuchten amphogenen Calliphorinen den
(vorldufigen) Endpunkt einer phylogenetischen Entwicklung mit pro-
gressiver Degeneration der urspriinglichen Geschlechtschromosomen dar;
als nédchster Schritt eines solchen Evolutionsprozesses wire der totale
Verlust der fiir die Geschlechtsrealisation bedeutungslos gewordenen
kleinen Chromosomen anzunehmen, doch werden sie wohl noch
irgendeine genetische Bedeutung haben, die ihre totale Reduktion
verhindert.

Der Ubergang der Geschlechtsbestimmungsfunktion vom degene-
rierten Y-Chromosom auf ein Autosom kénnte in Anlehnung an die bei
Chironomus (BEERMANN 1955) und Aphiochaela (ToRUNAGA 1958, MATNX
1959) erhobenen Befunde als Folge der Translokation des starken
3-Differentiators (bzw. des ganzen rudimentiren Y-Chromosoms)
gedeutet werden, oder es ist durch Genmutation in einem Autosom ein
neuer J-Faktor entstanden. Ob auch bei Calliphora erythrocephala wie
bei Chironomus und Aphiochaeta verschiedene nicht-homologe Y-Chro-
mosomen vorkommen, miifite durch eine umfangreiche Analyse ver-
schiedener Populationen gepriift werden. Die &lteren Befunde von
KEUNEKE (1924) und Naviiie (1932), die fir die 3@ von C. erythroce-
phala deutliche Heteromorphie des kleinenChromosomenpaares angeben,
beruhen wahrscheinlich auf einer irrtiimlichen Deutung der Priparate
oder auf einer Verwechslung mit Calliphora vomitoria; theoretisch wire
es aber auch vorstellbar, daB bei C. erythrocephala noch Populationen
existieren, in denen die kleinen Chromosomen bei den 3 & noch hetero-
morph sind.
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2. Monogenie

Das Vorherrschen der amphogenen Arten unter den Calliphorinen
sowie ihre cytologische Ubereinstimmung mit den monogenen Arten
zeigen, daB die fiir Chrysomyia albiceps und C. rufifacies charakteristische
monogene Fortpflanzungsweise sekundér entstanden ist. Das 146t vor
allem ein Vergleich mit anderen Arten der Gattung Chrysomyia erkennen,
die wie C. pinguis (Kawo, briefliche Mitteilung) und die in der vor-
liegenden Arbeit untersuchte Species C. megacephals amphogen sind,
wobei fiir die letztgenannte Art ein cytologisch ausgeprigter XY-
Geschlechtschromosomen-Apparat mit méannlicher Heterogametie fest-
gestellt wurde. Nach Ausbildung des neuen, Monogenie bedingenden
Geschlechtsbestimmungs-Mechanismus muf} eine Homozygotisierung der
bei den beiden monogenen Formen ebenfalls noch vorhandenen hetero-
chromatischen, aber in beiden Geschlechtern isomorphen kileinen Chro-
mosomen erfolgt sein, denn durch die Erbgangsanalyse reziproker Trans-
lokationen wurde nachgewiesen, daf die kleinen Chromosomen von
C. albiceps und C. rufifacies keine Geschlechtsbestimmungsfunktion mehr
ausiiben ; sie stellen in dieser Beziehung also eine Parallele zu den ihnen
morphologisch entsprechenden kleinen Chromosomen von Calliphora
erythrocephala dar. Wie bei der letztgenannten Art miissen also auch die
Geschlechtsfaktoren der monogenen Fliegen ,,autosomal* lokalisiert sein.
Auf Grund der engen Verwandtschaft von Chrysomyia albiceps und
C. rufifacies ist anzunehmen, daf} die Monogenie in der Gattung Chryso-
myia monophyletisch entstanden ist.

