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Austausch-Ungleichgewicht zwischen unabh/ingigen Inversionen 
in natiirlichen Populationen v o n  Drosophila subobscura 

DIETHER SPERLICH und HEIDE FEUERBACH 

Insti tut  ffir allgemeine Biologie der Universit~it Wien 

Recombination Disequilibrium of Independent Inversions in Natural Populations of Drosophila subobscura 

Summary. Coexistence of linked independent inversions is not infrequent in natural populations of Drosophila 
subobscura. Assuming that recombination between independent inversions does occur at a certain rate an equilibrium 
stage can be expected at which the frequencies of the two possible trans-types AstB and ABst and the two possible 
cis-types AB and A stBst are in balance. The theoreticalequilibrium conditions for anygiven frequency of independent 
inversions can easily be calculated and compared to the observed frequency distribution of the four combination 
types of any local population. Using all available data of 13 different populations of 13. subobscura it could be found 
that linkage equilibrium is very rarely established in nature. Out of 14 independent inversion pairs t 2 showed com- 
plete or nearly complete linkage disequilibrium. In many populations the deviation from the equilibrium condition 
is highly significant. This may be due to selective forces acting against one or both recombination types of an asso- 
ciation-dissociation group. In the many cases where the linkage disequilibrium is complete one of the recombination 
types does not occur in nature at all. It probably, then, has a dominant lethal or semilethal effect on its carriers. 
Another possible explanation is that recombination between independent inversions does not occur at all and that 
di equilibrium is the result of complete linkage. 

Der chromosomale Strukturpolymorphismus spielt 
bei vielen Arten von Drosophila eine bedeutende 
Rolle. Bei der europ~iischen Art Drosophila sub- 
obscura konnte fiir zahlreiche natfirliche Populationen 
die Koexistenz mehrerer Strukturtypen ffir alle fi~nf 
langen Chromosomen nachgewiesen werden. Durch 
die iJberlegenheit der Heterokaryotypen fiber die 
Homokaryotypen wird ein balanciertes H~iufigkeits- 
gleichgewicht zwischen den einzelnen koexistierenden 
Chromosomentypen aufrecht erhalten. Da Inversio- 
nen die Rekombination in den Strukturheterozygoten 
unterbinden, k6nnen sich heterotische, koadaptierte 
Genbl6cke innerhalb und in der Nachbarschaft des 
Jnvertierten Chromosomenbereiches aufbauen. WAL- 
LACE (1953) konnte zeigen, dab bei gleichzeitigem 
Auftreten von 3 verschiedenen Strukturtypen, die 
sich voneinander nur durch einfache Inversionen 
unterscheiden, Austauschvorg~inge m6glich sind, die 
die koadaptierten Genkomplexe zerst6ren. Er nahm 
an, dab solche Triaden von chromosomalen Struktur- 
typen zu  einer Zerst6rung des Chromosomenpolymor- 
phismus ffihren mfiBten und daher auch in natfir- 
lichen Populationen nicht gleichzeitig auftreten soil- 
ten. TatsS, chlich konnte ffir D. pseudoobscura und 
ffir D. robusta diese Hypothese best~ttigt werden. 
Obwohl Strukturtypen, die eine solche Triade bilden 
k6nnten, bei diesen Arten vorkommen, fehlt einer 
der drei Typen an den verschiedenen Standorten oder 
ist zumindest sehr selten. Ffir andere Drosophila- 
Arten, wie z. B. ffir D. subobscura ist diese Regel- 
haftigkeit nicht immer erffillt. Anders liegen die Ver- 
h~iltnisse ffir unabh~ingige Inversionen desselben 
Chromosoms. Wie Abb. I zeigt, sollten Struktur- 

typen, die sich voneinander durch unabh/ingige In- 
versionen unterscheiden, durch Rekombination im 
heterozygoten Zustand der Trans-Typen auch die 
Cis-Strukturtypen mit doppelten und fehlenden In- 
versionen aus sich hervorgehen lassen. Umgekehrt 
ffihrt Austausch im Heterozygoten ffir die beiden 
Cis-Typen wieder zur Bildung der Trans-Typen. 
Innerhalb einer Population sollte sich bei Koexistenz 
zweier unabh~ingiger Inversionen ein Austa~sch- 
Gleichgewicht einstellen, das von der relativen H~iu- 
figkeit der beiden Inversionen in der Population ab- 
h~tngt. Inwieweit diese Bedingungen in natfirlichen 
Populationen von D. subobscura erffillt sind, sou im 
weiteren untersueht werden. 

N/chl-Auslausc@pen Ausiavschiypen 
Trens-TFpen C/s-Typen 

11 r :t 
Abb. I. Schemat i sche  Dar s t e l l ung  der  U m k o m b i n a t i o n  u n a b -  
hgng ige r  Inve r s ionen  du rch  R e k o m b i n a t i o n  (die I nve r s io n en  

I u n d  2 s ind  du rch  verd ick te  Str iche symbol is ier t )  
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Unabh~ingige Inversionen bei Drosophila subobscura 
Die chromosomalen Struktur typen von Drosophila 

subobscura wurden yon KUNZE-M/)HL und SPERLICH 
(1955) und von KUNZE-MOHL und MOLLER (t958) 
beschrieben. Sp~tter wurde von G6TZ (1965) noch- 
mals eine erweiterte t3bersicht zusammengestellt. 
Die Bezeichnung der Inversionen und Inversions- 
komplexe in der vorliegenden Arbeit bezieht sich auf 

Prinzipiell kann angenommen werden, dab Rekom- 
bination zwischen den Inversionen auftreten kann, 
wenn euchromatische, nicht invertierte Bereiche zwi- 
schen ihnen liegen. Aus dem Abstand zwischen den 
Inversionen kann jedoch nicht direkt auf die H/iufig- 
keit der Rekombination geschlossen werden. In man- 
chen F~illen, wie z. B. im Chromosom A ,  liegen nur 
einfache Struktur typen vor, bei denen die Unabh~tn- 

