Chromosoma (Berl.), Bd. 9, 8. 559—570 (1958)

Aus dem Institut fiir Allgemeine Biologie der Universitit Wien

WEITERE UNTERSUCHUNGEN UBER DIE CHROMOSOMALE
STRUKTUR UND DIE NATURLICHEN STRUKTURTYPEN VON
DROSOPHILA SUBOBSCURA COLL.

Von
E. Kunze-Mtur und E. MULLER
Mit 1 Falttafel
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Seit der Mitteilung von KuNze-MUBL und SpERLICH (1955) ist die
Untersuchung des chromosomalen Polymorphismus von Drosophila sub-
obscura durch die Arbeit von GorpscEMIDT (1956) und eigene Befunde
fortgefithrt worden. AuBerdem wurde die Verteilung der Bruchstellen
von rontgeninduzierten Dislokationen an einem grofleren Material ge-
prift, woriiber gleichzeitig von Kunze-MUBL und MYLLER (1958) be-
richtet wird. Von Kuyze-MtuL und SpErricE (1955) wurde bereits
das interessante Phanomen diskutiert, daf unter den Bruchstellen der
natirlichen Inversionen auffallend viele Koinzidenzen vorkommen und
daf diese Haufung nicht zuféillig sein kann. Die Prifung der strahlen-
induzierten Dislokationen sollte die Frage kliren, inwieweit hier die
Verteilung der Bruchstellen rein zuféllig ist. Fir alle diese Untersuchun-
gen war es notwendig, die Grenzstellen der Dislokationen méglichst genau
zu lokalisieren. Die von Mainx, Koske und Smitar (1953) entworfene
Chromosomenkarte, nach der bisher alle Lokalisationen der natiirlichen In-
versionen durchgefithrt worden sind, erwies sich datiir als nicht geniigend.
Da sie damals nur der ersten Orientierung bei der Bestimmung der Inver
sionen dienen sollte, sind in ihr hauptsichlich jene Querscheiben darge-
stellt und betont, die durch ihre konstante Auspragung als Orientierungs-
marken dienen konnen, viele zartere Strukturen sind jedoch weggelassen.
Diese Karte wird daher hier durch eine bessere (Falttafel 1) ersetzt, in
der so weit als moglich auch die feineren Querscheiben zur Darstellung
kommen und die Wiedergabe der Details weniger stark schematisiert ist.

Alle grundlegenden Skizzen zu der neuen Karte wurden nach Frischpriaparaten
angefertigt und spiter nach Dauerpriparaten wiederholt revidiert. Dies war not-
wendig, da die Bestimmung der strahleninduzierten Bruchstellen und mancher
natiirlicher Inversionen nur nach Dauerpriparaten vorgenommen werden konnte,
in denen sich manche Einzelheiten der Strukturen anders darstellen als in Frisch-
praparaten. Auf diese Weise ist die hier vorgelegte Karte fiir die Bestimmung
sowohl an Hand von Dauer- wie von Frischpriparaten geeignet. Zur Praparation
gelangten verpuppungsreife Larven des strukturell homozygoten Standardstammes
Kiisnacht, die nach Mastung mit Frischhefe bei einer Temperatur von --120C
gehalten wurden. Die Speicheldriisen wurden in einem Alkohol-Eisessig-Gemisch
(3:1) herausprapariert, in Karminessigsiure vorgefirbt und in einem Gemisch von
Milchsiure, Essigsiure und Orcein nachgefirbt und gequetscht. Diese Methode
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verdanken wir einer persénlichen Mitteilung von W. BEERMany. Diese Art der
Herstellung von Frischpraparaten hat den Vorteil, dal die Chromosomen még-
lichst wenig schrumpfen, die Ausprigung der Querscheiben sehr klar ist und
die Priparate ohne EinschluBmittel wochenlang haltbar sind. Fiir die endgiiltige
Kartierung wurden Skizzen nach voll ausgereiften und jiingeren Chromosomen
kombinjert. Die voll ausgeprigte Aufblahung eines Chromosomenabschnittes, die
mit einer Auflosung der darin liegenden Scheiben verbunden ist, wurde wegen
der starken Variabilitit der Struktur in der Darstellung vermieden. Diese
Bereiche wurden wohl leicht ,aufgepufft”, aber mit den bei jiingeren
Chromosomen gut unterscheidbaren Details wiedergegeben.

Auf der von Mainx, Koske und Smrtar (1953) verdffentlichten
Karte betrigt die Zahl der Querscheiben fiir den ganzen Chromosomen-
satz 1085. Davon entfallen auf das A-Chromosom 198, auf das I-Chromo-
som 205, auf das U-Chromosom 199, auf das E-Chromosom 200, auf
das O-Chromosom 272 und auf das dot-Chromosom 11. In der neuen
Karte konnte die Gesamtzahl der Querscheiben auf 1474 erhéht werden,
von denen 265 im A-, 304 im I., 285 im U-, 256 im E-, 350 im O-
Chromosom und 14 im dot-Chromosom liegen.

