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Austausch-Ungleichgewicht zwischen unabhingigen Inversionen
in natirlichen Populationen von Drosophila subobscura

DIETHER SPERLICH und HEIDE FEUERBACH

Institut fiir allgemeine Biologie der Universitit Wien

Recombination Disequilibrium of Independent Inversions in Natural Populations of Dresophila subebscura

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 4s:B and 4 Bs; and the two possible
cis-types A B and Ags:Bs; are in balance. The theoretical equilibrium conditions for any given 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 D. subobscura it could be found
that linkage equilibrium is very rarely established in nature. Out of 14 independent inversion pairs 12 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 europdischen Art Drosophila sub-
obscura konnte fiir zahlreiche natiirliche Populationen
die Koexistenz mehrerer Strukturtypen fiir alle finf
langen Chromosomen nachgewiesen werden. Durch
die Uberlegenheit der Heterokaryotypen iiber die
Homokaryotypen wird ein balanciertes Haufigkeits-
gleichgewicht zwischen den einzelnen koexistierenden
Chromosomentypen aufrecht erhalten. Da Inversio-
nen die Rekombination in den Strukturheterozygoten
unterbinden, kdnnen sich heterotische, koadaptierte
Genblocke innerhalb und in der Nachbarschaft des
invertierten Chromosomenbereiches aufbauen. WaL-
LACE (1953) konnte zeigen, daB bei gleichzeitigem
Auftreten von 3 verschiedenen Strukturtypen, die
sich voneinander nur durch einfache Inversionen
unterscheiden, Austauschvorginge moglich sind, die
die koadaptierten Genkomplexe zerstéren. Er nahm
an, daB solche Triaden von chromosomalen Struktur-
typen zu einer Zerstérung des Chromosomenpolymor-
phismus fithren miiBten und daher auch in natiir-
lichen Populationen nicht gleichzeitig auftreten soll-
ten. Tatsdchlich konnte fiir D. pseudoobscura und
fir D. robusta diese Hypothese bestitigt werden.
Obwohl Strukturtypen, die eine solche Triade bilden
konnten, bei diesen Arten vorkommen, fehlt einer
der drei Typen an den verschiedenen Standorten oder
ist zumindest sehr selten. Fir andere Drosophila-
Arten, wie z. B. fiir D. subobscura ist diese Regel-
haftigkeit nicht immer erfiillt. Anders liegen die Ver-
hiltnisse fiir unabhidngige Inversionen desselben
Chromosoms. Wie Abb. 1 zeigt, sollten Struktur-

typen, die sich voneinander durch unabhingige 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
fithrt Austausch im Heterozygoten fiir die beiden
Cis-Typen wieder zur Bildung der Trans-Typen.
Innerhalb einer Population sollte sich bei Koexistenz
zweier unabhingiger Inversionen ein Austausch-
Gleichgewicht einstellen, das von der relativen Hau-
figkeit der beiden Inversionen in der Population ab-
hingt. Inwieweit diese Bedingungen in natiirlichen
Populationen von D. subobscura erfiillt sind, soll im
weiteren untersucht werden.
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Abb. 1. Schematische Darstellung der Umkombination unab-
hingiger Inversionen durch Rekombination (die Inversionen
1 und 2 sind durch verdickte Striche symbolisiert)
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Unabhingige Inversionen bei Drosophila subobscura

Die chromosomalen Strukturtypen von Drosophila
subobscura wurden von KUNzE-MUHL und SPERLICH
(1955) und von Kunze-MUHL und MULLER (1958)
beschrieben. Spiter wurde von Go1z (1965%) noch-
mals eine erweiterte Ubersicht zusammengestellt.
Die Bezeichnung der Inversionen und Inversions-
komplexe in der vorliegenden Arbeit bezieht sich auf
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Prinzipiell kann angenommen werden, da 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 Haufig-
keit der Rekombination geschlossen werden. In man-
chen Fillen, wie z. B. im Chromosom A4, liegen nur
einfache Strukturtypen vor, bei denen die Unabhin-

Tabelle 1. Vievergruppen von Strukturtypen, die bei Kombination unabhingige Invevsionen evgeben

Distanz zwischen den
Inversionen in Unter-

Chromosom Cis—Typenb Trans-Typen Unabhéngige Inv. ecinheiten der Chromoso-
menkarte

