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A. Einleitung 
Uber die Geschlechtsbestimmung bei den Calliphoriden liegen nut  

wenige Befunde vor. Ffir alle bisher eytologisch oder genetiseh unter- 
suchten Species ist die Erzeugung gemischtgeschlechtlicherNachkommen- 
schaften (Amphoger, ie) charakteristisch. Calliphora vomitoria (STEvENs 
1908, BOYES 1961), Lucilia caesar (STwv~s 1908, KEUNEKE 1924, 
BoY,s  1961), Lucilia illustris (BoYEs 1961) und Phormia regina (M]~Tz 
1916, BoY,s  ]961) weisen morphologisch differenzierte Geschlechts- 
chromosomen auf, wiihrend Calliphora erythrocephala - -  entgegen frfi- 
heren Angaben (KEu~x]~ 1924, NAWLLE 1932) - -  keine cytologisch 
erkennbaren Geschleehtschromosomen besitzt (BIE~ 1960). Die Hetero- 
gametie der ~ dieser Art konnte jedoch genetiseh durch den geschlechts- 
gebundenen Erbgang eines Gens naehgewiesen werden (TAT~ 1947). 

Ein vom gew6hnlichen Itomo-Heterozygotie-Schema abweichender 
Gcsehlechtsbestimmungs-Mechanismus hat sich bei Chrysomyia ru/i/acies 
entwiekelt, die sich monogen fortpflanzt (Roy und SIDDOI~S 1939). 
Monogenie - -  die Erzeugung rein weiblicher und rein m~nnlieher Nach- 
kommenschaften bei bisexueller Fortpflanzung - -  ist unter den Dipteren 
aul~er bei den genauer untersuchten Sciariden (METz 1938) noch yon 
einigen Cecidomyiiden bekannt (BAR~wS 1931, 1950). Wi~hrend bei den 
Sciariden die genetische Grundlage der Monogenie aufgekl~rt ist (METz 
1938), liegen ffir Chrysomyia ru/i/acies nur Angaben darfiber vor, dal~ 
Thelygenie (Weibchenerzeugung) undArrhenogenie (Ms 
nur durch Eigenschaften der ~ ~ hervorgerufen werden (RoY und SID- 
DONS 1939). Diese Befunde konnten an der mit C. ru/i/acies sehr nahe 
verwandten Form C. albiceps bests werden (ULLE~ICH 1958). 

Das Vorkommen amphogener und monogener Species in derselben 
Unterfamilie machte eine eingehende cytologisehe und cytogenetische 
Analyse monogener wie amphogener Calliphorinen wfinschenswert. Die 
Calliphorinen sind leicht zfichtbar und besitzen eine geringe Chromo- 
somenzahl; somit bieten sie die technischen Voraussetzungen daffir, dal~ 
dutch Erbgangsanalysen reziprokeI Translokationen und der gegebenen- 
falls in Translokationssts auftretenden Ausnahmetiere mit quanti- 
tat iv abges Chromosomenbestiinden Auskunft fiber die Lokali- 
sation der Geschleehtsfaktoren erhalten werden kann. Teilergebnisse 
dieser Untersuchungen wurden als vorl~ufige Mitteilungen bereits ver- 
6ffentlicht (ULL]~IC~ 1958, 1961). 

Fiir die Azlregung zu der vorliegenden Arbeit und vielseitige F6rderung danke 
ieh herzlich Herrn Professor Dr. H. BAUEI~, fiir das Interesse am Fortgang der 
Arbeit Herrn Professor Dr. H. Un~m~, Ziirieh. Den Herren Dr. F. ZU~PT (Jo- 
hannesburg), Dr. R. KA~o (Tokyo), Dr. D. F. WATm~HOVSE, Dr. S. J. PArAMeter 
und Mr. K. 1%. No~l~iS (Canberra) sowie Professor Dr. G. ST]~v.~ und Dr. H. W. 
LvDwx~ (Heidelberg) danke ieh ffir die l)berlassung lebender Puppen a]s Aus- 
gangsmaterial fiir die Zuehten. 
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B. Material und ~Iethoden 
Material. Zur Untersuchung gelangten die folgenden Arten der Familie Calli. 

phoridae (Diptera), Unterfamilie CaUiphorinae, folgender Herkunft: 
1. Chrysomyia albicep8 (WIEDESIA~): Siidafrika. 
2. Chrysomyia ru/i/acies (MACQUART): Australien. 
3. Chrysomyia megacephala (FA]~ICIUS): r (zFa)  eines in Ko- 

goshima City, Japan, eingefangenen Freiland-2 aus Institutszuehten der Tokyo 
Medical and Dental University, Department of Medical Zoology, Yushima, Tokyo. 

4. Lueilia sericata (MEms._~) : Wilhelmshaven, Institutsgel~nde; Burgdorf (Hun- 
nover), Stadtrand; aus Institutszuchten der Common~vealth Scientific and Indu- 
strial Research Organization, Division of Entomology, Canberra, Australien. 

5. Lucilia cuprina dorsalis (]%0]~I~SAU-DEsvoIDY): aUS Institutszuchten der 
Commonwealth Scientific and Industrial t~esearch Organization, Division of Ento- 
mology, Canberra, Australien. 

6. Lucilia iUustris (MsIGEr : Wilhelmshaven, Institutsgelgnde; Burgdorf (I{an- 
nover), Stadtrand. 

7. Lueilia caesar ( L I ~ ) :  Burgdorf (Hannover), Stadtrand. 
8. Cynomyia mortuorum (L~]~) : Zete] i. Oldenburg. 
9. Calliphora vomitoria (LI~%): Wilhelmshaven, Institutsgel~nde. 
10. Calliphora erythrocephala (MEIGEN): Wilhelmshaven, Institutsgeli~nde. 
11. Phormia regina (M]~IGEN): aus Zuehten des Zoologischen Instituts Hei- 

delberg. 
Die Bestimmung der Tiere erfolgte nach Zw~PT (1956). 

Zuchtverhhren. Die Aufzuehttemperatur yon Chrysomyia albieeps, C. ru]i]acies, 
C. megacephala, Lucilia euprina dorsalis und Phormia regina betrug normalerweise 
280 C, die der anderen Arten 220 C. Die Stammzuchten wurden in Zuchtkisten der 
GrSBe 45•215 em nach der ausfiihrlich yon STEI~]~ (1942) beschriebenen 
Methode geha]ten. Als ~ahrung dienten den Imagines Zueker und Wasser. Den 
2-Imagines wurde das ffir die Eiproduktion benStigte tierische Eiweil~ durch l%inder- 
]eber gegeben, die aueh als ausschlie~liches Larveniutter verwendet wurde. Die auf 
Fleiseh abgelegten Eier der Massenzuchten wurden in Zylindergl~[ser (~auminhalt 
1 Liter) gebraeht, in denen die Larven sehlfipften und bei regelm~l]iger Leber- 
ffitterung heranwuehsen. 

Chrysomyia albiceps, C. ru/i/aeies, Lueilia euprina dorsalis und Phormia regina 
kopulieren in engen l%~umen und eignen sich fiir P~rehenzuchten. Die Paarung 
erfolgte in Plexiglas-RShrchen (Linge 14 era, innerer Durchmesser 2,5 cm), die an 
beiden Enden dutch Korken mit Luftdurchla~ versehlossen wurden. Die Eigelege 
wurden zur Aufzueht au~ eiu Stfiekchen Leber in durchsichtige 1)lastikschalen mit 
perforiertem Deekel fibertragen, deren ]~oden eine Sehieht feuchten Zellstoffs 
bedeckte. N~ch 1--2 Tagen wurden die Plastiksehalen ohne Deekel in grSl~ere 
Glassehalen in eine etwa 4 em hohe Sandschieht eingesetzt. Gegen Ende der Larven- 
periode verlassen die Vorpuppen die Plastikschalen und kriechen zur Verpuppung 
in den Sand. 

Die Entwicklung yon Chrysomyia ru/i]aeies dauert bei 28~ yore Ei bis zur 
Imago rund 10 Tage (l%oY und SIDDONS 1939); die Junglarven sehliipfen 10 his 
12 Std naeh Ablage der Eier und benStigen 5 Tage bis znr Verpuppung. Bis zum 
Schliipfen der Imagines vergehen ~reitere 4--5 Tage. C. albieeps, C. megacephala, 
Lueilia euprina dorsalis und Phormia regina weisen bei 28~ etwa die gleiche Ent- 
wicklungsdauer auf. Um m5gliehst zahlreiche ~ ~ eines Zuchtstammes gleiehzeitig 
zur Eiablage zu veranlassen, erwies es sieh als zweckm~ig, den Imagines naeh dem 
Sehliipfen nur Zueker und Wasser und erst n~eh 4--8 T~gen Fteisch zu geben. 
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Calliphora erythroce2~hala benStigt bei 22~ ~hnlich wie die anderen bei dieser 
Temperatur aufgezogenen Arten eine Entwicklungszeit yon etwa 17 Tagen vom Ei 
bis zur Imago; die Larvenperiode umfal~t 6, die Puppenphase 10--11 Tage. 

Ausliisung yon Translokationen. ~-Imagines yon Chrysomyia albieeps, C. rufi- 
facies, Lucilia cuprina dorsalis, Calliphora erythrocephala und Phormia regina wurden 
2--3 Tage nach dem Schlfipfen rSntgenbestrahlt. Die Hoden enthalten zu diesem 
Zeitpunkt ~ast nur noch Spermien. Die aus der Kopulation mit gleichaltrigen un- 
bestraMten ~ ~ resultierenden Fl-Individuen wurden mit normalen Tieren gekreuzt 
und die F2-Geschwisterschaften cytologisch auf das Vorhandensein yon Chromo- 
somenmutationen geprtift. Bei den monogenen Arten wurden stets F 1- ~ ~ mit 
normalen ~ in Massenzueht gepaart und zur Eiablage isoliert; bei den anderen 
Arten wurden zur Erfassung yon Y-Translokationen F I - ~  mit normalen ~ ~ - -  bei 
Lucilia und Phormia p~rehenweise, bei Calllphora je 1 F1- ~ mit 10 ~ - -  zu- 
sammengesetzt. Bei der Priifung der F2-Zuchten sowie bei der Erbgangsanalyse 
yon Translokationen der monogenen Arten gelangten im allgemeinen 10 Tiere jeder 
Gesehwisterschaft zur Untersuchung; waren diese cytologisch normal, so wurde die 
betreffende Zueht als -~/+ registriert und nieht weitergeffihrt. 

Die l~Sntgenbestrahlung erfolgte mit 60 kV, 10 mA (nur bei Lucilia 20 mA), 
1,5 mm A1-Filter bei einem Abstand yon 10,5 cm. Die Dosis betrug bei Chry- 
somyia albiceps 5000 und 6000 r, bei C. ru]i]acies und Lucilia 6000 r, bei Phormia 
4000 r und bei Calllphora 3500 r. 

Preparation. Die cytologischen Untersuchungen wurden ~n Neuroblasten, 
Gonien und Spermatocyten durchgeffihrt. Die Spermatogenese ls vorwiegend 
in der Puppe ab; Teilungen der prims und sekund~ren Oogonien finden sich 
ebenfalls in pupalen Gonaden, Neuroblastenmitosen in den Gehirnen der Larven 
des 3. Stadiums. Die herauspr~parierten Gonaden sowie die larvalen Gehirne 
wurden in Alkohol-Eisessig (3 : 1) fixiert, mit Orcein-Essigs~ure oder Oreein-Eisessig- 
Milchs~ure gef~rbt und zu Quetschpr~p&raten verarbeitet. 

C. U n t e r s u c h u n g s e r g e b n i s s e  

I. Chrysomyia aibiceps und C. vu[iIacles 

1. BemerIcungen zur Verwandtscha/t yon C. albiceps und C. ru/i/acies 

C. albiceps und C. ru/i]acies sind nahe verwandte, fiber die tropischen und sub- 
tropischen Gebiete der Alien Welt verbreitete Formen, yon denen nach HOLDAWAY 
(1933) albiceps vorwiegend A~rika und das ~editerrangebiet bis zum I4aspischen 
und t~oten Meer, ru]i/aeies dagegen Australien und den pazifischen Raum besiedelt. 

Auf Grund gevcisser Unterscheidungsmerkmale faint HOLDAWAY (1933) sie als 
2 Arten auf, die sieh dureh das Vorhandensein (ru/i[aeies) bzw. Fehlen (alblceps) 
einer Prostigmalborste, dutch 2--4 bzw. 4--6 Propleuralborsten sowie durch gering- 
fiigige Abweiehungen im B~u des Hypopygiums voneinander unterscheiden. 

Eingehende vergleichende Studien an den m~nnlichen und weiblichen Termi- 
nalia beider Formen ffihrten PATTO~ und CusmNG (1934) jedoeh dazu, C. ru]i/aeies 
nur den systematischen Rang einer Lokalvariet~t yon C. albiceps zuzubilligen. Zu 
dem gleichen Resultat kommt aueh ZV~T (1956), der alle yon HOLnAWAY an- 
gefiihrten Unterseheidungsmerkmale an sfidat:rikanisehem und pal~arktischem Ma- 
terial nachgepriift und fiir so variabel oder geringfiigig befunden hat, da~ er hSeh- 
stens eine subspezifisehe Trennung der beiden Formen fiir mSglieh h~lt. 

Die Ansicht letzterer Autoren wird gestiitzt durch die im Rahmen der vor- 
liegenden Untersuehungen festgestellte uneingeschr~nkte Kreuzbarkeit yon C. albl- 
ceps und C. ru]ifacies. Die reziproken Bastarde sind voll fertil und behMten die 
flit die beiden reinen Formen charakteristische monogene Fortpflanzungsweise bei, 
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gleichgfiltig, ob sie unter sich weitergelu'euzt oder mit Tieren der Stammformen 
riickgekreuzt werden. 

D~s Vorkommen der Prostigmalborste wurde bei beiden Arten genauer unter- 
sucht. BeiC. albicepsfehltsiestets. Voninsges~mt lll6untersuchtenru/i]acies-~J; 
war die Prostigmalborste bei 1109 Tieren (~99,4%) auf beiden KSrperseiten ein- 
heitlich kr~iftig entwickelt, bei 6 Individuen (~ 0,5 %) war sic auf einer, bei 1 Tier 
(~0,1%) auf beiden KSrperseiten nur schw~ch ausgebildet. Von 578 geprfiften 
ru]i]acies- ~ ~ bes~J]en 573 Tiere (~ 99,1% ) normal ausgeprggte Prostigmalborsten, 
w~hrend die Borste bei 5 ~ ~ (~0,9%) nur an einer KSrperseite normal, ~n der 
anderen schwaeh entwickelt war. In reziproken Kreuzungen yon C. ru/i/acies und 
C. albiceps wird das Merkm~l ,,Prostigmalberste" mit nahezu vollst~ndiger Pene- 
tranz und hoher Expressivit~t ~uf die F~-Bast~rde fibertr~gen, zeigt abet in wei- 
teren Kreuzungen unter zunehmender Vuri~tion seiner Auspr~gung keinen normalen 
mendelnden Erbgang, so dal~ ~ngenemmen werden mull, dab es polygen beding~ ist. 

Um einer endgiiltigen Entscheidung fiber den systematischen Wert nicht vor- 
zugreifen, werden im folgenden die Befunde ~n C. albiceps und C. ru/i/acies getrennt 
dargestellt. 

2. A u/zuchtresultate 

(]ber die streng monogene Fortpflanzungswcise von C. albiceps wurde 
bereits kurz berichtet (ULLERIC~ 1958). Die Angaben yon RoY und 
SIDDONS (1939) 1, dab Arrhenogenie bzw. Thclygenie bei C. ru/i[acies 
anf Eigenschaften der ~ ~ beruhen und dab die ~ kcinen EinfluB auf 
das Geschlecht dcr Iqachkommen haben, konnten in ausgedchnten 
Zuchtversuchen an C. albiceps und C. ru]i/acies besti~tigt werden. Die ~ 
beider Arten sind entweder thelygen (~-crzeugend) oder arrhenogen 
(~-erzeugend); diesc Eigenschaft der ~.~ bleibt w~hrend ihres ganzen 
Lebens bestehen. 

In Tabelle 1 a sind ffir C. albiceps die Aufzuchtresultate der Erst- 
gelege yon 16 Geschwister- ~ ~, die in Massenkultur mit zahlreichen 47~ 
gehalten und zur Eiablage isoliert wurden, zusammengcfaBt. P~rehen- 
zuchten liefern die gleichen Ergebnisse : Alle Tiere eines Geleges geh6ren 
demselben Geschlecht an. Unter gfinstigen Zuchtbedingungen (Aufzucht 
bei 28~ ausreichende Iqahrung) entwickeln sich durchschnittlich circa 
90 %, oft noch mehr, der abgelegten Eier zu Imagines. Die Entwicklungs- 
rate ist in m~nnlichen und weiblichen Geschwisterschaften gleich hoch, 
die Sterblichkeit im Durchschnitt gleichmiiBig fiber alle Entwicklungs- 
stadien verteilt. Entsprechende Befunde an den Nachkommenschuften 
yon je 10 thelygenen und arrhenogenen ~ yon C. ru/i/acies sind in 
Tabelle l b zusammengefaBt. Das Absterben eines bestimmten Ge- 
schlechts in der gesamten I~achkommenschaft eines ~ w/ihrend der Ent- 
wicklung scheidet daher als Ursache der Erzeugung unisexueller Nach- 
kommenschaften aus. 

1 In den Massenzuchten, die MAC]~ERR~S (1933) zum Studium der Nahrungs- 
und Fortpflanzungsbedingungen yon C. ru/i/acies und anderen C~lliphorinen hielt, 
blieb die monogene Fortpflanzungsweise der erstgenannten Art unerkannt. 

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

Gelege -Nr. 
" Eier  [ 

Anzah l  dcr 

L a rv en  I I P u p p e n  Imag ines  
I Schltipfrate % 

alb b 6 
Mb b23 
alb b 27 
alb b 30 
alb b 42 
Mb b 60 
Mb b 81 
Mb b 112 

Sl imE@ 
% 

Mb b15 
Mb b 25 
alb b 33 
alb b 34 
alb b 79 
alb b86 
Mb b87 
Mb b 118 

S u m m ~  
% 

361 
335 
314 
337 
339 
348 
381 
358 

2753 
100 

350 
374 
341 
333 
355 
355 
357 
345 

2810 
100 

Summe aus ] 
10 Gelegen 2281 

% 100 

Summe aus ] 
10 Gelegen 2443 

% 100 

a) C. albiceps 
343 338 
333 317 
300 279 
330 322 
310 298 
339 323 
354 350 
341 325 

2650 2552 
96,3 92,7 

333 320 
362 339 
334 328 
324 317 
347 340 
331 303 
355 349 
341 341 

2727 2637 
97,0 93,8 

b) C. ru/i/acies 

2249 2000 
98,6 87,7 

2373 2138 
97,1 87,5 

333 ~2 
307 ~ 
273 ~2 
313 ~2 
280 72 
311 22 
338 22 
316 ~ 

2471 22 
89,8 

311 33  
330 33  
320 33  
308 33  
331 33  
295 33  
334 3 3  
332 3 3  

2561 33  
91,1 

1707 ~9 
74,8 

1864 33  
76,3 

92,2 
91,6 
86,9 
92,9 
82,6 
89,4 
93,6 
88,3 

88,9 
88,2 
93,8 
92,5 
93,2 
83,1 

93.6 
96,2 

Tabelle 2. Geschlecht der Nachkommenscha/ten nach Paarung eines ~ mit 
mehreren ~ ~ yon Chrysomyia 

Anzahl der Nachkommen- Anzahl der Nachkommen- 
-Nr. begatteten schaften 3-Nr. begatteten schaftcn 

~ mg, nnUch I weiblich ~ m~unlich I weiblich 

~) C. albice29s b) C. ruff acies 
6 9 t T4 5 3 
8 5 T5 6 5 
9 5 2 3 m l  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 m5 10 3 7 

m6 5 1 4 

Aus der Tatsache,  da~ es ffir das Geschlecht  de rN achk0m m enscha f t en  

gleichgfiltig ist, ob die ~ mi t  e inem oder  mehreren  ~ kopul ieren 
konnten,  ergibt  sich bereits, dal~ d~s ~ keinen Einflul~ auf das Geschlecht  
seiner N a c h k o m m e n  haben  kann.  Die Jn Tabel le  2 angef i ihr ten Ergeb- 
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nisse beweisen, dab das gleiche d sowohl mi~nnliche Ms auch weibliche 
Nachkommenschaften erzeugt. Arrhenogenie bzw. Thelygenie beruhen 
also auf Eigenschaften der 9 ~; die gc~ miissen daher in ihrer Geschlechts- 
faktorenkonstitution homozygot sein. 

3. Zahlenverhiiltnis yon thelygenen zu arrhenogenen 9 9 

Thelygene (T-) und arrhenogene (At-) 9 9 sind morphologiseh nicht 
unterscheidbar. In weiblichen Geschwisterschaften treten die beiden 
9- Sorten ungef~hr im Verh~l~nis 1 : 1 anf. Die in Tabelle 3 a aufgeffihrten 
Einzelergebnisse einer Prfifung yon 2036 9 ~ yon C. albiceps aus 45 Ge- 
schwisterschaften zeigen, dM~ in der fiberwiegenden Mehrzahl der gete- 
ste~,en Geschwisterschaften ein statistiseh gut gesichertes 1 : 1-Verh~ltnis 
beider ~-Typen reMisiert ist (P ffir 1 : 1 >0,05). Bei 4 Znchten liegt eine 
stiirkere Verschiebung zugunsten einer ~-Sorte vor; in 3 Fallen fiber- 
wiegen die A t -~9  (Zucht-Nr. e-GI, DI, EI Iaq -b ) ,  w~hrend in der Ge- 
schwisterschaft MI die T- 9 9 h~ufiger vert,reten sind. Aber nur bei einer 
der 4 Zuchten (e-GI) liegt der P-Wert aul~erhMb des Bereiehes des drei- 
fachen mittleren Fehlers (P ffir 1 : 1 >0,0027). Bei C. ru/i/acies treten 
thelygene nnd arrhenogene 9 9 ebenfalls im Verhi~ltnis 1 : l  auf (Ta- 
belle 3 b). 

Ob die bei C. albiceps beobachteten Abweichungen vom l : l -Ver-  
h~ltnis der T- und Ar-9 ~ zufMlsbedingt sind, oder ob sie auf einem 
EinfluB modifizierender Aul~enfaktoren oder auf der Wirkung yon Modi- 
fikationsgenen beruhen, mul~te durch weitere Experimente zu kli~ren 
versucht werden. Eine EinfluSnahme yon AuBenfaktoren war unwahr- 
scheinlich, da alle in Tabelle 3 a nich~ dureh die Buchstaben a q-b gekenn- 
zeichneten Geschwisterschaf~en unter gleichen Aufzuchtbedingungen 
gehMten wurden. 

Um zu prfifen, ob dutch Anderung der Temperatur das T- 9 9 :At- 9 ~- 
Verh~ltnis versehoben oder etwa die Produktion gemischtgeschlechtlieher, 
also aus S6hnen und T6ehtern bestehenderNaehkommenschaften erreicht 
werden kann, wurden bega~tete 9 9 yon C. ru/i/acies vor der Eiablage in 
Einzelznchtr6hren untersehiedlieh hohen Temperaturen ausgesetzt. Die 
Ablage der Eier, die unmittelbar darauf ablaufenden Reifeteilungen der 
Eizellen sowie ihre Befrnchtung und die gesamte Embryonalentwicklung 
vollzogen sich im ersten Versuch bei 40~ in einem zweiten bei 18~ 
~Nach dem Schliipfen wnrden die jungen Larven bei normMer Temperatur 
(28~ weitergezogen. Von 24 Gelegen des 40~ bestanden 
13 Geschwistersehaften nur aus 9~ und 11 nut  ans c~c~; yon den 18 Ge- 
legen des 18~ waren 9 rein weiblich und 9 rein m~nnlich. Die 
Priifung yon ~9 aus 5 Gesehwisterschaften des 40~ (Ta- 
belle 4a) und aus 3 Gesehwistersehaften des 18~ (Tabelle 4b) 
ergab ein statistiseh gut gesiehertes 1: 1-Verhi~ltnis von T- nnd Ar-9 9. 