Die umfangreichen Zuchtversuche mit C. albiceps und C. rufifacies
haben ergeben, dafl ihre 9Q fast immer unisexuelle Nachkommen-
schaften hervorbringen, wobei die 3 keinen Einflul auf das Geschlecht
der F, ausiiben. Alle Eier eines Geleges sind grundsétzlich entwicklungs-
fihig und sexuell einheitlich determiniert, so dall die Erzeugung uni-
sexueller Nachkommenschaften bei den Chrysomyien nicht wie in den
sex-ratio-Stdmmen von Drosophila prosaltans (Cavarcantt und Farcao
1954, Cavarcanti, Faroso und Castro 1957), D. bifasciata (Macn1
1954), D. poulistorum (MarocoLowkiN 1958) oder D. willistoni (Mavo-
corLowKIN und PoursoN 1957, MaLogornowkiN, PouLsoN und WRIGHT
1959) durch ein Absterben des jeweils entgegengesetzten Geschlechts
zustande kommt. Der Monogenie der Calliphorinen liegt vermutlich ein
formal &dhnlicher Geschlechtsbestimmungs-Mechanismus zugrunde, wie
er bei den Sciariden verwirklicht ist (MeTz 1938).

Allerdings sind die Verhéltnisse bei Sciara infolge des ungewohn-
lichen Chromosomenverhaltens wesentlich komplizierter. Fir die weite-
ren Besonderheiten bei Sciara sei auf die Zusammenfassung von Mtz
(1938) verwiesen.
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Bei Chrysomyia albiceps und C. rufifacies aber fehlen alle jene fiir
Sciara charakteristischen Komplikationen im Chromosomenverhalten.
Gemeinsam sind den monogenen Dipteren nur der fehlende EinfluB} der
33 auf dasGeschlecht der F; sowie die 1: 1-Aufspaltung der Nachkommen
thelygener 2% in thelygene und arrhenogene Tochter. Anhand dieser
Befunde lassen sich die Verhéltnisse bei den monogenen Chrysomyien am
einfachsten erkliren, wenn man — wie bereits oben betont wurde
(S.57) — annimmt, dall die thelygenen 99 heterozygot fiir einen
dominanten weiblichen Geschlechtsrealisator F’ mit pradeterminativer
Geschlechtsbestimmungswirkung, die arrhenogenen Q9 ebenso wie die
3 & homozygot fir das rezessive Allel f sind (Abb. 2). Untersuchungen
mit dem. Ziel, den aus der 1:1-Aufspaltung der beiden 2-Sorten und der
Homogametie der 33 erschlossenen Homo-Heterozygotie-Mechanismus
im @ cytogenetisch zu beweisen, haben jedoch bisher noch keinen
geschlechtsgebundenen Xrbgang eines Chromosoms aufzeigen kénnen,
obgleich alle Chromosomen durch reziproke Translokationen markiert
und in jhrem Erbgang verfolgt wurden.

Als naheliegende Ursache dafiir konnte freier Austausch zwischen
F'/f und dem Translokationsort angenommen werden. Ist der Aus-
tauschwert hoch, wiirde der Nachweis einer geschlechtsgebundenen
Vererbung des den Faktor F' bzw. f tragenden Chromosoms auBerordent-
lich erschwert werden und konnte dadurch bisher verhindert worden sein ;
dann aber wére es doch grundsitzlich moglich, durch den Erbgang eines
Translokationschromosoms, in dem der Chromosomenbruch in unmittel-
barer Nahe des Gen-Ortes f erfolgte und dadurch den Faktorenaustausch
weitgehend oder vollstindig unterdriickt, die Heterozygotie der thely-
genen 99 zu beweisen.

Die Entstehung der Monogenie bei Chrysomyia kann hypothetisch
mit der Annahme erklirt werden, dafl bei dem wurspriinglich sicher
vorhanden gewesenen XY-Mechanismus die weiblichen Geschlechts-
faktoren in den Autosomen lokalisiert waren, wihrend das Y-Chromosom
wie bei Phormia regina Triger eines epistatischen J-Differentiators
gewesen ist. Durch Mutation kénnte dann aus einem der autosomalen
rezessiven Weiblichkeitsfaktoren der dominante weibliche Geschlechts.
realisator F’ mit prideterminativer Geschlechtsbestimmungswirkung
entstanden sein, der absolute Epistasie iiber den 3-Faktor im Y-Chro-
mosom erlangte und dadurch zwangsldufig eine Homozygotisierung der
urspriinglichen Geschlechtschromosomen zu XX oder YY herbeifithrte.