Tabelle 1. Vierergruppen yon Strukturtypen, die bei Kombination unabhdngige Inversionen ergeben 

Distanz zwischen den 
Inversionen in Unter- Chromosom Cis-Typen Trans-Typen UnabhXngige Inv. einheiten der Chromoso- 
menkarte 

A As~ A l A1--A~ 4 
Al+2 A~ " 

U Ust * U~ U~-- U2 0 
UI + 2 U~ 

U1+2 Ut+2+3 U3-- Us 6 
UI +2+3+8 Ut +2+8 

0 Ost O 1 03+4 -- O1 21 
O3+4+1 03+4 

Ost 8 
03+4+2 

Ost 16 
03+4+5 

02 O3+4--O 2 
03+4 

O5 O3+4--O5 
03+4 

Ost 0 e 03+4--06 3 
03+4+6 03+4 

Ost 0 v 03+4--07 25 
03+4+7 03+4 

Ost O17 O3+4--O17 t9 
O3+44-17 03+4 

Ost 0,22 
03 +4+22 03+4 O3+4-- O22 t 9 

034 4 03+4+ 1 O 1-  08 t 9 
O3+4+8+1 03+4+8 

03 +4 03 +442 
03+4+2+~6 03+4+16 Og-- 016 27 

03+4 03 +4+s 0~-- 0 8 6 
O3+4+2q 8 03+4+2 

03+4 03+4+8 O 7 _ 0  s 23 
03+4+8+7 03+4+7 

* Diese Vierergruppe wurde aufgenommen, obwohl die Inversionen U0) und U(2) im Riesenchromo- 
som direkt aneinander grenzen (Tandeminversionen). AustauschvorgAnge sind jedoch nicht v611ig 
auszuschliel3en. 

diese Darstellungen. Im allgemeinen sind komplexe 
Inversionen bei D. subobscura h/iufiger als einfache. 
Dies ist vor allem ftir die verschiedenen Strukturen 
der Autosomen E, U und 0 der Fall, w~ihrend in dem 
Autosom I und im Geschlechtschromosom A einfache 
Inversionen h/iufiger sind. In Tabelle I sind jene 
Vierergruppen verschiedener Struktur typen zusam- 
mengestellt, die bei Kombination unabh~ingige Inver- 
sionen ergeben, zwischen denen in der realen Chromo- 
somenkarte gepaarte euchromatische Bereiche liegen. 

gigkeit der Inversionen leicht zu erkennen ist. In 
vielen FAllen jedoch ergibt die Kombination yon 
komplexen Struktur typen einfache, unabh~ingige oder 
auch komplexe, aber trotzdem unabh~tngige Inver- 
sionen. So z. 13. sind die Struktur typen UI +2, UI +2+3, 
U1+2~8 und Ut+2+3+8 in eine Vierergruppe zusam- 
mengestellt. Allen diesen Strukturtypen ist das in- 
vertierte Muster UO+2 ~ gemeinsam. Bei Kombina- 
tion dieser Strukturen im heterozygoten Zustand 
treten als Inversionsschlingen nur Ut3 t, U(s) oder 
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Tabel le  2. Gefundene A nzahl der verschiedenen Cis- und Trans-Typen unabhiingiger Inversionen an verschiedenen europtii- 

Unab-  Cis- und 
Mittel- Griechen- 

hgngige Trans- Wien italien Siiditalien Schweiz land Holland Schottland Norwegen 
Inversionen St ruktur typen  

Zahl der untersuchten Autoso- 
men/Geschlechtschromosomen 634/321 282/141 170/85 720/360 26t/129 149/75 t20/60 74/37 

A1--A 2 Ast t83 50 23 244 52 60 60 29 
A 1 109 23 11 88 45 12 0 6 
A 2 28 68 51 28 32 3 0 2 
A ~ +2 1 0 0 0 0 0 0 r 

Usa 472 6 3 457 31 112 9 71 
U~ 17 1 0 29 1 5 11 0 
U 2 0 0 0 0 0 0 0 0 
U I + 2  61 99 32 184 116 25 100 3 

u~- Us 

Ua--  Us Ut+2  61 99 32 184 116 25 t00  3 
U1+2+3 1 47 12 5 4 0 0 0 
Ut+2+8 6 79 107 30 7 7 0 0 
U1+2+3+8 0 0 0 0 0 0 0 0 

O1--O3+4 Osr 474 20 2 600 70 128 83 48 
01 0 0 0 0 0 0 0 0 
03+4 65 137 112 37 136 6 37 0 
O3+4+1 t3  18 5 1 34 0 0 0 

0 2 - - 0 3 + 4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48 
02 0 0 0 0 0 0 0 0 
O3+4 65 137 112 37 136 6 37 0 
03+4+2 5 25 13 2 2 0 0 0 

0 5 - - 0 3 + 4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48 
-Os 7 0 0 5 0 5 0 8 
03+4 65 137 112 37 136 6 37 0 
03+4+5 2 0 0 0 0 0 0 0 

08 -- 03+4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48 
Oo 54 1 o 15 3 2 0 18 
03+4 65 137 112 37 136 6 37 o 
03+4+6  0 1 2 0 0 5 0 0 

0 7 --  03+4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48 
07 0 0 0 0 0 0 0 0 
03+4 65 t37  112 37 136 6 37 0 
03+4+7  t 0 1 t 3 0 0 0 

01~-- 03+4 Ost 474 20 2 600 70 128 83 48 
Ol~ 0 0 0 0 0 0 0 0 
03+4 65 t37  1 t2  37 t36  6 37 o 
0 3 + 4 + t 7  0 1 1 0 0 0 0 {1 

0 2 2 - - 0 3 + 4  Ost 474 20 2 600 70 t28  83 48 
022 0 0 0 1 0 0 0 0 
03+4 65 137 t12  37 136 6 37 o 
03+4+22 2 5 1 2 9 0 0 0 

