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A. Einleitung

Das Phdnomen der organismischen Evolution, so wie es sich aus dem
Studium der Lebewesen und deren fossiler Reste erkennen 1&dBt, ist
ein zentrales Problem der Biologie. Praktisch jede wissenschaftli-
che Analyse organismischer Systeme setzt sich in irgendeiner Weise
mit diesem Phdnomen auseinander und umgekehrt, jede Analyse des
Phinomens Evolution muB das Organismenreich in seiner Gesamtheit
erfassen und die Erkenntnisse aus den verschiedensten Teildiszi-
plinen berilicksichtigen. Nur so kann es zu einer allgemeingiiltigen
Zusammenschau kommen, die Th. DOBZHANSKY (1937, 1970) als die "mo-
derne Synthese" oder auch als "synthetische Evolutionsforschung"
bezeichnet hat.

Evolutionsforschung kann also auf all den verschiedenen Komplexi-
tdtsebenen der biologischen Objekte durchgefiihrt werden. Sicher-
lich muB Evolution letztlich auch auf Verdnderung der genetischen
Information zuriickfiihrbar und daher auch auf der molekularen Stufe
der DNA- oder Proteinstruktur erkennbar sein. Aber die hdheren In-
tegrationsstufen der organischen Systeme lassen den Ablauf der
phylogenetischen Prozesse in gleicher Weise erkennen. Als Trédger
der Erbanlagen kommt den Chromosomen der Eukaryonten eine besonde-
re Bedeutung zu. Sie stellen bereits eine hdhere Integrationsstu-
fe dar als die Strukturgene, die jeweils nur fir ein bestimmtes
Protein kodieren. Die Chromosomen tragen daneben auch Regulations-
gene oder hdher integrierte Regulationssysteme, deren Anordnung
und Reihenfolge vermutlich vielfach von Bedeutung ist. Die Chromo-
somen selbst sind aber wieder nur ein Bestandteil der Zellen, die
eine hdhere Integrationsstufe darstellen. Zellen bilden bei den
Vielzellern schlieBlich Gewebe, die sich zu Organen ordnen, aus
denen die Organismen bestehen. Zumindest bei sexueller Fortpflan-
zung kann auch das Einzelindividuum einer Art noch nicht als die
letzte biologische Komplexitdtsstufe angesehen werden. Populatio-
nen stellen Fortpflanzungsgemeinschaften mit Systemcharakter dar,
sind aber selbst wieder nur Teile von Okosystemen, die unterein-
ander wieder in Beziehung stehen. Unsere ganze Biosphdre in ihrer
Gesamtheit ist letztlich das Ergebnis evolutiondrer Prozesse, die
in den einzelnen phylogenetischen Linien und Asten nicht unabhdn-
gig voneinander abgelaufen sind, sondern in stetiger gegenseitiger
Wechselwirkung. Dies hat zu dem Phdnomen der Co-Evolution gefiihrt,
mit dem sich das 20. phylogenetische Symposion in Hamburg 1975
ausfiihrlich beschdftigt hat (siehe Sonderbd. naturwiss. Ver. Ham-
burg 2, 1978).

Es wurde nun vielfach diskutiert, auf welcher Komplexitdtsstufe
die Evolutionsforschung wohl am sinnvollsten betrieben werden
sollte. Die klassischen Fidcher wie die vergleichende Anatomie,
die vergleichende Physiologie, die Systematik, die Tier- und
Pflanzengeographie und &hnliche Gebiete meinen manchmal, daB

nur sie den richtigen Weg gingen, weil nur sie das eigentliche
Ergebnis der Evolution, den Organismus in seiner Gesamtkomplexi-
tidt, erfassen. Die Molekulargenetiker auf der anderen Seite glau-
ben, daB nur die Reduktion, das Zurilickfiihren der biologischen
Phinomene auf die einfachsten Bausteine und deren Anordnung, zur
Erkenntnis fithren k&nnte. DOBZHANSKY (siehe z. B. DOBZHANSKY,
BOESIGER & SPERLICH 1980) hat die beiden extremen Betrachtungs-
weisen als kompositionistische oder darwinistische auf der einen
Seite, der reduktionistischen oder cartesianischen auf der ande-
ren gegeniibergestellt und sehr deutlich gezeigt, daB es grund-



falsch wdre in der Evolutionsforschung die eine iiber die andere zu
stellen.

Evolutionsforschung kann also nicht nur, sondern muB sogar auf al-
len verschiedenen Ebenen der Komplexitdt durchgefiihrt werden.
Freilich, die verschiedenen Betrachtungsweisen bedingen verschie-
dene Methoden; daraus ergeben sich aber auch unterschiedliche Aus-
sagen, die wieder verschieden zu werten sind. Jeder naturwissen-
schaftlich fundierte Weg ist in der Evolutionsforschung anwendbar.
Es ist miBig dariiber zu diskutieren, welcher der bessere ist, son-
dern vielmehr wichtig herauszufinden, welche Erkenntnisse sich aus
einer gegebenen Analyse gewinnen lassen und beziiglich welcher Fra-
gestellungen diese Methode versagt.

Das diesjdhrige phylogenetische Symposion befaBt sich mit der
Chromosomen-Evolution, der vorliegende Beitrag speziell mit der
Chromosomen-Evolution der Gattung Drosophila. Wir wollen also zu-
ndchst nur die Verdnderungen untersuchen, die an den Chromosomen
dieser Tiergattung im Laufe der Evolution vermutlich erfolgt sind.
Welche Schliisse wir daraus ziehen, wird jedoch davon abh&dngen,
welche Bedeutung wir diesen Verinderungen zumessen. Das zu beur-
teilen wird uns aus den Ergebnissen der Chromosomenforschung al-
lein jedoch nicht m&glich sein. Wir wollen daher die Verbindung
mit der molekularen Evolutionsforschung auf der einen und der or-
ganismischen auf der anderen Seite nicht aus dem Auge lassen. Nur
unter dieser Voraussetzung hat unser Vorhaben iiberhaupt einen
Sinn.

B. Systematische Gliederung der Gattung Drosophila

Die Gattung Drosophila ist in den populdren Bestimmungsbiichern und
Exkursionsfaunen bei den cycloraphen Dipteren unter der Familie
der Drosophilidae meist nur mit einer einzigen Art, Drosophila me-
lanogaster, angeflihrt. Es ist auch diese Art, die als Objekt der
klassischen Genetik allen Biologen bekannt ist. Tatsichlich ist
die Gattung Drosophila jedoch sehr artenreich und iiber die ganze
Welt und in allen Klimagebieten verbreitet. In einer Zusammenfas-
sung von TSAKAS und BOCQUET (1977) wird die Zahl der bis 1977 be-
schriebenen Arten mit mehr als 1300 angegeben und die Autoren ver-
muten, daB diese Zahl in Kiirze auf 2000 ansteigen wird.

Da die systematische Aufarbeitung der ganzen Familie der Drosophi-
liden im allgemeinen und die der Gattung Drosophila im besonderen
noch nicht abgeschlossen ist, ist auch die weitere Aufgliederung
in Subgenera und Artengruppen noch nicht einheitlich. In Tabelle 1
haben wir die taxonomische Eingliederung einiger Drosophila-Arten
entsprechend den phylogenetischen Stammbidumen, wie sie THROCKMOR-
TON (1975) wiedergegeben hat, durchgefiihrt. Natiirlich stellt die
Tabelle nur einen ganz kleinen Ausschnitt der Drosophila-Systema-
tik dar. Die angefilihrten Arten wurden deshalb ausgewdhlt, weil wir
Uber sie noch spdter berichten werden.

Sehr hdufig sind die morphologischen Unterschiede zwischen ver-
wandten Drosophila-Arten &uBerst gering. Der Bauplan der Gattung



wurde offensichtlich in der Evolution nur wenig abgewandelt. Der
Unterschied zwischen den Arten bezieht sich oft nur auf die Bor-
stenstellung am Ovipositor der Weibchen, die Zahl der Borsten am

Tab. 1: Taxonomische Stellung und Verwandtschaftsbeziehungen einiger Drosophi-
la-Arten. (* = Zwillings- oder Geschwisterarten).