Nicht ohne weiteres 146t sich jener bei Chrysomyia rufifacies einmal
aufgetretene Fall nach dem Homo-Heterozygotie-Schema der Monogenie
erkliaren, bei dem in einer weiblichen Geschwisterschaft neben normal
monogenen Q9 auch solche vorkamen, die vorwiegend aus Q@ oder aus
33 bestehende Gelege mit Ausnahmetieren des anderen Geschlechts
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hervorbrachten (Tabelle 6). Fir die Ausnahme- @ @ ware theoretisch zu-
nachst die Konstitution ff zu erwarten, und dementsprechend sollten sie
alle arrhenogen sein, da & & normalerweise aus ff x ff-Paarungen hervor-
gehen. Das war aber nicht der Fall, denn unter den Ausnahme-29
fanden sich sowohl thelygene als auch arrhenogene Tiere in gleicher
Héufigkeit, desgleichen unter den 29 jener Ausnahmezucht, in der 33
und 99 in gleicher Anzahl auftraten (Tabelle 7). Auch in den Folge-
generationen blieb die Monogenie streng gewahrt, so dafl angenommen
werden kann, daB die Miitter jener Ausnahmezuchten heterozygot F'f
gewesen sind ; dasselbe gilt fiir die Mitter jener Nachkommenschaften,
in denen 33 als Ausnahmetiere vorkamen. Sidmtliche Ausnahmetiere
kénnten im Hinblick auf die postulierte F’f-Konstitution der Miutter als
,,weibliche* Nachkommenschaften mit Ausnahme- 33 aufgefalt werden,
wobei die Haufigkeit der 33 in den einzelnen Geschwisterschaften Werte
von 0,4—99,4 % annimmt. Die Entstehung dieser 33 liee sich dann mit
der Annahme interpretieren, dafl die in der Regel 100%ige Penetranz
des F’'-Faktors etwa durch Modifikationsgene (oder Umwelteinfliisse) in
unterschiedlichem Grade bis zu seiner fast vollstdndigen Unterdriickung
herabgesetzt werden kann. Weitere Untersuchungen missen diese
Erscheinungen noch aufkliren.

DaB} die Geschlechtsrealisation und damit das Geschlechtsverhdltnis
durch andere Gene beeinflult werden kann, zeigen z.B. die an den sex-
ratio-Stdmmen mehrerer Drosophila-Arten erhobenen Befunde. Ein Gen
oder eine Genkombination im X Chromosom von D. affinis (und anderen
Arten) bewirkt bei den 33, die dieses X besitzen, in der Spermatogenese
die Degeneration des Y-Chromosoms und die zweimalige Teilung der
X-Chromosomen in der Meiose, so dall nur @-bestimmende Spermien mit
einem X entstehen ; solche sex-ratio- 33 erzeugen eine fast rein weibliche
Nachkommenschaft (StorTEVANT und DopzHANSKY 1936). Dieser
Effekt kann bei D. affinis tberlagert werden durch ein rezessives auto-
somales Gen, das in homozygotem Zustand ein sex-ratio-3 in ein ,,;male
gex ratio-3 umwandelt, welches dann eine fast rein ménnliche I
erzeugt (NoviTskr 1947)L.

In den Zuchten von Sciara traten ebenfalls Ausnahmetiere auf; ihre
Entstehung erklirt METZ (1938) mit der Annahme, daf} die Chromosomen-
elimination nicht allein von dem dominanten Faktor bzw. dessen rezes-
siven Allelen kontrolliert wird, sondern auch durch zahlreiche andere,
iber die Autosomen und X-Chromosomen verteilte Gene beeinflullt
werden kann, die bei extremer Konstellation eine der X-Chromosomen-
konstitution entgegengesetzt gerichtete Elimination im Soma bewirken.

1 Kiirzlich stellten Poursox und Saracucar (1961) fest, daBl der ,,sex-ratio*-
Faktor bei Drosophila melanogaster, D. nebulose und D, willistoni mit einer Spiro-
chite identisch ist,
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Die Ausnahme-Q @ erwiesen sich erwartungsgemd8 (in der Keimbahn)
stets als homozygot fiir den rezessiven Faktor und damit als arrhenogen,
und unter den Ausnahme- 33 fanden sich sowohl XX- als auch (meist
sterile) X'X.Tiere.