Die Langenverhiltnisse der fiinf langen Chromosomen bleiben mit
Ausnahme des U-Chromosoms gegeniiber der von Mainx, Koske und
SyiTAL (1953) vertffentlichten Karte annidhernd unverindert. Da der
proximale Teil des U-Chromosoms bei der Priparation an einer Tor-
sionsstelle (zwischen 36 D und 37A der neuen Karte) hiufig abbricht,
ist dieser Abschnitt irrtimlich von MaINx, Kosge und Smrtar (1953)
nicht kartiert worden. Die relativen Léngen der Chromosomen in der
vorliegenden Karte verhalten sich wie A:I:U:E:0=1:1,20:1,20:
1,12:1,43, wobei A gleich 1 gesetzt wurde. Die Art der Zonierung, die
von Mainx, KoskEe und Smirar (1953) gewéhlt wurde, konnte im wesent-
lichen beibehalten werden, d. h. der ganze Chromosomensatz wurde in
100 ungeféhr gleich groBe Zonen unterteilt, wobei beachtet wurde, daB
die Zonengrenzen nach Moglichkeit durch markante Querscheiben ge-
kennzeichnet sind. Die Numerierung der Zonen erfolgte jeweils vom
proximalen Ende aus, sie beginnt mit 1 am proximalen Ende des A(X)-
Chromosoms und endet am distalen Ende des dot-Chromosoms. Die
Zahl der Unterzonen muBlte teilweise infolge der reicheren Differenzie-
rung der Zonen erh6éht werden. Eine Numerierung der einzelnen Quer-
scheiben wurde der besseren Ubersicht halber nicht auf der Karte ein-
getragen, soll aber, soweit notwendig, zur genaueren Bezeichnung von
Bruchstellen Verwendung finden. Soweit es moglich war, wurde die
Zonierung so vorgenommen, daB die meisten Bruchstellen natirlicher
Inversionen mit der Grenze zwischen zwei Unterzonen zusammenfallen.

Die Art der Beschreibung von Inversionen nach Kunze-MyHL
und SpERLICH (1955) konnte aus folgenden Griinden nicht vollkommen
beibehalten werden. Erstens war es nicht moglich, die Zonierung der
alten Karte unmittelbar auf die neue zu tibertragen, wodurch die Bruch-
stellen der meisten Inversionen in andere Zonen oder Unterzonen faller



Chromosomale Struktur von Drosophila subobscura 561

Zweitens erschien die von Kunze-MUHL und SpERLICH (1955) verwen-
dete Art der Bezeichnung von Bruchstellen im Falle von komplexen
Strukturtypen nicht korrekt. Bei der Neubestimmung der Bruchstellen
der verschiedenen Strukturtypen fiel es auf, daB die bisher iibliche Art
der Einzeichnung in die ,,Standardkarte’ in manchen Fillen sogar
zwangsldufig zu einer falschen Darstellung fithrt. Die beiden Briiche
einer Inversion lassen sich nicht in allen Féllen mit nur zwei Marken
auf der Standardkarte eindeutig charakterisieren. Durch jeden nach
erfolgter Dislokation ,,verheilenden® Bruch kommen zwei Bruchenden
zur Beriithrung, die vorher an dieser Stelle nicht benachbart lagen. Ein
Wiederbruch an einer solchen Stelle betrifft also zwei auf der Standard-
karte getrennt liegende Bruchenden. Bei der Entstehung der Inversion
Uy z. B. fanden die Briiche an den Stellen 39 D/40 A und 45E/46 A statt.
Nach erfolgter Inversion liegt nun 45E neben 39D und 40 A neben 46 A.
Die wahrscheinlich phylogenetisch spéter entstandene U, hat daher ihren
proximalen Bruch an der Stelle 40A/46 A, der distale Neubruch liegt zwi-
schen 51 Cund 51 D. Nach erfolgter Inversion von Uy, liegt 40 A nun neben
51Cund 46 A neben 51 D. Esist also notwendig, alle vier Bruchenden nach
der Standardkarte zu bezeichnen. Bei der Beschreibung einer Inversion
ist darauf zu achten, daf sich die Angaben der einzelnen Bruchenden auf
den Zustand im Augenblick des Bruchereignisses beziehen und daf die
spater durch Inversion verlagerten Bruchenden innen stehen, z. B.:
Ugy - - - 39D/40A — 45E/46A
Ty - - - 40A/46A — 51C/51D.