4* 
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In einem dritten Versueh betrug die Temperatur w/~hrend der gesamten 
Entwieklung yon der Ablage der Eier bis zum Schlfipfen der Imagines 
18~ wobei sieh durehsehnittlich nur rund 29% der abgelegten Eier zu 
Imagines entwickelten. Von 19 Gelegen waren 9 rein m~nn]ich und 10 
rein weiblieh. Unter den geprfiften 2 ~ aus 3 Gesehwistersehaften traten 
T - ~  und A r - ~  gleieh h~ufig auf (Tabelle4e). Der entspreehende 
Versuch bei 400 C ist nieht dnrch- 
fiihrbar, da alle Tiere noeh w/~hrend 
der Larvenperiode absterben. 

Temperatur/~nderungen in den 
angegebenen Bereiehen fiihren dem- 
nach weder zu einer Verschiebung 
des 1 : 1-Verhaltnisses der beiden 
~-Sorten noch zur Erzeugung ge- 
misehtgesehlechtlicher Nachkom- 
menschaften. 

Waren bestimmte Modifikations- 
gene fiir das Zustandekommen der 
Abweichungen vom 1 : 1-Verh/~ltnis 
verantwortlieh, so mfiBten sieh 
dutch Inzueht St/~mme gewinnen 
lassen, in denen das Gleichgewieht 
zugunsten der einen oder anderen 
~-Sorte versehobenist. Eine strenge 
Inzueht im Sinne einer Bruder- 
Sehwester-Kreuzung ist wegen der 
monogenen Fortpflanzungsweise 
nicht mSglich, sondern nur eine 
Vettern-Basen-Paarung. 

Tabelle 4. Zahlenverhdiltnis von 
T- 9 9 : Ar- ~ ~ bei veriinderter Au/zucht- 

temperatur 

I Anzahl Davon Zucht- gepriifter 
Nr. Gesehw.- ? $ T- ~ ? I Ar- 9 

a) Temperatur 400/280 C 

TI i TII 
T III 
TIV 
TV 

Summe [ 

51 22 
52 25 
30 20 
52 32 
31 16 

216 115 

b) Temperatur 18~ C 
T I ]  78 ] 3 2  
T2 34 23 
T 3 44 23 

Summel 156 ] 78 I 

c) Temperatur 18 o C 

T7 7 5 
T8 16 9 

Summe 31 I 17 

29 
27 
10 
20 
15 

101 

46 
11 
21 
78 

3 
4 
7 

14 

T6ehter eines der 3 thelygenen ~ 9 yon C. albiceps aus der Gesehwister- 
sehaft e-G I, in der die Ar- ~ 2 stark fib erwiegen (Tabelle 3 a), wurden mit 
den S6hnen eines At- ~ derselben Gesehwistersehaft gepaart. Unter den 
geprfiften ~ 9 traten thelygene und arrhenogene Tiere gleich h~ufig auf 
(Zueht AI  in Tabelle 3 a). In entspreehender Weise wurden TSchter yon 
4 T - ~  der Zueht AI  getestet (Zucht-Nr. DI ,  E l ,  F I  und GI  in Ta- 
belle 3a). Hier ist in den Geschwisterschaften EI ,  F I  und GI  ein gutes 
1 : 1-Verh/~ltnis beider 9-Sorten verwirklieht, in D I  dagegen fiberwiegen 
die Ar-~ ~. Die Weiterzueht einer weibliehen Geschwistersehaft yon D I  
ergab abermals ein 1 : 1-Verh~ltnis tier ~-Typen (Zucht K I ,  Tabelle 3 a). 
Aus der Zucht K I  lieferten 5 T-~ 9 die Nachkommensehaften MI, HI ,  
0 I ,  P I  und QI;  his auf MI, in der die thelygenen ~ vorherrsehen, 
weisen die fibrigen 4 Geschwisterschaften eine gleich h~ufige Anzahl yon 
T- und Ar - 29  auf (Tabelle 3a). Auch bei weiterer Fortfiihrung dieser 
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Inzucht l in ie  gelang es nicht,  e inen S t amm herauszuziichten,  in  dem das 
Zahlenverhgl tn is  zuguns ten  einer 9- Sorte verschoben war. Modifik~tions- 
gene, die das in  den meis*en Fgl len ausgeglichene Zahlenverhgl tnis  der 

T- und  Ar- 9 9 nach der einen oder anderen  Seite abzuw~ndeln  vermSgen, 
k o n n t e n  also bisher nichf  nachgewiesen werden. 

T~belle 5. Verhiiltnis von thelygenen zu arrhenogenen 9 2 von C. albiceps in genetisch 
gleichwertigen T eilst~immen ( Halbierung weiblicher Geschwist erscha ten in a und b)1 

Zucht- 
:Nr. 

SI~ 
TI~  
A l i a  
BIIa  
E I I a  
H I I a  
NI Ia  
R I I a  
T I I ~  : 
W l I a  
YIa  

S o m m e  

SIb 
TIb 
AI Ib  
BI Ib  
E I I b  
H I I b  
NIIb  
l~IIb 
T I I b  
W I I b  
YIb  

Summe 

?-Alter 
ill Tagen 

4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 
4 

�9 4 

4 
15 
m 

16 
16 
14 
14 
14 
15 
12 
16 
9 

14 
15 

Anzahl 
geprfifter 

Geschw.-$ 9 

28 
24 
36 
30 
61 
30 
43 
35 
41 
16 
22 

366 

35 
25 
33 
21 
27 
24 
33 
45 
37 
20 
41 

341 

Davon 

9-erzeugend I 3-erzeugend 

14 14 
11 13 
14 22 
17 13 
19 42 
10 20 
23 20 
21 14 
23 18 
10 6 
7 15 

169 197 

10 25 
14 11 
20 13 
11 10 
13 14 
15 9 
14 19 
19 26 
16 21 
8 12 

21 20 
161 180 

P 
ffir 1:1 

1,00 
0,69 
0,07 
0,46 
0,003 
0,07 
0,66 
0,23 
0,44 
0,32 
0,09 
0,14 

0,012 
0,55 
0,14 
0,84 
0,85 
0,22 
0,38 
0,30 
0,40 
0,37 
0,87 
0,30 

1 Die Aufzuchttemperatur betrug 28~ die Imagines der b-Teilstgmme jedoch 
wurden nach dem Schlfipfen voriibergehend bis zum Beginn der Fleischfiitterung 
bei 21~ gehMten, um ein zu frfihes Absterben der Fliegen zu vermeiden. 

U m  die t~olle des Zufalls bei den Zuch~en zur Bes t immung  des 
T - 9  9 :Ar-99-Verhgl~nisses  zu priifen, wurden  durch HMbierung yon  
insgesam~ 11 wdbl ichen  Geschwisterschaften yon  C. albicep8 jeweils 2 
genetisch gleichwertige Tdlgeschwisterschaf~en (~ u n d  b) hergestellt,  die 
ga t r enn t  zur For tpf l~nzung gelang~en. Die Resul ta te  s ind in  Tabelle 5 
verzeichne~. I n  der oberen Tabellenhglf~e sind die a-Geschwistersch~f~en 
zusammenges td lL  da run te r  folgen in  gleicher A nor dnung  die b-Ge- 
schwistersch~ften. Die zweite SpMte der T~belle 5 gibt  das Alter  der 9 9 
zu Beginn der Fleischffi t terung wieder. U m  gleichzeitig festzustellen, ob 
T- u n d  A t - 2  9 etwa in  verschiedenem Alter  Fle ischn~hrung aufnehmen 
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oder eine unterschiedliehe Lebensdauer besitzen und dadurch ein unaus- 
geglichenes Zahlenverhgltnis vortgusehen kSnnen, wurde mit der Fleisch- 
ffitterung der beiden Hglften einer Gesehwisterschaft zu versehiedenen 
Zeitpunkten begonnen. In  den a-Zuchten setzte die Fle~schffitterung mit 
nur einer Ausnahme (Zueh tYIa )  4Tage naeh dem Sehlfipfen der 
Imagines, in den b-Zuchten erst wesentlieh spgter ein (Tabelle 5). 

Die Mehrzah] der Einzelversuehe beider Versuehsgruppen weist ein 
statistisch gut gesichertes l : l -Verhgltnis  yon T- and Ar-~ ~ auf (Ta- 

/5 

N I 

/1 i\k 

0 lO 20 <YO 40 5-0 5"0 ZO 80 8 0 %  100 
Prozent#lassen thelyyener bz~ m~rhenoyener ~? 

~bb. l. It~ufigkeitsverteil~ng tier Prozents~tze thelygener ~ad ~rrhenogener 9 ~ yon 
C. albiceps aus insgesamt ~5 Geschwisterschafte~. Die Einzelwerte wurden auf je 5 % um- 
fassende Prozentklassen (0--5, 5--10 % ~sw.) verteilt. Abszisse : Prozentklassen thelyffener 

bzw. arrhenogener $ ?. Ordinate: ttgufigkeit der Prozentklassen 

belle 5). Nut in den Zuehten E I I  a und S I b iiberwiegen die arrhenogenen 
~ sehr stark, doeh fgllt der P-Wert ffir ein 1 : 1-Verhgltnis der ~-Typen 

noch in den Bereich des dreifaehen mittleren Fehlers. Die entsprechenden 
Zuchten der dazugehSrigen Geschwisterschas E I I b  und S I a  zeigen 
ein statistiseh gut gesichertes 1 : 1-Verhgltnis beider ~-Sorten (Tabelle 5); 
genetische Unterschiede kSnnen bier also nicht die Ursaehe ffir die Ab- 
weiehungen vom l: l-Verhgltnis  bilden. Ebenso seheidet das Alter der 

Q a]s Ursaehe aus, da in beiden Zuchten die Versehiebung des l : l -  
Verhgltnisses zugunsten derselben ~-Sorte erfolgte. Die Abweichungen 
werden daher als zufallsbedingt angesehen werden mfissen. 

Die Ergebnisse sgmtlieher Zuchtversuche zur Bestimmung des 
T- 9 ~ : Ar- ~ ~-Verhgltnisses bei C. albiceps einschheglich der in Tabelle 5 
aufgefiihrten sind in Tabelle 3a zusammengestellt, die auch ffir alle 
Versnehe die prozentuale Hgnfigkeit der T- ~ ~ (T- ~ ~-Rate) angibt. Die 
graphische Darstellung (Abb. 1) veranschaulicht die Hgnfigkeitsver- 
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t e i lung der  T- 9 9 -Ra ten  und  der  Ar-  9 9 "Raten.  Der  K urve nve r l a u f  l~Bt 
eine b inomia le  Ver te i lung der  E inze lwer te  e rkennen  (Abb. 1). Die Mittel-  
wer te  s ind mi t  den  Bere iehen ihres dre i faehen mi t t l e r en  Fehlers  in  die  
K u r v e n  eingezeiehnet .  Der  mi t t l e re  P rozen t sa t z  the lygener  9 ~ be t r~g t  
M t : J : 3 m = 4 8 , 5 3 - t - 4 , 3 8  , der  ffir d ie  a r rhenogenen  9 9  M a : L 3 m =  
51,47-4- 4,38 ; er i s t  also un te r  Ber i icks icht igung des dre i fachen mi t t l e r en  
Fehle rs  fiir  beide  9 -Sor ten  gleich. 

U n t e r  den  zahlre ichen Zuch ten  zur  Bes~immung des T - ~  ~ : A r - ~  9- 
Verhi~ltnisses l a n d  sich bei  C. ru/i /acies eine Geschwisterschaf t ,  yon  der  
ein Tell  der  9 9 gemischtgeschlecht l iche  N a c h k o m m e n s c h a f t e n  l ieferte.  
Von 23 geprf i f ten 9 9 dieser  Geschwisterschaf~ waren  nur  4 Tiere rein 
the lygen  und  3 re in  a r rhenogen;  yon  den fibrigen 16 9 9 erzeugten 6 Tiere  
Gelege m i t  0 ,4 - -3 ,8  % Ausnahme-c~c~ und  9 Tiere  Gelege m i t  0 ,6- -20 ,6  % 
Ausnahme-  9 9, w/ ihrend 1 Tier  c~c~ und  9 ~ in  gleieher  Anzah l  hervor-  

Tabelle 6. Au/treten von Ausnahme- 
Tieren unter den NachkommenschaJten 
(Erst-Gelegen) einiger Geschwister- f~ ~_ 

-Nr.  

ruf 0/ 4 
ruf 33 
ruf 38 
ruf 42 
ruf 59 
ruf 60 

ruf 6 
ruf 31 
ruf 37 
ruf 40 
ruf 43 
ruf 45 
ruf 48 
ruf 50 
ruf 54 
ruf 57 

von C. ru/i/acies 

Nachkommen- 
schaft 

$9 33 

229 1 
128 5 
89 1 

236 5 
255 1 
177 6 

13 50 
18 18 
8 154 
5 220 
1 158 
5 249 

16 271 
30 242 
53 258 
27 13i 

Prozent der 
Ausnahme - 

tiere 

0,4 
3,7 
1,1 
2,1 
0,4 
3,8 

20,6 
50,0 
4,9 
2,2 
0,6 
2,0 
5,6 

11,0 
17,0 
17,1 

Tabelle 7. Geschlecht der Nachkommen- 
8cha/ten aus Bruder-Schwester-Kreuzun- 

gen bei C. ru/i/acies 

Eltern aus der 
Gcschwister- Zucht-Nr. 
schaft Nr. 

ruf 0/31 J I /2  
z~/4 
Ji/5 
JI /3  
J I /6  

ruf 0/57 J I I /2  
Jn/14 
J~i/5 

ruf 0/50 JV/10 
Jv/2o 
Jv/12 
JV/19 
JV/26 

Nach kommen - 
schaft 

I 

242 - -  
164 
217 - -  
- -  203 

130 

188 - -  
119 - -  

- -  20 

259 - -  
156 - -  

237 
335 
25 

b rach te  (Tabelle  6). Die Ausnahme-  ~ 9 verh ie l ten  sieh naeh P a a r u n g  mi~ 
ihren  Br i idern  wieder  v611ig no rma l  und  liefer~en je zur  t t / t l f te  rein 
m/tnnliehe und  rein weibliehe N a e h k o m m e n s e h a f t e n  (Tabelle 7). Aueh 
in den  Fo lgegenera t ionen  bl ieb die  s t reng monogene Fo r tp f i a nz ung  
gewahr t ;  die Ursaehen  des pl6tz l iehen Anf t re tens  gemisehter  Naeh-  
kommenseha f t en  b le iben  unbekann t .  

Das 1 : 1-Verh/il tnis der  be iden  9-Sor ten  sowie der  Befund,  dab  die ~ 
ke inen  EinfluB auf das  Gesehleeht  der  N a e h k o m m e n  aus/ iben,  lassen 
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vermuten, dal~, wie bei den Seiariden (M~Tz 1938), auch bei C. albiceps 
und C. ru/i/acies ein Homo-Heterozygotie-Mechanismus im ~ ftir die 
Monogenie verantwortlich ist, wobei die thelygenen ~ ~ heterozygot 
(F'I) ffir einen dominanten weiblichen Geschlechtsrealisator F'  mit pr~- 
determinativer Geschlechtsbestimmungswirkung, die arrhenogenen ~ 
homozygot (if) ftir das rezessive Allel f sind und die gleiche Faktoren- 
konstitution wie die ~ be- 
sitzen (Abb. 2). Der bei fast 
allen anderen Calliphoriden 
cytologisch ausgepr~gte Ge- 

schlechtschromosomen- 
Apparat  mit Heterozygotie 
der c?c~ mug dabei ausge- 
schaltet sein. 

genemfion 

P 

fhelygene 99 apphezo#eze 99 ~176 

f f  f f  

G f ' t  Pf i t /  
Abb .  2. S c h e m a  des  h y p o t h e t i s e h e n  Geschleohts-  
b o s t i m n l u n g s - M e o h a n i s m u s  bei  C h r y s o m y i a  albiceps 

u n d  C, i~ i i i ac ies  

4. Cytologische Be]unde 

a) Chromosomenbestand 

Der Chromosomenbestand von C. albiceps wurde bereits knrz eharak- 
terisiert (ULLEmC~ 1958). Sowohl in den Soma- (Neuroblasten) als auch 
in den Keimbahnzellen beider Geschlechter yon C. albiceps und C. ru]i- 
/acies sind 2n=-12 Chromosomen vorhanden, also die gleiehe Chromo- 
somenzahl wie die fibrigen untersuchten Calliphoriden (M~Tz 1916, KEc- 
~E](~ 1924, NAVILLE 1932, BoY,s 1961). Wie bei diesen finder sich uueh 
hier in der Metaphuse neben 5 groBen, V-fSrmigen Chromosomenpaaren 
1 Paar kleiner, heterochromatischer Chromosomen, die morphologisch 
den Geschleehtschromosomen anderer Calliphoriden entsprechen, aber 
bei C. albiceps und C. ru]iiacies in beiden Geschlechtern gleich uussehen 
(Abb. 3a, b; 4b--e) .  Strukturelle Anzeichen ffir HeLerogame~ie eines 
Geschlechts liegen also nicht vor. Die kleinen Chromosomen yon C. albi- 
ceps werden durch eine am besten in den mitotisehen Prophusen erkenn- 
bare sekund~re Einschniirung in 2 Abschnitte ungerteilt, yon denen der 
eine ungef~hr doppelt so lung ist wie der andere (Abb. 5a, b); bei C. ru/i- 
/acies dagegen treten in den entsprechenden Stadien h~ufig 2 sekundi~re 
Einschnfirungen auf, die die kleinen Chromosomen in 2 uufeinander- 
folgende gleieh lunge Absehnitte und einen drit ten k/irzeren gliedern 
(vgl. Chromosom hr in Abb. 6 a und 11). Bastardindividuen zeigen diesen 
Strukturunterschied besonders gut (Abb. 6a). Wegen der hetero- 
chromatischen Natur  der kleinen Chromosomen ist die Auspr~gung ihrer 
L/~ngsg]iederung aber besonders w/~hrend der Prophase sehr variabel, so 
dab es selbst in Bastarden nicht m6glich ist, das kleine ru]i]acies- 
Chromosom in jeder Zelle von dem yon C. albiceps zu unterscheiden. 

Von den groBen Chromosomen lassen sich 3 Paure unhand der Gr61~e, 
der Lage der Kinetochorregion und einer in den mitotischen Pro- und 
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Abb. 3a  u. b. C. albiceps, a Oogonienmetal~hase, b 3 ~r I ;  hi, h2 die kleinen 
Chromosomen.  Vergr .  2500 • 

Abb.  4 a - - e .  C. ru]i]acies, a u n d  b Sekund~re Oogonien, 1. Tei lungsschr i t t ;  a Prophase ,  
b Met~phase.  c - - e  S p e r m a t o c y t e n  I ;  c Metaphase  I ;  d beginnende,  e friihe Anaphase  I.  

hi, h~ Die kleinen Chromosomen.  Vergr .  2500 • 
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friihen Metaphasen siehtbaren sekundgren Einsehn/irung identifizieren 
(Chromosomen I - - I I I  in Abb. 8 a). Die groSen Chromosomen zeigen bei 
beiden Arten den gleiehen Bau; das wird dureh die Bildung homo- 
morpher Bivalente in albiceps • ru/i]acies-Bastarden best~tigt (Abb. 6b). 

A b b .  5a. u .  b .  C. albieePs. S p e r m a t o g o n i e n ;  a m i t t l e r e  P r o p h a s e ,  b NIogaphase ;  h=, h~. d ie  
k l e i n e n  C h r o m o s o m e n  

Abb.  6a 11. b. A/biceps • ruf / facies-Bast~rde. & Oogonie, b Sperm&toeyte I ;  ha das kleh~e 
C h r o m o s o m  y o n  C. albiceps, ~r d ~ s j e n i g e  y o n  C. rn]iJacies 

b) Spermagogeneseverlauf 

Die Interphasekerne der Spermatogonien von C. albiceps und C. ru/i- 
]acies besitzen eine typisehe Ruhekernstruktur. Die kleinen Chromo- 
somen, die wghrend der Interphase als heteropyknotisehe Massen sieht- 
bar bleiben, stehen in enger Verbindung mit dem Nnkleolus. W~hrend 
der beginnenden Spermatogonienprophase entspiralisieren sieh die beiden 
kleinen Chromosomen oft so stark, dab sie nut ats sehr d/inne Chromatin- 
f~den zu erkennen sind. Naeh Aufl6sung des Nukleolus werden sie kfirzer 
und lassen eine bzw. zwei sekundgre Einsehniirungen erkennen (Abb. 5 a), 
die abet bei maximaler Kontraktion in der Metaphase oft versehwindet. 
Eine Paarung der kleinen Chromosomen setzt erst in der sp~ten Prophase 
ein, ist abet hier ebenso wie in der Metaphase nieht immer typiseh 
ansgeprggt. 

Die groSen Chromosomen gehen bus 5 seholligen Arealen unter zu- 
nehmender Kontraktion in Gestalt spiralig eng aufgewundener t~aden- 
knguel in zun~ehst haploider Anzahl hervor. Erst mit fortsehreitender 
Prophase loekert sieh die ttomologenpaarung; in der Metaphase 16sen 
sieh die Partnerehromosomen vollst/~ndig voneinander, bleiben aber in 
der Xquatorialplatte nebeneinander liegen (Abb. 5a, b). In der Me~a- 
phase setzt sieh die Kinetoehorregion der groBen Chromosomen seharf 
als sehr sehwach I~rbbarer Absehnitt yon den Chromosomensehenkeln 
ab. Die Anaphase verl/~uft normal. 
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Nach der letzten Spermatogonientei lung liegen die kleinen Chromo- 
somen dem Nukleolus als kugelige oder stabfSrmige KSrper  an und ver- 
schmelzen dabei h/~ufig zu einem einheithchen heteropyknot ischen 
Klumpen  (Abb. 7a). Diesem Stadium folgt eine mit  versti~rkter Chro- 
mat inauf lockerung einhergehende Wachstumsphase .  Der Prophase I 
fehlen jegliche syndetischen Vorg~nge; wie bei anderen Cal]iphoriden 
(Knu~EK]~ 1924) t re ten  auch bei C. albiceps und C. ru/i/acies die groBen 

;%.-. . ~!:;: ?.~vii~!.. ': '?': ~:~" )`%. 

,!::.:!":~" ...~ h~ ~ ,~.9~::".,.. .... ;~.; : ...... 

Abb. 7 a--d. C. albiceps. Spermatocyten I. a Interphase, b frfihe Prophase I, c sp/~te 
Diakinese, d Anaphase I; h~, h~ die kleinen Chromosomen, N Nukleolus 

Chromosomen schon vollst~ndig gepaar t  aus dem Ruhekern  hervor 
(Abb. 7 b) 1. I h r  Konjugat ionsspal t  erscheint mi t  fortschreitender Kon-  
t rak t ion  und Gls  der spiralig gewundenen Chromosomen (Abb. 7 c). 
Entsprechend den Verhgltnissen der meisten Brachyceren werden auch 
bei den d d  yon  C. albice~s und C. ru/i/acies keine Chiasmen gebildet. 

Die kleinen Chromosomen bleiben nach dem Verschwinden des 
Nukleolus in der frfihen Prophase I zunachst  noch fest miteinander  
verbunden.  Mitunter  schon in tier frfihen Prophase I (Abb. 7b), sp~- 
testens aber in der Diakinese werden sie individue]l erkennbar.  Gleich- 
zeitig werden sie dutch das Auf t re ten  sekundi~rer Einschnfirungen in 

1 Die yon KEu~ExE (1924) bei Call@hora erythrocephala beschriebene, neben der 
,,haploiden Reihe" vorhandene ,,diploide Reihe", in der sich die homologen Chro- 
mosomen getrennt herausdifferenzieren und ~nschlieBend paaren, kommt bei 
Ckrysomyia albiceps und C. ru]i]acies ebensowenig vor wie bei den anderen Calli- 
phorinen (s. unten). 
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kurze Vorder- und li~ngere Hinterabsehnitte gegliedert (Abb. 7b). Bei 
C. albiceps beginnen sich die kleinen Chromosomen bereits in der Dia- 
kinese zu trennen, indem ihre proximalen Abschnitte auseinanderweichen 
und sieh parallel zur Spindelachse einstellen (Abb. 7 c); die Ausriehtung 
der Kinetoehoren auf die Pole ist mit einer Dehnung der kinetochornahen 
Abschnitte verbunden. Bei C. ru/i/acies dagegen bleiben die kleinen 
Chromosomen auch in der frfihen Metaphase I wie die groSen Chromo- 
somen noch fiber ihre ganze L~nge gepaart und kontrahiert (Abb. 4e). 
Ihre anaphasische Trennung setzt erst in der sp~ten Metaphase I ein 
und erfolgt wie bei C. albiceps (Abb. 4d, e). Das unterschiedliche Vet- 
halten der kleinen Chromosomen der beiden Formen in der Metaphase I 
zeigt sich besonders klar in albiceps • ru/i/acies-Bastarden, in denen das 
albiceps-Chromosom bereits ges~reekt und mit seinem Kinetochor pol- 
w/~rts ausgerichtet ist, wghrend das ru/i/acies-Chromosom noch in kon- 
trahiertem Zustand verharrt (Abb. 6b). 