Eine rein modifikatorische Geschlechtsbestimmung bei C. albiceps
und O. rufifacies, die wegen der Entstehung von Ausnahmetieren und des
bisher nicht gelungenen cytogenetischen Nachweises einer Heterozygotie
der thelygenen Q9 in Betracht gezogen werden kénnte, ist duflerst un-
wahrscheinlich, weil die tiberwiegende Mehrzahl aller gepriiften Nach-
kommenschaften thelygener 9 eine statistisch gesicherte 1:1-Auf-
spaltung in thelygene und arrhenogene @9 zeigt und das Auftreten von
Ausnahmetieren bislang nur in einer Generation beobachtet wurde ; durch
diese Befunde erscheint eine genotypisch bedingte Bestimmung des
Geschlechts bei den monogenen Calliphorinen hinreichend gesichert.
Vorerst nicht mit Sicherheit auszuschlieBen ist eine plasmatisch gesteuerte
Geschlechtsbestimmung, doch ist eine solche wegen der fast immer reali-
sierten 1:1-Aufspaltung der beiden Q-Sorten ebenfalls wenig wahr-
scheinlich.

Im Prinzip dhnliche Verhaltnisse wie bei Sciare und den monogenen
Calliphorinen finden sich bei dem Isopoden Cylisticus convexus (DE LAT-
TIN 1952) und dem Collembolen Sminthurides aquaticus (ANDERS und
AxDERS 1959), die gleichfalls durch eine — weniger streng ausgepriagte —
monogene Fortpflanzungsweise ausgezeichnet sind. Neben thelygenen
Q @ mit rein oder fast rein weiblichen Nachkommenschaften sowie arrheno-
genen 29 mit rein oder vorwiegend minnlichem Nachwuchs treten aber
auch echte amphogene @ 2 auf, die gemischtgeschlechtliche Nachkommen-
schaften erzeugen, in denen das Geschlechtsverhéltnis alle méglichen
3 3-Indices von niedrigen bis zu hohen Werten zeigt. Wahrend sich bei
Oylisticus amphogene Stimme ziichten lassen, in denen vorzugsweise
wieder amphogene @2, daneben aber auch monogene Tiere auftreten, ist
das bei Sminthurides nicht moglich, weil dort die Amphogenie weitaus
seltener vorkommt und die 9@ aus amphogenen Zuchten in der Mehrzahl
rein mannliche Nachkommenschaften erzeugen. Die bei Cylisticus
gepriiften Ausnahme-QQ aus iiberwiegend minnlichen Nachkommen-
schaften waren ausnahmslos, solche von Sminthurides vorwiegend
arrhenogen, der Rest thelygen.

Diese Erscheinungen bei Oylistzcus und Sminthurides werden von
DE LaTTIN (1952) sowie ANDERS und Axpurs (1959) auf der Grundlage
polyfaktorieller Geschlechtsbestimmung interpretiert. Die Monogenie
wird durch die Annahme erklirt, daB die thelygenen @ Q heterozygot fiir
einen dominanten relativen Geschlechtsrealisator F', der prideterminativ
wirkt und iiber das iibrige Realisatorensystem absolut (bei Cylisticus nur
im Zusammenwirken mit einem dominanten Intensivatorgen) epistatisch
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ist; die arrhenogenen Q@ sind wie die 33 homozygot fiir das rezessive
Allel. Bei Abwesenheit des dominanten Weiblichkeitsfaktors bzw. des
Intensivatorgens sollen dann die iibrigen Geschlechtsrealisatoren in Er-
scheinung treten und bei extremer Konstellation die Entstehung von
Ausnahmetieren bzw. amphogener Nachkommenschaften bewirken.

Es scheint also, daf3 die Monogenie bei Chrysomyia strenger fest-
gelegt ist als bei Sminthurides und vor allem Cylisticus. Alle Arten zeigen
jedoch eine bemerkenswerte Ubereinstimmung im priadeterminativen
Erbgang eines dominanten Weiblichkeitsbestimmers, dessen Penetranz
offenbar durch andere Gene beeinflult werden kann. Die Existenz eines
solchen Faktors bleibt jedoch so lange hypothetisch, bis es wie bei Sciara
(vgl. METz 1938, CrOUSE 1960) gelungen ist, ihn sicher zu lokalisieren.
Chrysomyia albiceps und C. rufifacies bieten technisch die Moglichkeit,
dieses Ziel durch weitere cytogenetische und genetische (Kopplungs-
analyse) Untersuchungen zu erreichen.