Um die Beschreibung der Inversionen einheitlich durchzufiihren,
wurden auch bei einfachen Inversionsvorgidngen, bei denen jeweils beide
Bruchenden eines Bruches auf der Standardkarte nebeneinander liegen,
alle vier Bruchenden der Inversion angefithrt. Auch in der Art der
Einzeichnung der Bruchstellen auf der Karte (Falttafel) wurden dem-
entsprechend gewisse Anderungen eingefiithrt. Die Bruchstellen sind mit
senkrechten Linien iiber dem jeweiligen Chromosom markiert und tragen
die Nummern der Inversionen. Die Bezeichnung des Chromosoms selbst
ist dabei der Einfachheit halber weggelassen. Im Einklang mit der oben
erklarten Symbolbeschreibung werden in jedem Fall die beiden durch
ein Bruchereignis entstehenden Bruchenden durch Einsetzen der Inver-
sionsnummer rechts und links vom Bruchpunkt charakterisiert. Fillt
ein Bruch an eine Stelle, an die durch eine vorhergehende Inversion
Bruchenden verlagert worden sind, die auf der Standardkarte nicht
benachbart liegen, dann fiilhrt dies dazu, dall nur das eine — rechts
oder links vom Bruchpunkt gelegene — Bruchende in das neue Inver-
sionsgeschehen einbezogen wird. In diesen Féllen wird dann in konse-
quenter Einhaltung der geschilderten Bezeichnungsweise die betreffende
Inversionsnummer nur rechts oder links vom Bruchpunkt eingesetzt.
Fiir das oben in der Symbolschreibung wiedergegebene Beispiel des
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Inversionskomplexes U, , stellt sich daher die Einzeichnung tiber dem
U-Chromosom folgendermaBen dar:

2 2
1 1 1 1 o
I

Inversionen und Strukturtypen

Es wird hier eine neue Ubersicht iiber die Inversionen und Struk-
turtypen von Drosophila subobscura gegeben, die hauptsichlich BErgin-
zungen und Berichtigungen der von Kuxze-MUHL und SPERLICH (1955)
gegebenen Beschreibung sowie alle von GorpscaminT (l.¢c.) bzw.
den Verfassern inzwischen neu gefundenen Typen beinhaltet. Die be-
wihrte Symbolschreibung von KuNze-MUHL und SpERLICH (1955) wurde
beibehalten. Alle bisherigen, nach der alten Karte durchgefithrten Be-
stimmungen werden hiermit fiir ungiltig erklirt. Auch die Angaben
von (xoLDscHMIDT (1. ¢.) sind auf die Grundlage der neuen Karte tiber-
tragen. Wo keine volle Ubereinstimmung zwischen ihr und den Ver-
fassern erzielt werden konnte, ist dies eigens vermerkt.

A-Chromosom (= X-Chromosom )
Inversionen:
Aq):2AR2B—TC/TD Ay, 8C/8D—I12A/12B
Strukturtypen:

Ay, Ay, A,

I-Chromosom

Inversionen?:
I(1y: 22B/22C—25A%/25 A3 T(5y: 21D/22 A—25 A2/25A3
T(yy: 24Dj25 A—29B/29C

Strukturtypen:
I, I, Ly

Der Strukturtyp I, wurde von Kunze-MUHL und SPERLICH (1955)
irrtiimlich als I, , gedeutet. Die beiden Inversionen wurden nie einzeln
gesehen, wodurch die Lokalisation ihrer Bruchstellen erschwert wurde.
I,y und I; sind einander sehr dhnlich. Da der Strukturtyp I;. , nur
im vorderen Orient gefunden wurde, erfolgte die Lokalisation der Bruch-
stellen an Hand der neuen Karte durch GorpsceMIDT.

U-Chromosom

Inversionen:
Ugy: 39D/A40A — 45E/46 A Ug;): ungefihr 40D/41 A — 48C/48D
Ugpy: 40A/46 A — 51C/51D Ugy: 45A/45B — 49C/49D
U): 50B/50C — 52A/52B Ugry: 40A/51C — 52 A2/52 A3
Uy):45A/45B — 50A/50B Us): 40A/51C — 44 Dj45A
Strukturtypen:

Ust> U, Uss Upyos Usyoga Uigags Urns Unnsse Uspogn Usjoys

1 Die hochgestellten Ziffern bezeichnen die Querscheiben innerhalb der Unter-
zonen.



Chromosomale Struktur von Drosophila subobscura 563

Die Inversionen U,;, und Uy, haben nach unserer Ansicht in 46 A/40 A
gemeinsame Bruchenden. Das zum Beweis der Koinzidenz beider
Briiche von Kuxze-MtnuL und SpERLICH (1955) vorgebrachte Argument,
daB in der Kombination U,_,. ¢/U; ., ein ,,shift” auftreten miiite, wenn
keine gemeinsamen Bruchenden vorhanden wéren, wurde von Gorp-
soEMIDT (1956) mit Recht entkriftet. Nach nochmaliger genauer Re-
vision soll aber doch die Angabe von Kuxze-MUHL und SpErLICH (1955)
aufrechterhalten werden. GoLDscHMIDT (1956) beschreibt eine Kom-
bination U, ,.,/U,. Nach brieflicher Riickfrage gab sie an, diese Figur
wiederholt in natiirlichen Populationen von Israel gesehen zu haben, so
daB angenommen werden kann, daB es einen Strukturtyp U, gibt. Ob
dieser direkt von der Standardanordnung abzuleiten ist oder in einem
Chromosom, das die Uy, bereits enthielt, entstand und aus dem Struktur-
typ U,.., erst sekundér abgetrennt wurde; kann nicht entschieden wer-
den. Die letztere Annahme ist angesichts der weiten Verbreitung des
Strukturtyps Uy , die weitaus wahrscheinlichere, um so mehr, da Gtorp-
scamipT die Trennbarkeit von Uy, und U, experimentell nachweisen
konnte. Sie beobachtete in einer Laboratoriumskultur, in die urspriing-
lich die Anordnungen U, ,., und Uy, eingefithrt wurden, die Kombi-
nationen U,/U, und U, ,/U, (unveroffentlichte Mitteilung). Auf
welche Weise der Strukturtyp U, auch entstanden sein mag, auf jeden
Tall sind crossing-over-Vorgénge in einem Chromosomenpaar mit zwei so
langen und unmittelbar aneinandergrenzenden Inversionen schwer vor-
stellbar.

U, die zunidchst nur in israelischen Populationen bekannt war,
wurde von GoLpscHMIDT (1946) lokalisiert und ihre Bruchstellen auf
der neuen Karte eingetragen. IThrer Meinung nach entspricht diese In-
version und mnicht Uy, der von STuMM-ZOLLINGER (1952) beschriebe-
nen ,,Undine”. Der Strukturtyp U, ,, s wurde von MAINX, SPERLICH
und STrOHER (unverdffentlicht) auch in einer Population der siditalie-
nischen Insel Lipari gefunden.

Von GorpscamIipT (1956) wurde ein neuer Strukturtyp in der israe-
lischen Population beobachtet, den sie mit U, ., , bezeichnet und dessen
Tdentitdt mit Uy, ,.¢ sie als moglich ansieht. Es liel sich jedoch an
Hand der neuen Karte kliren, daf die Inversionen Uy, und Uy,
nicht identisch sind. Ihre proximalen Bruchstellen fallen zwar zu-
sammen, aber ihre distalen unterscheiden sich um einige Quer-
scheiben.

Die Kombination U, s/U;,; wuarde von GOLDSCHMIDT nur einmal
gesehen. Die Grenzen der neuen Inversion U, konnten von ihr nicht
mehr genau festgestellt werden und wurden nach ihrer ungefdbren An-
gabe in die Karte eingezeichnet.
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E-Chromosom

Inversionen:
Ey: 58D/59A — 62D/63A  oder 64C/59A — 62D/63 A
E;): 58D/62D — 64B/64C oder 58D/59A — 64B/64C
E(;y: 58D/68B — 64C/62D

Eg: 61C/61D — 68D/68E E1,): 61C/61D —67A/678B
E): 58Dj64 B — 68 B/68C E(;5: 69C/T0A — 71C[72A
Strukturtypen:

Est Ejvg Byrinig Erisigrs Eiio1g912 Eg Eqp oder E1+2+1s

Fiir je eine Bruchstelle von E, und E,, miissen zwei Angaben gemacht
werden, da die beiden Inversionen niemals getrennt gesehen wurden
und es unbekannt ist, welche der beiden Inversionen die phylogenetisch
iltere ist. Da die Berticksichtigung beider Auflésungsmoglichkeiten des
Komplexes E,., bei der Einzeichnung in die Karte verwirrend wire
und tiberdies durch beide theoretische Deutungen die beobachtete Quer-
scheibenfolge von E, ., erklédrt werden kann, wurde nur eine mdégliche
Einzeichnung vorgenommen.

Die von Kunze-MtuL und SpErRLICH (1955) als identisch bezeich-
neten distalen Bruchstellen von Eyg und E, differieren nach GorLp-
scaMIDT (1956) um einige diinne Querscheiben in einem sehr variablen
,-aufgepufften’ Abschnitt. Dies konnte bei der Revision der Karte be-
statigt werden.

Die Inversion Ejy wurde bereits von GorpscemIpT (1956) in der
Konfiguration E; , ¢ g/E 5.9y, beschrieben. Die Inversion ist in
Israel sehr selten und wurde 1957 erstmalig in Europa gefunden und
zwar in der erwihnten liparischen Population (unverdffentlicht). Die
Lokalisation erfolgte an Hand der Kombination E, . , . ¢/E; 5.4, 4. Nach
schriftlicher Riicksprache mit GoLDSCHMIDT lieflen sich Differenzen be-
ziiglich der Einzeichnung der Briiche aufkléren, so daB die Inversion E g,
(GoLpscamipT) mit der in Lipari gefundenen Inversion als identisch
zu betrachten ist.