Taxonomische
Einheit
Genus DROSOPHILA
Subgenus Darsilopha Sophophora Drosophila Hawaii-Drosophila
s. str.
Artengruppe busckii-melanoga- virilis- "picture-
Gruppe ster- Grup- Gruppe wing"-Grup-
Spezies D. busckii pe D. virilis pe
D. melanoga- D. primaeva
ster* D. ciliatricus
D. simulans?* D. engyochracea
robusta- D. murpl?l' ,
Gru e D. hawaiiensis
obscura- PP D. silvarentis

D. robusta

Gr e
upp D. lacertosa

D. obscura

D. subobscura O pse;c'lz-l "modified
D. pseudo- sordrduia mouthpart"-
obscura#* Gruppe
D. persimilis*
D. miranda repleta-
Gruppe
D. repleta

willisto-

ni-Gruppe

D. willistoni immigrans-

D. pauli- Gruppe
storum D. immigrans

Geschlechtskamm der Mdnnchen oder auf Form und Beborstung der Ma-
xilarpalpen (siehe z. B. SHORROCKS 1972). Sogenannte Zwillings-
oder Geschwisterarten, die sich morphologisch nicht voneinander
unterscheiden lassen, sind nicht selten. Die Artunterscheidung
muB in solchen Fillen entweder durch den Kreuzungsversuch oder
durch andere Kriterien wie z. B. das Allozymmuster (AYALA 1975)
erbracht werden. Zwillingsarten sind trotz ihrer morphologischen
Identitidt gute Arten, die meist keine oder zumindest keine ferti-
len Nachkommen produzieren und deren Genpools vollstdndig vonein-
ander getrennt sind (DOBZHANSKY & SPERLICH, im Druck).

Die Gattung Drosophila als Objekt der klassisch-morphologischen
Evolutionsforschung auszuwdhlen, erscheint also nicht sehr aus-
sichtsreich. Die vielen intensiven genetischen Untersuchungen, die
an Drosophila melanogaster, aber auch an einigen anderen Arten,
durchgefiihrt wurden, macht die Gattung aber filir evolutionsgeneti-
sche Studien sehr brauchbar. Neben den klassischen Kreuzungsversu-
chen wurde Drosophila auch als bevorzugtes Objekt der Cytogenetik
herangezogen. Eine Besonderheit war dabei der Besitz der Riesen-
chromosomen, die eine Reihe von speziellen Analysen erlauben. So



lag es auch nahe, sich hier auf die Chromosomenevolution zu kon-
zentrieren.

C. Unterschiede in der Gestalt der Mitose-Chromosomen und
ihre phylogenetische Deutung

In Abbildung 1 ist der Chromosomensatz eines Weibchens von Droso-
phila subobscura wiedergegeben. Er stellt nach der Meinung vieler
Cytologen den primitiven Satz der Gattung Drosophila dar. Es fin-

Abb. 1: Chromosomensatz von Drosophila subobscura. Der Satz, bestehend aus 5
stabférmigen Chromosomenpaaren und einem punktfdrmigen (Dot-)Chromosomenpaar,
stellt den Primitiv-Typ der Gattung Drosophila dar.

den sich finf stabfdrmige Chromosomenpaare, von denen eines das
X-Chromosomenpaar ist, und ein Paar kleine Dot-Chromosomen. Wegen
der auch in den Somazellen bestehenden Paarung der Chromosomen bei
den Dipteren liegen die homologen Chromosomen eines Paars auch in
der Mitose meist nebeneinander. Von diesem primitiven Typ, der
sich auch bei anderen Paaren findet, lassen sich die meisten an-
deren Chromosomen-Konfigurationen, die es in der Gattung gibt,
durch die Annahme von ROBERTSONschen Translokationen (= zentri-
schen Fusionen) und perizentrischen Inversionen ableiten (Abb. 2).
Daneben scheint auch manchmal eine Vermehrung von heterochromati-
schem Material in der Evolution stattgefunden zu haben (PATTERSON
& STONE 1952).

Eine Zusammenfassung und Katalogisierung aller beschriebener Meta-
phase-Chromosomensédtze von 513 Drosophila-Arten wurde zuletzt von
CLAYTON & WHEELER (1975) durchgefihrt. Primitive Chromosomensdtze,
bestehend aus finf stabfdrmigen und einem Dot-Chromosomenpaar (Ab-
kiirzung 5 R + 1 D; R fir "road shaped" und D filir "Dot"), finden
sich bei vielen Arten sehr verschiedener Artengruppen. Durch RO-
BERTSON-Translokationen entstehen aus 2 R-Chromosomen ein groBes
metazentrisches V-Chromosom (V fir "V-shaped"), durch perizentri-
sche Inversionen aus einem R-Chromosom ein kleines v-Chromosom



(Abb. 2).

Es ist hier nicht mdglich, alle bisher beobachteten und analysier-
ten Chromosomenumwandlungen bei den verschiedenen Artengruppen von
Drosophila zu besprechen und wir méchten als Beispiel nur eine Ar-
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Abb. 2: Durch die strukturellen Chromosomenmutationen, perizentrische und pa-
razentrische Inversion und die ROBERTSONsche Translokation lassen sich die
meisten Chromosomen-Umbauten in der Evolution der Gattung Drosophila erklidren.

ten-Gruppe, die virilis-Gruppe, von Drosophila herausgreifen. In
Abbildung 3, die nach STONE, GUEST & WILSON (1960) gezeichnet ist,
sind die haploiden Chromosomensédtze verschiedener Drosophila-Ar-
ten der virilis-Gruppe dargestellt. Die Art D. virilis selbst wird
als primitiver Ausgangstyp mit 5 R + 1 D angesehen. Wir wollen zu-
ndchst die Buchstabenbezeichnung auBer acht lassen ebenso wie die
hypothetischen Zwischentypen Primitiv I, II und III. Beziliglich der
Chromosomenkonfiguration unterscheiden sich alle Arten, die in der
unteren Hdlfte des Schemas angegeben sind, durch eine perizentri-
sche Inversion im Chromosom 2 von D. virilis. Ihr Chromosomensatz
kann also durch 4 R + 1 v + 1 D symbolisiert werden. Uber Primitiv

Abb. 3: Phylogenetischer Stammbaum der virilis-Gruppe von Drosophila, wie er
sich aus den Chromosomens&dtzen der verschiedenen Arten ableiten 14B8t. Die Buch-
staben symbolisieren parazentrische Inversionen. Die Typen "Primitiv I, II und

III" sind hypothetisch angenommene Zwischenglieder. (Nach STONE, GUEST & WILSON
1960) .
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I und II gelangt man von D. virilis zu D. novamexicana, die die
gleiche Chromosomenkonfiguration hat. D. texana hingegen besitzt
einen Chromosomensatz, der durch 3 R + 1 V + 1 D, und D. america-
na einen solchen, der durch 1 R + 2 V + 1 D charakterisiert werden
kann. Um von D. virilis zu D. texana 2u gelangen, muB eine, um von
D. virilis 2Uu D. americana zu gelangen, miissen zwei ROBERTSONsche
Translokationen angenommen werden.

Chromosomen-Umbauten durch parazentrische Inversionen lassen sich
an den normal mit Orcein gef&rbten Metaphasechromosomen nicht er-
kennen. Bel Drosophila gibt es jedoch die Riesenchromosomen, an
denen solche Umlagerungen leicht festzustellen sind. Wir wollen
darauf unten ausfiihrlich zu sprechen kommen. Erg&nzt man die fiir
die virilis-Gruppe vorliegenden Metaphase-Bilder nun durch Infor-
mationen aus der Analyse von Riesenchromosomen, so kommt man zu
dem vollstdndigen Schema von Abb. 3, bei dem jede aufdeckbare pa-
razentrische Inversion durch einen Buchstaben (A bis R) darge-
stellt ist. D. virilis unterscheidet sich also vom hypothetisch
anzunehmenden Typ Primitiv I nur durch eine Inversion (A) am Chro-
mosom 2. Da wir glauben, daB der Leser anhand der Abb. 3 die phy-
logenetische Reihung selbst nachvollziehen kann, wollen wir hier
keine weiteren Erkldrungen mehr geben, sondern nur noch darauf
hinweisen, daB sich praktisch in allen Artengruppen solche phy-
logenetischen Chromosomen-Umwandlungen aufdecken lassen. Meist
sind die Umbauten noch viel st&drker und komplexer als in der vi-
rilis-Gruppe. Auff&dllig ist, daB das Dot-Chromosomen-Paar in den
meisten Arten erhalten bleibt und nur sehr selten durch zentrische
Fusion an einen akrozentrischen Arm angelagert wird.