4 B flfiz ﬁ; Ay —4, 4

y Ul i U0, 0

‘ g: :§+3+8 giiﬁﬁi Va—Us 6
’ 8?144—1 (0)2M ) 03+4’~ 0, 21 -
L

8§14+5 8§+4 03+4—0s 16

8?;4% g§+4 03+4—0s 3

8?:4” 8§+4 O344—0, 25

8?14447 3274.4 03+4—0p, 19
Otz Ofw  OwOm 19

A oy 0,0y 19

giijwﬂé 82;::126 0; =05 27

Ot ol 0,-0, 6

Oivessr 0Nl 0,0, 23

* Diese Vierergruppe wurde aufgenommen, obwohl die Inversionen U1y und Uqz) im Riesenchromo-

som direkt aneinander grenzen (Tandeminversionen).

auszuschlieflen.

diese Darstellungen. Im allgemeinen sind komplexe
Inversionen bei D. subobscura hiufiger als einfache.
Dies ist vor allem fir die verschiedenen Strukturen
der Autosomen E, U und O der Fall, wihrend in dem
Autosom I und im Geschlechtschromosom A4 einfache
Inversionen hiufiger sind. In Tabelle 1 sind jene
Vierergruppen verschiedener Strukturtypen zusam-
mengestellt, die bei Kombination unabhingige Inver-
sionen ergeben, zwischen denen in der realen Chromo-
somenkarte gepaarte euchromatische Bereiche liegen,

Austauschvorginge sind jedoch nicht vollig

gigkeit der Inversionen leicht zu erkennen ist. In
vielen Fillen jedoch ergibt die Kombination von
komplexen Strukturtypen einfache, unabhingige oder
auch komplexe, aber trotzdem unabhingige Inver-
sionen. So z. B. sind die Strukturtypen U, 2, Uysz43,
Ujiays und Ujgop3es in eine Vierergruppe zusam-
mengestellt. Allen diesen Strukturtypen ist das in-
vertierte Muster Uy, gemeinsam. Bei Kombina-
tion dieser Strukturen im heterozygoten Zustand
treten als Inversionsschlingen nur Uy, Upg oder
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Tabelle 2. Gefundene Anzahl dey verschiedenen Cis- und Tvans-Typen unabhdngiger Inversionen an verschiedenen euvopdi-

Unab- Cis- und Mittel- Griechen-
hangige Trans- Wien v Siiditalien Schweiz € Holland Schottland Norwegen
2 italien land
Inversionen Strukturtypen
Zahl der untersuchten Autoso-
men/Geschlechtschromosomen 634/321 282/141  170/85 720/360 261/129 149/75 120/60 74137
A,—A4, Ast 183 50 23 244 52 60 60 29
Al 109 23 11 88 45 12 0 6
A, 28 68 51 28 32 3 0 2
Aty2 1 0 0 0 o 0 0 0 B
U,—-U, Ust 472 6 3 457 3 112 9 71
Ul 17 1 0 29 1 5 11 0
U, 0 0 0 0 0 0 0 0
Uitz 61 99 32 184 116 25 100 3
Us,— U Ut+a 61 99 32 184 116 25 100 3
Uit2+43 1 47 12 5 4 0 0 0
Ury2+8 6 79 107 30 7 7 0 0
Urt+2+348 0 0 0 0 0 0 0 o
0,—03+4  Osi 474 20 2 600 70 128 33 48
Ol (0] 0 0 ¢} 0 0 0 0
Os+4 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+441 13 18 5 1 34 0 0 0
0,—03+4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
0, 0 0 0 0 0 0 0 0
O344 65 137 112 37 136 6 37 0
034442 5 25 13 2 2 0 (6] 0
0;—03+4 Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
Oy 7 0 0 5 0 5 0 8
O3+4 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+4+5 2 0 0 0 0 0 0 0
Og— 0344 Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
04 54 1 0 15 3 2 0 18
O3+4 65 137 112 37 136 6 37 0
034446 0 1 2 0 0 5 0 Y )
07—O3+4 Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
0, 0 (0] 0 0 0] 0 ¢ 0
0344 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+4+7 1 0 1 1 3 0 0 0
0y;—O3+4  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
Oy 0 0 0 0 0 0 0 0
0344 65 137 112 37 136 6 37 0
_ O3+44417 0 1 1 0 0 0 0 0
0y,—03+3  Ost 474 20 2 600 70 128 83 48
Oy 0 0 0 1 0 0 0 0
O3+44 65 137 112 37 136 6 37 0
0344422 2 5 1 2 9 0 0] 0
0,—04 0344 65 137 112 37 136 6 37 0
034441 13 18 S 1 34 0 0 0
O3+4+8 11 38 27 51 1 0 0 0
O3444148 0 2 0 1 0 0 0 0
0;— 044 0344 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+a+2 5 25 13 2 2 0 0 0
O344+16 0 0 0 0 0 0 0 0
O3+4-42+16 0 29 3 0 0 0 0 0
0,— 04 O3+4 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+448 11 38 27 51 1 0 0 (0]
O3+4+2 5 25 13 2 2 0 0 0
O3+442+8 0 0 0 0 0 0 0 0
0;— 04 0344 65 137 112 37 136 6 37 0
O3+4+8 11 38 27 51 1 [0} 0 [0}
O3+4+7 1 0 1 1 3 0 0 0
O344+8+7 0 0 0 0 0 0 0 0
Zahl der Fille, wo Cis- und
Transtypen koexistieren 12 11 13 12 11 4 1 2
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schenundvordevasiatischen Standovien( Evkidrung sieheText)