Die von GorpscumIpr (1956) in Israel sehr hiufig gefundene In-
version Eg, die dem Strukturtyp E;., . ¢;;, angehort, wird von der
Autorin mit ,,Eva‘* bei STUMM-ZOLLINGER (1952) identifiziert. Dieselbe
Inversion konnte in der liparischen Population in der Kombination
E io0:5/El2,0.12 gesehen werden. Die Deutung von Kuxze-MUHL
und SPERLICH (1955), daBl ,,Eva‘ (Eq,) ein Strukturtyp sei, erwies sich
demnach als unrichtig.

O-Chromosom

Inversionen:
O(1): 82B/82C — 86D/86E Op3): 93A/93B—99C
O): 85C/85D — 89B/89C O(5): 83C/84A —91A/91B
O): 91B/91C — 94 E/95A O(16): 96A/96 B — 98D/99 A
O(y: 94D/94E — 98C/98D Oury: 81B/81C — 87A/87B
O¢s): 83B/83C — 87D/8TE O15): 85C/85 D—904/90B

O(q): 85 B/85C — 90C/90D O(15): 93B/93C — 99 1/99 B
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Opy: TTBJ7T7C —85E/86 A O(a0)y: 79B/79C —85C/85D
O): 90D/91A —94A/94B O(z;): ungefihr 83 B —85E
O(g): 83C/84A — 91B/91C Ofzay: 83C/84A — 87A/87B
012):87C/87TD— 90C/90D

Strukturtypen:

OSL9 03+47 03-{-4—}—1’ O3+4+27 03—]—4—‘77 03+4—’r87 O3A‘44—12—;»13’ 03—;—4—1‘—167 03-1'—4—{—18!
03-;—4+2+20’ Oa‘+4+22a 03+4+17 oder 02+17a 02+19’ O;, Og, Oy, Oy5, 0,(7)
Bei der Uberpriifung der Inversionen an Hand der neuen Karte

erwies sich die von Kuxze-MtuL und SprrLuicH (1955) angegebene Ab-

leitung des Komplexes O,., als unrichtig. Bei Auflésung der Kombi-
nation O, ,/0;. ,. 5 ergaben sich Differenzen beztiglich der nach Kuxzg-

M¢HL und SPERLICH (1955) theoretisch zu erwartenden Querscheiben-

folge. Nach der jetzigen Auffassung tibergreifen einander die beiden

Inversionen des Komplexes Oz., nur um wenige Querscheiben, was

auch GorpscEMIDT bestitigte (schriftliche Verstindigung). Auch die

Angicht von STUMM-ZOLLINGER stimmt mit dieser Auflésung iiberein.

Einen Beweis fir die Richtigkeit der neuen Ableitung liefert die von

GoLpscHMIDT und STUMM-ZOLLINGER beobachtete Synapsis in der kur-

zen Region 94 E, die auch wir bei der Revision einmal sehen konnten.

Die proximale Bruchstelle der O, die dem Strukturtyp O, .4 an-
gehort, muBte um eine Unterzone verschoben werden, so dafl sie nicht
mehr mit der proximalen Bruchstelle von O, und der distalen von O,
identisch ist. Die distale Bruchstelle des Strukturtyps O,; muBte
ebenfalls gedndert werden. Somit ist die von KuNze-MUHL und Spzr-
LICH (1955) beschriebene Koinzidenz von 5 Bruchstellen nicht mehr
zutreffend.

Die Inversion O des Strukturtyps Oz, 4. 1513 Wurde auf Grund der
jetzigen Ableitung von Oy, neu analysiert. Die von Kunze-MUHEL und
SPERLICH (1955) noch nicht angegebene proximale Bruchstelle der In-
version Og, die in einer vermutlichen Kombination Og, 4. 4/O3; 4116
gesehen wurde, konnte auf dieselbe Weise wie Oy, lokalisiert werden.

Eine neue, relativ groBe Inversion I, wurde von GOLDSCHMIDT
(1956) in Israel zusammen mit O, gesehen. Sie bezeichnet die Inver-
sion O,y als sehr &hnlich mit der Inversion Oy, Nach Kontrolle der
Bruchstellen an Hand der neuen Karte konnte die Identitit der beiden
Inversionen ausgeschlossen werden. Wie die Einzeichnung von Gorp-
scHMIDT zeigh, fallen die distalen Bruchstellen der Inversionen O, und
Oyg9y zusammen. Ob es sich um einen Strukturtyp O, 4,4, oder Oy 4y
handelt, ist aus den Angaben von GoLpscEHMIDT (1956) nicht ersichtlich.