01 -- 08 03+4 65 t37  112 37 136 6 37 0 
03+4+t  13 18 5 I 34 0 0 0 
03+4+8 11 38 27 51 t 0 0 0 
O3+4+1+8 0 2 0 I 0 0 0 0 

0 2 - -  016 03+4 65 137" t12  37 t36  6 37 0 
03+4+2 5 25 t3 2 2 0 0 0 
O3+4+16 0 0 0 0 0 0 0 0 
O3+4+2+t6 0 29 3 0 0 0 0 0 

02 -- 08 03+4 65 137 1 t2  37 136 6 37 0 
03+4+8 11 38 27 51 1 0 0 0 
03+4+2 5 25 t3  2 2 0 0 0 
0 3 + 4 + 2 + 8  0 0 0 0 0 0 0 0 

07 --  08 03+4 65 137 112 37 136 6 37 0 
03+4+8 J1 38 27 5t 1 0 0 0 
03+4+7 1 0 1 t 3 0 0 0 
03+4+8+7 0 0 0 0 0 0 0 0 

Zah l  der  F/ille, wo Cis- u n d  
T r a n s t y p e n  k oex i s t i e r en  12 1 t 13 12 11 4 1 2 
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schen und vorderasiatischen Standorten ( Erkliirung siehe Text) 

Klein- Klein- amen Spanien Israel asien Nord- Persien Total 
Sfldktiste kaste 

252/126 115/57 300/150 376/188 326/163 3779/1892 

76 4 87 73 2 943 
9 1 21 62 156 543 

41 52 42 53 5 405 
0 0 0 0 0 I 

12 0 2 16 0 t l 9 t  
t 0 2 2 0 69 
0 0 0 1 0 1 

132 3 t55 233 322 1465 

132 3 155 233 322 1465 
t 31 5 3 4 113 

lO3 o 5 3 o 347 
0 o o o o o 

86 o 1 1 27 0 1549 
0 o 0 o o 0 

61 8 48 69 322 1038 
7 2 20 14 0 114 

86 0 11 27 0 1549 
0 0 0 0 0 o 

61 8 48 69 322 1038 

U(3+s) auf. Zwischen diesen Invers ionen  k a n n  in der 
Meiose der Weibchen  jedoch Rekombina t ion  erwar te t  
werden und  U3 und  U8 sind bei Koexis tenz dieser 
S t r u k t u r t y p e n  unabh/ ingige Invers ionen.  Im O-Chro- 
mosom t r i t t  meis tens  der Komplex  03+4 auf, der aus 
zwei e inander  fibergreifenden Invers ionen  besteht ,  
in seiner Gesamthei t  jedoch von den Invers ionen  
00), 0(2), 0(6), O(s), 0(7> 007) und  0(22) unabht ingig  ist. 
Ahnliche Uber legungen gelten auch ffir den Komplex  
03+4+ 8 bzw. 03+4+16. In  der Tabelle s ind nicht  alle 
m6glichen F~ille unabh~ingiger Invers ionen  angeftihrt ,  
sondern nu r  jene, die in nat t i r l ichen Popu la t ionen  
]nit gr6Berer H~iufigkeit auf t re ten.  Unabh~ingige In-  
vers ionen fehlen im I -Chromosom und  sind im 
E-Chromosom sehr selten. In  den Chromosomen 
A und  U sind unabh~ingige Invers ionen  seltener als 
im O-Chromosom. 

H i i u f i g k e i t s v e r t e i l u n g  u n a b h i i n g i g e r  I n v e r s i o n e n  
i n  n a t f i r l i c h e n  P o p u l a t i o n e n  

Das gesamte bisher un te r such te  Material yon Dro- 
sophila subobscura wurde, soweit es ftir eine Unter -  
suchung geeignet war, durchgesehen und  alle jene 
F~ille herausgegriffen, bei denen u n a b M n g i g e  Inver -  

7 98 14 13 4 

86 o 11 27 o 
o 0 o o o 

61 8 48 69 322 
0 0 o 0 0 

86 0 I1 27 0 
o 0 1 lo 0 

61 8 48 69 322 
0 o 5 93 o 

86 0 11 27 0 
3 2 26 24 0 

61 8 48 69 322 
54 4 t3t  113 0 

86 0 t l  27 0 
o 0 o o o 

61 8 48 69 322 
I 2 36 6 0 

86 0 t l  27 o 
o o o 0 o 

61 8 48 69 322 
5 0 4 2 0 

61 8 48 69 322 
7 2 20 14 0 

27 0 0 I 0 
0 0 0 0 0 

61 8 48 69 322 
7 98 14 13 4 
0 0 0 0 0 
I 0 0 0 0 

61 8 48 69 322 
27 0 0 1 0 

7 98 14 13 4 
o 0 0 0 0 

61 8 48 69 322 
27 0 0 t 0 
54 4 13t 113 0 
0 0 0 0 0 

12 2 9 12 1 

1549 
o 

1o38 
47 

t549 
1 

to38 
3O 

183 sionen in natf ir l ichen Popula t ionen  in Cis- oder 
1549 Trans-S te l lung  auf t re ten.  Geeignetes Da tenma te r i a l  

25 liegt fiber natfir l iche Popu la t ionen  von Wien  (KUNZE- 1038 
2 M01tL, MOLLER und  SPERLICH 1958, SPERLICH und  

17EUERBACH 1966), die i ta l ienischen Standor te  Lipari,  t 549 
1o4 Formia ,  Ponza,  Vento tene  und  Ust ica (SPERLICH 

1o38 t961, ,~PERLICH und  KUNZE-MOHL 1963, KUNZE- 
106 _ MOHL und  SPERLICH 1962), fiber die Schweiz (BURLA 