Durch die Anaphase I erhalt jede Spermatocyte II den haploiden 
Satz, 5 groSe und eines der kleinen Chromosomen (Abb. 4e, 7d). Diese 
wandern ungespalten zu den Polen. Da auSerdem bei den grol~en Chro- 
mosomen der J~qnationsspalt erst in der frfihen Anaphase I sichtbar wird, 
darf geschlossen werden, dab die 1. Reifeteilung sowohl ffir die grol~en 
als auch ffir die kleinen Chromosomen die Reduktionsteilung ist. Nach 
Erreichen der Pole lagern sich die Chromosomen nicht sogleich zur 
Xquatorialplatte der 2. meiotisehen Teilung urn, wie K~u~T~K~ (1924) fiir 
Calliphora beschreibt, sondern sie bilden zun~chst einen Ruhekern, in 
dem das kleine Chromosom als heteropyknotischer K5rper erkennbar 
bleibt. In der Anaphase II  gelangen in jede Spermatide ein kleines und 
5 groSe Chromosomen. 

Bei der Umbildung der Spermatiden in Spermien treten keinerlei 
Anzeichen einer Degeneration eines Teils der Spermatiden auf, die 
theoretisch ffir die monogene Fortpflanzung bei Bestehen eines XY- 
Heterozygotie-Mechanismus 4m d verantwortlich sein kSnnte. 

c) Oogonienmitosen 

Der Formwechsel der Chromosomen vollzieht sich in gleicher Weise 
in den Mitosen prim/~rer und sekund/s Oogonien, aus deren 4. Teilung 
der 16zellige Ei-N/~hrzellverband entsteht. Entsprechend der alien 
Dipteren eigenen somatischen Paarung (METz 1916) differenzieren sich 
die homologen groSen Chromosomen fiber ihre ganze L/~nge gepaart aus 
dem Interphasekern heraus und lassen den Paarungsspalt abschnitts- 
weise schon frfihzeitig erkennen (Abb. 4a). W/~hrend der sps Pro- 
phase weichen die Partnerchromosomen zun~chst distal, anschhel~end 
auch proximal etwas auseinander und trennen sich bis zur Metaphase 
vollst/s bleiben aber parallel nebeneinanderliegen (Abb. 3 a, 4b, 8 a). 



62 FRITZ-HELMUT ULLEI~ICI-I : 

Die kle inen Chromosomen zeichnen sich wie in  den Spermatogonien-  
mitosen durch eine geringe Paarungs tendenz  aus;  sie liegen oft im Kern-  

r aum vers t reu t  (Abb. 3a) u n d  durchlaufen d a n n  ungepaar t  Metaphase 
und  Anaphase  (Abb. 8b). 

Die Reifeteilungen, die unmittelbar naeh Ablage der Eier ablaufen, wurden 
wegen der durch die GrS~e und den Dotterreichtum der Eier bedingten technischen 
Schwierigkeiten nicht untersucht. 

% 
a 

T 

%4# ~ #+  ! +~ ~ + ~  ~- 

+ 

Abb. 8a u. b. C. alblceps. Oogonien. a Seknnd~re Oogonie, Metaphase, 4. Teilungssehritt; 
b prim~re Oogonie, Anaphase. Der Pfeil markiert die seknndgre Einschniirung 

des Chrora osomenpaares III  

5. Cytogenetische Untersuchung rSntgeninduzierter Translokationen 

a) Erbgang  der k le inen Chromosomen 

Die En tsehe idung  darfiber, ob die k le inen Chromosomen yon  C. albi- 
ceps u n d  C. ru/i/acies auch genetiseh ke inen XY-Mechanismus im M~tnn- 
chen repriisentieren, k a n n  nur  du tch  die Analyse ihres Erbgangs  gef~llt 
werden. Voraussetzung daffir ist die Markierung der Chromosomen durch 
Chromosomenmuta t ionen .  

Von den r6ntgeninduzierten Chromosomenmutationen eignen sich ffir die vor- 
liegenden Untersuchungen nur Translokationen. I-Ieterozygote reziproke Trans- 
lokationen zwischen 2 grol~en Chromosomen lassen sich w~ihrend der Meiose und, 
wegen der somatischen Paarung, auch in dan mitotisehen Prophasen dutch die 
Bildung yon Quadrivalenten in Gestalt der bekannten Kreuzfiguren erkennen. Bei 
reziproken Translokationen zwischen einem kleinen und einem gro~en Chromosom 
sind die Vierer-Korffigurationen hs often oder gehen in Dreier-Verb~nde fiber, 
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). 

Dutch  Bes t rah lung yon  ~ (Spermien) yon  C. albiceps wurden,  
neben  mehreren Trans loka t ionen  zwischen zwei grol~en Chromosomen, 
2 reziproke Trans loka t ionen  (T1 u n d  T2) zwischen einem kleinen und  
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Tabelle 8. TranslokationsMiu]igkei~ nach Spermien-Bestrahlung 
bei Chrysomyia albic~ps 

63 

Translokationsart 

Reziproke Translokationen zwisehen zwei grogen Chromo- 
somen (i QuadrivMent) . . . . . . . . . . . . . . .  

Zwei reziproke Tranlokationen zwisehen je zwei grogen 
Chromosomen (2 Quach'ivalente) . . . . . . . . . . .  

ReziI0roke Translokationen zwisehen einem kleinen und 
einem grogen Chromosom . . . . . . . . . . . . . .  

Niehtmutierte ( + / + )  . . . . . . . . . . . . . . . .  
Gesamtzahl eytologisch gepriifter F~-Gelege . . . . . .  

]~6ntgendosis 

5000 r 6000 r 

Anza'----hI 

4 

1 

1 
87 
93 

2 

1 
2O 
23 

e inem grogen  Chromosom e rha l t en  (Tabelle 8). Ube r  den  geschlechts-  
unabh~ngigen  E r b g a n g  einer der  be iden  l e t z tgenann ten  Trans loka t ionen  
(T1) wurde  bere i ts  kurz  be r ieh te t  (U~LEalCH 1958). 

Abb. 9a  u. b. O. albieeps. S pe rma toe y t e n  I.  a He te rozygo te  reziproke Trans lokat ion  
(T 1 / +  ) zwisehen e inem grogen  (A) und  e inem Meinen Chromosom (h2). Das niellt  m u t i e r t e  
kleine Chromosom (hJ  ist m i t  e inem der  t rans loz ier ten  2kbsehnitte (h~) seines t I omologen  

gepaar t ,  b Ftir  die gleiehe TransIokat ion  homozygo te r  Chromosomenbes tand  

b 

An der  T rans loka t ion  T1 is t  das  l~ngste der  g rogen  Chromosomen 
bete i l ig t ;  die Bruchs te l len  lagen im grogen Chromosom nahe a m  Kine-  
toehor  und  im kle inen nahe  der  Mitre  (Abb. 9 a). T 1 l a n d  sich zun~ehst  
he te rozygo t  (Abb. 9 a) bei  e twa  der  I-I~lfte der  un te r sueh ten  I n d i v i d u e n  
einer  aus dc~ bes tehenden  F 2 aus der  K r e u z u n g  eines normalen  d mi t  
e inem F 1- 9, dessen Va te r  r 6n tgenbes t r ah l t  worden  war.  W e n n  es sieh 
bei  den  kle inen Chromosomen u m  Gesehleehtsehromosomen h a n d e k e ,  
k6nn te  das  an der  Trans loka t ion  bete i l ig te  k le ine  Chromosom also ke in  Y, 
sondern  m/iBte ein X gewesen sein, da  es vom P - d  r auf ein F l- 2 i iber- 
t r agen  worden war.  I n  wei teren Kreuzungen ,  die das  Schema (Abb. 10) 
zusammenfag t ,  gelang es d a n n  abet ,  T 1 in be iden  Gesehlechtern  homo- 
zygot  zu e rha l ten  (Abb. 9b).  

Zun~chst wurden die F2-c~c~ mit normalen ( + / + - )  ~ in Pgrehenzuehten 
gekreuzt. T1/+-  und + /+-Tie re  unterseheiden sieh morphologiseh nieht von- 
einander und k6nnen deshalb nieht ausgelesen werden, so dab nur bei etwa der 
H/ilfte der Paarungen die Kombination + / + - ~ x T 1 / + - c ~  zu erwarten war. 
Tabelle 9a zeigt das Ergebnis dieser Kreuzungen: 5 yon den 14 geloriiften F a- 
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Gelegen bestanden aus T1/q-- und +/q--Tieren; in den iibrigen Gelegen tr~ten 
ausschlieBlich -5/+-Individuen auf. Die Kreuzung yon c?c? und 99 aus F3-Gelegen, 
die ~us T l/q-- und q-/q--Tieren bestanden, lieferte in der F 4 in beiden Geschlechtern 
dreierlei Nachkommensch~ften (Tabelle 9b): Neben Gelegen, die sich nur aus 
-b/q--Tieren, und solehen, die sich aus T1/q-- und q-/q--Tieren zusammensetzten, 
tr~ten auch - -wie  bei geschlechtsunabhs Vererbung von T 1 nach der Paarung 

T1/-b X c? T1/q- zu erw~rten - -  Geschwisterschaften mit T1/T]-, T1/q-- und 
q-/q--Individuen auf. Die Entstehung homozygoter T1/T1-Tiere beiderlei Ge- 
schlechts beweist, dab die kleinen Chromosomen auch genetisch keinen XY-Mecha- 
nismus im c~ reprs 

Bei  Vorl iegen eines He te rozygo t i e -Mechan i smus  im $ mi t  prs  
m i n a t i v e r  Oesch lech t sbes t immung  (vgl. Abb.  2) k6nn t e n  die  k le inen 
Chromosomen jedoch Trs  der  Geschlechts fak toren  F '  und  f sein. 
Trs das  zu, kSnn ten  auBer den c?c? nur  die  a r rhenogenen  $ ~ homozygo t  
ffir die T rans loka t ion  T ] werden,  n ich t  aber  die  the lygenen  $ ~, da  das  
den  F a k t o r  F '  t r agende  Chromosom nur  yon  the lygenen  auf the lygene  $ 
ve r e rb t  wiirde und  daher  bei  Spe rmien-Bes t rah lung  niemals  e r faSt  
werden  kann .  En t sp r echend  mfil~ten die T l IT 1- $ $ der  F 4 alle arrheno-  
gen sein. Das  i s t  abe t  n ich t  der  Fal l .  Die morphologisch  n ich t  unter -  
sche idbaren  T 1 / T I - ,  T1 /q - -  und  q - / q - - 9 9  wurden  m i t  normalen  c?c~ 
r~ickgekreuzt.  Tabel le  9 c zeigt,  dM3 un te r  den gepr i i f ten  l%fickkreuzungs- 

T~belle 9. Kreuzungen zum Nachweis des geschlechtsunabhgngigen Erbganges 
der Translokationen T1 und T2 von C. albicep8 

Kreuzung und 
genetische Konstitution ~ 

? ? x G-33 
-t-/-}- q-/q- oder 

T/+ 
F3- $ 9 x Fs-~# 

~-/q- oder q-/q- oder 
T/-~ T/+ 

G-?? x 4~ 
q- /+  oder -b/-t- 
T/~- oder 
T/T 

d G-?$ x 8'3 $ 
+ / +  oder q-/ff- c~ 
T/+  

O G-9~ x G-d'3 ? 
-u/A- oder +/-4- oder 3 
T/+ T/+  

bedeutet bei a - -c  T1, bei d und 

Geschlecht 
der 

Nachkommen- 
schaften 

Anzahl der gepriiften Gelege tier folgen- 
den genetischen Zusammensetzung' 

q-l-}- lind q-l+ nnd 
+1+ T/+ T/+ und T/+ 

T/T 

3 3 
c? 6 2 

2 4 1 
3 2 1 

6 3 
3 ]0 5 

4 2 
3 3 

' T  eT2 .  
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gelegen 1 m~nnliche und 2 weibliche Geschwisterschaften waren, die 
ausschlieBlich aus T l/~--Tieren bestanden, deren Mfitter also homozygot 
T 1/T 1 gewesen sein mfissen 1. Die kleinen Chromosomen yon C. albiceps 
fiben demnach eine Geschlechtsbestimmungs-Funktion nicht mehr aus. 

In weiteren Kreu- 
zungen (Abb. 10) gelang 
es, einen ffir die Trans- 
lokation T 1 homozy- 
goten Stamm heraus- 
zuzfichten, der fiber 
2 Jahre  in mehr als 
26 Generationen weiter- 
geffihrt wurde. 

Der geschlechtsun- 
abhi~ngige Erbgang der 
kleinen Chromosomen 
yon C. albiceps konnte 
durch die zweite rezi- 
proke Translokation T 2 
zwischen einem groBen 
und einem kleinen Chro- 
mosom nochmals bests 
tigt werden. An der 
Translokation T 2 ist 
wiederum das lgngste 
der groBen Chromo- 
somen beteiligt. Die 
Bruchstellen lagen im 
groBen Chromosom wie- 
der in der N~he der 
Kinetochorregion, im 
kleinen aber distal. T 2 
land sich heterozygot 

#ene/,gllo/7 ~(~ 

,o 

f, 

fz 

5 

4 

f5 

lhe lyyene  ? ? a r r k e n o g e n e ~  

(§ 

- - -  77/+ . .. 

(+I+) (+/+3 

+l~bestp. ) 

(+/+) 

----3 

77/Tr /~/+ +/+" 

D/T1  

Abb. 10. E rbgang  der Trans loka t lon  T 1  yon  C. albiceps.  
beslr. = r6n tgenbes t r ah l t ;  ( + / §  ) = Tiere aus  normalen  

S t a m m z u c h t e n  

TTIT7~' FI/T1 I (v/v) p 

f~ T V - ~ l r  
Abb. 11. E rbgang  der  k le inen  Chromosomen yon  C. 
ru i i iac ies  nach  E i n k r e u z u n g  der Trans loka t ion  T 1 yon 
C. albiceps in  den normalen  r u / g f a c i e s - S t a m m .  (r/r) = Tiere 
aus  normalen  S t a m m z u c h t e n  von C. ru t i /ac ies ,  r symbo-  

l i s ier t  das  k le ine  Chromosom yon  C. ru f i fac ies  

in einer aus ~ 2 bestehenden F 2 aus der Kreuzung eines normalen 
mit einem F 1- ~, dessen Vater bestrahlt worden war. Dutch die 

Kreuzung der F 2 - ~  mit normalen ~ d  wurde T2 heterozygot auf 
F 3 - ~  und - ~  fibertragen (Tabelle 9d), die ihrerseits miteinander 
gepaart wurden und in der Fa wie bei der Translokation T 1 homozygote 
T 2 / T 2 - ~ d  und-  ~ 2 lieferten (Tabelle 9e). DasFehlen der zu erwartenden 

1 DaB  d i e  a u s  q - l - k -  u n d  T l / ~ - - T i e r e n  b e s t e h e n d e n  l ~ i l c k k r e u z u n g s g e l e g e  so 
s e l t e n  s i n d  ( T a b e l l e 9 c ) ,  l i e g t  v e r m u t l i c h  ~n  d e r  g e r i n g e n  A n z a h l  d e r  gepr f i f~en  
Ge lege .  

Chromosoma (Berl.), Bd. 14 5 
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~-/~--Gelege aus der in Tabelle 9 e aufgeffihrten Kreuzung dtirfte auf die 
relativ geringe Anzahl der geprfiften Gelege zurtickzuffihren sein. 

Da$ aueh bei C. ru]i]acies die kleinen Chromosomen keine Ge- 
sehlechtschromosomen repri~sentieren, ergab sieh aus der Analyse ihres 
Erbgangs, bei der das durch die Translokation T1 markierte kleine 
Chromosom yon C. albiceps eingekreuzt wurde, um eine sichere Kontrolle 
des Erbgangs der nieht-translozierten kleinen ru/i/acies-Chromosomen zu 
gewghrleisten. 

Vom normalen ru/i/acies-Stamm [--~ (r/r); r symbolisiert das kleine 
Chromosom yon C. ru/i/acies] wurden c~c~ mit homozygoten T 1/T 1-99  

yon C. albiceps gekreuzt (Ab- 

Abb. 12. Bastard aus der t~reuzung albiceps- 
T 1/T 1 x ru/ifacies- 3 + / +, Oogonie. hr Das nicht - 
rautierte kleine Chromosom yon C. ru]iIacies. 
h i und h~ die translozierten Abschnitte des 

kleinen Chromosoms yon C. albiceps 

bildung 11). Erwartungsge- 
m/iS waren alle Bastard-c~c]* 
und - ~ 9 der F 1 ffir T 1/r hete- 
rozygot (Tabelle 10, 1. Zeile; 
Abb. 12). Die Rfickkreuzung 
der heterozygoten F1- 99  mit 
normMen ru/i/acies-~ lie- 
ferte in der F 2 m/~nnliche und 
weibliche Geschwisterschaf- 
ten, die je zur H&lfte aus 
T l/r- und r/r-Tieren bestan- 
den, wie bei mendelnder Ver- 
erbung zu erwar~en war (Ta- 

belle 10, 2. Zeile; Abb. 11). Beide kleinen Chromosomen der r/r-Indi- 
viduen stammen also yon ~ ,  eines vom Vater und das andere yore 
GroBvater. Wie die F 2- 9 9 der Konstitution T 1/r erwiesen sich auch 
diejenigen mit der Konsti tution r/r bei weiterer Rfickkreuzung mit nor- 
malen ru/i/acies-~ entweder als arrhenogen oder als thelygen (Ta- 
belle 10, 3. Zeile; Abb. 11), so dab der Besitz yon 2 durch die ~7c7 ein- 

Tabelle 10. Erbgang der kleinen Chromosomen yon C. ru/i /acies 

Kreuzung 

29  T1/T1 • 3c~ r/r  . . . .  
]~1- ~ 9 T 1/r X c ~  r/r  . . . .  
]~2- 9 ~ (T l / r  und r/r) X ~ r / r  

29r/r  X ~c~ T1/r . . . . .  
F1- 99 (T i/r und r/r) X c~  r/r 
F2" ~ 9 (T 1/r und r/r) X c~# r/r 

Anzahl geprfifter Nachkommenschaften 
99 &8 

T 1/r 

3 

T 1/r 

2 

r/r T l/r 

2 
T 1/r i 

und r/r 
r/.~.r 

T 

2 
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geffihrten kleinen ru/i/acies-Chromosomen ohne Einflul] auf das Ge- 
sehleeht der Nachkommen der betreffenden 9 2 ist. 

Die Bedeutungslosigkeit der kleinen Chromosomen yon C. ru/i/acies 
~fir die Geschlechtsbestimmung bestgtigte ein wei~erer Kreuzungs- 
versuch, bei dem normale ru/iiacies- 9 ~ mit  Bas ta rd-~  ~ der Konsti tut ion 
T l i t  (T ] yon der albiceps-Mutter, r vom ru/i/acies-Vater) gepaart  und 
die 9 ~ der F 1 nnd F 2 mit  normalen ru/ i /ac ies-~  rfickgekreuzt wurden. 
T 1 wurde dabei heterozygot sowohl auf arrhenogene als auch auf thely- 
gene 9 9 der F 2 fibertragen, so dab auch in der F a mgnnliche wie weibliche 
~Nachkommenschaften auftraten, die je zur Hglfte aus T1/r- und r/r- 
Tieren bestanden (Tabelle 10, 4.--6.  Zeile). 

b) Erbgang der groBen Chromosomen 

Die geschlechtsnnabhgngige Vererbung der kleinen Chromosomen yon 
C. albiceps und C. ru]iiacies lgBt vermuten,  dab die postulierteu Ge- 
schleehtsfaktoren F '  und f in 
einem der grogen Chromo- 
somenpaare lokalisiert sind. 
Die Heterozygotie der thely- 
genen 9 9  mfiBte sich dann 
an demgesehlechtsgebundenen 
Erbgang des den dominanten 
Fak tor  F '  tragenden groBen 
Chromosoms, das aussehiieB- 
lich vonde r  thelygenen Mutter 
auf ihre thelygenen TSchter 
/ibertragen wiirde, erkennen 
oder an der Vererbung des 
homologen Chromosoms mit  
dem rezessiven Allel f fest- 
stellen lassen. 

Ccnepati~n 

2 

thel/geae ~ 9 

(F'/f) 

f '  f 

f ' / f~  

f-2 f ' / f  

f# f ' l f  

f t / f  

f / f t  I ( f / f )  

Abb.  13. H y p o t h e t i s c h e r  E r b g a n g  eines m a r k i e r -  
t e n  vg t e r l i chen  f -Chromosoms  (fl). (F'/]) u n d  
(f/I) = Tiere aus  n o r m a l e n  S t a m m z u c h t e n .  N u t  
die ffir die Ab le i tung  wesen t l i ehen  K o m b i n a t i o n e n  

s ind  e inge t r agen .  E r k l g r u n g  i ra  T e x t  

Eine unmittdbare Markierung des F'-Chromosoms durch Translokationen war 
nieht mSglieh. Bei der Bestrahlung yon ~-Imagines werden nur Oocyten getroffen, 
in denen die entstandenen Chromosomenmutationen wohl grSBtenteils durch die 
erst unmittelbar nach der Eiablage ablaufenden l~eifeteilungen ausgeschaltet wer- 
den. Nach erfolglosen 2-Bestrahlungsversuchen wurden deshMb nur noch 8~ 
bestrahlt. 

Ein dnreh Spermien-Bestrahlung mit  einer Translokation markiertes 
groBes Chromosom, das den rezessiven Faktor  f enthglt, mfi6te - -  sofern 
kein crossing-over zwischen den Geschleehtsfaktoren F '  und f auftr i t t  - -  
folgenden Erbgang zeigen (Abb. 13): Dureh die Kreuzung eines ~ mit  
markier tem f-Chromosom ( =  ft) mi t  einem normalen thelygenen F ' / f -9  
wird ft sowohl auf die thelygenen als aueh auf die arrhenogenen TSchter 
fibertragen. Die thelygenen 9 9 der F 1 erhalten also yon ihrem Vater ft, 

5* 
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yon ihrer  Mut t e r  F ' ;  d ie  a r rhenogenen  ~ ~ der  F I b e k o m m e n  v o m  V a t e r  
ebenfal ls  ft, yon  der  Mut t e r  dagegen f. I ( r euz t  m a n  nun die the lygenen  
F ' / f  t- ~ ~ der  F 1 m i t  normalen  f / f - d~ ,  so k a n n  das  ft __ da  es m i t  e inem 
wei teren  f des ~ in  der  Zygo te  vere in ig t  wird  - -  in  de r  F~ nur  in arrheno-  
genen ~ ~ au f t r e t en ;  die  the lygenen  ~ ~ der  F2 miiBten dagegen d i e  
normale  K o n s t i m t i o n  F ' / f  (F '  yon  der  Mut ter ,  f yore  Vater)  haben.  I n  
t ier  F 3 mfiBten naeh  K r e u z u n g  dieser  F ' / f - ~  mi t  f / f - c ~  dann  aus- 
schlieBlieh normale  ~helygene (F'/f-)  und  ar rhenogene  (f/f-) ~ ~ erseheinen,  
w~hrend  aus de r  K r e u z u n g  der  a r rhenogenen  F 2 - f t / f - ~  mi t  f / f - c ~  
sowohl  ft/f_ als aueh f / f - ~  hervorgehen  soll ten.  Das vom Va te r  ein- 

1 
a ~ ~ b c ~ 

Abb. 14a--c. C. albiceps. Spermatocyten I mit heterozygoten reziproken Translokationen 
zwischen groBen Chromosomen. a Translokation te, b Bastard aus der Kreuzung tex te 2, 

c Hexavalent eines Bastards aus der Kreuzung te x t] 

ge~fihrte und  au~ ein the lygenes  ~ f iber t ragene ft wiire also naeh  K r e u z u n g  
de r  F~- und  der  F ~ - ~  m i t  normalen  f / f - ~  bere i t s  in  der  Fa aus d e r  
weibl iehen Linie  en t fe rn t  und  nur  noch bei  den ~ vo rhanden  (Abb. 13). 