Oygy wurde von GorpscEMIDT in Kombination mit O, gefunden
und gehért nach ihrer Meinung dem Strukturtyp O, 4,5 an. Die Bruch-
stellen wurden von GoLDSCHMIDT eingetragen. Es zeigt sich, daB der
proximale Bruch von O jeweils mit einer Bruchstelle von O, und
Oygg) koinzidiert.
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Aus einer Kreuzung von Ménnchen einer israelischen Population mit
Weibchen des Stammes Kiisnacht wurde von Gorpscrmipr (1956) der
Strukturtyp O, 4 analysiert. Die Inversion O, ist der Inversion Oy,
sehr dhnlich, jedoch nicht mit ihr identisch, da Oy, in einem Struktur-
typ Ogsgu19418 Vorliegt.

Die ebenfalls von GorpsceMIDT (1956) beschriebene Inversion Oy,
die vermutlich mit O, Oy und O zusammen einen Strukturtyp
bildet, wurde von ihr in die neue Karte eingetragen.

O(oyy entspricht ,,Orest™ von STUMM-ZOLLINGER (GOLDSCHMIDT 1956).
Wegen der Unsicherheit der Angaben konnten die Bruchstellen dieser
Inversion nicht in die neue Karte eingetragen werden. In der Liste der
Inversionen sind die von GoLDscHMIDT (1956) angegebenen Bruchstellen
der Inversion mit den entsprechenden Unterzonen der neuen Karte
bezeichnet. Welchem Strukturtyp Oy, angehort, ist aus den Angaben
von STUMM-ZOLLINGER (1952) nicht ersichtlich.

Die Inversion Oy (Strukturtyp Oy, 4. 5) Wurde von Kunze-MUuL,
M#1LER und SeerricH (1958) in Populationen von Randgebieten der
Stadt Wien gefunden. Sie erwies sich als identisch mit einer von GoLp-
scaminT in Israel gesehenen Inversion, die sie irrtiimlich fiir die sehr
dhnliche O, gehalten hat. Ihr proximaler Bruch koinzidiert mit dem
proximalen von Qg und Oy, ihr distaler mit dem distalen von Ogq).

Fir das Auftreten des vermutlichen Strukturtyps O, 4, und des in
einer Kreuzung mit dem Standardstamm gefundenen Strukturtyps O, 4,
kann folgende Erklédrung gegeben werden. In einem Chromosom mit der
Struktur O,y ,., wurde durch ein Chiasma Oy von Oy getrennt.
Hierauf hat O, mit O,y und vermutlich auch mit O, neue Struktur-
typen gebildet. Der Strukturtyp O, scheint geringe Vitalitit zu be-
sitzen und daher bald nach seiner Entstehung aus der Population ver-
driangt zu werden. Wenn die Annahme einer Trennbarkeit von O
und O3, 4 zu Recht besteht, so ist es umso erstaunlicher, daB die Trennung
von Oy und O, 4 noch nie beobachtet wurde, obwohl zwischen dem
distalen Ende von Oy und dem proximalen Ende von O, eine viel
groBere Distanz besteht.

Bei einer Zusammenfassung der Ergebnisse von GoLpscHMIDT (1956),
der eigenen Befunde und der bei der Revision der Strukturtypen und
Inversionen nach der neuen Karte durchgefiihrten Korrekturen ergibt
sich nun das folgende Bild.

A-Chromosom: 2 Inversionen und 3 Strukturtypen
I-Chromosom: 3 Inversionen und 3 Strukturtypen
U-Chromosom: 8 Inversionen und 10 Strukturtypen
E-Chromosom: 7 Inversionen und 7 Strukturtypen
0-Chromosom: 19 Inversionen und 18 Strukturtypen

Die Gesamtzahl der Inversionen wurde also von 25 auf 39, die
der Strukturtypen von 30 (+42) auf 41 erhoht.
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Ableitungsschema der Strukturtypen

Da sich aus den schon von Konze-MUHEL und SpERLICH (1955) er-
orterten Uberlegungen keinerlei Argumente fiir die wahre phylogene-
tische Ableitung der Strukturtypen ergeben, soll im folgenden ein Ab-
leitungsschema aufgestellt werden, in dem sich alle vorhandenen Struk-
turtypen von der als ,,Standard” gewéhlten Anordnung des strukturell
homozygoten Stammes Kiisnacht auf dem kiirzesten Weg ableiten lassen.
Von den bei der Besprechung der Strukturtypen fiir U, und O, an-
gefiihrten Entstehungsmoglichkeiten wurde bei der Darstellung im Sche-
ma nur eine Deutungsmoglichkeit beriicksichtigt, ndmlich die Annahme
einer durch crossing-over bedingten Trennung von Uy, und U aus
dem Strukturtyp U, ,, bzw. von O,y und Oy aus dem Strukturtyp
O3, 4., Alle theoretisch angenommenen Strukturtypen wurden im
Schema in eckige Klammern gesetzt.