1549 und  G6TZ 1965), Gr iechenland (PENTZOS-DAPONTE 
55 t964, KRIMBAS 1964), Spanien (PREVOSTI 1964), Hol- 

to38 land  (KRIMBAS 1964), Norwegen (SPERLICH 1964), 308 
Schot t land  (KNIGHT t961), Israel (GOLDSCHMIDT 
t956) und  Kleinasien und  Persien (G6Tz 1967) vor. 
In  Tabel le  2 sind die Ergebnisse zusammengeste l l t .  
Der Ubersicht  wegen wurde in der ersten Spalte das 
unabhfingige Invers ionspaar  ohne Rficksicht, auf 
welcher S t ruk tu r  es gefunden werden kann,  ange- 
geben. In  der zweiten Spalte sind die vier zusammen-  
geh6rigen S t r u k t u r t y p e n  angeffihrt,  deren beobach-  

1o38 tete Anzahl  d a n n  gesondert  ffir jeden S tandor t  in der 
114 Tabelle zu f inden ist. In  der le tz ten Spalte wurden  
156 

3 die Gesamtwer te  ffir alle Popu la t ionen  angegeben. 
Wie die Tabelle 2 zeigt, t re ten  in den wenigsten 1038 

t83 FSAlen alle vier zusammengeh6r igen  S t r u k t u r t y p e n  
o innerha lb  einer Popu la t ion  gleichzeitig auf. Vielmehr 

33 feMen in vielen F/illen ein, zwei oder auch mehr  
1o38 Typen .  Austauschvorg~inge, die zu einem Austausch-  

156 Gleichgewicht ffihren sollten, k6nnen  nur  in jenen  
183 Popu la t ionen  erwarte t  werden, in denen zumindes t  

o 
zwei Cis- oder zwei T r a ns - Type n  gleichzeitig aui-  

1(338 treten.  In  der un t e r s t en  Zeile der Tabelle 2 ist die 
156 
3o8 Zahl  jener  F~ille angegeben,  ffir die innerha lb  einer 

o lokalen Popula t ion  ein Austausch-Gleichgewicht  zwi- 
schen den zusammengeh6r igen  S t r u k t u r t y p e n  zu er- 
warren w/ire. Nur  diese F~ille sollen im weiteren 
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n/ther untersucht  werden. Es zeigt sich, dab in zen- 
tralen medi ter ranen Popula t ionen die Koexistenz 
unabh~ingiger Invers ionen relat iv h~iufig ist, in mar-  
ginalen Popula t ionen jedoch sehr selten. 

Gleichgewichtsbedingungen 
Zur Beurtei lung,  ob die beobachte te  H~tufigkeit 

der zusammengeh6r igen S t ruk tu r typen  innerhalb der 
S t ichprobenschwankung der Zufal lskombinat ion ent-  
spricht,  ist es notwendig,  die theoretische H~iufig- 
kei tsvertei lung bei Austausch-Gleichgewicht  zu ken- 
nen. Nehmen wir an, wir hSAten zwei voneinander  
unabhfingige Invers ionen A und B desselben Chro- 
mosoms. Die entsprechenden S tandardabschn i t t e  
w~iren Sta und St  B. Die Cis -S t ruktur typen  lassen 
sich durch A B  und S t A S G  symbolisieren, die Trans-  
S t ruk tu r typen  durch A S t  B und S t A B  (siehe Abb. 2). 

A/? 

3 
2 
5 l 

8 
7- 
8 
9 

70- 

C/s- Yypen 

S:AS/a 

I 

A 3 
2 
5 
6 '] 8 - 8  
7- 

10- 

1 
2 
31& 
4 
5 
6 
7 
e Is:e 
a 

7o 

]l'at?5 - ~,oOl? 

A~ stAe 

7 

2 s~ 3 
4 ,  
5 
6, 

9 8 8- 
7- 

70 

A b b .  2. S y m b o l i s i e r u n g  d e r  Cis-  u n d  T r a n s t y p e n  ffir  d ie  t h e o -  
r e t i s c h e  t 3 e r e c h n u n g  (die G e n s e q u e n z  w i r d  d u r c h  d ie  Z a h l e n -  

r e i h e  s y m b o l i s i e r t )  

Es mag  weiterhin angenommen werden, dab die 
relative H~iufigkeit von A innerhalb der Vierergruppe 
gleich qa und die von B gleich qB ist. Die H~tufigkeit 
von StA w~tre demnach  t - -  qA, die yon StB 1 - -  qB. 
Die erwarte te  H~iufigkeit der Kombina t ionen  A B,  

StAStB,  A S t B  und S t A B  ergibt sich aus folgendem 
Schema (Tabelle 3): 

Tabelle 3. Schema f i ir  die Berechnung der erwarteten Htiufigkeit 
der Cis- und Trans-Typen  

S t r u k t u r  i m  S t r u k t u r  i m  
B e r e i c h  A 13ereich B 

Struktur. A B 
theoret. H~tufigkeit qA qR 

Struktur Sta StB 
theoret: H~ufigkeit I - -  qA I - -  qB  

Struktur A StB 
theoret. H~Lufigkeit qA I -- qB 

Struktur StA B 
theoret. H~ufigkeit I -- qA qB 

Es miissen sich also bei Zufal lskombinat ion die 
H/tufigkeiten der Kombina t ionen  A.B,  StAStB, A S t ~  

und S t A B  so verhal ten wie 

qA " qB: (1 --  qA) " (t - -  qB) :qa " (1 --  qB)'(t - -  qA) " qB " 

(I) 

Aul3erdem mul3 die Summe ihrer Glieder gleich 1 
sein, da ja alle vier Kombina t ionen  mite inander  
t 0 0 %  ergeben m~ssen. 

qa " qB + (1 - -  qa) " (t - -  qB) + qA " (1 --  qB) 

+ (1 --  q A ) ' q B  = I . (2) 

Die Aufl6sung der Gleichung ergibt :  

2 qA qB - -  2 qA qB + qa - -  q a  + q e  - -  q e  @ I = I . 