U m  den E r b g a n g  der  grol~en Chromosomen genau  ana lys ie ren  zu 
kSnnen,  wurden  sie dureh  Bes t r ah lung  yon  ~ (Spermien)  dureh  rezi-  
p roke  Trans loka t ionen  mark ie r t .  Die  K r e u z u n g  der  einzelnen Trans-  
loka t ionss t i imme un t e r e inande r  g e s t a t t e t  es, die jeweils an  den Trans-  
loka t ionen  be te i l ig ten  Chromosomen zu ident i f iz ieren.  

Die he~erozygoten reziproken Translokationen sind in der Meiose an dem Auf- 
treten yon Qu~drivalenten leicht erkennbar; die nicht yon der Translokation betrof- 
~enen Chromosomen bilden normale Bivalente. Bei der Kreuzung von 2 nicht n~her 
bekannten Translokationsheterozygoten A und B sind bei ~/a der Bastardindividuen 
folgende Konfigurationen zu erwarten: Umfassen beide Translokationen die gleichen 
Chromosomen, dann entsteht ein Quadrivalent oder 2 in~quale Bivalente. Betrifft 
jede der beiden Tr~nslokationen 2 andere Chromosomen, so werden 2 getrennte Qua- 
driwlente gebildet. Ein I-Iexavalen~ schlieBlich bildet sich, wenn an der Trans- 
lokation des einen Heterozygoten zwei Chromosomen beteiligt sind, yon denen 
eines auch bei dem anderen Heterozygoten transloziert ist. Die I~reuzungsanalyse 
mit weiteren Translokationen und dem ~ormalstamm ermSglicht es, alle Chromo- 
somen zu erfassen. 

Die erste der  bei  C.  a l b i c e p s  ana lys ie r t en  Trans loka t ionen ,  re, i s t  
durch  den Aus tauseh  ~ast ganzer  Schenkel  gekennzeichnet  (Abb. 14a). 
Die K o m b i n a t i o n  der  t e / ~ - - H e t e r o z y g o t e n  m i t  dem zwei ten Trans-  
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lokations-Heterozygoten re2/@, bei dem nur ein sehr kurzer und ein 
etwas liingerer Schenkelabschnitt ausgetauseht sind, Ifihrt zur Bildung 
von 2 Quadrivalenten (Abb. ]4b). An der Translokation re2 sind also 
zwei andere, v o n d e r  Translokation te nicht betroffene Chromosomen 
beteiligt. Kreuzt  man die te2/@-Heterozygoten mit  dem drit ten Trans- 
lokationsheterozygoten t f / ~ ,  so treten wiederum 2 Quadrivalente in den 
t e2 •  auI. Demnach k6nnen also an der Translokation tf  
entweder die auch yon te betroffenen Chromosomen oder aber das bisher 
noch nicht erfaBte Chromosom zusammen mit  einem schon dutch te 
markierten Chromosom beteiligt sein. Dag letztere M6gliehkeit verwirk- 
licht ist, ergibt sich bereits aus dem Strukturvergleich der Chromosomen 
in den Translokationsheterozygoten: Weder b e i t e  noch bei re2 ist das 
deutlich ungleichschenklige Chromosom beteiligt, wohl abet  bei tf. Den 
endg/iltigen Beweis lielert die Kreuzung yon r e / ~ -  mit  t f /~-Tie ren :  In  
te •  wird ein t Iexavalent  gebildet (Abb. 14c); an der 
Translokation tf ist also das letzte der 5 groBen Chromosomen beteiligt. 
Dureh die 3 reziproken Translokationen re, re2 und tf sind somit alle 
grogen Chromosomen markiert  und k6nnen in ihrem Erbgang verfolgt 
werden. 

DieTranslokation te land sich heterozygot in einer aus ~ ~ bestehenden 
F 2 aus der Kreuzung eines normalen c~ mit  einem F 1- ~, dessen Vater  
bestrahlt  worden war. In  derselben Fa-Gesehwisterschaft 'war aul3erdem 

Tabelle 11. Kreuzung Fe-~_ ~_ ( d-/d-- d-/d-, te/d-- +I-l-, -4-/d- -te2/-L, 
tel+-te2/@) • ~ +/~- von C. albiceps 

Geschleeht 
der Gelege 

??  
33 

Anzahl geprfifter F3- Gelege 

I tel+- +/+, +/+-  +/+ +/+ - +/+ 

3 1 
1 2 

+/+-  re2/+, 
+/+-  +1+ 

tel + - te 2I +, 
tel+- +/+, 
+/+ -te21+ 
+/+- +1+ 

eine zweite Translokation (re2) vertreten, die gemeinsam mit  te auf das 
F l- ~ iibertragen worden war;  denn die Kreuzung der F 2- ~ ~ mit  nor- 
malen (d-/d--) c~c~ lieferte in der F a folgende Naehkommenschaften:  
Neben Gelegen, die nur aus d-/d--Individuen oder aus @/@- und te/d-- 
Tieren bestanden, t ra ten in gleieher H/~ufigkeit Gelege mit  @/d-- und 
te2/d--Individuen auf, augerdem fanden sieh Gelege, die sieh aus d-/&-,  
t e / §  und te2/-~- sowie solehen Tieren zusammensetzten, in denen die 
Translokationen to und te 2 gemeinsam vorkamen und 2 Quadrivalente 
(re/d- - -  te2/d- ;  Abb. 14b) bildeten (Tabelle 11). 

Beide Translokationen zeigen den gleiehen gesehleehtsunabh/~ngigen 
Vererbungsmodus, denn naeh Kreuzung der heterozygoten F l- und F 2- ~ 
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mit + l + - d c ~  werden sie sowohl auf die c~c~ als auch auf die ~ der Fs 
fibertragen (Tabelle 1 1). Dieses Ergebnis lieg sieh bei weiterer Kreuzung 
yon r e /§  und r e 2 / + - ~  ~ mit normalen c?c~ fiber mehrere Generationen 
(F4--FT) wiederholen; stets fibertrugen die thelygenen re/z-- bzw. 
t e 2 / + - ~  ~ die Translokationen auf ihre arrhenogenen und thelygenen 

TSehter. In Abb. 15 ist 
#ene:'a'li'on /belygene ? ? ar:/mnogene?$ ~ 

P 

& 

(+ /+)  

. - . / e / +  - - -  

:e/+ +/+ 

+ l+~<~es/: >. ) 
. i  

(+1+) 

A b b .  15. E r b g a n g  der  T r a n s l o k a t i o n e n  t e  bzw.  t02  
y o n  C. albiceps, bestr. = r S n t g e n b e s t r a h l t ;  
( + / + ) = Tiere  a u s  n o r m a l e n  S t a m m z u c h t e n  

#eriendii'on I /i~81y~Tene 9 9 

o (+i+) 

:0 7; 

:: 77 

zrrheno#sne 9 ? 

--- I f / +  --- 

(+/+) 

c~c? 

+/+~be~t,~ ) 
/ 

(+/+) 

-___s 

+/+ 

- - <  
+ + 

A b b .  16. E r b g a n g  der  T r a n s l o k a t i o n  t f  y o n  C. albiceps. 
beslr. = r S n t g e n b e s t r a h l t ;  ( + / + )  = T ie re  aus  

n o r m a l e n  S t a m m z u c h t e n  

der Erbgang der Translo- 
kation te bzw. re2 sehe- 
matiseh wiedergegeben. 

Die dritte Transloka- 
tion, tl, land sich hetero- 
zygot in einer aus c~c~ be- 
stehenden F 2. Aus der 
Kreuzung dieser tf/+-c~c~ 
mit arrhenogenen und the- 
lygenen d - / d - - ~  resu]- 
tierten in der Fs tf/+-c~c~ 
und t f /+ -  ~ ~ (Tabelle 12a). 
Die tf/-t-- ~ ~ wurden mit 
+/-t--c~c~ gepaart; in der 
F 4 t ra t  die Translokation 
tf erwartungsgem~g in bei- 
den Gesehlechtern auf, da 
die Fs- ~ ~die Translokation 
yon ihren t f /+-V~tern 
empfangen hatten. Falls die 
Tran slokation tf das f-Chro- 
mosom markierte, k6nnten 
aber nut  die arrhenogenen 
F t- ~ ~ Trs yon tf sein 
(vgl. Abb. 13), so dag naeh 
Kreuzung der F t- ~ 9 mit 

+/+-3<3  nur noeh c~3 
Trager von tf sein mfiBten. Das ist aber nicht der Fall; die entsprechende 
Kreuzung ergab in der F 5 sowohl mannliehe als aueh weibliche Nach- 
kommenschaften mit der heterozygoten Translokation ~f (Tabelle 12a). 
In  der Abb. 16 ist der Erbgang dieser Translokation zusammengefaBt. 

In der gleichen Weise wie die Translokationen re, te 2 und tf wurden 
noeh weitere reziproke Translokationen (tb, tc, td und th) yon C. albiceps 
in ihrem Erbgang geprfift ; tb und tc t raten heterozygot in jeweils einer 
aus ~ ~ bestehenden F 2 aus der Kreuzung eines normMen c~ mit einem 
F 1- ~ auf, dessert Vater bestrahlt worden war. Nach Kreuzung der t0 2- ~ 
beider Translokationsst~mme mit normalen c~c~ fanden sich tb und tc 
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heterozygot sowohl in ms als aueh in weibliehen Geschwisger- 
sehaften der F a wieder (Tabelle 12a), zeigten also eine gesehleehts- 
unabhfi, ngige Vererbung. Dem gleiehen Vererbungsmodus folgten uueh 
die Translokationen td  und th, die heterozygot in ms F~- 
Gesehwisterschuiten gefunden wurden. Dutch die Kreuzung der Fe-c~r 
beider Trunslokationsstgmme mit  normMen ~ ~ wurden td  und th in die 

Tabelle 12. Erbgang der verschiedenen Translokationen zwi.schen groflen 
Chromosomen 

Trans- 
lokation 

td 

tf 

th 

tb 
tc 

tr4 
tr5 
tr6 
tr7 
tr8 

Kreuzung 

.,= 

~) C. albiceTs 
o9 + ] +  • F~-3~ (td/+ und + ]+)  

F ~ - ~  (td/+ un4 + / + )  • ~3 + / +  
~9 + / +  • F2-d~ (if/+ und + / + )  
F a - ~  (tf/+ und + / + )  • dc~ + / +  
F4-~9 (tf/+ und + /+ )  • d'd' + / +  
~ + / +  • Fa-~r (th/+ und + / + )  
F 3 - ~  (gh/+ und + / + )  • r + / +  
F~- (~ (~ (th/+ und + / + )  X c~d' + / +  
:F2- ~ ~ (tb/+ und + / + )  • d~c~ + / +  

F 2 - ~  (re/+ und +/-I-) • ~6 + / +  

b) C. ~'u/iIacie* 
F z - ~  (tr4/+ und + / + )  • c~' + / +  
Fz-~9 (tr5/+ und + j + )  • 3c? + / +  
F.z- ~ (tr6/+ und + /+ )  • c~r + / +  
F2-~2 (tr7/+ und + / + )  • dc~ + / +  
F~-99 (tr8/+ und + / + )  • r + [ +  

A n z a h l  g e p r i i f t e r  Ge i ege  

c~  44 

2 3 2 
2 4 4 [ 

2 2 I 1 
4 3 I 3 
7 10 12 
2 ] 2 
2 Y J -  
1 - -  I i 

2 4 ) 5 
i 

3 2 3 I 6 

1 1 2 4 

1 1 2 1 

3 1 2 1 

1 2 1 i 

I 1 - -  1 

Fa- ~ ~ eingeffihrt, die die Translokationen naeh Kreuzung mit + / + - ( ? ~  
sowohl auf arrhenogene als ~ueh auf thelygene F4- ~ ~ tibertrugen, denn 
die Kreuzung der F~-9~ mit normalen d e  ergab in der F 5 ms 
wie weibliehe Naehkommensehaften mit  den.,.heterozygotea TransIoka- 
tionen td  bzw. th (Tabelle 12a). 

Die gleiehe gesehleehtsunabhs Vererbung wurde Iiir alle grogen 
Chromosomen yon C. ru]ifacies dureh die Erbgangsanalyse der rezi- 
proken Trunslokationen tr4,  t r6,  t r7 und t r8  zwisehen je 2 groBen 
Chromosomen sowie der Dreifaehtranslokation t r5  naehgewiesen (Ta- 
belle 12b). AUe Translokationen Ianden sieh heterozygot in aus 99  
bestehenden F2-Gelegen aus tier Kreuzung yon normalen c ~  mit F 1- ~ 9, 
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deren V/iter bestrahlt worden waren; ihr Erbgang gleicht dem der in 
Abb. 15 sehematisch dargestellten gesehleehtsunabh/~ngigen Vererbung 
der Translokationen te und re2 yon C. albiceps. Dutch diese Transloka- 
tionen sind alle grogen Chromosomen yon C. ru/i/acies markiert, denn bei 
der Kombination der heterozygoten Translokationen tr  6 und tr  8 werden 
2 Quadrivalente gebildet; nut  das Chromosom mit der sekund/~ren Ein- 
schniirung in seinem kiirzexen Schenkel ist bier nieht erfal~t, es ist jedoeh 
an den Translokationen t r4  und t r5  beteiligt. 

Die Analyse des Erbgangs der Translokationen hat gezeigt, dab alle 
geprfiften Translokationen von C. albiceps und C. ru/i/acies gesehlechts- 
unabh/tngig vererbt werden. Die postulierte tteterozygotie der thely- 
genen ? ~ konnte also dureh die Erbgangsanalyse aller Chromosomen 
anhand der bisher geprfiften Translokationen noeh nicht naehgewiesen 
werden. I-Iierauf wird unten (S. 103) zurfickzukommen sein. 

IL Chrysomyia megacephala 

Die ~ ~ von Chrysomyia megacephala erzeugen im Gegensatz zu 
C. albiceps und C. ru/i/acies gemischtgeschlechtliche Nachkommen- 
schaften. In allen geprfiften Geschwisterschaften ist ein statistisch 
gesichertes 1 : 1-Verh~ltnis der Geschlechter verwirklicht. In 12 Einzel- 
zuchten wurden 798 ~ ~ und 844 ~ gez~hlt (P ffir 1 : 1 --~ 0,26). Dieses 
Ergebnis deutet anf Geschlechtsbestimmung dutch einen Hetero- 
chromosomen-Mechanismus hin. 

C. megacephala besitzt 2 n =  12 Chromosomen. Neben 5 submedio- 
kinetischen groSen Autosomenp~aren ist-1 Paar kleiner heterochroma- 
fischer Chromosomen vorhanden, die im ~ gleieh sind (Abb. 17a), sich 
im c~ jedoeh in Gestalt und Gr58e deutlieh als X und Y voneinander 
unterscheiden (Abb. 17b, c). Das kleinere Y-Chromosom ist telo- 
kinetiseh; seine Kinetochorregion hebt sich als kurze, negativ hetero- 
pyknotisehe Region yore fibrigen stark anf/~rbbaren Chromosomen- 
absehnitt ab (Abb. 17b). Das X-Chromosom ist ungef/~hr doppelt so 
lang wie das Y; seine prim/~re Einsehnfirung liegt subterminal zwischen 
2 knopfartigen Verdickungen (Abb. 17a). Der distale Absehnitt des 
langen Schenkels wird durch ein wahrend der Prophasen stark gedehntes 
Stiick mit der kinetochornahen Region verbunden (Abb. 17a). 

Der Formwechsel der Chromosomen in der Spermatogenese und in 
den Oogonienmitosen yon C. megacephala gleicht weitgehend dem yon 
C. albiceps und C. ru/i/acies. In der Prophase I verdichten sieh X und Y 
zu kompakten heteropyknotischen KSrpern unterschiedlicher GrSl~e und 
bleiben bis zur Metaphase I gepaart (Abb. 17d). W/ihrend das Y-Chro- 
mosom in der frfihen Diakinese negativ heteropyknotiseh wird, nimmt 
die Kondensation des X-Chromosoms zu und erreicht in der Metaphase I 
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ihr Maximum (Abb. 17d). I n  der Anaphase I werden X und  Y von- 
einander getrennt .  

Bei C. megacephala wird die Geschtechtsbest immung demnaeh dutch  
einen eytologiseh siehtbaren t te teroehromosomen-Meehanismus kon- 
trolliert. 

Abb.  1 7 ~ d .  Chrysomyia megacephala, a Oogonienprophase,  b sp~te Spermatogonien-  
prophase (Verge'. 2500 • ), c Spe rma togon ienme taphase ,  4 c~ IVIetaphase I.  X X-Chromosom,  

Y Y-Chromosom.  Der Pfeit m a r k i e r t  die sekund~re  Einschnf i rung 

I I I .  Luci l ia  

Von den Arten der Gattung Lucilia ist bisher nur Lucilia caesar cytologisch 
genauer untersucht worden. In der ~Itesten Mitteilung berichtet STEVENS (1908) 
fiber ein ,,enormous heterochromosome bivalent" in der ~-Meiose. KEUNEKE (1924) 
beschreibt die Spermatogenese yon L. caesar eingehender und stellt dabei Hetero- 
morphie des kleinsten Chromosomenpaares fest. Kfirzlich beobachtete BIER (1960) 
an der gleichen Art das Verhalten der Chromosomen in den N~hrzellen und wies 
auf die partielle Heterochromatinie der kleinen Chromosomen hin. ~ber L. sericata 
liegt nur eine kurze, sich auf die somatische Paarung der homologen Chromosomen 
beziehende Angabe vor (METz 1916), ffir L. illustris eine Beschreibung des Chromo- 
somensatzes der Neuroblasten (BorEs 1961). 

1. LuciIia sericata 

Die ~ ~ yon  Lucil ia sericata erzeugen gemischtgeschlechtliche Nach- 
kommenschaf ten,  in denen c~ c~ und  ~ ~ g M c h  h~ufig ver t re ten sind. Tiere 
verschiedener untersuchter  Popula t ionen verhal ten sich darin gleich 
(Tabelle 13) und s t immen auch in cytologischer Hinsicht  vol lkommen 
fiberein. 

L. sericata besitzt diploid 5 Paa r  Autosomen und  1 Paar  Geschlechts- 
chromosomen,  die im ~ gleich und  im c~ he teromorph sind (Abb. 18 a- -c) .  
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Tabe l le  13. Geschlechtsverhgltnis in  den NacMsommenscha]ten einiger ~_ 
yon Lucil ia sericata 

Zucht 

Sechs Einzelzuchten norddeutscher Herkunft 
Vier Einzelzuchten austmlischer Herkunft . . . 

S u m m e  

An.zahl 

464 503 

320 298 

823 762 

P 
fiir i : I  

0,23 

0,37 

0,13 

Das X-Chromosom ist submediokinetisch und lgnger als das grSBte 
Autosom; sein kiirzerer Schenkel ist total  heterochrom~tisch und weist 
eine subterminale sekund~re Einschnfirung auf, die als Nukleolus- 
Organisator fungiert. Der l~ngere Schenkel des X-Chromosoms besteht 

# / :  
"~. 0 "  

- ,y...-" 

Abb. 18a--c.  Lucilia sericata, a Spermatogonienmet~phase, b X Y  aus einer Spermato- 
gonienmetaphase, c X X  arts einer Oogonienprophase. Y Y-Chromosom, X X-Chromosom, 

N Nutdeolns 

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

Das heterochromatische Y-Chromosom ist te]okinetisch. Es ent- 
spricht morphologisch dem kiirzeren Schenkel des X-Chromosoms und 
besitzt wie dieser distal eine subterminale sekundgre Einschntirung 
(Abb. 18 a, b). Die Gr6Be des dadurch gebildeten Y-Satelliten schwankt 
in den Zellen des gleichen Tieres ; vorwiegend in den frtihen und mittleren 
Prophasen der Mitose ist er h~ufig etwas kleiner, aber niemals grSBer als 
der des X-Chromosoms, wahrend beide Satelliten in den sp~ten Pro- und 
in den Met~phasen meist gleich lang sind (Abb. 18a). In  friihen mito- 
tischen Prophasen findet sich oft im proximalen Bereich des Y n~he 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. Ffir eine partielle Homologie des 
Y mit  dem kfirzeren X-Schenkel sprieht der Befund, dab beide in den 
Pro- und Metaphasen der Spermatogonien- und Neuroblastenmitosen 
h/~ufig distal (Abb. 18b) und seltener auch fiber ihre ganze L/inge gepaart  
sind. Die Paarung kSnnte aber auch allein auf der Neigung hetero- 
ehromatischer Chromosomenabsehnitte zur Assoziation beruhen und eine 
Folge der gemeinsamen Lage am Nukleolus sein, ohne dab eine I tomo- 
logie der betreffenden Chromosomensegmente vorliegt. 

Die Autosomen sind medio- bis submediokinetiseh (Abb. 18a). Der 
Formwechsel der Chromosomen in der Spermatogenese und i n  den 
Oogonienmitosen yon L. sericata vollzieht sieh wie bei den Chrysomyia- 
Arten. 

2. Lucilia cuprina dorsalis 

Lucilia cuprina ist eine mit L. sericata nahe verwandte Art. Von ihr existieren 
2 allopatrische, hauptsgehlich auf Grund ihrer ~'~rbung unterscheidbare Unter- 
arten; L. cuprina cuprina besiedelt den Fernen Osten, die orientalische Region und 
Nord- und Siidamerika, L. cuprina dorsalis Afrik~, Indien und Australien (WAT~- 
~ovs~ und PA~A5Io~ov 1950). Zu~PT (1956) weist darauf hin, dab die subspezifi- 
schen Merkmale ,,nicht konstant sind und dal~ solehe Farbvarianten innerhalb 
derselben Population auftreten kSmmn". Fiir die vorliegende Untersuchung stand 
nur die ssp. dorsalis zur Verfiigung. 

Die ~ ~ yon L. cuprina dorsalis sind amphogen; in den 12 geprfiften 
Nachkommensehaften isolierter ~ ~ besteht ein statistiseh gesichertes 
1 : 1-Verh/tltnis der Geschleehter (P = 0,93 his 0,23). Insgesamt wurden 
890 ~ ~ und 918 c~c? gezghlt. 

a) Cytologische Befunde 

L. cuprina dorsalis besitzt 2n = 12 Chromosomen. Die 5 Autosomen- 
paare gleichen denen yon L. sericata (Abb. 19c). Dem total  hetero- 
chromatischen kiirzeren Sehenkel des X-Chromosoms fehlt der bei 
L. sericata vorhandene groBe Satellit; in den Prophasen der Gonien- und 
Neuroblastenmitosen l~Bt sieh nur ein winziges negativ heteropykno- 
tisches KnSpfchen erkennen (vgl. das X in Abb. 20d). Die Arml/tnge 
yore Kinetoehor his zur sekundgren Einsehniirung ist bei beiden Arten 
ungef/thr gleich. Der proximale Absehnitt  des l~ngeren X-Schenkels ist 
wie bei L. sericata heterochromatisch, der distale euchromatiseh und 
tr/tgt ein heterochromatisehes EndknSpfehen (Abb. ]9d). 

Das Y-Chromosom yon L. cuprina dorsalis ist submediokinetisch und 
k]einer als das X. Sein kfirzerer Arm ist total  heterochromatisch; den 
l~ngeren u gliedert eine Nukleolareinschnfirung in einen proxi- 
malen heterochromatischen und einen distalen euchromatischen Ab- 
schnitt (Abb. 19c). 



76 FI%ITz=HELMUT ULLEI%ICII: 

b) Cytogenetische Untersuchungen 

BeiVorliegen eines cytologisch ausgepr~gten XY-Mechanismus n immt  
man auf Grund der geschlechtsbegrenzten Vererbung des Y-Chromosoms 
an, dal~ die Geschlechtsrealisatoren in den Heteroehromosomen lokali- 
siert sind. Trifft dies zu, so mfissen Translokationen zwisehen dem Y und 
einem Autosom ebenfalls geschlechtsgebunden vererbt  werden, stets 
heterozygot bleiben und in allen c~c~ auftreten. Die Gesehlechtsehromo- 
somennatur der Heterochromosomen konnte ffir L. cuprina dorsalis 
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A b b .  1 9 a - - d .  Luci l ia  cuprina dorsalis, a c~ P r o p h a s e  I ,  b b e g i n n e n d e  c~ A n a p h a s e  I ,  
c S p e r m a t o g o n i e n m e t a p h a s e ,  d O o g o n i e n p r o p h a s e .  X X - C h r o m o s o m ,  Y Y - C h r o m o s o m  

durch die Erbgangsanalyse zweier Y=Translokationen nachgewiesen 
werden. 