Zusammenfassend 1&Bt sich also sagen, daB in der Gattung Drosophi-
la wdhrend der Phylogenese Chromosomen-Umbauten sehr hiufig er-
folgt sind, wobei ROBERTSONsche Translokationen und peri- und pa-
razentrische Inversionen am leichtesten zu erkennen sind. Wieweit
reziproke Translokationen und einfache Duplikationen auch betei-
ligt waren, muB noch offen bleiben. Es ergibt sich jedoch fast von
selbst aus all diesen Beobachtungen die Frage, ob solche Chromoso-
men-Umbauten in der Phylogenese grundsdtzliche Bedeutung haben
oder ob sie nur ein Nebenprodukt anderer, ursichlicherer Prozesse
sind. WILSON und seine Mitarbeiter (siehe z. B. WILSON & al. 1974)
meinen, daB zumindest in der Evolution der Mammalia Chromosomen-
Umbauten viel wichtiger gewesen wdren als Strukturgen-Verinderun-
gen. FUr Drosophila lassen sich dafiir keine direkten Anhaltspunkte
finden.
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D. Verinderungen am Bandmuster der Riesenchromosomen

1. Die Riesenchromosomen der Dipteren

Die polytdnen Riesenchromosomen der Dipteren entstehen durch Endo-
mitose. Bei der Endomitose werden die Chromosomen der Zelle wohl
repliziert, aber nicht auf zwei Tochterkerne aufgeteilt. Durch
wiederholte Endomitosen nimmt daher die DNS-Menge der Kerne stdn-
dig zu und das genetische Material liegt in vielen Kopien vor. Die
Polytdnie der Riesenchromosomen kommt dadurch zustande, daB die
bei jeder Replikation neu entstehenden Chromatiden eng gepaart
beisammen liegenbleiben, so daB schlieBlich ein dichtes Biindel

von identischen Chromosomenreplikas gebildet wird. Bei Drosophi-
la dlirften bis zu den voll entwickelten Riesenchromosomen, wie wir
sie in den Speicheldriisen der Larven finden, 10 Endomitosen ablau-
fen, so daB jedes Biindel aus 20 = 1024 Chromatiden besteht (siehe
z. B. RUDKIN 1972). Das Riesenchromosom selbst, wie in Abb. 4 dar-
gestellt, entspricht nicht einem einzigen polytinen Chromatiden-

Abb. 4: Riesenchromosomen aus den Speicheldriisen von Drosophila subobscura. Die
Chromosomen des Satzes werden hier durch die Vokale (A, E, I, O, U) symboli-
siert. Bei anderen Arten werden zur Bezeichnung rémische Ziffern (I, II, III,
IV usf.) verwendet.

biindel, sondern ist ein Paarungsprodukt aus jeweils den beiden ho-
mologen Chromosomen des Satzes. Wir haben schon oben auf die soma-
tische Paarung der Chromosomen bei den Dipteren hingewiesen. In

den Riesenchromosomen ist diese somatische Paarung so vollsténdig,
daB die Zusammensetzung des polytdnen Chromosoms aus zwei homolo-
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gen Biindeln im Mikroskop nur unter besonderen Bedingungen erkenn-
bar ist.

Die Riesenchromosomen lassen im allgemeinen ein deutliches und
konstantes Bandmuster erkennen, von dem sich zeichnerisch oder
durch Photographie reelle Chromosomenkarten herstellen lassen. Das
Bandmuster ist, da Gruppen von starken und schwachen B&ndern in
verschiedener Weise aufeinanderfolgen kdnnen, flir die einzelnen
Chromosomenabschnitte charakteristisch, so daB man mit Hilfe von
Karten jede Region auffinden und jede Verlagerung oder Verdnderung
am Chromosom erkennen kann.

Die Querbinder der Riesenchromosomen entstehen dadurch, daB sich
die einzelnen, stdrker kondensierten DNS-Abschnitte der Chromati-
den (die Chromomeren) aneinanderlegen und die Summe aller Chromo-
meren im optischen Querschnitt dann als stark anfdrbbare Bande zu
sehen ist. Die Interbidnder stellen hingegen die Gesamtheit der we-
niger verdichteten Abschnitte des Chromatidenbiindels dar. Es wird
vielfach angenommen, daB jeweils ein Querband zusammen mit einem
Interband einem Gen oder zumindest einer "funktionellen Einheit"
des Eukaryontenchromosoms entspricht (BEERMANN 1972). Neben dem
eigentlichen Strukturgen enthdlt ein solcher Abschnitt aber si-
cherlich auch viel DNS-Material, das der Regulation der Genfunk-
tion dient.

Polytdnchromosomen gibt es nicht nur bei den Dipteren. Sie wurden
auch bei Colembolen (CASSAGNEAU 1971), Protozoen (AMMERMANN 1971)
und anderen Tieren (siehe Zusammenfassung NAGL 1976), aber auch
bei Pflanzen (NAGL 1976) gefunden. Bei Drosophila sind die Riesen-
chromosomen dhnlich wie bei anderen Dipterengattungen (z. B. Chi-
ronomus, Caliphora, Sciara, Anopheles, Culex u.a.) in verschiede-
nen Organen, besonders in den Speicheldriisen der Larven, sehr
schdn ausgebildet. Phylogenetische Studien &hnlicher Arten, wie
wir sie hier besprechen, sind daher auch an vielen anderen Dipte-
renarten durchgefiihrt worden.

2. Intraspezifischer Inversionspolymorphismus
bei Drosophila

Inversionen sind Strukturverdnderungen an Chromosomen, die dadurch
entstehen, daB ein Chromosomenstiick durch Chromosomenbruch und
falsche Wiederverheilung in einer der Ausgangsstruktur gegeniiber
invertierten Genfolge eingebaut wird. Durch den Mutationsschritt
der Inversion entsteht also ein neuer chromosomaler Strukturtyp.
Im allgemeinen haben Inversionen keine sichtbare genetische Wir-
kung, auBer daB durch sie die Genreihenfolge umgekehrt wird. Im
heterozygoten Zustand verhindern sie den Genaustausch.

Inversionen kdnnen, wie das Schema in Abb. 2 zeigt, peri- oder pa-
razentrisch sein, je nachdem ob sie den Kinetochor einschlieBen
oder nicht. Einfache parazentrische Inversionen sind an den Mito-
se-Chromosomen nicht, an,den Riesenchromosomen jedoch an der Abdn-
derung des Bandmusters leicht erkennbar. Besonders deutlich werden
sie hier, wenn sie im heterokaryotypischen (= heterozygot in bezug
auf die Chromosomenstruktur) Zustand vorliegen. Da in den polytd-
nen Riesenchromosomen von Drosophila die homologen Chromosomen
Band fiir Band paaren, kommt es bei Heterokaryotypie zu einer
Schlingenbildung in den Riesenchromosomen, wie sie Abb. 5 zeigt.
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Untersucht man die Riesenchromosomen in den Larven verschiedener
Drosophila-Arten, so findet man sehr h&ufig einfache oder auch
komplexe Inversionsschlingen. Das bedeutet, daB es vielfach von

Abb. 5: Inversionsschlingen treten in den Riesenchromosomen dann auf, wenn die
beiden homologen Chromosomen eine unterschiedliche Struktur haben. Die Band—-fiir—
Band-Paarung ist nur méglich, wenn sich eine Schlinge ausbildet, in der die
beiden Chromosomenstrukturen gegeneinander laufen.

einem Chromosom nicht nur eine Strukturform gibt, sondern daB
zweli, drei oder auch mehr verschiedene Strukturtypen existieren.
Fast immer unterscheiden sich die Strukturtypen nur durch parazen-
trische Inversionen voneinander, perizentrische Inversionen kommen
nur ausnahmsweise vor. Bei nur wenigen Drosophila-Arten hat man in
den Nachkommen von Wildtieren niemals Inversionsschlingen gefunden
(z. B. bei D. simulans). Bei sehr vielen Arten findet sich jedoch
ein Inversionspolymorphismus vor. Dieser kann verschieden stark
ausgeprdgt sein und sich nur auf ein Chromosom des Satzes be-
schrdnken (z. B. D. pseudoobscura) oder sich aber auch auf alle
langen Chromosomen erstrecken (z. B. D. willistoni, D. subobscura) .