(3) 
Ferner  mul3 bei Gleichgewicht das P roduk t  aus 

der H~iufigkeit der Cis-Typen gleich dem Produk t  
aus der Hiiufigkeit der Trans -Typen  sein: 

qa " qB " (1 - -  qA) " (1 - -  qB) 

= (t - -  qa) " qB " qA " (t - -  qB) �9 (4) 

Wie aus (4) leicht zu ersehen ist, ist diese Bedin- 
gung bei idealem Gleichgewicht erftillt. 

Mit Hilfe der Formel  (1) kann  nun die theoretische 
H~iufigkeitsverteilung mit  der gefundenen verglichen 
werden. Als Magzahl  fiir die Abweichung vom Ideal-  
Gleichgewicht wurde von LEWONTIN und  KOJIMA 
(t960) und  LEWONTIN (t964) die Gr613e D (linkage- 
disequil ibrium determinant)  eingeft~hrt. D ergibt 
sich aus der Differenz zwischen den Produk ten  der 
gefundenen H/iufigkeit der Cis- und der Trans-Typen.  
Der theoret ische Wer t  ftir D ergibt sich aus:  

D = (x  1 �9 x$) - -  (x  3 �9 x4) , (5) 

wobei x 1 die relative H~tufigkeit von A B ,  x 2 die von 
StAStB, x 3 die von A S t  B und x 4 die von S t A B  bedeutet .  

Naeh (5) ist D gleich O, wenn ein ideales Austausch-  
Gleichgewicht besteht,  w~ihrend eine 15ositive Abwei- 
chung im Untersuchungsmater ia l  ein 13berwiegen der 
Cis-Typen und  eine negative Abweichung ein Qber- 
wiegen der Trans -Typen  anzeigt.  Der numerische 

Wer t  yon D h~ingt yon der rela- 
t iven H~ufigkeit  der beteil igten 
Typen  ab, er kann  nicht  direkt  
als ein MaI3 ftir die St~trke des 

Als  K o m b i n a t i o n  Ungleichgewichtes herangezogen 
werden. Lediglich seine signi- 

A B  f ikante Abweichung von 0 be- 
qA ' qB sitzt einen direkten Aussagewert .  

Die Signifikanz der Abweichung 
S t A  S t B  
(1 -- qA) �9 (I -- qB) von  D = O kann  mit  der z2-Me - 

thode geprfift werden. Da  die 
AStB Erwar tungswer te  ftir die einzel- 
q A "  (I - -  qB) nen Kombina t ionen in  vielen F~il- 
StAB len klein sind, wurde die H~ufig- 
(I - qA) �9 qB keit  der beidenCis- bzw. der bei- 

den Trans typen  zusammengezo-  
gen und ein Z 2 mit  nur  einem Freihei tsgrad berechnet .  
Lediglich wenn alle S tandor te  gemeinsam be t rach te t  
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werden (letzte Spalte in Tabelle 4), kann ein Z 2 mit 
3 Freiheitsgraden berechnet werden, indem jede ein- 
zelne Kombination beriicksichtigt wird. In Tabelle 4 
sind die gefundenen D-Werte fiir alle jene F~tlle, bei 
denen ein Gleichgewicht erwartet werden kann, an- 
gegeben. Es zeigt sich, daB sowohl signifikant posi- 
tive als auch signifikant negative D-Werte auftreten. 
Dies bedeutet,  dab in manchen F~illen die Cis-, in 
anderen die Trans-Typen hiiufiger sind, als es der 
Zufallserwartung entsprechen wiirde. Fiir die ein- 
zelnen unabh~tngigen Inversionspaare treten jedoch 
fast stets nur positive oder nur negative D-Werte 
auf. Eine Ausnahme bilden die Inversionspaare 
0 6 - - 0 3 +  4 und 05--03+4. Hier iiberwiegen einmal die 
Trans-Typen, das andere Mal die Cis-Typen an H~iu- 
figkeit. In keinem Fall aber ist die Abweichung 
signifikant. In der letzten Spalte sind die D-Werte 
Iiir alle angefiihrten Standorte gemeinsam angegeben. 
Diese sind in 1t von t4  Fiillen hoch signifikant von 
0 abweichend. 

Allerdings k6nnen die D-Werte, wie schon erwiihnt, 
nicht direkt miteinander verglichen werden. Ein 
vergleichbares MaB fiir die absolute Gr6Be des Aus- 
tausch-Ungleichgewichtes stellt die von LEWONTIN 
(1964) vorgeschlagene Gr6Be D' (relative value of 
disequilibrium) dar. D' gibt das Verh~iltnis von D 
zu dem maximal m6glichen Austausch-Ungleichge- 
wicht (D .... ) fiir die gegebene Inversionsh~iufigkeit 
an und kann in folgender Formel ausgedrtickt wer- 
den : 

D ' - -  D 
2] . . . .  ' (6) 

Das Austausch-Ungleichgewicht wird bei einer ge- 
gebenen relativen H~iufigkeit der unabh/ingigen In- 
versionen ein Maximum: 

1. Wenn entweder beide Trans- oder beide Cis- 
Typen vollkommen fehlen. In diesem Fall muB aber 
qA + qB gleich I sein. 

2. Wenn ein Trans- oder ein Cis-Typ vollkommen 
fehlt. Dies gilt ftir alle jene F~tlle, wo qa + qB von 1 
abweichend ist, stellt also den allgemeinen Fall dar. 