Die Y-Translokationen Yt  1 und Yt2  fanden sieh jeweils heterozygot 
in den c~c~ yon F2-Gelegen aus der Kreuzung eines normalen ~ mit  einem 
F1-c~, dessen Vater  bestrahlt  worden war. Yt  1 stellt eine Dreifachtrans- 
lokation dar, an der aul~er dem Y zwei Autosomen, eines der kleinen 
(Chromosom IV in Abb. 20s) und das gro~e mit  der in den mitotischen 
Prophasen sichtbaren sekund~ren Einschniirung (ChromosomII  in 
Abb. 20a) beteiligt sind. Die Bruchstelle im Y lag nahe dem Ende seines 
distal euchromatisehen Schenkels, die erste des Chromosoms IV in 
dessen lgngerem Arm nahe am Kinetochor;  das terminale Y-Stiick (Yr) 
vereinigte sich mit  dem kiirzeren, kinetochortragenden Schenkel, das 
grol~e (Y1) mit  dem l~ngeren Schenkel yon Chromosom IV (Abb. 20a). 
Au~erdem tauschten der l~ngere Arm yon Chromosom IV und der die 
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sekundiire Einschnfimng tragende Schenkel yon Autosom I I  kurze End- 
abschnir aus. Dadurch werden in der Pro- und Metaphase I stets 
Sechser-Verbs gebildet (Abb. 20b); diese Konfiguration kommt  da- 
gegen in den Spermatogonienmitosen m~r sehr selten vor, weil die ~rans- 
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A b b .  2 0 a - - d .  L. cuprina dorsalis, a Sp~ te  S p e r m a t o g o n i e n p r o p h a s e  m i t  de r  h e t c r o z y g o t e n  
r e z i p r o k e n  T r a n s l o k a t i o n  Y t l  z w i s c h e n  d e m  Y u n d  d e m  A u t o s o m  IV.  b Die  g l e i che  
Y - T r a n s l o k a t i o n  i n  e ine r  S p e r m a t o c y t e  I .  c Sp~ te  S p e r m a t o g o n i e n p r o p h a s e  m i t  t ier  he t c ro -  
z y g o t e n  r e z i p r o k e n  T r a n s l o k a t i o n  Y t 2  z w i s c h e n  d e m  Y u n d  d e m  A u t o s o m  I .  d Oogon ien -  
m e t a p h a s e  m i t  n u t  1 X - C h r o m o s o m .  e O o g o n i e n m e t a p h ~ s e  m i t  der  h e t e r o z y g o t e n  a u t o -  
s o m a l e n  Tra, n s l o k a t i o n  At .  f Die  T r a n s l o k a t i o n  A t  an s  e i n e r  f r f ihen  O o g o n i e n p r o p h a s e .  

Y l  L i n k e r  ( h e t e r o c h r o m a t i s c h e r )  Schenke] ,  ~-r r e c h t e r  A r m  des t r a n s l o z i e r t e n  
Y - C h r o m o s o m s .  I - - V  A u t o s o m e n  

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

An der Translokation u  ist das andere der beiden gr6gten Auto- 
.somen (Chromosom I in Abb. 20 c) beteilig~; 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 kfirzeren, der partiell euehromatische Y-Arm (Yr) mit dem l~ngeren 
Schenkel yon Chromosom I (Abb. 20c). 

Beide Y-Translokationen wurden unter Inzucht der St~mme aus- 
sehliel~lieh in m~nnlicher Linie vererbt und traten stets heterozygot in 
allen untersuchten ~ auf (Tabe]le 14). Die aul~erdem analysierte auto- 
somale Translokation At zwisehen dem auch bei Yt2 translozierten 
Chromosom I und einem der kleineren Autosomen (Abb. 20e, f) zeigte 
dagegen eine gesehlechtsunabhiingige Vererbung; sie land sieh ebenfalls 
heterozygot in einem F~-Gelege aus der Kreuzung eines normalen ~ mit  
einem F 1- ~, dessen Vater bestrahlt worden war, und t ra t  gleich hi~ufig 
in ~ wie in ~ ~ auf (Tabelle 14 unten). Das Autosom I wird also nur 
dann gesehleehtsgebunden vererbt, wenn es mit dem Y infolge einer 
Chromosomenmutation kombiniert ist. Damit ist die Geschleehts- 
chromosomennatur der Iteterosomen sichergestellt. 

Tabelle 14. Vererbung der Y.Translokationen Y t l  und Yt2 und der autosomalen 
Translo~ation At  you LuciIia cuprina dorsalis 

Trans -  Gene - 
loka t ion  r a t i on  

Yt 1 F 2 
F3 
Fa 

insgesamt 
Yt 2 F 2 

F~ 
insgesamt 

At F 2 

Anzah l  der  g e t e s t e t e n  I n d i v i d u e n  

+ / +  

1 
36 
73 

110 
7 

29 

I t / +  I x o  +1+ 
I 

I 

t/+ 

3 
40 
70 

113 
5 

39 
44 
9 

Unter den ~ ~ des Yt2-Stammes land sich ein offenbar dureh Non- 
Disjunktion der Geschlechtsehromosomen entstandenes Ausnahme-Tier, 
das in allen analysierbaren Zellen neben dem normalen diploiden Auto- 
somenbestand nur 1 X besaB (Abb. 20d) ; es wurde als junge Puppe prs 
pariert, deren weibliches Geschlecht an der histologischen Differen- 
zierung der Gonaden (Ausbildung der Ovariolen) zu erkennen war. I-Iier- 
auf wird unten (S. 98) welter eingegangen. 

3. Luc i l ia  i l lustris und  L .  caesar 

Die ~ ~ yon Luc i l i a  i l lustris bringen gemischtgeschlechtliche Nach- 
kommenschaften hervor, in denen ~ und ~ ungef~hr in gleieher 
Anzahl auftreten; die Ausz~ihlung der Imagines eines Einzelgeleges ergab 
ein Verh~ltnis yon 51 ~ ~ : 42 ~ .  
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L. illustris besitzt neben 5 medio- bis submediokinetisehen Auto- 
somenpaaren 1 Paar Geschleehtschromosomen, die im ~ gMeh und im 
heteromorph sind (Abb. 21a--e).  Das X-Chromosom ist subtelokine- 
tiseh; sein langer Arm ~hnelt beziiglich der Heteroehromatinverteilung 
dem 1/~ngeren X-Sehenkel von L. sericata und L. cuprina dorsalis. Der 
zweite Schenkel des X-Chromosoms stel]t nur ein winziges Kiigelehen 
dar, das in den spgten Prophasen der Gonienmitosen negativ hetero- 
pyknotiseh wird. 

Das iiberwiegend heteroehromatisehe u ist telokinetisch 
und kleiner als das yon L. sericata und L. cuprina dorsalis. W~hrend der 

~ ~:i'~'~,~':'~'~ X '!i ..... y ~ ~...~ 

~ . . . .  i~ ... ' .  

i~:'~"~ ~$% ~.....4 ~ ~. ~ ........ 

: :. i e 
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Abb. 2 1 a ~ .  L uc i l i a  illustris,  z~ ~ ]YIetaphase I,  b, c Geschlechtschromosome~ aus einer  
frt ihen (b) und  mi t t l e r en  (c) Neuroblas tenprophase .  X X-Chromosom,  Y Y-Chromosom,  

N Nukleolus 

mitotischen Prophasen weist es meist 2 sekunds Einsehniirungen auf, 
die das Y in 3 etwa gleieh groBe Segmente gliedern. Ein Terminal- 
abschnitt des Y muB zumindest partiell euchromatiseh sein, da er in der 
Prophase mitunter  entspiralisiert ist. 

Der Formweehsel der Chromosomen in don Gonienmitosen yon 
L. illustris gleicht dem der vorstehend besehriebenen Lucilia-Arten. 
Dasselbe gilt aueh fiir den Verlauf der d-Meiose. 

Von Lucilia caesar konnten nur die wenig zahlreiehen Naehkommen 
eines im l~reiland gefangenen amphogenen ~ untersueht werden. Die 
Analyse des Chromosomenbestandes der Neuroblasten ergab, dag neben 
den Autosomen aueh die Gesehleehtsehromosomen strukturell denen von 
L. illustris gleiehen. 

IV. Cynomyia n~ortuoru~n 

Cynomyia mortuorum, deren ~ ~ ebenfalls amphogen sind, besitzt wie 
die Lucilia-Arten neben 5 Paar Autosomen mit medianer bis submedianer 
Kinetochorregion 1 Paar Geschlechtschromosomen, die im ~ hetero- 
morph sind (Abb. 22). Das total heterochromatische Y zeichnet sich 
durch seine geringe Gr6Be aus, die nur ungef~hr 1/6 derjenigen des 
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X-Chromosoms betr~gt. Das Y ist telokinetisch und l~l~t in den friihen 
mitotisehen Prophasen median eine sekund~re Einschnfirung erkennen, 
die als Nukleolus-Organisator client. Das akrozentrische X-Chromosom 
entsprieht in seiner GrSl~e etwa den ls Schenkeln der mitr 
Autosomen; es ist proximal heterochromatisch und hat  distal eine sub- 
terminal gelegene Nukleolureinschnfirung, durch die ein kleiner Satellit 
gebildet wird. 

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

. ~  
�9 ~ . ~ 
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A b b .  22  
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Abb .  23 
Abb .  22. Cynomyia  mortuorum. Sp~te  S p e r m a t o g o n i e n p r o p h a s e .  X X - C h r o r a o s o m ,  

Y Y - C h r o m o s o m  

A b b .  23. Calliphora vomitoria. Spe I~aa togon i enme taphase .  X X - C h r o m o s o m ,  
:V Y - C h r o m o s o m  

V. Calliphora 
1. Calliphora vomitoria 

Ffir die Untersuchungen an C. vomitoria stand die Nachkommen- 
schuft eines Freiland- ~ zur Verffigung, dus ein gemischtgeschlechtliches 
Gelege erzeugte. Der Befund yon ST~vv, ss  (1908) und BOYES (1961), 
dab C. vomitoria einen cytologisch ausgepragten Heterochromosomen- 
Mechanismus besitzt, konnte dureh die Analyse des Chromosomen- 
bestundes in Neuroblusten, Oogonien, Spermutogonien und Spermato- 
cyten bests werden (Abb. 23). Die Gesehleehtsehromosomen stellen 
dus k]einste der 6 Chromosomenpaure dar und sind im d heteromorph 
(Abb. 23). Das telokinetisehe Y ist nur etwa halb so lung wie das X und 
entsprieht in seiner GrS•e dem Y von Cynomyia mortuorum; wie dieses 
ist es he~eroehromutisch und weist in den frfihen Prophasen eine median 
gelegene Nukleolareinschnfirung uuf. Das partiell heterochromatische 
X-Chromosom ist ebenfulls ukrozentrisch und liegt wie dus Y in den 
Inter- und frfihen Prophasen am Nukleolus. 

Das mitotisehe und meiotische Verhalten der Geschlechtschromo- 
somen yon C. vomitoria gleieht vSllig dem der Heterochromosomen der 
anderen Culliphorinen. Aueh die Antosomen, die sich auf Grund ihrer 
GrSl~e und der Luge der Kinetochorregion identifizieren lassen (Abb. 23), 
verhulten sieh in Mitose und ~-Meiose wie die der anderen untersuchten 
Arten. 
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2. Calliphora erythrocephala 
Die 9 9 von C. erythrocephala s ind gleiehfalls  amphogen ;  in  al len 

geprf if ten Nachkommenscha~ ten  yon  ~ ,  die m i t  zahlre ichen ~ in 
Massenkul tu r  geha l ten  und  zur  E iab lage  isol ier t  worden  waren,  is t  ein 
s ta t i s t i sch  hoeh gesichertes  1 : 1-Verh~ltnis der  Geschlechter  ve rwi rk l i ch t  
( P = 0 , 8 0  bis 0,19; fiir das  Gesamtverh/~Itnis  yon  551 ~ : 5 6 6  c~c~ 
P---- 0,66). 

a) Chromosomens t ruk tu r  

C. erythrocephala ist bereits wiederholt Objekt cytologischer Untersuchungen 
gewesen, fiir die die ~lteren Autoren Schnittpr~tparate benutzten. M~TZ (1916) 
beschreibt die somatische Paarung der homologen Chromosomen in den Pro- und 
Metaphasen somatischer und gonialer Mitosen so~de die Metaphase I der ~-Meiose. 

.,~r.~,?'.~.,~ r ~ ~ ..... ~,~,~ 

~I'i" =~ :t "iii "' :~3i 

* /2 ~ ')'~ .... LXf 

a b 

Abb. 24a u. b. C a U i p h o r a  e r y t h r o c e p h a l a ,  a Sperma, togonien- ,  b Oogon ienme taphase .  
I - - V  Die ga'ol~en Chromosomenpaa re ,  V I  das kleine C h r o m o s o m e n p a a r  

Eine ausftihrliche Darstellung der Spermatogenese gibt KEUNEKE (1924); nach ihm 
sind die kleinsten Chromosomen im d heteromorph und werden deshalb als Ge- 
schlechtschromosomen angesehen. Zu dem gleichen Resultat kommt NAVILLE 
(1932), der dariiber hinaus im ~ Homomorphie des kleinsten Chromosomenpaares 
feststellt. Sparer machte STRASSU~GER (1933), der vornehmlich die 0ogenese 
analysierte, auf den geringen Gr61enunterschied der kleinen Chromosomen in den 
Nervenzellen der ~ d  aufmerksam und betonte, dab sie ,,nicht deutlich voneinander 
zu unterscheiden" seien. Zuletzt hat BIER (1960) anhand yon Quetschprgparaten 
yon Oogonien- und Spermatogonienmetaphasen nachgewiesen, dab die kleinen 
Chromosomen yon C. erythrocephala in beiden Geschlechtern homomorph und 
partiell heterochromatisch sind. 

Der  Befund  BIERs konn te  bes tg t ig t  werden;  in Oogonien wie in  
Spe rma togon ien  sind die beiden kle inen Chromosomen s t ruk tu re l l  gleich 
(Abb. 24a,  b). Aueh  in Neurob las ten ,  in  denen  ihre Ges ta l t  besonders  
deu t l ich  he rvor t r i t t ,  lassen sich keine  Unte rsch iede  auff inden.  Die 
k le inen Chromosomen sind te lok ine t i sch  ; ihre sub te rmina le  Einschnf i rung 
d i en t  als Nukleo lus -Organ i sa to r  und  i s t  in den frfihen Neurob las ten-  
p rophasen  s tets  lang ausgezogen. Der  meiot ische  und  mi to t i sche  Fo rm-  
wechsel der  k le inen  Chromosomen yon  C. erythrocephala gleicht  dem des 
k le ins ten  Chromosomenpaares  der  Chrysomyia-Arten und  dem der  
He te roch romosomen  der  anderen  Cal l iphorinen.  

Chromosoma (Berl.), ]~d. 14 6 
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Die haploid 5 groBen Chromosomen sind medio- bis submedio- 
kinetiseh (BIER 1960); sie lassen sich im mitotischen Satz auf Grund 
ihrer unterschiedlichen L~nge und der Lage des Kinetochors gut von- 
einander unterscheiden und zeigen die gleichen strukturellen Merkmale 
wie die Autosomen von C. vomitoria. Chromosom I mit  deutlich sub- 
medianer und Chromosom I I m i t  ungef~hr medianer Kinetoehorregion 
sind am grSBten (Abb. 24a, b); Chromosom I I I  ist etwas kfirzer und hat  
Sehenkel mit  einem Lgngenverhs yon etwa 1:2. Die Chromo- 
somen IV und V sind kleiner als die iibrigen groBen; ersteres hat  ein 
Sehenkell~ngenverhs yon 1:1,3, Chromosom V dagegen ein solches 
von ann~hernd ] :2  und besitzt auBerdem in seinem kfirzeren Sehenkel 
eine nut  in den mitotischen Pro- und Metaphasen beider Geschlechter 
sichtbare, bei den d d  bereits yon BIER (1960) beobachtete sekund~re 
Einsehnfirung (Abb. 24a, b). 

Das Verhalten der groBen Chromosomen in den Gonienmitosen und der cT-Meiose 
yon C. erythrocephala entsprieht vollkommen dem der anderen bisher untersuchten 
Calliphorinen. Zwar sollen sieh nach KEUNEKE (1924) die homologen Chromosomen 
getrennt aus dem Interphasekern der Spermatogonien und zum Teil auch der 
Spermatocyten I herausbilden, doeh konnte am vorliegenden Material nur fest- 
gestellt werden, dab sie sich stets eng gepaart aus dem Ruhekern herausdifferen- 
zieren. 

b) Die ge~etisehen GesehleehtschromoS0men 

Durch den Erbgang der spontan aufgetretenen rezessiven Mutation w 
(white-apricot), die homozygot WeiB~ugigkeit bedingt und nur bei den 
~ homozygot auftritt ,  konnte TATE (1947) t teterogametie des ~ Ge- 
sehleehts bei Calliphora erythrocephala feststellen. Da kein cytologisch 
ausgepr~gter XY-Mechanismus vorhanden ist, bestehen hinsichtlieh der 
Lokalisation der Geschleehtsfaktoren zwei MSg]iehkeiten : Entweder sind 
die den Heteroehromosomen der anderen Calliphorinen morphologiseh 
entsprechenden kleinen Chromosomen yon C. erythrocephala trotz des 
Fehlens eines XY-Dimorphismus die genetischen Geschlechtschromo- 
somen, oder die Gesehlechtsrealisatoren liegen in einem der groBen Chro- 
mosomenpaare. Der Nachweis, dab die letztgenannte MSglichkeit reali- 
siert ist, gelang dureh die Erbgangsanalyse yon reziproken Transloka- 
tionen zwisehen je zwei groBen Chromosomen. 

Die Translokationen T2, T3 und T4 fanden sieh heterozygot in je 
einem F2-Ge]ege uus der Kreuzung eines normalen ~ mit  einem F~-~, 
dessen Vater  rSntgenbestrahlt worden war. An der Translokation T2 
sind die Chromosomen I und I I I  beteiligt ; bei beiden lag die Bruehstelle 
im kfirzeren Schenkel, in Chromosom I i m  proximalen und in Chromo- 
sore I I I  im distalen Absehnitt  (Abb. 25a). Al]e untersuchten d d  
der F~ waren heterozygot T 2 / ~ ,  ss ~ ~ dagegen normal;  aueh 
in der F s wurde T2  heterozygot ausschlieBlich auf alle ~ d  fiber- 
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A b b .  25 a~--c. C. erythrocephala. S p e r m a t o g o n i e n  m i t  d e n  h e t e r o z y g o t e n  r e z i p r o k e n  T r a n s -  
l o k a t i o n e n  T 2  (a),  T 4  (b) u n 4  T 3  (c). I - - V I  Die C h r o m o s o m e n p a a r e  

t r agen  (Tabelle 15 oben). Aus dem geschlech tsgebundenen  E rbga ng  
dieser  T rans loka t ion  geh t  hervor ,  dag  eines der  hier  t r ans loz ie r ten  
groBen Chromosomen (I oder  I I I )  das genet ische Y darstell~. 

Bei der  Trans loka-  
t ion  T3 haben  die Chro- 
mosomen  I und  IV einen 
Sehenke labsehn i t t  ihrer  
langen Arme  ausge- 
t auseh t ;  der  Brueh  er- 
folgte in Chromosom I 
sub~erminal  u n d i n  Chro- 
mosom I V  p rox ima l  
(Abb. 25e). T3  t r a t  
he te rozygo t  bei  jeweils 
de r  H a l i t e  der  .F2-Tiere 
sowohl in  c~c~ als aueh 
in ~ auf, zeigte also 

Tabelle 15. Erbgang der TransIokationen T2, T3 
und T4 yon Calliphora erythrocephala 

T r a n s -  Gene -  
l o k a t i o n  r a t i o n  

T2 F 2 
F3 

insgesamt 

T4 F~ 
F8 
F4 

insgesamt 

T3 F~ 

+/+1 T/+ +/+1 T/+  

10 - -  19  
25 . - -  27 
35 - -  - -  46 

27 - -  - -  30 
102 - -  - -  103 
53 - -  - -  47 

182 - -  I ~3 180 27 
23 26 [ 

eine geschlechtsunabh/~ngige Vererbung  (Tabelle 15 unten) .  D e mna c h  
k a n n  nich~ Chromosom I ,  sondern  muB Chromosom I I I  das  genet ische 
Y-Chromosom sein. 

Die Gesch lech t schromosomenna tu r  des Chromosomenpaares  I I I  
wurde  durch  den geschlechtsbegrenz ten  E r b g a n g  einer wei teren Trans-  

6* 
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lokation, T4, bestatigt, an der Chromosom III  zusammen mit Chromo- 
sore IV beteiligt ist (Abb. 25b). in allen cytologisch geprfiften Genera- 
tionen (F 2 bis F4) waren ss ~ heterozygot T 4 / ~ ,  wahrend alle 
9 9 den normalen Chromosomenbestand besal~en (Abb. 15 Mitt@ 

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

VI. Phormia regina 
Uber den cytogenetischen Teil der Untersuchungen an P. regina ist 

bereits in einer kurzen Mitteilung berichtet worden (ULLERICH 1961). 
Die vorliegende Arbeit gibt eine ausffihrliche Darstellung aller an dieser 
Art gewonnenen Befunde. 

1. GeschlechtsverhSltnis 

Die 9 ~ yon P. regina erzeugen gemischtgeschlechtlicheNachkommen- 
schaften. In fast allen geprfiften Gelegen isolierter ~ ~ traten ~ und ~ 
in ungef~hr gleicher H~ufigkeit anf; die einzige Ausnahme bildet die 
Geschwisterschaft Ph 42, in der die ~ fiberw~egen (Tabelle 16). I)em 
im allgemeinen ausgeglichenen Zahlenverh~ltnis der Geschlechter ent- 
spricht der schon yon METZ (1916) festgestellte Heterochromosomen- 
Apparat, der anf diplogenotypische, monohybride Geschlechtsbestim- 
mung bei P. regina hinweist. 

2. Cytologische Be/unde 

Nach METE (1916) und BoYns (1961) besitzt P. regina wie die anderen 
Calliphorinen 2n--~ 12 Chromosomen, yon dcnen die beiden kleinsten 
das im ~ homo- und im ~ heteromorphe Geschlechtschromosomenpaar 
darstellen. Diese Angaben wurden durch die Analyse des Chromosomen- 
bestandes der Neuroblasten, Spermato- und Oogonien sowie Spermato- 
cyten best~tigt (Abb. 26a, b). 