Der intraspezifische Inversionspolymorphismus bei Drosophila wurde
von DOBZHANSKY und seiner Schule sehr intensiv untersucht. Eine
Zusammenfassung findet sich bei DOBZHANSKY (1970) und SPERLICH
(1973) . Hier wollen wir nur kurz die wichtigsten Ergebnisse stich-
wortartig zusammenstellen.

1. Die verschiedenen chromosomalen Strukturtypen der einzelnen
Chromosomen haben im allgemeinen in Wildpopulationen aus ver-
schiedenen geographischen Gebieten unterschiedliche Hiaufigkeit.

2. Die Hdufigkeitsunterschiede eines gegebenen chromosomalen
Strukturtyps verlaufen sehr hiufig klinal; 4. h. die Frequenzen

verdndern sich entlang eines geographischen und/oder 6kologi-
schen Gradienten.

3. Innerhalb einer begrenzten geographischen Region kénnen sich
die Strukturtypen-Hdufigkeiten auch mit der Seeh&he &ndern; die
Frequenzverschiebungen verlaufen dabei parallel zu den geogra-
phischen Klinen, insofern als Strukturtypen, die im Norden

(auf der Nordhalbkugel) h&ufig sind, auch mit zunehmender See-
hdhe hdufiger werden.

4. Bei einigen Arten zeigen die Strukturtypen-Hdufigkeiten auch
zyklische Frequenzverdnderungen. Strukturtypen, die im Norden
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U 1 2 3 L 5 6 7 8 9 0 M 12 13 %
St E= :

Abb. 6: Zwei verschiedene Inversionskomplexe im Chromosom U von Drosophila sub-
obscura. — Der linke Komplex entspricht dem Heterokaryotyp USt/U1*2’ der rechte
dem Heterokaryotyp USt/Upgos . Das Aufldsungsschema unter den reellen Bildern
zeigt, wie sich die Inversionsstrukturen voneinander ableiten lassen.

16



17



und in hohen Regionen h&ufig sind, nehmen in der kalten Jahres-
zeit an Hdufigkeit zu, in der warmen Jahreszeit an Haufigkeit
ab.

5. Marginale Polulationen einer Art haben meist einen geringeren
Inversionspolymorphismus (d. h. weniger verschiedene Chromoso-
menstrukturen kommen vor; ein Strukturtyp vorherrschend) als
zentrale (d. h. viele, verschiedene Chromosomenstrukturen, die
vielfach mit gleicher H&ufigkeit vorkommen) .

6. Der Inversionspolymorphismus von Drosophila ist balanciert.
Die Heterokaryotypen haben zumindest im Durchschnitt eine h&he-
re DARWINsche Fitness als die Homokaryotypen. Ein solcher Zu-
stand fihrt zu einem dynamischen Selektionsgleichgewicht, bei
dem die Frequenzen der verschiedenen, koexistierenden chromoso-
malen Strukturen eine Gleichgewichtshdufigkeit erreichen, die
von der Selektion determiniert wird (siehe Lehrbiicher der Popu-
lationsgenetik, z. B. SPERLICH 1973).

7. Das polymorphe System der Inversionsstrukturen ist adaptiv.
Es wird angemommen, daB sich unter der Einwirkung der Selektion
innerhalb der invertierten Chromosomenabschnitte bestimmte Al-
lelkombinationen der Gene zusammenfinden, die eine besonders
gute Anpassung an die gegebenen &kologischen Verhiltnisse ge-
wdhrleisten. Die selektierte Gengruppe bleibt in ihrer Allel-
kombination erhalten, weil in den Heterokaryotypen ein Genaus-
tausch innerhalb der Inversionsschlinge weitgehend unterbunden
ist. Inversionen sind Crossing-over-Verhinderer.

8. Ein inversionspolymorphes Populationssystem ist auch ein ko-
adaptives System. Die verschiedenen koexistierenden Inversions-
strukturen kombinieren in den Heterokaryotypen, deren gilinstiger
Heterosis-Effekt durch die Selektion maximiert wird. Durch die-
se Koadaptation erreicht die Population ein flexibles System
mit maximaler Populationsfitness.

3. Komplexe Inversionsstrukturen und deren phy-
logenetische Reihung

Sehr hdufig findet man in natiirlichen Populationen von inversions-
polymorphen Drosophila-Arten chromosomale Strukturtypen, die sich
durch mehrere Inversionen voneinander unterscheiden. Ein Beispiel
ist in Abb. 6 dargestellt. Das Bild zeigt zwei verschiedene struk-
turell heterozygote Riesenchromosomen von bD. subobscura, wie man
sie hdufig nach Einkreuzung von Wildtieren mit einem Standardstamm
in den Fj-Larven findet. Beide dargestellte Inversionskomplexe be-
finden sich an dem Chromosom dieser Art, das durch den Buchstaben
"U" symbolisiert wird. Der Standardstamm, mit dem die Wildtiere
aus der Natur eingekreuzt worden waren, besitzt auch fiir dieses
Chromosom die Standardstruktur Ug; , nach der eine Chromosomenkar-
te gezeichnet wurde (KUNZE-MUHL & MULLER 1958). Im Schema ist die-
ses Standardchromosom Ug; jeweils durch die Zahlenfolge 1, 2, . .
« « « « « 13, 14 dargestellt. Beide Chromosomenbilder sind durch
die Paarung eines Wildchromosoms mit einem Standardchromosom zu-
stande gekommen. Um nun herauszufinden, durch wieviele Inversio-
nen sich das fragliche Wildchromosom von Ugy unterscheidet, brau-
chen wir nur mit Hilfe eines AuflSsungsschemas die Zahlenfolge im
unbekannten Chromosomenstrang ermitteln, wie es in Abb. 6 durchge-
fihrt wurde. Wenn wir annehmen, daB die verschiedenen Chromosomen-—
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strukturen durch einfache, sukzessive Inversionen auseinander ent-
standen sind, muB auch durch die aufeinanderfolgende Umkehrung von
Stiicken der Zahlenreihen der invertierten Sequenzen der Vorgang
prinzipiell nachvollziehbar sein.

Wie Abb. 6 zeigt, unterscheidet sich der Wildstrang des linken
Bildes von Ug, durch zwei Inversionen (Inversion 1 und Inversion
2) und 148t sich daher mit dem Symbol Uy4,, sinnvoll beschreiben
(KUNZE-MUHL & SPERLICH 1955). Im rechten Bild milissen zwischen Ug,
und dem unbekannten Strang drei verschiedene Inversionen angenom-
men werden und der Strukturtyp kann mit Uiios6 bezeichnet werden.

Die Riesenchromosomen von Drosophila haben insgesamt etwa 3000 -
5000 Binder, so daB auf jeden Chromosomenarm etwa 600 - 1000 Bén-
der entfallen. Eine bestimmte Inversion entsteht nun dadurch, daB
das Chromosom an zwei bestimmten Stellen bricht und das Zwischen-
stiick falsch einheilt. Bei 800 verschiedenen mdglichen Bruchstel-
len (d. h. im Mikroskop unterscheidbaren Abschnitten = ein Band)
gibt es mehr als 300 000 verschiedene moégliche Inversionen. Die
Wahrscheinlichkeit, daB ein und dieselbe Inversion in der Evolu-
tion einer Art mehrfach entsteht, ist also bei der ohnehin sehr
niedrigen Mutationsrate fiir Inversionen so gering, daB man davon
ausgehen darf, daB jede heute beobachtbare Inversion auf ein ein-
ziges Mutationsereignis zuriickgeht. Damit wird es aber auch klar,
daB sich die in Abb. 6 beschriebenen drei verschiedenen Chromoso-
menstrukturen des U-Chromosoms von D. subobscura in eine phyloge-
netische Reihe stellen lassen, die so aussieht: '

Uy <> U2

<>
Ur+2+6

Der volle phylogenetische Stammbaum, wie er filir das U-Chromosom
von D. subobscura bisher gefunden wurde, ist in Abb. 7 wiederge-
geben. Alle die eingezeichneten Chromosomenstrukturen gibt es tat-

U
St
&
t1
P
U1+2+3 U1+2+4 U'|4Z+6 U1¢2+7 U1+2+6

Abb. 7: Phylogenetischer Stammbaum fiir die verschiedenen natiirlichen Struktur-
typen des Chromosoms U von Drosophila subobscura (KUNZE-MUHL & SPERLICH 1955).

sichlich in der Natur. Die Anordnung der Strukturtypen im Schema
entspricht aller Wahrscheinlichkeit wohl ‘auch der zeitlichen Folge
ihrer Entstehung. Allerdings.sind alle Verbindungslinien mit zwei
Pfeilen markiert. Dies soll anzeigen, daB wir bei D. subobscura
keinen Anhaltspunkt dafir haben, welche von den angefihrten Chro-
mosomenstrukturen die dlteste ist. Die Festlegung einer Standard-
struktur war bei der Art D. subobscura eine rein willkiirliche, sie-
hat mit dem Alter der Struktur nichts zu tun (siehe jedoch PINSKER
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& SPERLICH 1979).