Zusammenfassung

1. Es werden das Verhalten der Chromosomen in Spermatogenese und
Oogonienmitosen sowie die Geschlechtsbestimmungs-Mechanismen fol-
gender Arten der Unterfamilie Calliphorinae (Diptera) untersucht: Chry-
somyia albiceps, C. rufifacies, C. megacephala, Lucilia sericata, L. cupring
dorsalis, L. illustris, Cynomyia mortuorum, Colliphora vomitoria, C. ery-
throcephala und Phormia regina ; von Lucilia caesar wurde ausschlieBlich,
bei den anderen Arten erginzend der Chromosomenbestand der Neuro-
blasten untersucht.

2. Chrysomyia albiceps und C. rufifacies zeichnen sich durch ihre
monogene Fortpflanzungsweise aus; alle anderen Arten sind amphogen.

3. Monogene und amphogene Calliphorinen besitzen die gleiche Chro-
mosomenzahl (2n=12) sowie strukturell &hnliche Chromosomensitze
und zeigen prinzipiell gleiches Chromosomenverhalten.

4. Alle Arten weisen neben 5 groflen euchromatischen, medio- bis
submediokinetischen Chromosomenpaaren 1 Paar partiell oder total
heterochromatischer Chromosomen auf, die bei den amphogenen Species
mit Ausnahme von Calliphora erythrocephale im & heteromorph (XY)
und im Q gleich (XX), bei Calliphora erythrocephala und den monogenen
Chrysomyia-Arten dagegen in beiden Geschlechtern homomorpb sind.

5. Die Spermatogenese aller Calliphorinen verliuft achiasmatisch.

6. Durch die streng geschlechtsgebundene Vererbung réntgenindu-
zierter Y-Autosom-Translokationen wird die Geschlechtschromosomen-
natur der Heterochromosomen von Phormia regina und Lucilia cuprina
dorsalis nachgewiesen ; alle groffen Choromosomen von P. reging weisen
einen geschlechtsunabhingigen Erbgang auf.
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7. Das Y-Chromosom von Phormia reging enthilt einen epistatischen
3-Differentiator; im Y-Translokationsstamm auftretende XXY-Aus-
nahmetiere sind stets méinnlich, X0O-Ausnahme-Individuen morpho-
logisch normale und fertile 2. Das Vorkommen eines XO- @ bei Lucilia
cupring dorsalis bestatigt auch fiir diese Art die geschlechtsentscheidende
Rolle des Y-Chromosoms.

8. Die kleinen heterochromatischen Chromosomen von Calliphora
erythrocephala haben keine Geschlechtsbestimmungs-Funktion mehr;
diese wird von einem grofen, morphologisch undifferenzierten Chromo-
somenpaar ausgeiibt.

9. Dem XY-Geschlechtsbestimmungs-Mechanismus aller amphogenen
Calliphorinen entspricht das 1:1-Verhiltnis der Geschlechter in Ge-
schwisterschaften.

10. Bei den monogenen Arten Chrysomyia albiceps und C. rufifacies
iben die kleinen heterochromatischen Chromosomen ebenfalls keine
Geschlechtsbestimmungs-Funktion mehr aus.

11. Thelygenie (Q%-Erzeugung) und Arrhenogenie (3 3-Erzeugung)
sind Eigenschaften der Q9; die 33 haben keinen erkennbaren Einflufll
auf das Geschlecht der Nachkommenschaft. Die iiberwiegende Mehrzahl
der gepriiften Nachkommenschaften thelygener @ Q zeigt eine statistisch
gesicherte 1:1-Aufspaltung in thelygene und arrhenogene 2 9.

12. Die Monogenie wird mit der Annahme erklért, dal} die thelygenen
Q@ heterozygot fiir einen dominanten weiblichen Geschlechtsrealisator
(F’) mit pradeterminativer Geschlechtsbestimmungs-Wirkung und die
arrhenogenen 29 wie die 33 homozygot fiir das rezessive Allel (f) sind.
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