Die haploid 5 groi~en Autosomen sind submediokinetisch; auf Grund 
ihrer unterschiedlichen Li~nge und der Lage der primgren und sekundiiren 
Einschniirungen lassen sie sich im mitotischen Chromosomensatz sicher 
voneinander unterscheiden (Abb. 26a, b). Die Autosomen I u n d  II sind 
l~nger als die iibrigen ; Chromosom II ist etwas kiirzer als Chromosom I 
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und weist im kiirzeren Schenkel eine nur in den mitotischen Pro- und 
frfihen Metaphasen sichtbare sekundgre Einschnfirung auf, an der es 
leicht zu erkennen ist. Das Autosom I I I ,  das ein Schenkellgngenver- 
hgltnis yon 1 : 2 besitzt, hat  eben- 
falls eine im kurzen Arm gelegene 
Einsehniirung, wghrend die Chro- 
mosomen IV und V sich anhand 
ihres unterschiedlichen Sehenkel- z~ht- 
lgngenverhgltnisses (etwa ] : 2 ~r. 
bzw. 2 : 3) identifizieren lassen 
(Abb. 26 a). Ph 1 

Ph 4 
Das X-Chromosom ist unge- Ph 14 

fghr so fang wie der kleinere Ph20 
Ph 42 

Schenkel yon Autosom II und Ph47 
besitzt eine submedian gelegene Ph 55 

Kinetochorregion sowie nahe dem Ph 56 
Ph 57 

Ende seines kiirzeren Armes eine Ph 59 
wghrend der mitotischen Pro- 
phasen langgestreckte I~ukleolar- 

Tabelle 16. Geschlechtsverh~iltnis in den 
Nachkommenscha/ten einiger 9 9 von 

Phormia regina 

S l l m m e  ] 

A n z a h l  A n z a h l  
I m a g i n e s  

9 ? I 3 3 

204 101 
210 103 
222 ll0 
129 67 
151 62 
266 ll4 
213 119 
124 62 
206 101 
137 63 

1862 I 902 

P ftir 
1:1 

103 0,89 
107 0,77 
112 0,89 
62 0,66 
89 0,03 

152 0,08 
94 0,09 
62 1,00 

105 0,76 
74 0,37 

960 I 0,18 

einsehnfirung, dureh die ein winziger SatellR gebildet wird. Es ist 
iiberwiegend heterochromatiseh, nur ein kurzer Terminalabschnitt 
seines lgngeren Sehenkels besteht aus Euehromatin. Das Y-Chromosom 
ist total heterochromatiseh und telokinetiseh; es ist nur knapp halb 

~-:!~-~, ~ 

Abb .  2 6 a  u.  b.  Phormia  regina, a S p e r m a t o g o n i e n - ,  b O o g o n i e n m e t a p h a s e .  X X - C h r o m o -  
sore,  Y Y - C h r o m o s o m ,  I I V  die A u t o s o m e n p a a r e  

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

In den mitotisehen und meiotisehen Teilungen verhalten sieh die 
Gesehleehtsehromosomen von P. regina ghnlich wie die Geschlechts- 
chromosomen der anderen Calliphorinen. Die X-Chromosomen erfahren 
im Verlauf der Oogonienprophase wie die Autosomen eine zunehmende 
Kontrakfion, bei der ihre primgre Einsehniirung genau so scharf hervor- 
tritf wie die der Autosomen (Abb. 26b). Das Y-Chromosom dagegen, 
das in der friihen Spermatogonien- wie Neuroblastenprophase als knrzes, 
dureh die sekundgre Einsehniirung in zwei gleich groBe, positiv hetero- 
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pyknotisehe Kfigelehen gegliedertes Stgbehen dem Nukleolus anliegt, 
behglt seine Gr56e wghrend der gesamten Prophase bei und wird in der 
Metaphase negativ heteropyknotisch, ohne dabei seine Gestalt zu ver- 
gndern (Abb. 26a). 

Bei Beginn der Waehstumsphase der 8permatoeyten I sind die 
Geschleehtsehromosomen wie bei den anderen Arten zu einem rundliehen, 
heteropyknotisehen Komplex vereinigt und bleiben wghrend der gesam- 
ten Prophase I b i s  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- 
semen sehr klein (vgl. Abb. 30a, b). 

Der mitotisehe und meiotisehe Formweehsel der Autosomen vollzieht 
sieh in der ffir die anderen Calliphorinen dargestellten Weise. 

3. Cytogenetische Untersuchungen 

a) Vererbung autosomaler Translokationen 

Auf Grund der an Calliphora erythrocephala gewonnenen Unter- 
suchungsergebnisse, dureh die eines der grol~en, in beiden Gesehlechtern 
homomorphen Chromosomenpaare als genetisehes Gesehlechtsehromo- 
somenpaar erkannt  werden konnte, war es notwendig, zur Aufklgrung 
der Gesehleehtsbestimmung und der Lokalisation der Gesehleehts- 
faktoren bei Phormia regina trotz des Vorhandenseins eines XY-Dimor- 
phismns den Erbgang sgmtlieher Chromosomen zu analysieren. Deshalb 
wurden zungehst alle gro6en Chromosomen duroh rSntgeninduzierte 
Translokationen markier t  und in ihrem Erbgang verfolgt. 

Alle antosomalen Translokationen yon P. regina fanden sieh hetero- 
zygot in jeweils einem F2-Gelege aus der Kreuzung eines normalen 9 mit  
einem Fl-c~, dessen Vater bestrahlt  worden war. An der reziproken 
Translokation T2-4 sind die Antosomen I I  und IV beteiligt ; bei ersterem 
lag die Bruehstelle im lgngeren Schenkel subterminal, bei letzterem in 
der Mitte seines k/irzeren Armes. Bei der Translokation T3-5  sind die 
Chromosomen I I I  und V vom Stfickaustausch betrof~en ; in Antosom I I I  
erfolgte der Brueh im distalen Absehnitt  seines kiirzeren nnd im Auto- 
sore V im proximalen Bereich seines lgngeren Sehenkels. T 2 - 3 - 4  ist 
eine Dreifachtranslokation, bei der Schenkelabsehnitte der Chromo- 
semen I I ,  I I I  und IV transloziert sind, so dab in den Heterozygoten 
stets Seehser-Verbgnde gebildet werden; Chromosom IV hat  ein fermi- 
hales Stiick seines knrzen Schenkels mit  dem grSl~ten Teil des lgngeren 
Armes yon Chromosom I I  sowie einen Terminalabschnitt  seines langen 
Sehenkels mit  einem distalen Stiick des lgngeren Schenkels yon Chro- 
mosom I I I  ausgetauscht (Abb. 27b). Das als letztes Antosom dureh die 
bisher aufgeffihrten Translokationen noch nicht erfa6te Chromosom I 
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ist an der Dreifaehtranslokation T1 -3 -5  zusammen mit  den Auto- 
somen I I I  und V beteiligt; hier hat  Chromosom I I I  ein distales Stfick 
seines langen Armes mit  einem Abschnitt  des kfirzeren Schenkels yon 
Chromosom I und auBerdem ein Stfick seines kurzen Armes mit  einem 

~ ~'a:~ :, .:~ ~ '  | 

1 
.... ~ : : e ~  ........ ' ' ~  ~.:~.~ ~igk:.:~, 

....... v~...i~'~.,~.4 :~.. . . . . . . . . . . .  ~ ' t  "~'~,,~ 

Abb.  2 7 a  ~t. b. P .  r e g i n a .  Oogonien :nit  den he te rozygo ten  rez iproken  Trans loka t ionen  
T 1 - - 3 - - 5  (a) u n d  T 2 - - 3 - - ~  (b). X X-Chromosom,  1 - - V  Au to so men  

Terminalabsehnitt  des langeren Sehenkels yon ChromosomV aus- 
getauseht (Abb. 27 a). 

Alle autosomalen Trans]okationen zeigten einen gesehleehtsunab- 
h~ngigen Erbgang;  sie t ra ten in der F~ (und Fa) heterozygot sowohl in 
d(? als aueh in ~ ~ bei ungef~hr der tt/~lfte der Individuen auI, wghrend 

Tabelle 17. 

Zucht -Nr .  

P1 

P14 

P15 
P58 

Vererbung autosomaler Translokationen von Phormia regina 

Trans-  
lokat ion 

T 3-5 

T 2 4  
T 2-3-4 
T 1-3-5 

Gene- 
ra t ion  

F 2 
F3 
F2 

F2 
F2 
F3 

Anzah l  der  ge tes te ten  N a e h k o m m e n  

+t+ 

3 
6 

8 
5 
2 
9 

T/+ +I+ 

4 1 
5 7 
4 l l  

9 5 

] 1 
6 8 

T/+ 

die fibrigen Tiere den normalen Chromosomenbestand besaBen (Ta- 
belle 17). Damit  ist naehgewiesen, dab keines der Autosomenpaare yon 
P. regina einen genetisehen XY-Meehanismus im c? repr/isentiert,. 

b) Der Gesehleehtsbestimmungs-Modus 

AufsehluB fiber die Geschleehtsbestimmung und die Lokalisation der 
Gesehleebtsfaktoren bei P. regina gaben der Erbgang einer Y-Trans- 
lokation und die mit  dieser verbundenen Entstehung von (Ausnahme-) 
Individuen mit  quant i ta t iv  abgeiinderten Chromosomenbest/inden. 

Unter  den F2-Gelegen aus P~irehenkreuzungen normaler 9 9  mit  
Fl-~C~, deren Vgter bestrahlt  worden waren, land sieh eine Naehkom- 
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mensehaft, in der alle untersuehten c~c~ heterozygot ffir eine auf die ~c~ 
besehr/inkte reziproke Translokation ( =  Y-I) zwisehen dem Y und dem 
Autosom I waren (Tabelle ]8). Der Bruch lag im Chromosom I in un- 
mit telbarer  N/ihe der Kinetoehorregion auf seiten des kfirzeren Schenkels, 
der im u wahrseheinlich ungef/~hr in der Mitte. Die Rekombination der 
Bruchstiicke lieferte die beiden Translokationschromosomen l(Y-I), das 
aus dem linken (--~ kfirzeren) Schenkel yon Autosom I u n d  dem kineto- 
ehortragenden Segment des Y-Chromosoms besteht, und r (Y-I), das aus 

Abb.  28a u. b. P .  regina. Chromosomen  aus Spermatogonien .  a Die he te rozygote  Trans-  
lokat ion Y - I .  b Normales  Chromosomenpaa r  I u n d  das m i t  i h m  gepo~arte Translokat ions-  

eh romosom l ( Y - I )  yon  e inem A n s n a h m e - 3  tier Kons t i tn t ion  2A + X  +l ( Y - I )  

dem reehten (=lgngeren)  Arm yon Autosom I einsehlieBlieh dessen 
Kinetoehorregion und dem anderen Y-Absehnitt  gebildet wurde 
(Abb. 28a). Dementspreehend ist /(Y-I) telokinetiseh, w/ihrend r(Y-I)  
einen winzigen, in der Anaphase nur sehwer erkennbaren zweiten 
Sehenkel besitzt. Die etwa gleieh grogen proximalen Enden beider 

Translokationsehromoso- 
Tabelle 18. Vererbung der Y-Translokation Y- I  
und der autosomalen Translokation T4-5 von 

Phormia regina (F2-Generation) 

+ / §  + ]T  ~-5 Y- I  Y- I  nnd  §  4-5 

~ 8 12 - -  - -  

33 - -  - -  9 ]1 

men, die in den Spermato- 
gonienpro- u n d - m e t a p h a -  
sen als kleine Kiigelehen 
durch eine deutliche Ein- 
sehniirung vom fibrigen 
Chromosomensegment ge- 
t rennt  sind (Abb. 28a), 
werden in den Spermato- 

gonienmetaphasen - -  wie das Y in normalen Zellen - -  negativ hetero- 
pyknot i sch; ,  daher ist anzunehmen, dab der Brueh im Y an oder 
in der N~he der median gelegenen sekund~ren Einsehniirung erfolgte. 

In  demselben F2-Gelege , in dem die Y-Translokation auftrat ,  land 
sieh augerdem eine reziproke Translokation ( = T 4 - 5 )  zwisehen den 
Chromosomen IV und V, die Segmente ihrer kfirzeren Sehenke] aus- 
getauseht hatten.  Wie Tabelle 18 zeigt, kam T4-5  heterozygot bei un- 
gef/~hr der H/i]fte der c~d und ~ ~ vor, wurde also gesehleehtsnnabh/ingig 
vererbt  und war mit  der Y-Translokation frei kombinierbar.  
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Daneben trag im u zusgtzlieh eine ebenfalls gesehleehtsunabhgngige 
und mit Y-I und T~-5 frei kombinierbare perikinetisehe Inversion im Autosom II 
auf (=pI2), in dem die Briiehe im kiirzeren Sehenkel median in der N~he der 
sekund~ren Einsehniirung und im l~ngeren Arm nahe dem Ende lagen. Die l~e- 
kombination der ungleieh grogen Fragmente fiihrte gegeniiber dem normalen 
Chromosom II  zur Verlgngerung des langen und zur Verkiirzung des kurzen 
Sehenkels (AutosompaarII in Abb. 29@ Beide autosomalen Chromosomen- 
mutationen konnten wegen ihres nieht gesehleehtsgebundenen Erbgangs daher in 
den weiteren Untersuehungen unberiieksiehtigt bleiben und ausgekreuz~ werden. 

L,i ,~::J~gg, 

~.r ~:,....-e ....... X [~-,u -'%r ,DII{iL':" ]< 

. . . . .  %'%k. 

N -g~" 

X 
b 

A b b .  2 9 a - - e .  P. regina. C h r o m o s o m e n b e s t g n d e  i n  S g e r m a t o g o n i e ~  y o n  A ~ s n a h m e -  
T i e r e n  des  Y - T r a n s l o k a t i o n s s t a m m e s .  a ~ t ier  K o n s t i t u t i o n  2 A  + 2 X  + Y .  b c~ t ier  N o n -  

s t i t n t i o n  2 A  + X  +1 ( Y - I ) .  e c~ t ier  K o n s t i t g t i o n  2 A  + 2 X  +1  ( Y - l )  

Die Y-Tr~nslokation Y-I wurde auch in den Folgegenerationen (I0a, 
F~) aussehlieglieh in der ~ Linie vererbt (Tabelle 19). Dabei traten 
3 Soften von Ausnahme-~c~ auf. Unter insgesamt 340 meist als Puppen 
gel0r/iften ~c~ der F 3 und F 4 mit der Y-Translokation fanden sieh zweJ 
Tiere, die auger dem vollstgndigen diploiden Chromosomensatz ein 
zweJtes X besaBen (Abb. 29 a; Tabelle 19, Spalte [7]) und sieh auf Grund 
der histologisehen Differenzierung der Gonaden als c~ erwiesen. Die 
Gonaden des einen X X Y - ~  enthielten vorwiegend Spermatogonien- 
Interphasen, dazu nur wenige Prophasen, wghrend in denen des zweiten 
X X Y - ~  bereits alle Stadien der Meiose sowie Spermatiden vorhanden 
waren, so dab kein Zweifel am d Gesehleeht dieser als Puppen prapa- 
rierten Individuen besteht. Die Hoden beider XXY-d lieBen keinerlei 
histologisehe Anzeiehen yon Degenerationserseheinungen erkennen, die 
auf ein friihzeitiges Absterben solcher Ausnahmetiere hindeuten k6nnten. 
Da normale ~9 die Chromosomenkonstitution 2 A + 2 X  haben, Indi- 



90 FRITZ-HELI~UT ULLERICH" 

Tabelle 19. Geschlechtegebundener Erbgang der Translokation Y-I  
von Phormia regina 

IPm3133 I - - I  ]_ 
I ~ l  ~ I - I ~ ~'  I - I 

:F~ Ipm6lSa I-- I - -  ~7 I - -  I 

i l _  _ , I " 1 - 1  - I 11 I - -  

A n s n a h m e -  | A a h m e t i e r  

Y-I I - -  ! + / + l  Y-I I. 

T~-%~-1  ~ - - ( ~ - ~ 2 )  [31 [4] [51 - ~ - '  c - - ~ - - - ~ ~ - - [ 5 1  r.J c7] [a~ 

r a t i o n  
2 A  + 2 X  
+ / ( Y - I )  

[9]  

1 

2 

viduen mit 2A~-2X-~Y jedoch ~ sind, muB das Y-Chromosom von 
P. regina Tr~ger eines epistatisehen ~-Differentiators sein. 

Mit grSl~ter Wahrschein]ichkeit resultierten die XXY-Ausnahmetiere 
aus dcr Befruchtung normal reduzierter Eizellen (A + X )  durch Spermien, 
die infolge yon Non-Disjunktion der Translokationschromosomen und des 
X in der Meiose aul~er dem haploiden Autosomensatz mit  den trans- 
lozierten Y-Segmenten auch das X bekamen. Dal~ Non-Disjunktion der 
Geschleehtschromosomen in der Spermatogencse der Y-I-tIeterozygoten 
tats~ehlich vorkommt, ergab die Analyse von 27 Anaphasen I, yon denen 
in einer Zelle d~s X-Chromosom zu demselben Pol wanderte wie die 
beiden Translokationsehromosomen, so dal~ eine Spermatocyte H mit 
der Konstitution A-~XY entstand und die zweite nur den normalen 
(haploiden) Autosomensatz erlfielt. Damit ist gleiehzeitig die MSgliehkeit 
ffir die Entstehung yon XO-Zygoten aus der Befruehtung normaler 
Eizellen dutch Spermien ohne ein Geschlechtsehromosom gesehaffen. 

Weitere 39 A u s n a h m e - ~  aus der F 3 und F 4 des u 
stammes besaBendieChromosomenkonstitution2A + X  +/(Y-I) (Abb. 28b, 
29b; Tabelle ]9, Spalte [8]). Solche Ausnahme-47~ mit partieller Tri- 
somie (des I/-Schenkels) und Deficiency des einen Y-Absehnittes sind 
auf Grund der gestSrten Balanceverh~ltnisse in ihrer Entwicklung 
gehemmt, verpuppen sieh sparer als die diploiden ~ ,  bleiben kleiner 
als diese und sterben im allgemeinen w~hrend der Puppenphase ab. 
Anhand der histologischen Differenzierung der Gonaden, in denen alle 
oder zumindest ein Tell der Stadien der Spermatogenese anzutreffen 
sind, erweisen sic sich eindeutig als ~ .  Selten gelingt diesen Ausnahme- 
tieren die Metamorphose zu jungen, aber nicht lebensf~higen Imagines; 
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als solehe konnten drei der 39 Ausnahme-dd gepr/ift werden, die bereits 
kurze Zeit naeh dem Sehlfipfen inaktiv und daher im Ansehlug an ihre 
morphologisehe Untersuehung pr~pariert wurden. Zwei dieser ~c~ 
besagen vollkommen normal entwiekelte Gesehleehtsorgane, beim dritten 
dagegen waren die Cerei, Paralobi und das Phallosom reduziert. In den 
im Vergleieh zu normalen ~ etwa auf die H/~lfte verkfirzten und ver- 
sehm~lerten Hoden aller drei Ausnahme-~c~ fanden sieh reiehlieh Sper- 
matiden und fertige Spermien; meiotisehe Teilungen liefen wie bei nor- 
malen ~ gleiehen Alters nut  noeh spiirlieh ab. 

///-z/ 
ritz-Z) 

a , ,~.gg 

I 7#g I .... *r X+~:;, 

~. 

Abb. 30a u.  b .  P .  regina.  Ana pha s e n  I v o n  c~ 3 des Y-Trans loka t ionss t ammes .  a Normale  
Ver te i ]ung der Chromosomen;  die Tra l l s lokat ionschromosomen l ( Y - I )  n n d  v ( Y - I )  wandern  
zum  gleiehen PoI. b Die Trans loka t ionschromosomen werden  verschiedenen Polen  zugeteil t .  

X X-Chromos om 

AuBerdem traten drei ebenfalls lebensgesehwgehte Ausnahme-c~ mit 
der Chromosomenkonstitution 2 A + 2 X + 1 (Y-I) auf (Abb. 29 e ; Ta- 
belle 19, Spalte [9]); tines von ihnen konnte als frisehgesehlfipfte Imago 
untersueht werden, die sieh aueh morphologiseh als d7 mit vollstgndig 
normal entwiekelten Gesehleehtsorganen erwies. Die Testes dieses 
Tieres, die vorwiegend Spermatiden und Spermien enthielten, waren nut  
ungef/ihr halb so lang wie die gewShnlieher c~ .  I)ie Entstehung yon 
Ausnahme-Individuen mit den Chromosomenbest/~nden 2 A + 2 X + l (Y-I) 
nnd 2 A + X  @ l (Y-I), die sgmtlieh m/~nnlieh waren, zeigt, da8 das Trans- 
lokationsehromosom l (Y-I) den ffir die Gesehleehtsrealisation verant- 
wortliehen epistatisehen ~-Differentiator enthalten mug. 

Die Ursaehe f/Jr das Vorkommen soleher Ausnahme ~ liegt in der 
Bildung von Spermien mit quanti tat iv abge~nderten Chromosomen- 
best~nden, die auf der h/~ufig unregelmiiBigen Verteilung der Trans- 
]okationsehromosomen in der Anaphase I beruht (vgl. S. 90). Damit 
jede Spermatoeyte I I  den vollst/gndigen haploiden Chromosomensatz 
erh~lt, m/iBten/(Y-I) und r(Y-I) stets zum gleiehen und das nieht trans- 
lozierte homologe Autosom I sowie das X zum entgegengesetzten Pol 
wandern; das war aber nut  bei 17 yon insgesamt 26 sieher analysierbaren 
Anaphasen I der Fall (Abb. 30 a). In den fibrigen 9 Zellen wurden/(Y-I)  
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und r(Y-I) verschiedenen Polen zugeteilt (Abb. 30b), so dab Spermato- 
cyten I I  mit unbalancierten Chromosomenbesti~nden resultierten. Dabei 
ergeben sich theoretisch die folgenden 4 Verteilungsm6glichkeiten, durch 
die 8 Sorten yon Sperm~tocyten I I  entstehen (AI I - -V  = Autosomen I I  
bis V): 

Spermatocyte I 

2 A I I - - V  + A  I +/(Y-I) +r(Y-I)  + X 

Spermatocyte I I  (a): 

1 a A I I ~ V + A I + / ( Y - I )  + X  
2a A I I - - V + A I + / ( Y - I )  
3 a A I I - - V + A I  +r(Y-I)  + X  
4a A I I - - V + A I + r ( Y - I )  

Spermatocyte I I  (b): 

1 b A I I - - V + r ( Y - I )  
2b A I I - - V + r ( Y - I )  + X  
3b A l l - - V + / ( Y - l )  
4b A l l - - V + / ( Y - l )  + X  

Die Spermatocyten I I  der Gruppe 1 a - -4a  zeichncn sich durch Dupli- 
kation, die der Gruppe 1 b - - 4 b  durch Deficiency eines Sehenkels yon 
Autosom I aus; entsprechend besitzen alle Zellcn nur einen der beiden 
translozierten Y-Abschnitte, wahrend das X bei der Hiilfte der Spermato- 
eyten I I  beider Gruppen vorhanden ist. In den geprfiften Anaphasen I 
waren die Verteilungstypen 1 (=  lmal), 2 ( ~  5real) und 4 ( ~  lmal) reali- 
siert, ws der Verteilungstyp 3 - -  sicher nut  wegen der geringen 
Anzahl der aufgefundenen Anaphasen - -  fehlte; bei zwei Anaphasen 
waren l(Y-I) und r(Y-I) nicht sicher voneinander zu unterseheiden, so 
dab der Verteilungstyp nicht bestimmt werden konnte. Offenbar sind 
aber nur solche Eizellen entwicklungsfi~hig, die von Spermien der Kon- 
stitutionen A I I - - V + A I + I ( Y - I ) + X  und A I I - - V + A I + I ( Y - I )  befruch- 
tet  werden und aus denen dann jene A u s n a h m e - ~  mit den Chromo- 
somenbestanden 2 A + 2  X +/(Y-I) und 2 A + X  +/(Y-I) hervorgehen ; denn 
Tiere mit Trisomie des Ir-Schenkels und Deficiency des entsprechenden 
Y-Segmentes oder solche mit Deficiency eines Schenkels yon Autosom I 
sowie des entsprechenden Y-Abschnittes kamen im untersuchten Material 
weder unter den ~ ~ noch bei den <~  vor. 

Einen weiteren Nachweis, dab der Geschlechtschromosomen-Mecha- 
nismus bei P. regina nicht wie bei Drosophila genetisch nach dem 
Balanee-Prinzip yon X und Autosomen funktioniert, lieferte das Anf- 
treten yon Ausnahme-(~ ~ im Y-Translokationsstamm. Unter den ins- 
gesamt 282 als l~ praparierten ~ ~ der F~ und F4, die an der Aus- 
bildung der Ovariolen eindeutig als solche zu erkennen waren und in der 
fiberwiegenden Mehrzahl die normale Chromosomenkonstitution 2 A + 2  X 
besal~en, fanden sieh neben einem Tier mit 3 X-Chromosomen fiinf 
weitere Ausnahme- O ~ mit nur einem X (Abb. 31 ; Tabelle 19, Spalte [3]), 
die durch Non-Disjunktion der Geschlechtschromosomen entstanden sein 
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muSten (vgl. S. 90). Die X O - ~  waren zum Teil gegeniiber normalen 
~ in ihrer Entwicklnng verzSgert und teilweise kleiner als diese. Um 

nach M5glichkeit ein solches XO- ~ zur Fortpflanzung zu bringen, wurden 

A b b .  31 ~ 4. P .  regina.  C h r o m o s o m e n b e s t ~ n d e  i n  O o g o n i e n  e ine s  X O -  ~. a ~ b e r s i c h t s b f l d  
e i n e r  Ova,r iole  m i t  3 0 o g o n i e n p r o -  b z w .  - m e t a p h a s e n .  V e r g r .  950 x .  b - - d  D i e  i n  a a b g e b i l -  

d e t e n  O o g o n i e n  i n  s t~ t rkere r  V e r g r 6 2 e r u n g  (3000 • ). X X - C h r o m o s o m  

insgesamt 53 Puppen auf Grund ihrer verz6gerten Entwieklung und 
geringeren GrSge ausgelesen. Es schlfipften auSer jenen vier als ]unge 
Imagines untersuehte Ausnahme-~c~ (s. S. 91) aueh zwei morphologiseh 
vollkommen normale ~ 9, yon denen eines mit einem ~ des Normal- 
stammes ein partiell entwieklungsf/~higes Gelege erzeugte. Bei der Pr/~- 
paration eines Teils der Puppen dieser Naehkommensehaft fanden sich 
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XO- und XX- ~ ~ in gleicher H/~ufigkeit, w/~hrend die nur halb so zahl- 
reichen ~ ausschhe$heh normale XY-Tiere waren, da sieh die theore- 
tiseh in gleicher Anzahl zu erwartenden ~ ohne X nicht zu entwickeln 
vermoehten (Tabelle 20). 