Wenn qA qB die erwartete H~iufigkeit ftir den 
Trans-Typ A B ist und xA S die tats~ichlich gefundene, 
dann gibt XA B --  qa B gleich e die Abweichung vom 
Erwartungswert  an. Daraus ergibt sich: 

D = x I x 2 - -  x 3 x 4 

: [qa q, @ el [(1 -- qA) (1 -- VB) @ e] - -  

- -  l e a  " ( ~  - -  W B )  - -  el [(t - -  qA) " qB - -  e l ,  (7) 

wobei Xl, x 2, x 3 und x 4 die gefundenen Frequenzen 
ftir die Strukturen A B ,  StAStB, A S t  a und S tAB  sind. 
Weiter l~iBt sich dutch Aufl6sung von (7) leicht zei- 
gen, dab 

D = e .  (8) 

Es gilt daher (9) 
Dmax = e . . . .  (9) 

Ftir positive Werte von D kann e maximal entweder 
die Gr613e (1 -- qa) qB oder qA (1 -- qB) erreichen, 
wobei nur der kleinere Weft  eine sinnvolle L6sung 
ergibt. Ftir negative D-Werte entsprechen die Aus- 
drticke qa qB oder (1 -- qa) (1 -- qB) dem maximalen 
e-Wert, wobei wieder der kleinere Wert der brauch- 
bare ist. 

Mit Hilfe dieser Gleichungen wurde D' ftir alle 
D-Werte der Tabelle 4 berechnet und in Tabelle 5 
in der gleichen Weise wie in den vorhergehenden 
Tabellen ftir alle Standorte und Viererkombinationen 
zusammengestellt. Die D'-Werte k6nnen nun direkt 
miteinander verglichen werden. Ein Wert von t 
bedeutet  maximales Austausch-Ungleichgewicht, 
w~thrend bei idealer Gleichgewichtsverteilung D' 
gleich 0 wird. Tabelle 5 zeigt deutlich, daB in der 
Mehrzahl aller F~ille ein vollst~indiges oder fast voll- 
st~indiges Austausch-Ungleichgewicht besteht. An- 
n~iherndes Gleichgewicht dtirfte lediglich fiir die In- 
versionspaare 05--03+4, 06--03+4 und O1--0 s vor- 
kommen. Dementsprechend zeigen auch die D'- 
Werte fiir alle Standorte gemeinsam (SpaRe , ,Total" 
in Tabelle 5) in den meisten F~illen absolutes oder 
nahezu absolutes Ungleichgewicht an. 

D i s k u s s i o n  der E r g e b n i s s e  

Wie die vorliegende Untersuchung zeigt, sind un- 
abhiingige hlversionen bei D. subobscura durchaus 
nicht selten. Kommen sie gemeinsam in einer lokalen 
Population vor, so wird das erwartete H~tufigkeits- 
Gleichgewicht zwischen den zusammengeh6rigen Cis- 
und Trans-Struktur typen sehr oft nicht erreicht. 
Besonders auff~illig sind die Abweichungen v o n d e r  
Erwartung bei den Inversionspaaren A 1 --A 2, U 1 -- U 2, 
U3--Us, 0 1 - - O 3 + 4 ,  0 2 - - 0 3 + 4 ,  0 2 2 - - 0 3 +  4 und 0 2 - - 0 1 6 .  

Ftir andere Paare (07--03+4, 01~--03+4, 01--08,  
02--08, 0~--08) sind oft nur die Gesamtwerte signi- 
fikant vom Gleichgewichtszustand abweichend, doch 
ist auch hier, da ftir ein gegebenes Paar an allen 
Standorten entweder nur Plus- oder nur Minus-Werte 
in Tabelle 4 vorkommen, eine zumindest auff/illige 
Situation gegeben. Lediglich fiir die unabh~ngigen 
Inversionen Os--03+, und vor allem fiir 06--03+ 4 
sind die gefundenen H~iufigkeitswerte der einzelnen, 
zusammengeh6rigen chromosomalen Strukturen mit 
der Zufallsverteilung bei Austausch-Gleichgewicht 
einigermaBen iibereinstimmend. 

Austausch-Ungleichgewicht zwischen den verschie- 
denen chromosomalen Inversionsstrukturen wurde 
auch bei D. robusta (LEVlTAN 196t), D. pavan i  
(BRNcIC 196t) und D. rubida (MATHER 196t, 1963) 
gefunden. Ebenso tr i t t  bei Chironomus intertinctus 
im II-Chromosom und im Geschlechtschromosom 
Nicht-Zufallsverteilung bei unabh~tngigen Inversio- 
nen auf (MARTIN t962, 1965). Das Problem der tiber- 
hiiufigen Assoziation oder Dissoziation bestimmter, 
unabh~ngiger Inversionsstrukturen scheint daher ein 
weitverbreitetes Phiinomen zu sein. Es ergibt sich 
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Tabelle 4, D-Werle fi ir die verschiedenen unabhiingigen Inversionsstrukturen und deren Signifikanz (signifikant bei 

Mittel- Griechen- Holland Schottland Norwegen Spanien Unabhgngige Wien Stiditalien Schweiz 
Inversionen italien land 

At--A.z --0,0279 ~ --0,07853 --0,07743 --0,0190 --0,0866 a --0,0064 -- --0,0087 --0,0232 
U1--U 2 +0,0952 a +0,0532 a +0,07862 +0,1875 a +0,1638 a +0,t388 a +0,06253 +0,0393 ~ +0,0755 a 
(_/a--Us --0,0013 -- 0,0734 a --0,0560 --0,0031 --0,0017 . . . .  0,0017 
O1--O3+4 +0,02061 +0,0119 +0,0007 +0,0019 +0,0415 a -- -- -- +0,0256 
O~--O3 ~4 +0,0087 +0,0150 +0,0016 +0,0028 +0,0030 -- -- -- +0,0256 
0 5 - - 0 3 + 4  + 0 , 0 0 1 9  --- - -  - - 0 , 0 0 0 5  --  - - 0 , 0 0 1 5  --  --  - -  
0~--03+4 --0,01oo --0,0044 +0,0003 --0,oo13 --0,0091 +0,0312 ~ -- -- -- 
Ov--O3+4 +0,0017 -- +0,0002 +0,0019 40,0047 -- -- -- +0,1073 a 
O17--O3+4 --  + 0 , 0 0 0 8  + 0 , 0 0 0 2  . . . . .  + 0 , 0 0 4 1  
O~--O3+4 +0,0035 +0,0038 +0,0002 +0,0027 +0,0137 - -- -- +0,0t87 
Ox--O s 70,0t81 --0,0109 --0,0065 --0,0017 --0,0012 . . . .  0,0210 
O~-- O1~ -- +0,1090 a + 0,0201 a . . . . . .  +0,0124 
O2- -O  s - - 0 , 0 0 8 4  - - 0 , 0 2 3 8  - - 0 , 0 1 5 1  - - 0 , 0 1 2 5  - - 0 , 0 0 0 t  . . . . . . .  0 ,0210  
O7- -O  ~ - - 0 , 0 0 2 2  --  - - 0 , 0 0 1 4  --0,0063 --0,0003 . . . . .  0 ,0722 a 