Bei der amerikanischen Art D. pseudoobscura hingegen liegen die
Verhdltnisse etwas glinstiger. Hier gibt es die 2Zwillingsart p. per-
similis und die nahe verwandte Art D. miranda. In Abb. 8 ist der
phylogenetische Stammbaum der Inversionsstrukturen des Chromosoms
III dieser drei Arten schematisch wiedergegeben. Die Bezeichnung

Tuolumne

D.persimilis
1 Wawona Cowichan Mather
Whitney / _
\ Klamtu H —~~___Humbolt Sequoia
\ Mendocino
/: Redw 0ods

[STANDARD | :

Texas e D.pseudoobscura
S ! [ooseutoonseura_|
Pikes Peak Arrowhead

Vandeventer / \
East By Cochise Pinon
thomas Fort Collins
Santa Barbara ;
San Jacinto -‘\\(hmmhuo HYPOTHETICAL
Berkeley /M o
aMMOM ~—  santa Cruz
Fost Park Cuernavacg=——"""
Olympic ,\ |
Oaxaco =— TREE LINE
Hidalgo =—

D.miranda

Abb. 8: Phylogenetischer Stamm der Strukturen des Chromosoms III von Drosophila
pseudoobscura und den verwandten Arten D. persimilis und D. miranda (aus DOB-
ZHANSKY 1970).

der verschiedenen Chromosomenstrukturen erfolgt hier nicht durch
einen Zahlenindex, sondern es wurden die Namen der jeweils ersten
Fundorte zur Bezeichnung herangezogen (DOBZHANSKY & STURTEVANT
1938) . Die Abbildung 14Bt erkennen, daB die Struktur "Standard"
den beiden Arten D. pseudoobscura und D. persimilis gemeinsam ist,
Von dieser Standardstruktur lassen sich bei beiden Arten eine Rei-
he von anderen Chromosomenstrukturen direkt ableiten. Wir k&nnen
also annehmen, daB die Standardstruktur schon in der Ausgangsart,
aus der D. pseudoobscura und D. persimilis hervorgegangen sind,
vorhanden war und daB also diese Struktur die Hlteste ist. Von
Standard gelangen wir jedoch iliber "Hypothetical", einer Struktur,
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die heute nicht mehr existiert, aber als hypothetisches Zwischen-
glied angenommen werden muB, zu "Santa Cruz" und von dort weiter
zu "Tree Line". Letztere Struktur entspricht zwar nicht genau,
148t sich aber leicht iliberleiten in die Standardstruktur von bD.
miranda, einer ebenfalls nahe verwandten Art. Wenn wir also da-
von ausgehen wollen, daB sich alle drei Arten, D. pseudoobscura,
D. persimilis und D. miranda, auf eine Ausgangsart zurilickfiihren
lassen (sie miissen sich dabei nicht alle drei gleichzeitig vonein-
ander getrennt haben), so kdnnten wir schlieBen, daB diese Art po-
lymorph fiir Standard, Hypothetical, Santa Cruz, Tree Line und
Standard-miranda gewesen sein muB oder daB die genannten Struk-
turen im Laufe der ana- und cladogenetischen Evolutionsprozesse
auseinander entstanden sind. Jedenfalls k®&nnen wir annehmen, daB8
diese Strukturtypen alte Strukturtypen sind, wir wissen aber nicht
mit Sicherheit, welche Struktur die &dlteste ist.

4. Vergleich des Bandmusters zwischen verwand-
ten Arten

Mit dem eben geschilderten Beispiel der Chromosomenevolution bei
D. pseudoobscura haben wir bereits einen Schritt von der Diskus-
sion liber den intraspezifischen Inversionspolymorphismus und sei-
ner evolutiven Entstehung zu einer Betrachtung der zwischenartli-
chen Unterschiede gemacht. Die Frage, wie sich nun Arten hinsicht-
lich ihres Bandmusters der Riesenchromosomen und ihrer Gensequenz
voneinander unterscheiden, fiihrt uns zwar einen Schritt weiter,
doch ergeben sich hier einige Schwierigkeiten. Die Homologie von
einzelnen Bdndern oder von Gruppen von Bindern haben wir beim in-
traspezifischen Inversionspolymorphismus daran erkannt, daB sich
in den Heterokaryotypen die homologen Abschnitte der homologen
Chromosomen gepaart und bei Strukturunterschieden AnlaB zur Bil-
dung von Inversionsschlingen gegeben haben. Beim zwischenartlichen
Vergleich des Bandmusters von Riesenchromosomen ist ein solcher
direkter Beweis nur unter besonderen Umstdnden mdglich.

Besonders glinstig liegen die Dinge dann, wenn sich zwei Arten
kreuzen lassen und die Nachkommenschaft wenigstens bis zur Lar-

ve heranwdchst. So kann man z. B. D. melanogaster und D. simulans
relativ leicht im Labor kreuzen und erhilt je nach Kreuzungsrich-
tung nur weibliche (D. melanogaster X D. simulans) oder nur minn-
liche (p. simulans X D. melanogaster) Nachkommen. Diese sind in
jedem Fall steril. Das Riesenchromosomenbild der Hybridlarve zeigt
Abb. 9. In allen Fdllen findet sich eine groBe parazentrische In-
version, im Chromosomenarm III L daneben aber eine Reihe von klei-
nen, ungepaarten Abschnitten (STURTEVANT & NOVITSKY 1941). Offen-
sichtlich unterscheiden sich die beiden Arten in bezug auf ihre
Chromosomenstruktur nur in einer parazentrischen Inversion und ei-
nige kleinere, aber vielleicht deshalb nicht auch unbedeutende Un-
terschiede im Bereich einzelner Banden. Teilweise kann es sich da-
bei um Duplikationen handeln, die nur in einer Art vorkommen, in
der anderen nicht, teilweise scheinen heterochromatische Bereiche
fiir die fehlende Paarung verantwortlich zu sein.

Bei Arten, die nicht kreuzbar sind und keine lebensfihige Nachkom-
menschaft ergeben, ist ein solcher direkter Vergleich nicht m&g-
lich. Man kann aber mit Hilfe von Fotokarten der Riesenchromoso-
men auch hier versuchen, gleichartige Bandmuster bei den verwand-
ten Arten aufzufinden.
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In Abb. 10 ist eine Fotographie des Chromosoms III von D. pseudo-
obscura einer solchen des Chromosoms E von D. subobscura gegeniiber-
gestellt. Auch der Ungeilibte findet einige Regionen heraus, die in
den Chromosomen der beiden Arten ein gleichartiges Bandmuster ha-
ben. Eine Aussage liber die Homologie von Chromosomenabschnitten

Abb. 9: Riesenchromosomen aus der Hybridlarve der Kreuzung D. melanogaster X D.
simulans. — Gesamter Chromosomensatz mit einer parazentrischen Inversion (Pfeil)
und vielen ungepaarten Regionen.

oder von ganzen Chromosomen kann allerdings nur dann als gesichert
angesehen werden, wenn ein erfahrener Chromosomenforscher bei ei-
ner groBen Zahl von Vergleichen immer wieder zu demselben Ergebnis
kommt. Es ist klar, daB dieser Methode ein relativ hohes MaB8 an
Subjektivitdt anhaftet, da die Zuordnung aller Bédnder eines Chro-
mosomenabschnittes der einen Art zu einem Chromosomenabschnitt der
anderen fast nie vollstdndig und liickenlos gelingt; besonders dann
nicht, wenn in der Evolution dieser Arten viele und libergreifende
Chromosomeninversionen erfolgt sind.