Aus den restliehen 84 nicht pr~parierten Puppen dieses Geleges 
sehlfipften 43 99  und 29 ~ ,  die morphologisch normal waren. Die 
H/~lfte der ~-Imagines wurde mit normalen ~ ,  die andere Hiilfte mit 
~ des Y-Translokationsstammes gepaart. Offenbar waren die ~ ~ aber 
dureh die ffir die morphologische Untersuehung erforderliehe (~ther-) 
Bet/~ubung geseh~digt worden; denn es resultierte nur ein Einzelgelege 
aus der Kreuzung der ~ ~ mit ~ des Y-Translokationsstammes. Die 
Preparation eines Teils der Puppen dieses Geleges brachte folgendes 

Ergebnis (Kreuzung awy in Ta- 

Tabelle 20. Nachkommenscha/t aus der 
Kreuzung eines Ausnahme- ~ (2 A A-X) 
mit einem normalen (~ (2A~-XY)  yon 

Phormia regina 

97 
2A + 2 X  

23 

p i 2A+X 2A§ 2A+Y 

20 21 -- 

belle 19, unterste Zefle): Bis auf 
zwei ~g~ mit je 3 X-Chromosomen 
besaBen alle fibrigen ~ ~ die nor- 
male Konstitution 2 A + 2 X .  Von 
den ~ wiesen nur 3 Tiere den 
diploiden Chromosomenbestand auf ; 
die fiberwiegende Mehrzahl zeich- 
nete sich durch den Besitz eines 
zweiten X-Chromosoms aus, und ein 

weiteres ~ hatte die Konstitution 2 A + 2 X + / ( Y - I ) .  Auf Grund dieser 
Befunde kann nicht mit Sieherheit entsehieden werden, we]che Konsti- 
tution die Eltern dieser Nachkommenschaften besessen hatten. Die hohe 
Anzahl der ~ mit 2 A + 2 X + Y  l~St jedoeh vermuten, dab ihr Vater den 
gleiehen Chromosomenbestand besessen hat. Da sich unter den gepr/iften 

~ auSer 2 Ausnahmetieren mit 3 X nur normale XX-, aber keine X0-  ~ 
fanden, war die Mutter wahrscheinlieh normal 2 A + 2 X .  Es 1KSt sich 
jedoeh nieht aussehlieSen, da$ sie ein XO- ~ war und dab TSchter dieser 
Konstitution nicht oder nut in geringer Anzahl entstanden; denn in zwei 
yon drei analysierbaren Anaphasen I eines ~ mit 2 A + 2  X + Y  wanderten 
beide X-Chromosomen zum gleichen Pol, so dab mit h/~ufigem Non- 
Disjunktion der beiden X-Chromosomen in ~7c~ solcher Konstitution zu 
rechnen ist. Spermien mit A + 2 X  miil3ten bei der Befruchtung yon Ei- 
zellen eines XO- ~ dann ~ ~ mit 2 X und 3 X liefern. 

29 Puppen des Geleges aus der Kreuzung awy wurden nicht pr/s davon 
schlfipften 12 morphologisch normale Imagines, 8 9 9 und 4 ~ .  Die 2 ~ wurden 
mit einem dieser ~ ,  die res~lichen ~ mit je 10 ~ 9 des Normalstammes zusammen- 
gesetzt. 9 ~ aller 4 Paarungen legten reichlich Eier ab, die jedoch s~mtlich un- 
entwickelt blieben. In einem Fall konnte Kopulation beobachtet werden, bei der 
aber offenbar keine Spermien fibertragen wurden; denn bei der sp~teren Unter- 
suchung tier Receptacula derjenigen 99, yon denen mindes~ens eines kopuliert 
hatte, lieSen sich keine Spermien auffinden. Die Itoden des dazugehSrigen ~, 
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dessen Chromosomenkonstitution mangels geeigneter Teilungsstadien nicht 
bestimmt werden konnte, enthielten vorwiegend Spermien. 

Aus den vorliegenden Befunden geht hervor, dag XO-Tiere stets 
weiblich sind und trotz des Vorhandenseins yon nur einem X roll  fertil 
sein k6nnen. Uber die Geschlechtsbestimmung bei Phormia regina ent- 
scheidet alMn die An- bzw. Abwesenheit des im Y-Chromosom lokali- 
sierten epistatisehen ~-Differentiators. 

D. Diskussion 

I. Die Chromosomen 

Die hier dargestellten Befunde zeigen, dab die Calliphorinen trotz des 
Vorkommens zweier so verschiedener Fortpf]anzungsweisen wie Mono- 
genie und Amphogenie anscheinend eine cytologisch weitgehend nni- 
forme Unterfamilie darstellen. Alle untersuchten Arten besitzen nicht 
nur die gleiche Chromosomenanzahl nnd strukturell /~hnhche Chromo- 
somens/~tze, sondern gleichen einander auch im mitotischen und mei- 
otischen Verhalten der Chromosomen. 

Alle Arten weisen neben f/inf groSen, /iberwiegend euchromatischen 
Chromosomenpaaren ein Paar total oder partiell heteroehromatiseher 
Chromosomen auf, die bei den meisten Arten im d heteromorph (XY), im 
9 dagegen gleieh (XX) sind, wobei das Y-Chromosom stets deutlieh 
kleiner ist als das X ; nur bei den monogenen Formen Chrysomyia albiceps 
und C. ru/ifaeies sowie bei der amphogenen Art Calliphora erythrocephala 
sind sic in beiden Gesehleehtern isomorph, so dab bei diesen Arten struk- 
tnrelle Anzeiehen ffir Heterogametie eines Gesehleehts fehlen. Bei der 
MehrZahl der Calliphorinen ist das heteroehromatisehe Chromosomen- 
paar das kleinste des Satzes; lediglieh die X-Chromosomen von Lucilia 
serieata und L. cuprina dorsalis iiberragen die Autosomen an L~nge, 
wi~hrend diejenigen von L. illustris und L. caesar etwa der L/tnge des 
gr68ten Autosoms entspreehen. Nukleolen- und Chromozentrenbildnng, 
eine geringe Paarungstendenz wghrend der Gonien- und Neuroblasten- 
mitosen sowie die Anfreehterhaltung der heteropyknotisehen Assoziation 
in den S10ermatoeyten bis zur Diakinese oder frfihen Metaphase I kenn- 
zeiehnen das Verhalten und die enge Verwandtsehaft der heteroehroma- 
tisehen Chromosomen aller Calliphorinen. 

Die f/it alle Dipteren eharakteristisehe somatisehe Paarnng der homo- 
logen Chromosomen, die seit ST~V~S (1908) bekannt ist, sowie die par- 
allel dazu verlanfende Reduktion der syndetisehen Prozesse in der 
c?-Meiose sind bei allen Calliphoriden in hohem Grade ausgepr/tgt. In 
den Oo- und Spermatogonien differenzieren sieh die homologen groBen 
Chromosomen stets auf ihrer ganzen Lgnge eng gepaart ans dem Inter- 
phasekern heraus. 
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Die ~-Mciose dcr Calliphorinen ist dutch das Fehlen jeglicher synap- 
tischer Prozesse und den Ausfall der Chiasmenbildung gekennzeichnct. 
Die Abwesenheit der Chiasmen zcigt sich an der anhaltenden voll- 
sti~ndigen Paarung der ~Iomologen his zur Metaphase I sowie an dem his 
zur frfihen Anaphase I verzSgerten Auftreten des Chromatidenspalts. 
Bei mehr als der H~lfte der untersuchtcn Arten erfolgt die anaphasischc 
Teilung der Bivalente im ~ in der fiir achiasmatische Meiosen typischen 
Weise glatt und ungchindert ohnc irgendwelche Anzeichen ffir etwa in 
Pro- oder Metaphase verdeckt gebliebene Chiasmen 1. 

Auf Grund des achiasmatischcn Verlaufs der Spermatogenese der 
Calliphoriden ist mit dem Fehlen des Faktorenaustauschcs in den ~ zu 
rechnen. Entsprechende Bcfunde CooPw~s (1949) an Drosophila melano- 
gaster zeigen, dab bci 1--7,6% der Bivalente im ~ Chiasmen gebildet 
werdcn, obwohl kein crossing-over erfolgt. Ob das aueh ffir die ~ der 
Calliphoriden zutrifft, kann mit Sichcrheit nur durch die cytologische 
Analyse der Anaphasc I v o n  Inversionshetcrozygoten (BAvE~ 1946) oder 
genetische Untersuchungcn entschicdenwerdcn, doch zeigt die geschlechts- 
gebundcne Vererbung der Translokationcn T2 und T4 yon Calliphora 
erythrocephala, daI~ in den morphologisch undifferenzierten Geschlechts- 
chromosomcn dieser Art im untcrsuchten Material kcin crossing-over 
zwischen den Translokationschromosomen und dcm Geschlecht erfolgte. 
Darfibcr hinaus konntc TATE (1947) an weitaus umfangreichercm Ma- 
terial bei der gleichen Art das Fehlen des Faktorenaustausches zwischen 
dem rezessiven geschlechtsgebundenen Gen w und dem Geschlecht 
feststellen. 

Ffir die ~ ~ ist ein normaler Verlauf der Meiose mit Faktorenaustausch 
anzunehmen, obwohl die Rcifeteilungen der Oocyten in der vorliegenden 
Arbcit nicht untersucht wurden und die pachyt~nartigen Stadien der 
wachsenden Oocyten vor der Karyosph~renbildung keinen Hinweis auf 
das Vorhandensein yon Chi~smen lieferten; bisher ist jedoch noch kein 
einziger gesicherter Fall bekannt, bei dcm der Faktorenaustausch in 
beiden Geschlechtern fehlt. 

II. Geschlechtsbestimmung 
1. X Y-Geschlechtschromosomen-Mechanismen 

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

1 Bei den ~ yon Chrysomyia megaeephala, Lucilia sericata, L. cuprina dorsalis 
und Phormia regina treten nebeneinander Anaphasen I mit ungestSrter Partner- 
trennung und solche mit Verklebungsbriickenbildung auf. Worauf ihre Bildung 
beruht, ist ungeklgrt. 
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dings nur in wenigen, methodiseh giinstigen F~llen durch die eyto- 
genetisehe Analyse yon Individuen mit quantitativ abge~nderten Chro- 
mosomenbest/~nden aufgekl/~rt werden und ist daher nur yon einigen 
wenigen Arten bekannt. Unter  dem Eindruek der an Drosophila 
gewonnenen Befunde, naeh denen das Y-Chromosom fiir die Gesehleehts- 
realisation bedeutungslos ist und das Gesehleeht allein dutch die X-Chro- 
mosomen in Balance mit den Autosomen bestimmt wird (B~IDG~S 1916, 
1922), nahm man zungehst verallgemeinernd an, alle XY-Meehanismen 
funktionierten genetiseh in derselben Weise wie bei Drosophila. Gleiehe 
Befunde an der Bltitenpflanze Rumex acetosa sehienen diese Auffassung 
zu bestgtigen (0~o 1935). Spgter konnten jedoeh WA~MKE und BLA- 
x~sJ~E~ (1940), WA~M~ (1946) sowie W~SmS.~GAA~D (1940, 1948) im 
Y-Chromosom der Blfitenpflanze Melandrium einen starken M~nn- 
liehkeitsbestimmer naehweisen, und liir Bombyx mori mit eytologiseh 
nieht erkennbarer, aber genetiseh naehgewiesener tIeterogametie der ~ 
wurde ein starker ~-Realisator im genetisehen Y-Chromosom fest- 
gestellt (vgl. TANAXA 1953), SO dag es bei einem nieht n~her analysierten 
Heteroehromosomen-Meehanismus offen bleibt, ob die Gesehleehts- 
bestimmung dureh einen im Y-Chromosom lokalisierten epistatisehen 
Gesehleehtsfaktor oder aber dutch das quantitative Verh/tltnis der 
X-Chromosomen zu den Autosomen erfolgt. 

Unter den Insekten mit heteromorphen Gesehleehtsehromosomen 
stellt die in der vorliegenden Arbeit analysierte Fliege Phormia regina 
den ersten Fall dar, fiir den die gesehleehtsentseheidende Rolle des 
Y-Chromosoms naehgewiesen wird. Das Auftreten yon dureh Non- 
Disjunktion der Gesehleehtsehromosomen entstandenen Ausnahme-~c~ 
im u mit der Konstitution 2 A d - 2 X d - u  beweist, 
dag das Y-Chromosom yon P. regina Trgger eines starken c~-Reali- 
sators ist; denn Individuen mit dem Chromosomenbestand 2A@2X 
sind stets weiblieh 1. Wie das Ergebnis der Kreuzung awy (Tabelle 19, 
unterste Zeile) vermuten lggt, sind XXY-c~c~ offenbar lebensf~hig und 
k6nnen Iertil sein. AuBerdem best~ttigen jene partiell trisomenAusnahme- 
tiere mit dem Chromosomenbestand 2Ad-2X@I(Y-I) bzw. 2A@Xd- 
/(Y-I), die stets m~nnlieh sind, dag das Translokationsehromosom/(Y-I) 
den ffir die Gesehleehtsrealisation verantwortliehen Absehnitt des 
u enthalten mug. Die Lebensuntiiehtigkeit dieser beiden 
Klassen yon Ausnahme-c~c~ finder eine Erklgrung in der dureh die par- 
tielle Trisomie sowie dutch Deficiency eines u verursaehten 
St6rung der Genbalanee. Die gleiehe Ursaehe kann dafiir verantwortlich 
sein, dag bei einem der drei als junge Imagines untersuehten c~c~ mit 
2Ad-Xd-I(Y-I) die Genitalia unvollst/~ndig ausgebildet waren. 

Fiir rein cytoplasmatiseh beding~e Gesehleehtsbestimmung sind keinerlei 
Anhaltspunkte gegeben. 

Ohromosoma (Berl.), Bd. 14 7 
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Das Vorkommen yon XO-Tieren im Y-Translokationsstamm liefert 
einen weiteren Beweis dafiir, dag der XY-Geschlechtschromosomen- 
Meehanismus bet P. regina nicht Me bet Drosophila genetiseh als X0- 
Meehanismus funktioniert, sondern dab die Geschlechtsbestimmung 
allein dutch die An- bzw. Abwesenheit eines im Y-Chromosom lokali- 
sierten epistatischen ~-Differentiators vollzogen wird. Solehe XO-Indi- 
viduen sind im Gegensatz zu Drosophila, wo sic m/~nnlich sind, bet 
Phormia stets weiblieh, unterseheiden sieh morphologisch nieht yon 
normalen XX- ~ 9 und kSnnen Ierti] sein. AnI Grund des einen a~eh im 
Y-Translokationsstamm (Yt2) von Lucilia cuprina dorsalis gefundenen 
XO- ~ ist f/Jr diese Art der gleiehe Gesehlechtsbestimmungs-Modus wie 
der tfir Phormia nachgewiesene anzunehmen. Ob dieser aueh bet den 
anderen amphogenen Calliphorinen verwirklieht ist, das erseheint bet der 
nahen Verwandtschaft der Arten wahrseheinlich ; es kann aber erst nach 
Priifung des Einflusses quantitativ abge/~nderter Chromosomenbest/~nde 
auf die Geschleehtsrealisation bet diesen Arten entsehieden werden ; denn 
F/~lle wi e Dasyllis grossa, Tephritis arnicae und Scatophila unicornis mit 
XO-Heterogametie der ~c~ (METz 1922, KEU~J~E 1924, tIEITZ 1933) 
zeigen, dab die Gesehlechtsbestimmung nach dem X/A-Balanee-Prinzip 
unter den Braehyeeren nieht auf Drosophila beschrgnkt ist. Die X0- 
Heterogametie der ~ yon Dasyllis grossa l/~8t vermuten, dab bet der 
verwandten Art D. thoracica der cytologisch ausgeprggte XY-Geschleehts- 
chromosomen-Apparat (METz 1916) wie bet Drosophila genetiseh naeh 
dem Balance-Prinzip arbeitet. 

Diese Befunde an Phormia nnd Lucilia stehen nicht allein. Ffir die 
Maus, die wie Phormia regina einen eytologiseh ausgepragten Hetero- 
somen-Mechanismus besitzt, wurde kfirzlieh der gleiehe Geschleehts- 
bestimmungs-Modus mit der gesehlechtsentseheidenden Rolle des 
Y-Chromosoms festgeste]lt (s. RUSSELL 1961). Aueh bet der Maus traten 
morphologisch normale und fertile XO-~ 9 auf, die zun~ehst genetisch 
durch Markierungsgene erkannt (RUSSELL, RUSSELL und GowE~ 1959) 
und dann cytologisch als solehe nachgewiesen wurden (W~LsHo~s und 
I~USSELL 1959). Die Parallele zu Phormia wird vollstgndig dureh die 
Be~unde yon RUSSELL und C~u (]961), die unter den Naehkommen aus 
einer bestimmten Kreuzung ein Ausnahme-c~ entdeekten, das auf Grund 
der in der Kreuzung verwendeten Markierungsgene ein XXY-~ gewesen 
sein mugte. Die cytologisehe Analyse bestgtigte die XXY-Konstitution 
dieses lebensf/~higen Tieres, das normale GrSBe und einen mgnnliehen 
Ph/~notyp besag, abet steril war. 

Beim Mensehen seheint die Geschleehtsbestimmung ebenfalls durch 
einen im u lokalisierten starken ~-gealisator vorgenommen 
zu werden. Die cytologisehe Untersuchung m/~nnlicher Patienten, 
die das ,,Klinefelter Syndrom '' aufwiesen, offenbarte in mehreren 
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Fallen eine XXY-Konstitution (JAco]~s und STRONG 1959, FORD, Po- 
LAI~I, BRIGGS und BISHOP 1959). Aul~erdem fanden A~D~s, PRADEE, 
HAUSC~TEOK, SOHs SIEBE~A~I~ und HELL~R (1960) bei einem 
Knaben mit Idiotie und multiplen Mil~bildungen in den meisten der 
untersuchten Zellen einen Gesehleehtschromosomenbestand yon 4X- 
Chromosomen und 1Y-Chromosom, in einigen anderen Zellen 3 X + I Y  
bzw. 5 X + I Y .  Daneben erwies sieh ein weiblieher Patient  mit dem 
,,Turner Syndrom" als ein XO-Individuum (FORD, PoLA~I, B~IOCS und 
BISHOP ]959). Die prinzipielle l~bereinstimmung der an Melandrium, an 
der Maus und am Mensehen sowie an Phormia regina gewonnenen Er- 
gebnisse belegt das Vorkommen des Gesehleehtsbestimmungs-Modus 
mit der gesehlechtsentscheidenden l~olle des Y-Chromosoms bei Organis- 
men versehiedenster systematiseher Gruppen, so dab mit einer we[ben 
Verbreitung dieses Gesch]eehtsbestimmungs-Typus gereehnet wer- 
den muB. 

Ffir Chironomus tentans mit cytologiseh nieht erkennbaren Ge- 
sehlechtschromosomen wies BEERMAN>" (1955) dutch die Erbgangs- 
analyse versehiedener gesehlechtsgebundener Inversionen bei mann- 
]ieher Heterogametie das Auftreten zweier nieht-homologer Y-Chro- 
mosomen nach. Nach B E E ~ a N ~  kann die Entstehung der beiden 
Y-Chromosomen als Folge einer Translokation des in diesem Falle 
epista~isehen ~-Differentiators interpretiert  werden. In dem gleieh- 
ge]agerten Fall der Phoride Aphiochaeta xanthina, bei der die Ver- 
erbung des Geschleehts entweder dem ersten oder dem dritten Chro- 
mosom folgt, nahm TOKUNAGA (1958) als Ursache der Entstehung 
zweier Mannchentypen gleichfalls Translokation eiaes starken ~- 
Realisators an, die MAI~X (1959) dann dureh Kopplungsanalysen 
genetisch beweisen konnte. 

Uber die Lokalisation der rezessiven weiblichen Gesehleehtsfaktoren 
bei Phormia geben die bisherigen Untersuehungsergebnisse noch keine 
eindeutige Auskunft. Die Entstehung morphologiseh normaler und 
fertiler X O - ~  kSnnte mit der Annahme erkl~rt werden, dal~ die 
~-bestimmenden Faktoren nieht in den X-Chromosomen, sondern in 
einem Autosomenpaar lokalisiert oder fiber alle Autosomen verteilt sind. 
Das liel~e sieh jedoeh nur naehweisen, wenn es gels ~ ~ ohne ein 
X-Chromosom zu erha]ten oder wenn sich XY-Tiere mit triploiden oder 
aneuploiden Autosomenbest/~nden als In~ersexe erwiesen. Die erst- 
genannte NaehweismSgliehkeit wird sich jedoeh kaum verifizieren lassen, 
denn wie das Fehlen der aus der Krenzung eines XO- 9 mit einem nor- 
malen XY-~ theoretisch aueh zu erwartenden d d  ohne X demonstriert 
(Tabelle 20), ist der Besitz eines X-Chromosoms ffir die Phormia-d(~ 
lebensnotwendig, so dal~ auch ffir die Existenz der ~ ~ das Vorhandensein 
wenigstens eines X Voraussetzung sein wird. 

7* 
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Die weiblichen Geschlechtsfaktoren k6nnten aber auch in den X-Chro- 
mosomen lokalisiert sein, wie es bei Drosophila melanogaster durch die 
iibereinstimmenden Befunde yon DoBzI~A~sxu und ScI~VZmZ (1934) und 
PIPI(I>I (1940) sowie bei dem Lebermoos Sphaerocarpus Donellii (zuletzt 
KIRCHmS~ 1959) nachgewiesen worden ist; das wtirde bedeuten, dag 
bei Phormia bereits die einfache Dosis der weiblichen Faktoren imstande 
wi~re, bei Abwesenheit des Y-Chromosoms das weibliche Geschlecht zu 
realisieren; denn X O - ~  sind ja morphologisch normal und k6nnen 
fertil sein. Es l~ge dann eine Paralle]e zu der Bliitenpflanze Melandrium 
vor, deren X-Chromosom WAI~M~:w (1946) auf Grund der IntersexuMits 
bedingenden Kombination yon 4X Init 1Y eine ~-dcterminierende Wir- 
kung zuschreibt. Da Individuen mit einer Kombination yon mehr als 
2 X-Chromosomen mit 1u  bei Phormia bisher aber noch nicht gefunden 
wurden, bleibt eine ~-bestimmende Wirkung des X-Chromosoms bei 
dieser Art noch fraglich. 

Die in der vorliegenden Arbeit ffir Phormia regina und Lucilia cuprina 
dorsalis durch die strong gcschlcchtsgebundene Vererbung von Y-Trans- 
lokationen und dureh das Auftreten von Ausnahmetieren mit quantitativ 
abge~nderten Chromosomenbesti~nden nachgewiesene Gesehlechtschro- 
mosomennatur der morphologisch differenzierten tIeterochromosomen 
berechtigt zu der Annahme, dab auch die cytologisch unterscheidbaren 
X- und u der anderen amphogenen CMliphorinen ein- 
schlieNich derjenigen von Calliphora vomitoria in Beziehung zur Ge- 
sehlechtsbestimmung stehen, wobei der Modus der Geschlechtsbestim- 
mung noch often bMbt. 