Signifikante 
F~lle 3 4 3 1 3 2 I 1 3 

* Die Signi f ikanz  wurde  m i t  Hilfe  der  z2-Methode gepri i f t .  Ft~r die e inze lnen  S t a n d o l t e  wurde  wegen der  ger ingen  Anzah l  
und  beide  Tra, n s t y p e n  m i t  de m  gefundenen  ~Vert verg l ichen .  Ft~r die Spal te  , ,To ta l "  jedoch w u r d e n  al le  4 E r w a r t u n g s w e r t e  

daraus die Frage nach der Ursache dieser Abweichun- 
gen v o n d e r  Erwartung. 

Soweit die bisherigen Untersuchungen an nattir- 
lichen und Experimental-Poputationen strukturpoly- 
morpher Drosophila-Arten erkennen lassen, handelt 
es sich beim Inversionspolymorphismus ganz sicher 
um einen balancierten Polymorphismus. Die selek- 
tive Oberlegenheit der Strukturheterozygoten tiber 
die Strukturhomozygoten ftihrt zu einer Gleichge- 
wichtssituation, bei der die relative H/iufigkeit der 
koexistierenden Strukturtypen yon der relativen 
Fitness der verschiedenen Kombinationen bestimmt 
wird (WRIGHT und DOBZHANSKY t946). Die Fest- 
stellung, dab chromosomale Struktur und selektive 
Eignung kausal zusammenh/ingen, 1/iBt es zun/ichst 
wahrscheinlich erscheinen, dab auch die Aufrecht- 
erhaltung eines bestimmten Austausch-Ungleichge- 
wichtes bei unabh~ingigen Inversionen durch selek- 
tive Prozesse bedingt wird. Wie LEWO~TIN und 
KoJIMA (t960), LEWONTIN (1964) und LEWO~TIN und 
HULL (1967) an Hand mathematischer Modelle zeigen 
konnten, fiihrt Koppelung zwischen vitalit/itsbestim- 
menden Genen unter verschiedenen Bedingungen 
zum Austausch-Ungleichgewicht. Bei D. subobscura 
liegt ftir die meisten unabh/ingigen Inversionen ein 
vollst/indiges Ungleichgewicht vor, d .h .  einer der 
Assoziations- oder Dissoziationstypen fehlt vollst/in- 
dig. Das kann nur dann erwartet werden, wenn die 
fehlende Struktur dominant letal oder stark subvital 
wirksam ist. Besonders mtiBte das ftir jene unabh/in- 
gigen Inversionen gelten, die in einzelnen Popula- 
tionen eine relativ groBe HAufigkeit erreichen, wie 
z .B.  A1--A ~, Ua--Us, 07--03+4, 02~--O3+4 und 
O~--O s. Eine Sonderstellung nimmt U1--U~ ein. 
Dieses Inversionspaar kommt in natiirlichen Popu- 
lationen vorwiegend im Assoziationstyp U1+2 bzw. 
Ust vor, U 1 als Dissoziationstyp ist meist relativ sel- 
ten und U~ fehlt praktisch vollkommen. Diese Inver- 

sionen erscheinen im Strukturtyp U1 +2 in den Riesen- 
chromosomen als unmittelbar aneinander grenzende 
Tandem-Inversionen mit identischer Bruchstelle 
(KUNZE-I~IOHL und M(}LLER t958). Dementsprechend 
w/ire hier vollkommenes Fehlen yon Austauschvor- 
g/ingen anzunehmen. Der einmal in Kleinasien ge- 
Iundene Struktur typ U 2 (G6Tz t967) 1/il3t es aller- 
dings vermuten, daB, wenn auch ~tuBerst selten, Aus- 
tausch doch auftritt. Immerhin sind hier besondere 
Bedingungen gegeben, die den EinschluB dieser 
Strukturen in die vorliegende Betrachtung nur mit 
Vorbehalt gestatten. Ein scheinbares Austausch- 
Ungleichgewicht k~ime auch dann zustande, wenn 
Austauschvorg/inge zwischen den unabh~ingigen In- 
versionsstrukturen fiberhaupt nicht auftreten. Es 
w/ire denkbar, dab die Crossing-over-blockierende 
Wirkung der Inversionen welt genug tiber diese hin- 
aus greift, so dab praktisch kein Austausch stattfin- 
det. Die vorliegenden Strukturtypen der Assozia- 
tions- und Dissoziationsphase k6nnen dann als Er- 
gebnis der zeitm/iBig aufeinanderfolgenden Inver- 
sionsschritte aufgefagt werden. So z. B. k6nnte an- 
f/inglich eine Struktur AstBst bestanden haben. 
Durch Invertierung des Bereiches A entstand daraus 
der Struktur typ A Bst. Ein weiterer Inversionsschritt 
k6nnte dann durch Inversion in B zu A B geftihrt 
haben. Die Heterokaryotypen AstBst/AB sollten 
nun die Struktur ABs~ und Ast B Ms Austauschtypen 
entstehen lassen. Fehlt ~edoch Austausch vollkom- 
men, so fehlt in der Population der Trans-Typ AstB 
und ein vollkommenes Austausch-Ungleichgewicht 
wird vorget/iuscht. Da ffir D, subobscura ftir keine 
der angeftihrten Gruppen unabh/ingiger Inversionen 
untersucht wurde, ob tats/ichlich Austauschvorg/inge 
auftreten, bleibt diese Erkl~irungsm6glichkeit often. 
Sicherlich trifft sie nicht ftir alle Gruppen zu. In vie- 
len F~tllen wurden alle 4 Typen in der Natur beobach- 
tet, von denen zumindest eine durch Austausch ent- 
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p = 0 ,05= ~ -- p = 0,01 = ~ -  p =  0,00t = a), 