Trotz all der genannten Schwierigkeiten hat die Methode des direk-
ten Fotokarten-Vergleichs doch eine Reihe von Erkenntnissen her-
vorgebracht. Um nur einige Ergebnisse zu nennen, mdchten wir als
Beispiel auf die Untersuchungen iliber die Phylogenie von Drosophi-
la-Arten der D. robusta-Gruppen hinweisen (NARAYANAN 1973). Ver-
treter dieser Arten-Gruppe kommen sowohl in Ostasien (z. B. D.
pseudosordidula und D. lacertosa) als auch in Amerika (z. B. D. ro-
busta und D. colorata) vor (siehe auch Tab. 1). Das sorgfédltige
Studium des Bandmusters der Polytdnchromosomen hat ergeben, da8

die ganze Artengruppe ihren Ursprung vermutlich in Asien hat und
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daB von dort aus iliber die BeringstraBe zumindest zwei Besiedlungen
des nordamerikanischen Kontinents erfolgt sind, die jeweils zu
zwei Artbildungen AnlaB gegeben haben (ndmlich zur Entstehung der
Arten D. robusta und D. colorata). Weitere Vergleiche zeigen dann,
daB iiber das Chromosomen-Bandmuster von D. colorata ein AnschluB
an das der D. melanica-Gruppe erreicht werden kann. Auch die Be-
siedlung der Inseln von Hawaii diirfte vom asiatischen Festland her
aus Arten der D. robusta-Gruppe erfolgt sein (STALKER 1972).

Allen diesen Uberlegungen liegt die Annahme zugrunde, daB8 in der
Evolution Chromosomenumbauten sukzessive erfolgt sind und daB8 zu-
mindest filir parazentrische Inversionen intraspezifische Polymor-
phismen mit anagenetischen Anpassungen und Anderungen innerhalb
der Arten vorgelegen haben. Beim cladogenetischen ProzeB8 der Art-
bildung oder Artaufgliederung sind dann einzelne Chromosomenstruk-
turen verlorengegangen, so daB die voneinander getrennten Popula-
tionen der verwandten Arten mit mehr oder weniger unterschiedli-
chen Chromosomenstrukturen ihre anagenetische Evolutionsphase be-
gonnen haben. Auf die Details des Chromosomenvergleichs bei Droso-
phila kénnen wir hier jedoch nicht ndher eingehen und miissen auf
die Originalliteratur verweisen (eine Zusammenfassung wird in Kir-
ze in Vol. 3 des Handbuchs "The Genetics and Biology of Drosophi-
la" erscheinen (siehe Literaturverzeichnis: ASHBURNER & al.).

5. Chromosomenevolution bei den Hawaii-Arten
von Drosophila :
Ein Musterbeispiel fir den "Foundereffekt"

Der cladogenetische EvolutionsprozeB der Artaufgliederung mag in
der Evolution der verschiedenen Pflanzen- und Tiergruppen sehr un-
terschiedlich verlaufen sein. Prinzipiell ist eine sympatrische
Artbildung ebenso denkbar wie eine allopatrische. Sehr viele Griin-
de sprechen jedoch dafiir, daB - zumindest bei den Tieren - die al-
lopatrische Artbildung mit geographischer Isolation der wesentlich
hdufigere Artbildungsmodus gewesen ist (MAYR 1967). Sehr viele Ar-
ten scheinen sich aus einer bereits bestehenden gut adaptierten
und individuenreichen Art dadurch entwickelt zu haben, daB wenige
Individuen von der Hauptpopulation isoliert eine neue Population
begriindet haben. Solche "Founderpopulationen" sind zundchst nur
durch eine stark reduzierte genetische Variabilitdt gekennzeich-
net, was wiederum dazu filhrt, daB ein genetischer Umbau in der
isolierten Population unter dem EinfluB der neuen Umwelt erfolgt.
Im Verlaufe des folgenden anagenetischen Evolutionsprozesses ge-
winnt die isolierte Population dann allmdhlich wieder eine ebenso
groBe, doch unterschiedliche genetische Variabilitdt wie die Aus-
gangspopulation. Die so begonnene Divergenzentwicklung kann bei
Aufrechterhaltung der Isolation zur Artneubildung fiihren. Ernest
MAYR (1967, 1979) hat dieses Phdnomen "Foundereffekt" genannt und
nimmt an, daB in extrem kleinen Founderpopulationen die evolutiven
Umwandlungen so rasch und tiefgreifend ablaufen, daB man von einer
"genetischen Revolution" sprechen kann. Experimentelle Befunde an
kiinstlichen Founderpopulationen von Drosophila haben tatsdchlich
gezeigt, daB Populationen mit geringer genetischer Variabilitéat
labil sind und fremdes genetisches Material und Neumutationen
rasch und bevorzugt in den Genpool einbauen, wdhrend Wildpopula-
tionen stabil sind und fremdes genetisches Material rasch elimi-
nieren (SPERLICH & KARLIK 1970, 1972, KARLIK & FEUERBACH-MRAVLAG
1977) .
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Das besonders von E. MAYR (1967) ausgearbeitete Founderprinzip
wird ganz speziell durch die Beobachtung, daB viele Landtiere auf
Inseln endemische Arten ausgebildet haben und daB8 Inseln besonders
artenreich sind, in seiner Bedeutung bestdrkt. Eines der besten
Beispiele hierfiir bietet die Chromosomenevolution der endemischen
Hawaii - Arten von Drosophila (CARSON & al. 1970, CARSON 1971,
1974) .

Die Inseln von Hawaii sind vulkanischen Ursprungs. Die westlichste
Insel der Gruppe, Kauai, diirfte etwa 5,6, die Ostlichste, Hawaii,
nur 0,7 Millionen Jahre alt sein. Die dazwischen liegenden Inseln

Oahu, Molokai und Maui sind 1,3 bis 1,5 Millionen Jahre alt, also

dlter als Hawaii und jlinger als Kauai. Eine Neubesiedlung der wvul-
kanisthen Inseln ist also vermutlich von Osten nach Westen erfolgt
und nicht umgekehrt.

Aus den vielen Beispielen (siehe CARSON & al. 1970) sollen nur
zwei herausgegriffen werden. Auf der &dlteren Insel Mauai gibt es
die gute Art D. recticilia, deren Chromosomenmuster sich durch die
Formel "Xa?, 2b, 3g, 4u, 5" charakterisieren 1l&dBt (Tab. 2). Nach

Tab. 2: Chromosomenstruktur-Umwandlung widhrend der Speziation der endemischen
Hawaii-Arten der Gattung Drosophila (nach CARSON & al. 1970 aus SPERLICH 1973).

Insel Art Chromosomenformel

Maui D. recticilia Xa? 2b 3g 4u

I Hawaii D. silvarentis Xaz 2b 3g 4u
D. hawaiiensis Xa? 2b 3g 4u 5
Maui D. orphnopeza X 2 3/30 4 5
D. balioptera Xg 2 3 4 5
II Hawaii D. engyochracea Xg 2 3 41 5
D. ciliaticrus Xg 2 30 4 5
D. murphyi Xg 2 3/30 4 5

Jbereinkunft hat man das Bandmuster der Art Drosophila grimshawi
als Standardmuster festgelegt. Dieses wird durch "X, 2, 3, 4, 5"
symbolisiert. D. recticilia unterscheidet sich, wie man durch ei-
nen Fotokarten-Vergleich feststellen kann, von D. grimshawi durch
eine Inversion a? im X-Chromosom; auBerdem durch je eine Inversion
b, g bzw. u in den Chromosomen 2, 3 bzw. 4; im Chromosom 5 ist D.
recticilia mit D. grimshawi homosequent, d. h. die Bandmuster sind
identisch. Wie aus Tab. 2 hervorgeht, besitzen die beiden morpho-
logisch gut unterscheidbaren und zumindest in der Natur nicht
kreuzenden Arten D. silvarentis und D. hawaiiensis auf Hawaii ge-
nau dieselbe Chromosomenstruktur. Wir konnen daraus schlieBen, daB
erstens diese Arten miteinander sehr nahe verwandt sind und da8
zweitens ein grober Chromosomenumbau zur Artbildung nicht unbe-
dingt notwendig ist. AuBerdem k&nnen wir aber vermuten, daB die
Bildung der Arten D. silvarentis und D. hawaiiensis auf zwei un-
abhidngige Neubesiedlungen von Hawaii durch Founder, die der Art

D. recticilia angehdrten, erfolgt ist. CARSON (1970) nimmt sogar
an, daB die Founder der Arten jeweils nur ein einziges begattetes

25



Weibchen waren.