ASt IB'.
A, A, I, [1, (oder 1,)]
la+4
UBt ESt
U, Eq (E;37)  [E, (oder E,)]
AUXYYU“\ / s
L’Z Ul+2+3 Ul+2+4 Ul*?*ﬁ U1+2+7 UI*?*—B El+2*9 (E1*2+13?)
El*2*9*3 E1+2+9+]2

8t

s

(0]
05 Og [Ogloder O} 704 055 0y ?

!

03+4+l O3*4+2 OS*A-&? 03*4*»8 [03*4«‘12 0344*]6 (O3+4+17?) 03"4+18 03*4+22

(oder
/\ 03+4+13)]
03] 0 !

3+4+2+20

I \ O3ias12013
Q10 (0512 D)
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Yerteilung der Briiche

Zunichst sollen einige Begriffe beziiglich der Koinzidenz von Briichen
klargestellt werden. Kuwzr-MtuL und SPeriicH (1955) betrachten
Briiche dann als identisch, wenn sie in dieselbe Unterzone der Chromo-
somenkarte fallen. Im folgenden hingegen sollen nur alle jene Briiche
als identisch bezeichnet werden, die zwischen zwei benachbarten Quer-
scheiben liegen, da es nicht mdglich ist, innerhalb eines Querscheiben-
zwischenraumes verschiedene Bruchstellen mit Sicherheit zu unter-
scheiden.

Es 1aBt sich aber nach den bereits oben erérterten Uberlegungen
nicht ohne weiteres aussagen, wie viele von den 78 Briichen an verschie-
denen Stellen liegen und wie viele davon koinzidieren. Von , identischen
Bruchstellen* kann nur dann die Rede sein, wenn die gleichen benach-
barten Enden eines Bruches durch einen oder mehrere weitere Briiche
betroffen wurden. In Fallen, wo eines dieser beiden Enden o6fter als das
andere von weiteren Briichen betroffen wurde, kann man korrekterweise
nicht von einer ,,Bruchstellenkoinzidenz‘‘, sondern nur von ,,identischen
Bruchenden® sprechen.

Die Analyse der Inversionen an Hand der detailreicheren Karte so-
wie die Notwendigkeit, jeden Bruch durch zwei Bruchenden zu charak-
terisieren, fithrten dazu, dal einige der Angaben von KuNze-M#HL und
SperLIcH (1955) iiber Lage und Koizidenz von Briichen gedndert werden
mufiten. Es ergab sich z. B., dafi an der von Ku~nze-Mtur und SPER-
pIcH (1955) angegebenen Stelle des O-Chromosoms (91 B der alten Karte,
91 B2 der neuen Karte) die beschriebene Koinzidenz von 5 Briichen nicht
vorhanden ist. Andererseits aber ergaben sich an 2 anderen Stellen des
0-Cromosoms Koinzidenzen von je 3 Briichen und auch einige neue
Zweifachbriiche. Es ist auch ohne statistische Berechnungen aus der
Karte ohne weiteres ersichtlich, dafl das Phéinomen dieser Koinzidenzen
kein rein zufilliges Ereignis darstellen kann. Von KuwNze-MUHL und
SeerLIcH (1955) wurden zur Deutung dieses Phdnomens einige Hypo-
thesen aufgestellt, die auf Grund der Korrekturen nochmals durchdacht
werden muBten.

1. Die Annahme, dal eine einmal gebrochene Stelle leichter von
einem weiteren Bruch betroffen wird als eine andere, kann nicht aus-
geschlossen werden. Dall es sich im Fall von Inversionskomplexen, die
einem Strukturtyp angehdren, um mechanisch bedingte Wiederbriiche
handeln kann, ist einleuchtend. Allerdings mufl hier eine Zusatzhypo-
these aufgestellt werden, die annimmt, dal} ein bestimmtes Bruchende
die Tendenz hat, mit irgendeinem anderen Bruchende nur mangelhaft
zu verheilen, so daB es sich leichter als andere von seinem Partner
trennt. So wurde das Bruchende 58D im E-Chromosom dreimal von
einem Wiederbruch betroffen, wobei ihm jedesmal ein anderes Bruch-
ende im Augenblick des Bruches benachbart lag. Im Falle von Bruch-
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koinzidenzen von Inversionen, die verschiedenen Strukturtypen ange-
héren, kann man nicht ohne weiteres von Wiederbriichen sprechen, vor
allem dann nicht, wenn alle Strukturtypen von der als Standardanord-
nung gewihlten homozygoten Struktur des Stammes Kiisnacht ab-
geleitet werden. Eslassensich jedoch fiir alle Chromosomen phylogeneti-
sche Ableitungsschemata so aufstellen, dalBl die Mehrzahl der in einem
Chromosom wiederholt vorkommenden Briiche Wiederbriiche sein kénnen.