Austausch-Ungleichgewicht zwischen unabh~ingigen Inversionen 

K l e i n a s i e n  K t e i n a s i e n  
I s r a e l  S i i d k t ~ s t e  N o r d k i ~ s t e  P e r s i e n  T o t a l  

- - 0 , 0 1 6 4  - - 0 , 0 3 9 2  ~ - - 0 , 0 9 3 1  a - - 0 , 0 2 9 7  ~ - - 0 , 0 6 1 2  a 
- -  + 0 , 0 1 2 7  + 0 , 0 5 8 2  a - -  + 0 , 2 3 4 7  a 
- -  - - 0 , 0 0 0 9  .... 0 , 0 0 0 t  - -  - - 0 , 0 1 0 5  a 
- -  + 0 , 0 3 5 2  + 0 , 0 3 1 1  --- + 0 , 0 2 4 1  ~ 

- -  + 0 , 0 2 9 0  + 0 , 0 2 9 5  - -  + o , o 3 6 9  a 
. . . . .  O,OO34 
-- +0,oo19 +0,0462 ~ -- +0,0073 

+o,08t6 +0,0049 +0,0258 -- +0,o479 a 
-- +0,0440 +0,0156 -- +0,0106 ~ 
-- +o,o1~o +0,0055 - + o,oo6~ ~ 
- -  - -  - -  0 , 0 0 2 0  - -  - -  0,0079 ~ 
. . . .  + 0 , 0 2 t  6 a 
. . . .  0 , 0 0 0 3  - -  - -  0 , 0 1 5 0  a 
. . . .  0 , 0 0 1 9  - -  - -  0 , 0 2 1 3  a 

1 3 1 12 

d e r  s e l t e n e n  S t r u k t u r t y p e n  d e r  E r w a r t u n g s w e r ~  f i i r  b e i d e  Cis -  

h e r a n g e z o g e n  u n d  e i n  %~ m i t  3 F r e i h e i t s g r a d e n  g e w o n n e n .  

standen sein muB, will man nicht ein unabh~tngiges, 
mehrmaliges Erscheinen identiseher Inversionen in 
der Evolution einer Art annehmen. 

Z u s a m m e n f a s s u n g  

Natiirliche Populationen von Drosophila subobscura 
zeigen hiiufig einen hochgradigen Inversionspolymor- 
phismus. Unabh~ingige Inversionen eines Chromo- 
soms, zwischen denen ein Austausch angenommen 
werden kann, sind nicht selten. Eine theoretische 
{)berlegung zeigt, dab ftir diese F~ille ein Austausch- 
gteichgewicht zu erwarten ist, bei dem die relative 
H~ufigkeit der m6glichen chromosomalen Trans- 
typen AstB und ABst und die Cis-Typen AB und 
As~Bs~ in einer bestimmten Proportion auftreten soil- 
ten. Diese Gleichgewichtsbedingung kann ftir jede 
gegebene relative H~ufigkeit der koexistierenden, 
unabh~ingigen Inversionen leicht ermittelt und mit 
den gefundenen Werten verglichen werden. Unter 
Bentitzung alter bisher publizierten Angaben konnte 
fiir t3 verschiedene lokale Populationen von Droso- 
phila subobscura ein solcher Vergleich durchgefiihrt 
werden. Das Ergebnis zeigt, dab die theoretischen 
Gleiehgewichtswerte nur sehr selten erreicht werden. 
Vielmehr zeigen yon ~4 untersuchten, unabh~ingigen 
Inversionspaaren t2 ein vollst~indiges Austausch- 
Ungleichgewicht. Die Abweichungen sind in vielen 
Populationen statistisch hochgradig signifikant. Sehr 
oft fehlt einer der erwarteten Cis- oder Transtypen 
ganz. Die Ursache dafiir k6nnten selektive Kr~ifte 
sein, die gegen den einen oder anderen Rekombina- 
t ionstyp wirken. Fiir die F~ille, bei denen eine der 
Inversions-Kombinationen t~berhaupt nicht beobach- 
tet werden kann, mtiBte dann sogar ein dominanter 
Letal- oder Semiletaleffekt angenommen werden, der 
durch die Kombination zustande kommt. Eine an- 
dere Denkm6glichkeit ist, dab Rekombination zwi- 
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s c h e n  d e n  u n a b h / i n g i g e n  I n v e r s i o n e n  t i b e r h a u p t  n i c h t  
a u f t r i t t ,  o b w o h l  i m  R i e s e n c h r o m o s o m  z w i s c h e n  i h n e n  
1/ingere e u c h r o m a t i s c h e  A b s c h n i t t e  l iegen.  D a s  be-  
o b a c h t e t e  A u s t a u s c h - U n g l e i c h g e w i c h t  w~ire d a n n  das  
E r g e b n i s  e ine r  a b s o l u t e n  K o p p e l u n g .  

H e r r n  Prof.  MAINX m6ch ten  wir  fiir die Durchs ich t  des 
Manuskr ip ts  und fiir sein In teresse  herzl ich danken.  
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