Etwas komplizierter liegen die Verh&dltnisse fiir den zweiten in Tab.
2 dargestellten Fall. Hier gibt es auf Maui zwei Arten, D. orphno-
peza und D. balioptera, die sich im X-Chromosom (X - Xg) und im
Chromosom 3 voneinander unterscheiden; die eine Art ist polymorph
fir die Strukturen 3/30, die andere monomorph fiir 3. Auf Hawaii
hingegen leben drei nahe verwandte, endemische Arten, D. engyochra-
cea, D. ciliaticrus und D. murphi. Um hier die Phylogenese durch
das Founderprinzip zu verstehen, miissen wir jedoch eine hypotheti-
sche Ausgangsart annehmen, die es auf Maui gegeben hat und die die
Chromosomenkonstitution X/Xg, 2, 3/30, 4, 5 hatte. Diese Art gab
zundchst AnlaB zur Bildung der drei Hawaii-Arten. Bei allen diesen
wurde vom Polymorphismus X/Xg nur Xg erhalten. Beziiglich des Chro-
mosoms 3 erhielt D. engyochracea 3, D. ciliaticrus 30 und D. murphi
behielt den Polymorphismus 3/30. Die hypothetische Art selbst
scheint sich dann spdter auf Maui in zwei weitere Arten, D. bali-
optera und D. orphnopeza, aufgespalten zu haben. Jene erhielt die
Chromosomen Xg und 3, diese X und den Polymorphismus 3/30. Bei der
Hawaii-Art D. engyochracea schlieBlich wurde die Chrmosomenstruk-
tur 4 durch 41 substituiert.

In Abb. 11 ist das Schema der Chromosomenevolution aller bisher un-
tersuchten Hawaii-Arten von Drosophila dargestellt. Der Stammbaum
ist so zu lesen, daB sich von der Standardstruktur der Art bD. grim-
shawi ausgehend der Chromosomensatz der anderen Arten dadurch er-
gibt, daB man alle entlang der Verbindungslinien eingezeichneten
Strukturverdnderungen (die parazentrischen Inversionen sind durch
Buchstaben symbolisiert) zusammenaddiert. Es ist bis jetzt noch
nicht eindeutig klar, welche Struktur die urspriinglichste ist.

Sehr viele Grinde lassen jedoch vermuten, daB D. primaeva (links
unten im Schema) der Ursprungsart am ndchsten steht und nicht, wie
das Schema vermuten 1&dBt, D. grimshawi (CARSON & KANESHIRO 1976).
Alle bisherigen Chromosomenanalysen lassen sich jedenfalls im Sin-
ne der Founderhypothese deuten. Einzelne F&lle machen sogar die An-
nahme, daB die verschiedenen Artbildungen von einem einzigen begat-
teten Weibchen ausgegangen sind, &duBerst wahrsc*=:nlich.

6. Intra- und transspezifischer Chromosomen -
und Allozym-Polymorphismus
Evolution auf zwei verschiedenen Organisa-
tionsebenen

LEWONTIN & HUBBY (1966) haben in die Evolutionsgenetik eine neue
Technik eingefiihrt, deren Anwendung in den folgenden Jahren und
bis heute einen groBen EinfluB auf die Entwicklung der molekularen
und organismischen Evolutionsforschung gehabt hat bzw. noch immer
hat. Die Grundidee geht auf das Grundtheorem der Molekulargenetik,
die "ein Gen = ein Polypeptid-Hypothese" zurlick. Wenn wir anneh-
men, daB Evolution auch als Verdnderung der genetischen Informa-
tion verstanden werden kann, dann miissen wir die evolutiven Ver&dn-
derungen auch an der Basenfolge der DNS oder sekunddr auch an der
Aminosdurenfolge in den Proteinen erkennen kdnnen. Polypeptide,
die sich durch nur eine oder wenige Aminosiuren voneinander unter-
scheiden, koénnen vielfach durch die Methode der Gel-Elektropho-
rese voneinander getrennt und durch ihre Wanderungsgeschwindig-
keit im elektrischen Feld unterschieden werden. Die meisten wich-
tigen Zellenzyme z. B. sind Proteine, die durch ein spezifisches
Strukturgen codiert werden. Liegen von einem gegebenen Strukturgen
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in einer Population mehrere Allele vor, so miissen wir auch mehrere
Abarten dieses Enzyms vorfinden kdnnen, die sich im einfachsten
Fall durch die Substitution einzelner Aminosduren voneinander un-
terscheiden. Solche von verschiedenen Allelen desselben Gens co-
dierte Enzyme bezeichnet man im allgemeinen als Allozyme. Man kann
sie durch die Methode der Gel-Elektrophorese voneinander unter-
scheiden und den Genotyp eines Individuums aufgrund seiner Prote-
ine bzw. Enzyme bestimmen. Man kann aber dariiber hinaus auch mole-
kulare Unterschiede zwischen verwandten Arten aufdecken und so
Evolutionsforschung auf molekularer Ebene betreiben.

An dieser Stelle wollen und konnen wir uns nicht mit dem ganzen
Problem des Allozympolymorphismus der Organismen und der Protein-
evolution befassen. Der interessierte Leser sei jedoch auf die Zu-
sammenfassungen von JUKES (1968), NEI (1975), AYALA (1976) und
DOBZHANSKY & SPERLICH (im Druck) hingewiesen, die die Zusammen-
hdnge unter sehr unterschiedlichen Gesichtspunkten dargestellt ha-
ben. Fir unsere Diskussion sind hier jedoch nur die Beziehungen
der Allozymvariabilitdt zur Chromosomenevolution von Bedeutung.

Die Zusammenhdnge konnen zumindest in zwei verschiedenen Richtun-
gen betrachtet werden. Zum einen sind natiirlich Chromosomen- und
Genevolution bei Drosophila nicht unabhdngig voneinander abgelau-
fen. Da sehr viele Enzymloci in natiirlichen Populationen polymorph
sind, ergeben sich zwischen dem intraspezifischen Allozym- und dem
Inversionspolymorphismus hdufig Zusammenhdnge. So z. B. konnten
PINSKER, LANKINEN & SPERLICH (1978) und PINSKER & SPERLICH (1979)
nachweisen, daB der Strukturtyp U4ip:g VvOn D. subobscura mit einem
seltenen Allel des Enzymlocus, der filir die Malatdehydrogenase 2
(Mdh-2) codiert, assoziiert ist. Diese Assoziation kann so erkléart
werden, daB die Inversion Ug (siehe auch Abb. 6 und 7) iber dem
seltenen Allel Mdh-2'05 (die hochgestellte Zahl bezieht sich auf
die Wanderungsgeschwindigkeit des entsprechenden Allozyms in der
Elektrophorese) erstmalig entstanden ist und nun dieses Allel in
sich trdgt. Zusammen mit der Inversion wurde dann dieses Allel in
der Ausgangpopulation h&dufiger und spdter durch Migration auch
verbreitet. Die geographisch klinalen Hdufigkeitsunterschiede des
Strukturtyps Uj4,o, spiegeln sich in den geographisch klinalen
Hiufigkeitsunterschieden des Allels Mdh-2105 wieder. Ahnliche
tiberlegungen k&nnen auch filir die Assoziationen von Allelen ande-
rer Enzymloci mit anderen Chromosomenstrukturen angestellt werden
(LOUKAS & KRIMBAS 1975). Es sieht gegenwdrtig so aus, als sollte
es in Kilirze mdglich sein, aus dem Zusammenhang zwischen Allozym-
und Inversionspolymorphismus detaillierte Vorstellungen iiber die
abgelaufenen anagenetischen Evolutionsprozesse dieser Art gewinnen
zu kénnen. Auch bei D. pseudoobscura (PRAKASH 1976) und D. melano-
gaster (VOELKER & al. 1978) wurden dhnliche Phdnomene beobachtet.