GMches kSnnte bei nut  vergleichend cytologiseher Betrachtung fiir 
das ebenfalls heterochromatische kleine Chromosomenpaar yon 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 mitotisehen Chromosomensatz 
keinerlei Anzeichen einer morphologischen Differenzierung in X und Y 
erkennen lgBt und strukturell einem Autosomenpaar yon C. vomitoria 
entspricht. Damit ist nachgewiesen, dag bei den beiden (auch cyto- 
logiseh) nahe verwandten Arten derselben Gattung die Gesehlechts- 
bestimmung yon nieht-homologen Chromosomenpaaren kontrolliert wird. 
Offenbar haben die kleinen heteroehromatisehen Chromosomen bei 
C. erythrocephala im Lanfe der Evolution im Gegensatz zu denjenigen 
von C. vomitoria ihre urspriingliche Gesehlechtsbestimmnngsfunktion 
eingebiiBt, die nunmehr yon einem ehemMigen Autosomenpaar ausgeiibt 
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wird. Die nngefAhr iibereinstimmende GrSBe und Struktur des X-Chro- 
mosoms yon C. vomitoria und der kMnen Chromosomen yon C. erythro- 
cephala lassen vermuten, dag nach •bernahme der Gesehleehtsbestim- 
mungsfunktion durch ein ehemMiges Autosomenpaar bei C. erythro- 
cephala eine ttomozygotisierung der kleinen Chromosomen zu XX 
erfolgte. 

Nach der ttypothese yon MULL]SR (1918), der sich aueh DA~LIN(~TON 
(1937) und W~ST~RGAA~D (1948) anschlossen, ist die Ausbildung eines 
XY-Dimorphismus auf einen durch die permanente Heterozygotie 
bedingten fortschreitenden Abbau des Y-Chromosoms zuriiekzuftihren 
(vgl. auch BEERMANN 1955). Dementsprechend lassen sieh die Calli- 
phorinen in bezug auf die Reduktion ihrer Geschlechtschromosomen 
formal in eine l~eihe einordnen, die yon Lucilia sericata mit dem relativ 
am wenigsten vorangeschrittenen Abbau der Heterosomen angeffihrt 
wird und fiber L. cuprina dorsaIis, L. illustris und L. caesar zu Arten wie 
Cynomyia mortuorum, Phormia regina und Calliphora vomitoria mit sehr 
kleinen Geschleehtsehromosomen fiihrt. Calliphora erythrocephala schlieB- 
lieh stellt unter den bisher untersuehten amphogenen Calliphorinen den 
(vorlgufigen) Endpunkt einer phylogenetisehen Entwicklung mit pro- 
gressiver Degeneration der urspriinglichen Gesehlechtschromosomen dar; 
als nAchster Sehritt eines solehen Evolutionsprozesses ware der totMe 
Verlust der ffir die GeschleehtsreMisation bedeutungs]os gewordenen 
kleinen Chromosomen anzunehmen, doeh werden sie wohl noeh 
irgendeine genetische Bedeutung haben, die ihre totale Reduktion 
verhindert. 

Der Ubergang der Gesehleehtsbestimmungsfunktion yore degene- 
rierten Y-Chromosom aaf ein Autosom kTnnte in Anlehnung an die bei 
Chironomus (B~MAN~ 1955) und Aphiochaeta (ToJ~c~AGA 1958, MAI~X 
1959) erhobenen Befunde als Folge der Translokation des starken 
c~-Differentiators (bzw. des ganzen rudiment~ren Y-Chromosoms) 
gedeutet werden, oder es ist dutch Genmutation in einem Autosom tin 
neuer c~-Faktor entstanden. Ob such bei Calliphora crythrocephala wie 
bei Chironomus und Aphiochaeta versehiedene nieht-homologe Y-Chro- 
mosomen vorkommen, miigte dutch eine umfangreiehe Analyse ver- 
sehiedener Populationen gepriift werden. Die ~lteren Befunde von 
K~u~Ex]~ (1924) und NAVlLLE (1932), die fiir die c~c~ yon C. erythroce- 
phala deutliehe tteteromorphie des kleinenChromosomenpaares angeben, 
beruhen wahrseheinlieh auf einer irrtiimliehen Dentung der PrAparate 
oder auf einer Verweehslung mi* Calliphora vomitoria; theoretiseh ware 
es aber aueh vorstellbar, dM3 bei C. erythrocephala noeh Populationen 
existieren, in denen die kleinen Chromosomen bei den c~c~ noeh hetero- 
morph sind. 
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2. Monogenie 

Das Vorherrschen dcr amphogcnen Arden unter den Calliphorinen 
sowie ihre cytologische ~Jbereinstimmnng mit den monogenen Arten 
zeigen, dal~ die ffir Chrysomyia albiceps und C. ru]i/acies charaktcristische 
monogene Fortpflanznngsweise sekundi~r entstanden ist. Das ] ~ t  vor 
allcm ein Vergleich mit anderen Artender Gattung Chrysomyia erkennen, 
die wie C. pinguis (KA~o, briefliche Mitteilung) und die in der vor- 
liegenden Arbeit untersuchte Species C. megacephala amphogen sind, 
wobei ffir die letztgenannte Art ein cytologisch ausgepr~gter XY- 
Geschlechtschromosomen-Apparat mit mi~nnlichcr tteterogametie fest- 
gestellt wurde. Nach Ausbildung des neuen, Monogenie bedingenden 
Geschlechtsbestimmungs-Mechanismns mul~ eine Homozygotisierung der 
bei den beiden monogenen Formen ebenfalls noch vorhandenen hetero- 
chromatischen, aber in bciden Geschlechtern isomorphen kleinen Chro- 
mosomen erfolgt sein, denn durch die Erbgangsanalyse reziprokcr Trans- 
lok~tionen wurde nachgewiesen, dal~ die kleinen Chromosomen yon 
C. albiceps und C. ru/i/acies keine Gesehlechtsbestimmungsfunktion mehr 
ausfiben; sic stellen in dieser Beziehung also einc P~rallele zu den ihnen 
morphol0gisch entsprechenden kleinen Chromosomcn yon Calliphora 
erythrocephala dar. Wie bei der lctztgen&nnten Art mfissen also auch die 
Geschlechtsfaktoren der monogenen FHegen ,,autosomal" lokalisiert sein. 
Anf Grund der engen Verw~ndtschaft yon Chrysomyia albiceps und 
C. ru/i/acies ist anzunehmen, da~ die Monogenie in der Gattung Chryso- 
myia monophyletisch entstanden ist. 

Die umfangreiehen Znchtversuche mit C. albiceps und C. ru/i/acies 
haben ergeben, da]~ ihre ~ fast immer unisexuelle Nachkommen- 
schaften hervorbringen, wobei die ~d  keinen EinfluB auf das Gcschlecht 
der F 1 ausfiben. Alle Eier eines Geleges sind grunds~tzlich entwicklungs- 
fi~hig nnd sexuell einheitlich determiniert, so dal3 die Erzeugung uni- 
sexueller Naehkommensehaften bei den Chrysomyien nicht wie in den 
sex-ratio-St~mmen yon Drosophila prosaltans (CAvALcA~I und FALCAO 
1954, CAVALCA~mI, FALCAO nnd CASTnO 1957), D. bi/asciata (MAGNI 
1954), D. paulistorum (MALoGOLOWXI~ 1958) oder D. willistoni (MALo- 
OoT,ow~ und PouLso~ 1957, MALOGOLOWKI~, POULSO~ nnd W~IG~m 
1959) dureh ein Absterben des jeweils entgegengesetzten Gesehlechts 
zustande kommt. Der Monogenie der Calliphorinen liegt vermutlich ein 
formal ~hnlicher Gesch]echtsbestimmungs-Mechanismus zugrunde, wie 
er bei den Sciariden verwirklieht ist (M~Tz 1938). 

Allerdings sind die Verhaltnisse bei Sciara infolge des ungew6hn- 
lichen Chromosomenvcrhaltens wesentlich komplizierter. Ffir die weite- 
ren Besonderheiten bei Sciara sei auf die Zusammenfassung yon M~TZ 
(1938) verwiesen. 
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Bei Chrysomyia albiceps und C. ru/ilacies aber fehlen alle jene ffir 
Sciara charaktcristischen Komplikationen im Chromosomenverhalten. 
Gemeinsam sind den monogenen Dipteren nur der fehlende Einflul~ der 

~ auf das Geschlecht der F 1 sowie die 1 : 1-Aufspaltung der Nachkommen 
thelygener ~ ~ in thelygene und arrhenogene T6chter. Anhand dieser 
Befunde lassen sich die Verhs bei den monogenen Chrysomyien am 
einfachsten erkls wenn man - -  wie bereits oben betont wurde 
(S. 57) - -  annimmt, dab die thelygenen ~ heterozygot ffir einen 
dominanten weiblichen Geschlechtsrealisator F' mit pr~determinativer 
Geschlechtsbestimmungswirkung, die arrhenogenen ~ ~ ebenso wie die 
~ homozygot ffir das rezessive Allel f sind (Abb. 2). Untersuchungen 
mit dem Ziel, den aus der 1 : l-Anfspaltung der bciden g~-Sorten und der 
Homogametie der ~ erschlossenen I-Iomo-Heterozygotie-Mechanismus 
im 9 cytogenetisch zu beweisen, haben jedoch bisher noch keinen 
geschlechtsgebundenen Erbgang eines Chromosoms aufzeigen kSnnen, 
obgleich alle Chromosomen durch reziproke Translokationen markiert 
und in ihrem Erbgang verfolgt wurden. 

Als naheliegende Ursache daffir k6nnte freier Aust~usch zwischen 
F'/f und dem Translokationsort angenommen werden. !st der Aus- 
tauschwert hoch, wfirde der Naehweis einer geschlechtsgebundenen 
Vererbung des den Faktor F' bzw. f tragenden Chromosoms aul3erordent- 
lich erschwert werden und k6nnte dadurch bisher verhindert worden sein; 
dann aber ws es doch grunds~tzlich mSglich, dureh den Erbgang eines 
Translokationschromosoms, in dem der Chromosomenbruch in unmittel- 
barer N~he des Gen-Ortes f erfolgte und dadurch den Faktorenanstausch 
weitgehend oder vollst~ndig unterdrfickt, die Heterozygotie der thely- 
genen ~ ~ zu beweisen. 

Die Entstehung der Monogenie bei Chrysomyia kann hypothetisch 
mit der Annahme erkl/~rt werden, dal~ bei dem ursprfinglich sicher 
vorh~nden gewesenen XY-Mechanismus die weiblichen Geschlechts- 
faktoren in den Autosomen lokalisiert waren, w~hrend das Y-Chromosom 
wie bei Phormia regina Trs eines epistutischen ~-Differen~viators 
gewesen ist. Dutch Mntution kSnnte dann aus einem der autosom~len 
rezessiven Weiblichl~eitsf~ktoren der dominante weibliche Gesehlechts- 
re~lisator F' mit prs Geschlechtsbestimmungswirkung 
entstanden sein, der absolute Epistasie fiber den ~-Faktor im Y-Chro- 
mosom erlangte und dadurch zwangsls eine ttomozygotisierung der 
ursprfingHchen Geschlechtschromosomen zu XX oder Y u  herbeifiihrte. 

~Nicht ohne wciteres l~l~t sich jener bei Chrysomyia ru]i/acies einmal 
aufgetretene Fall nach dem Homo-tteterozygotie-Schema der Monogenie 
erkl/iren, bei dcm in einer weiblichen Geschwisterschaft neben normal 
monogenen 9 $ aueh solche vorkamen, die vorwiegend aus ~ 9 oder aus 
c~c~ bestehende Gelege mit Ausnahmetieren des anderen Geschleehts 
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hervorbraehtcn (Tabclle 6). Ffir die Ausnahme- ~ ~ w~re theoretisch zu- 
n~chst die Konstitution ff zu erwarten, und dementspreehcnd sollten sic 
alle arrhenogen sein, da ~ normalerweise aus • •  hervor- 
gehen. Das war aber nicht der Fall, denn unter den Ausnahme-9 
fandcn sich sowohl thelygene a]s auch arrhenogene Tiere in gleicher 
H~ufigkeit, desgleichcn untcr den ~ ~ jener Ausnahmezueht, in der ~ 
und ~ ~ in gleicher Anzahl auftraten (Tabclle 7). Auch in den Folge- 
generationen blieb die Monogenie streng gewahrt, so dab angenommen 
wcrden kann, dab die Mfitter jener Ausnahmezuchten hetcrozygot F 'f  
gewesen sind; dasselbe gilt fiir die Mfittcr jener Naehkommenschaften, 
in denen ~ als Ausnahmetiere vorkamen. S/imtliche Ausnahmetiere 
k6nnten im Hinblick auf die postulierte F'f-Konstitution der Mfittcr als 
,,weibliche" Nachkommenschaften mit A u s n a h m e - ~  aufgefaBt werden, 
wobei die tt~ufigkeit der ~ in den einzelnen Geschwisterschaftcn Werte 
yon 0,4--99,4 % annimmt. Die Entstehung dieser ~ lieBe sich dann mit 
der Annahme interpretieren, dab die in der Regel 100%ige Penetranz 
des F'-Faktors etwa dureh Modifikationsgene (oder Umwelteinfl/isse) in 
unterschiedliehem Grade bis zu seiner fast vollst~ndigen Unterdrfickung 
herabgesctzt werden kann. Weitere Untersuehungen m/issen diese 
Erseheinungen noch aufkl~ren. 

DaB die Gesehlechtsrealisation und damit das Gesehlechtsverh~ltnis 
durch andere Gene beeinfluBt werden kann, zeigen z.B. die an den sex- 
ratio-St~mmen mehrerer Drosophila-Arten crhobenen Befunde. Ein Gen 
oder eine Genkombination im X Chromosom yon D. a]/inis (und anderen 
Arten) bewirkt bei den c~ ,  die dieses X besitzen, in der Spermatogenese 
die Degeneration des u und die zweimalige Teilung der 
X-Chromosomen in der Meiose, so dab nur ~-bestimmende Spermien mit 
einem X entstehen ; solche s e x - r a t i o - ~  erzeugen eine fast rein weibliche 
Nachkommenschaft (STc~wEv~w und DOBZItAI~SKu 1936). Dieser 
Effekt kann bei D. aNinis fiberlagcrt werden dutch ein rezessives auto- 
somales Gen, das in homozygotem Zustand ein sex-ratio-~ in ein ,male  
sex ra t io"-~ umwandelt, welches dann eine fast rein m~nnliche F 1 
erzeugt (NovlTSKI 1947) ~. 

In  den Zuchten yon Sciara t raten ebenfalls Ausnahmetiere auf; ihre 
Entstehung erkl/~rt METz (1938) mit der Annahme, dab die Chromosomen- 
elimination nieht allcin yon dem dominanten Faktor  bzw. dessen rezes- 
siven Allc]en kontrolliert wird, sondern auch dureh zahlreiche andere, 
fiber die Autosomen und X-Chromosomen verteilte Gene beeinfluB~ 
werden kann, die bei extremer Konstellation eine der X-Chromosomen- 
konstitution entgegengesetzt geriehtete Elimination im Soma bewirken. 

1 Kiirzlich stellten POULso~ und S~AGvem (1961) lest, dal~ der ,,sex-ratio"- 
F~ktor bei Drosophila melanogaster, D. nebulosa und D. willistoni mit einer Spiro- 
ch/~te identisch ist. 
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Die Ausnahme-9 ~ erwiesen sich erwartungsgem~B (in der Keimbahn) 
stets als homozygot fiir den rezessiven Faktor und damit als arrhenogen, 
und unter den Ausnahme-c~c~ fanden sich sowohl XX- als aueh (meist 
sterile) X'X-Tiere. 

Eine rein modifikatorisehe Geschlechtsbestimmung bei C. albiceps 
und C. ru]i]acies, die wegen der Entstehung yon Ausnahmetieren und des 
bisher nicht gelungenen eytogenetischen Nachweises einer Heterozygotie 
der thelygenen ~ ~ in Betraeht gezogen werden k6nnte, ist/~uBerst un- 
wahrseheinlich, well die iiberwiegende Mehrzahl aller geprfiften Nach- 
kommensehaften thelygener ~ eine statistiseh gesicherte 1 :l-Auf- 
spaltung in thelygene und arrhenogene ~ 2 zeigt und das Anftreten yon 
Ausnahmetieren bislang nur in einer Generation beobaehtet wurde ; dureh 
diese Befnnde erseheint eine genotypiseh bedingte Bestimmung des 
Geschlechts bei den monogenen Calliphorinen hinreiehend gesichert. 
Vorerst nieht mit Sieherheit auszusehlieBen ist eine plasmatiseh gesteuerte 
Gesehleehtsbestimmung, doch ist eine solche wegen der fast immer reali- 
sierten l:l-Aufspaltung der beiden ~-Sorten ebenfalls wenig wahr- 
seheinlieh. 

Im Prinzip ~hnliche Verhgltnisse wie bei Sciara und den monogenen 
Calliphorinen linden sieh bei dem Isopoden Cylisticus convexus (DE LAIn- 
Tin 1952) und dem Collembolen Sminthurides aquaticus (ANDEI~S und 
ASDERS 1959), die gleichfalls dureh eine - -  weniger streng ausgeprggte --- 
monogene Fortpflanzungsweise ausgezeiehnet sind. Neben thelygenen 

~ mit rein oder fast rein weiblichenNaehkommensehaften sowie arrheno- 
genen ~ ~ mit rein oder vorwiegend m/~nnliehem Naehwuehs treten aber 
aueh eehte amphogene ~ ~ auf,'die gemischtgeschlechtlieheNachkommen- 
sehaften erzeugen, in denen das Geschleehtsverhs alle mSgliehen 
dc~-Indiees yon niedrigen bis zu hohen Werten zeigt. Ws sieh bei 
Cylisticus amphogene St/~mme zfiehten lassen, in denen vorzugsweise 
wieder amphogene ~ 9, daneben aber auch monogene Tiere auftreten, ist 
das bei Sminthurides nicht mSglieh, well dort die Amphogenie weitaus 
seltener vorkommt und die 9 ~ aus amphogenen Zuchten in der Mehrzahl 
rein mannhche Nachkommenschaften erzeugen. Die bei Cylisticus 
geprfiften Ausnahme-~ 9 aus iiberwiegend mannlichen Naehkommen- 
schaften waren ausnahmslos, solche yon Sminthurides vorwiegend 
arrhenogen, der Rest thelygen. 

Diese Erscheinungen bei Cylisticus und Sminthurides werden yon 
DE LATmI~- (1952) sowie AND~gS und A~DEgS (1959) auf der Grundlage 
polyfaktorieller Geschlechtsbestimmung interpretiert. Die Monogenie 
wird dureh die Annahme erkl/~rt, dab die thelygenen ~ 9 heterozygot f/ir 
einen dominanten relativen Gesehleehtsrealisator F', der pradeterminativ 
wirkt und fiber das iibrige Realisatorensystem absolut (bei Cylisticus nur 
im Zusammenwirken mit einem dominanten Intensivatorgen) epistatisch 
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ist; die arrhenogenen 9 9 sind wie die c~c~ homozygot fiir das rezessive 
Allel. Bei Abwesenheit des dominanten Weiblichkeitsfaktors bzw. des 
Intcnsivatorgens sollen dann die fibrigen Geschlechtsrealisatoren in Er- 
scheinung treten und bei cxtremer Konste]lation die Entstehung yon 
Ausnahmctiercn bzw. amphogener Nachkommenschaften bcwirken. 

Es scheint also, dal~ die Monogenie bei Chrysomyia strenger fest- 
gelegt ist als bei Sminthurides und vor allem Cylisticus. Alle Arten zeigen 
jedoch eine bemerkenswerte Ubereinstimmung im pr~determinativen 
Erbgang eines dominanten Weiblichkeitsbestimmers, dessen Penetranz 
offenbar dureh andere Gene beeinflul~t werden kann. Die Existenz eines 
solehen Faktors bleibt jedoeh so lange hypothetiseh, bis es wie bei Sciara 
(vgl. METZ 1938, CI~OlCSE 1960) ge]ungen ist, ihn sicher zu lokalisieren. 
Chrysomyia albiceps nnd C. ru]i[acies bieten teehniseh die MSgliehkeit, 
dieses Ziel dureh weitere cytogenetisehe und genetische (Kopplungs- 
analyse) Untersuchungen zu erreichen. 

Zusammenfassung 
1. Es werden das Verhalten der Chromosomen in Spermatogenese und 

Oogonienmitosen sowie die Gesehleehtsbestimmungs-Mechanismen fol- 
gender Arten der Unterfamilie Callilghorinae (Diptera) untersucht: Chry- 
somyia albiceps, C. ru/i]acies, C. megacephala, Lucilia sericata, L. culgrina 
dorsalis, L. illustris, Cynomyia mortuorum, Calliphora vomitoria, C. ery- 
throcephala und Phormia regina; yon Lucilia caesar wurde ausschliel~lich, 
bei den anderen Arten erg~nzend der Chromosomenbestand der Neuro- 
blasten untersucht. 

2. Chrysomyia albiceps und C. ru/i]acies zeichnen sich dnrch ihre 
monogene Fortpflanzungsweise aus; a]le anderen Arten sind amphogen. 

3. Monogene und amphogene Calliphorinen besitzen die gleiehe Chro- 
mosomenzahl (2n-~ 12) sowie struktnrell ~hn]iche Chromosomens~tze 
und zeigen prinzipiell gleiches Chromosomenverhalten. 

4. Alle Arten weisen neben 5 grol~en euehromatischen, medic- bis 
submediokinetischen Chromosomenpaaren 1 Paar partiell oder total 
heteroehromatischer Chromosomen auf, die bei den amphogenen Species 
mit Ausnahme yon Calliphora erythrocephala im c~ heteromorph (XY) 
und im ~ gleich (XX), bei Calliphora erythrocephala und den monogenen 
Uhrysomyia-Arten dagegen in beiden Geseh]echtern homomorph sind. 

5. Die Spermatogenese aller Calliphorinen verl~uft aehiasmatisch. 

6. Durch die streng geschleehtsgebundene Vererbung rSntgenindu- 
zierter Y-Autosom-Translokationen wird die Geschlechtschromosomen- 
natur der Heterochromosomen yon Phormia regina nnd Lucilia cuprina 
dorsalis nachgewiesen; alle grol]en Choromosomen yon P. regina weisen 
einen geschleehtsnnabhgngigen Erbgang anf. 
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7. Das Y-Chromosom yon Phormia regina enthiilt einen epistatischen 
~-Differentiator;  im Y-Translokat ionsstamm auftretende XXY-Aus- 
nahmetiere sind stets m~nnlich, XO-Ausnahme-Individuen morpho- 
]ogisch normale und fertile ~ 9. Das Vorkommen eines XO- ~ bei Lucilia 
cuprina dorsalis best~tigt auch ffir diese Art die geschlechtsentscheidende 
Rolle des u 

8. Die kleinen heterochromatischen Chromosomen yon Calliphora 
erythrocephala haben keine Geschlechtsbestimmungs-Funktion mehr;  
diese w~rd yon einem grol~en, morphologisch undifferenzierten Chromo- 
somenpa~r ausgefibt. 

9. Dem XY-Gesehleehtsbestimmungs-Meehanismus aller amphogenen 
Calliphorinen entsprieht das l : l -Verh~l tnis  der Gesehleehter in Ge- 
schwisterschaften. 

10. Bei den monogenen Arten Chrysomyia albiceps und C. ru/i]aeies 
fiben die kleinen heteroehromatischen Chromosomen ebenfalls keine 
Gesehlechtsbestimmungs-Funktion mehr aus. 

l l .  Thelygenie ( ~ - E r z e u g u n g )  und Arrhenogenie ( ~ - E r z e u g u n g )  
sind Eigensehaften der ~ ~; die ~ haben keinen erkennbaren Einflul~ 
auf das Geschleeht der Nachkommenschaft .  Die fiberwiegende Mehrzahl 
der geprfiften Naehkommensehaften thelygener ~ ~ zeigt eine statistisch 
gesieherte l : l -Aufspa l tung  in thelygene und arrhenogene ~ g~. 

12. Die Monogenie wird mit  der Annahme erkt~rt, da~ die thelygenen 
~. heterozygot fiir einen dominanten weibliehen Gesehlechtsrealis~tor 

(F') mi t  prs Gesehlechtsbestimmungs-Wirkung und die 
arrhenogenen ~ ~ wie die ~ homozygot  ffir das rezessive Allel (f) sind. 
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