2. Die von Novitski (1946) fir die Haufung von Inversionen im
distalen Teil des 3. Chromosoms von Drosophila pseudoobscura auf-
gestellte Hypothese, daB das Vorhandensein einer Inversion die Ent-
stehung weiterer Inversionen erleichtere, kann in dieser Form fiir
Drosophila subobscura nicht angewendet werden (Kunze-MUHL und
SPERLICH 1955).

3. Man kann annehmen, dafl die in natiirlichen Populationen vor-
kommenden Inversionen nur jene sind, die im Laufe der Phylogenie
durch ein besonderes Selektionsmoment erhalten blieben. Wenn diese
Inversionen Genblécke umfassen, die vor Austauschvorgéingen geschiitzt
werden sollen, wire kein zwingender Grund fiir strenge Bruchkoinzidenz
vorhanden. Solche wirklich identische Bruchenden oder Bruchstellen
wiren aber notwendig fiir die Annahme eines von bestimmten Genloci
ausgehenden giinstigen Positionseffekts. Dall der Locus an dem Bruch-
ende 58 D des E-Chromosoms wiederholt von Briichen betroffen wurde,
lieBe sich z. B. damit erkldren, daB dieser Genlocus imstande ist, in
Kombination mit verschiedenen anderen Loci eine giinstige Wirkung
im Sinne eines Positionseffektes bervorzurufen. Dasselbe gilt in beson-
derem Maf} auch fiir die wiederholt an einem Bruchereignis beteiligten
Bruchenden 40A, 51D und 62D. Diese Angaben haben allerdings nur
dann uneingeschrinkte Giiltigkeit, wenn man das oben angefiihrte Ab-
leitungsschema als Grundlage wihlt. Wirde man einen anderen Struk-
turtyp an Stelle der Standardanordnung zum Ausgangspunkt der sche-
matischen Ableitung machen, so wiren teilweise andere als die ange-
gebenen Bruchenden von Wiederbriichen betroffen, wobei aber die je-
weilige Anzahl der Koinzidenzen unverdndert bliebe. Im Fall von echten
Bruchstellenkoinzidenzen liegt kein Grund zur Annahme vor, daB eines
der beiden Bruchenden fiir eine giinstige Positionswirkung hauptver-
antwortlich wire.

4. Ebenfalls nicht abzulehnen ist die Annahme, da8 oft von Briichen
betroffene Stellen Pridilektionsstellen fiir das Bruchereignis sein kénn-
ten. Entsprechend der gednderten Auffassung mufl auch bei dieser
Hypothese ergdnzt werden, dafl es sich in einigen Fillen nicht immer
um dieselbe Stelle handelt, die wiederholt von Briichen betroffen wird,
sondern nur um ein bestimmtes Bruchende. Wenn es solche ,,schwache
Stellen™ im Chromosomensatz von Drosophila subobscura gibe, so miiB3-
ten diese auch bei Einwirkung von Réntgenstrahlen leichter brechen
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als andere. Um diese Hypothese zu prifen, wurden strahleninduzierte
Briiche analysiert, die Bruchstellen genau lokalisiert und mit den Spon-
tanbriichen verglichen. Die Ergebnisse wurden statistisch gepriift und
sollen in einer anderen Mitteilung (KuNze-MUHL und MULLER 1958)
bekanntgegeben werden.

Zusammenfassung

1. Es wird eine neue, moglichst detailreiche Chromosomenkarte von
Drosophila subobscura vorgelegt.

2. Die Angaben von Kunze-MUHL und SeErLIcH (1955) iiber In-
versionen und Strukturtypen muBten auf Grund der neuen Zonierung
und einer geinderten Art der Einzeichnung von Briichen auf der Stan-
dardkarte revidiert werden.

3. Es wird ein berichtigtes und vervollstindigtes Verzeichnis aller
bisher in Europa und Israel festgestellten natiirlichen Inversionen und
Strukturtypen gegeben. Die Gesamtzahl der Inversionen erhéhte sich
auf 39, die der Strukturtypen auf 41.

4. Fin phylogenetisches Ableitungsschema wird vorgelegt, in dem
alle Strukturtypen von der strukturell homozygoten Anordnung des
Stammes Kiisnacht abgeleitet werden.

5. Das Phinomen der Bruchkoinzidenzen wird auf Grund neuer Uber-
legungen erértert und seine hypothetischen Deutungsméglichkeiten dis-
kutiert.

Wir danken Herrn Prof. F. Marxx fiir die Anregung zu dieser Arbeit und seine
Unterstiitzung bei deren Durchfiihrung. Besonderen Dank wollen wir Frau Prof.
E. GorpscumipT fiir ihre wertvolle Hilfe bei der Lokalisation von Inversionen
aussprechen.
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