Ein ganz anderer Aspekt ergibt sich aus der Tatsache, daB die spe-
zifischen Enzymloci sehr verschiedener Arten mit groBer Sicherheit
homologe I.oci sind, d. h. sich auf ein gemeinsames Urgen zurlick-
fihren lassen, das sich in der Evolution durch Ansammlung von un-
terschiedlichen Mutationen in den verschiedenen phylogenetischen
Linien divergent entwickelt hat. Die Enzymloci verhalten sich in
der Kreuzungsanalyse bei Drosophila aber auch wie gute MENDEL-Ge-
ne; die Allele spalten entsprechend den klassischen MENDELregeln
auf; mit den Genen desselben Chromosoms ergeben sich Koppelungsbe-
ziehungen, so daB die Enzymloci genau lokalisiert werden k&nnen.
FUr D. melanogaster gibt es bereits sehr genaue Genkarten fir die
Enzymloci, die es gestatten, die Lage der einzelnen Gene auch an
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den Riesenchromosomen ziemlich genau einzuzeichnen (siehe z. B.
DIS 53, Seite 117). Fiir andere Drosophila-Arten sind die Genkar-
tierungen und vor allem die Lokalisationen in den Riesenchromoso-
men noch nicht so vollst&ndig durchgefiihrt wie fiir b. melanoga-
ster, doch liegen fiir eine Reihe von Arten bereits einige Ergeb-
nisse vor. InAbb. 12 haben wir versucht, die,Homologisierung der
Chromosomenarme von D. melanogaster mit den akrozentrischen Chro-
mosomen von D. subobscura aufgrund der Genlokalisationen der En-
zymloci darzustellen. Wie die Abbildung zeigt, ist eine Zuordnung
durchaus m6glich und es lassen sich trotz der Vorldufigkeit der
Ergebnisse folgende Aussagen machen: Im wesentlichen enthalten die
homologen Chromosomenarme der verschiedenen Arten dieselben Genlo-
ci. Ihre Reihenfolge entlang der einzelnen Arme ist jedoch viel-
fach verdndert, was auf eine Verlagerung der Genorte durch para-
zentrische Inversionen im Laufe der phylogenetischen Chromosomen-
umwandlungen schlieBen 14B8t. So erg&dnzen und bestdtigen sich hier
die cytologischen und genetischen Befunde in sehr iberzeugender
Weise.

E. Zusammenfassung und Ausblick

Die Gattung Drosophila bietet, wie wir durch diese zwar unvoll-
stdndige, aber doch zusammenfassende Darstellung zu zeigen ver-
sucht haben, fiir das Studium der Chromosomenevolution sehr groBe
Vorteile. Neben der cytologisch sehr wichtigen Besonderheit der
gut ausgebildeten Polytdnchromosomen erlauben es die vielen gene-
tischen Kenntnisse, die in dieser Insektengruppe erarbeitet wur-
den, die Verbindung mit anderen evolutionsgenetischen Betrach-
tungsweisen herzustellen. Hier ist vor allem natiirlich die Verkniip-
fung mit der molekularen Evolutionsforschung wichtig. Wie wir zei-
gen konnten, ergidnzen und vervollstédndigen die Ergebnisse aus den
Proteinanalysen und den cytologischen Studien einander schon heute
in vielen Punkten. Die M&glichkeiten der Genklonierung des Droso-
phila-Genoms in Bakterienplasmiden, wie dies heute bereits in ei-
nigen Labors durchgefiihrt wird, erdffnen fiir die Zukunft jedoch
noch eine Reihe von neuen M&glichkeiten. So ist es z. B. bereits
gelungen, aus klonierter Drosophila DNS durch in vitro-Transkrip-
tion komplementire, radioaktiv markierte ®H~cRNS herzustellen und
diese durch in situ-Hybridisierung an den Riesenchromosmen von D.
melanogaster im Autoradiogramm ziemlich genau zu . lokalisieren
(WENSINK & al. 1975). Es ist klar, daB durch Klonierung von Droso-
phila-Genen auf der einen Seite und durch DNS-DNS- oder RNS-DNS-
in situ-Hybridisierung an den Riesenchromosomen von Drosophila

Abb. 11: Chromosomenstammbaum von 70 endemischen Hawaii-Arten von Drosophila. —
Die Chromosomenstruktur der Art D. grimshawi dient als Standardstruktur. Die
Strukturen der anderen Arten k&nnen durch Inversionen abgeleitet werden, die
hier durch Buchstaben symbolisiert sind. Die Chromosomenformeln sind von der
Standardstruktur ausgehend schrittweise additiv zu lesen (nach CARSON & al.
1970 aus DOBZHANSKY und SPERLICH, im Druck).
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eine ideale Homologisierung von Bédndern bei verschiedenen Arten
mdglich ist. Die in Abb. 12 eingezeichneten RNS-Loci sind durch
diese Methode bereits lokalisiert worden. Zusammen mit einer ex-
akten cytophotometrischen Messung des DNS-Gehalts homologer Bdn-
der verschiedener Arten (siehe z. B. KEYL 1965), die uns etwas
iiber mdgliche Duplikation von genetischem Material wdhrend der
Evolution (siehe z. B. OHNO 1970) aussagen k6bnnten, sollte einer
weitgehenden und minutidsen Homologisierung der Bdnderung der
Riesenchromosomen verschiedener Drosophila-Arten in den nédchsten
Jahren nichts Wesentliches im Wege stehen.
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Abb. 12: Die Homologisierung der Chromosomenarme auch von evolutiv weit vonein-
ander entfernten Drosophila-Arten kann durch die Lokalisierung der Enzym- und
RNS-Loci erfolgen. — Das Beispiel zeigt die ungefdhre Lage verschiedener Enzym-
Loci von D. melanogaster und D. subobscura. Die eingerahmten Enzymgene sind bei
D. subobscura nur beziiglich des Chromosoms nicht aber genau lokalisiert. (Ab=
kiirzungen fiir die Enzymloci: Fum Fumarase, G-6-pdh Glukose—-6-phosphat—-dehydro-
genase, 6-Pgdh 6-Phosphoglukonatdehydrogenase, o =Gpdh & -Glycerophosphatdehy-
drogenase, Mdh Malatdehydrogenase, Adh Alkoholdehydrogenase, Hk Hexokinase,
1dh Isozitratdehydrogenase, Est Esterase, Pgm Phosphoglukomutase, Aph Alka-
lische Phosphatase, Odh Oktanoldehydrogenase, Ao Aldehydoxidase, Xdh Xanthin-
dehydrogenase, Me Malic enzyme, Lap Leuzinaminopeptidase). (Nach Angaben im
Drosophila Information Service 1978, siehe auch DICKINSON & SULLIVAN 1975; nach
Ergebnissen von KRIMBAS und Mitarbeitern siehe z. B. LOUKAS & KRIMBAS 1975 und
eigenen unverSffentlichten Ergebnissen).
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Auf der anderen Seite ist natilirlich auch die Verknilipfung der cy-
tologischen Befunde mit den hdher komplexen Strukturen von Bedeu-
tung. Hier ist es vor allem die Genregulation, die sowohl fiir den
Cytologen als auch filir den organismischen Evolutionsforscher von
groBer Bedeutung ist. Das BRITTEN-DAVIDSONsSche Regulationsmodell
fir Eukaryonten (BRITTEN & DAVIDSON 1969) k&nnte dabei als Ansatz
dienen. Vielleicht spielt sich die Evolution der hdheren Organis-
men viel mehr im Bereich der Genregulation als an den Strukturge-
nen ab. Noch wissen wir nicht, ob die beobachtbaren Chromosomen-
umbauten in der Evolution nur ein Nebenprodukt anderer, wichtiger
Verdnderungen des genetischen Systems sind oder ob sie ursichli-
che Bedeutung fiir den EvolutionsprozeB haben. Sicherlich werden
durch sie neue Koppelungsbeziehungen zwischen den Genen herge-
stellt, die den Selektionsverlauf sehr wesentlich beeinflussen.
Vielleicht stellen sie aber auch Verdnderungen in der Genregula-
tion her, die filir die Abwandlung morphologischer oder physiologi-
scher Charaktere mdglicherweise wichtiger sind als eine Ab&nde-
rung der Proteinbausteine der Zellen.

Am Ende unserer Ausfiihrungen kommen wir also auf das zurick, was
wir zu Beginn gesagt haben: Evolution ist ein den lebenden Orga-
nismen eigenes Phdnomen. Es kann nur dann richtig verstanden wer-
den, wenn die Komplexit&t der Organismen in ihrer ganzen Breite
erfaBt wird.
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