Klei Klein-
ein- .
Spanien Israel asien ?\?mn Persien Total
o 11w ord-
Studkiste Kiis
uste
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 1
12 0 2 16 0 1191
1 0 2 2 0 69
0 0 0 1 0 1
132 3 155 233 322 1465
132 3 155 233 322 1465
1 31 5 3 4 113
103 0 5 3 (0] 347
4] 0 ) O 0 0 0 B
86 O 11 27 0 1549
(0] 0 0 0] (0] 0
61 8 48 69 322 1038
7 2 20 14 0 114
86 0 11 27 0 1549
0 0 0 0 0 0
61 8 48 69 322 1038
7 9? 14 13 4 18377
86 0 11 27 0 1549
0 0 0 0 0 25
61 8 48 69 322 1038
0 0 0 0 0 2
86 0 11 27 0 1549
0 0 1 10 0 104
61 8 48 69 322 1038
0 (0] ) 5 93 O 106 )
86 0 11 27 0 1549
3 2 26 24 0 55
61 8 48 69 322 1038
54 4 131 113 0 308
86 0 11 27 0 1549
§) (¢] . 0] 0] 0 [¢]
61 8 48 69 322 1038
1 2 36 DA4777§ o 47
86 0 11 27 0 1549
(0] 0 0O 0 0] 1
61 8 48 69 322 1038
5 0 4 2 0 30
61 8 48 69 322 1038
7 2 20 14 0 114
27 0 0 1 0 156
0 0 0 0 0 3
61 8 48 69 322 1038
7 98 14 13 4 183
0 0 0 0 0 0
1 0 0 0 0 33 )
61 8 48 69 322 1038
27 0 (0] 1 0] 156
7 98 14 13 4 183
0 0 o 0 0 0
61 8 48 69 322 1038
27 0 0 1 0 156
54 4 131 113 0 308
0 0 0 0 0 0
12 2 9 12 1
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Uiys) auf. Zwischen diesen Inversionen kann in der
Meiose der Weibchen jedoch Rekombination erwartet
werden und Uj; und Ug sind bei Koexistenz dieser
Strukturtypen unabhingige Inversionen. Im O-Chro-
mosom tritt meistens der Komplex Oz, auf, der aus
zwel einander iibergreifenden Inversionen besteht,
in seiner Gesamtheit jedoch von den Inversionen
Ou), O, O, Ois), O, Onyyy und Oyaz) unabhiingig ist.
Ahnliche Uberlegungen gelten auch fir den Komplex
O;1448 bzw. O344146. In der Tabelle sind nicht alle
moglichen Fille unabhingiger Inversionen angefiihrt,
sondern nur jene, die in natiirlichen Populationen
mit gréBerer Hiufigkeit auftreten. Unabhingige In-
versionen fehlen im I-Chromosom und sind im
E-Chromosom sehr selten. In den Chromosomen
A und U sind unabhingige Inversionen seltener als
im O-Chromosom.

Hiufigkeitsverteilung unabhiingiger Inversionen
in natiirlichen Populationen

Das gesamte bisher untersuchte Material von Dro-
sophila subobscura wurde, soweit es fiir eine Unter-
suchung geeignet war, durchgesehen und alle jene
Fille herausgegriffen, béi denen unabhingige Inver-
sionen in natfirlichen Populationen in Cis- oder
Trans-Stellung auftreten. Geeignetes Datenmaterial
liegt iiber natiirliche Populationen von Wien (KUNZE-
MtUnuL, MULLER und SPERLICH 1958, SPERLICH und
FEUERBACH 1966), die italienischen Standorte Lipari,
Formia, Ponza, Ventotene und Ustica (SPERLICH
1961, SpErLicH und Kunze-MUHL 1963, KUNZE-
MUHL und SPERLICH 1962), iiber die Schweiz (BURLA
und GOTz 1965), Griechenland (PENTZ0S-DAPONTE
1964, Kr1MBAS 1964), Spanien (PREVOsTI 1904), Hol-
land (KrimBAS 1964), Norwegen (SPERLICH 1964),
Schottland (KNIGHT 1961), Israel (GOLDSCHMIDT
1956) und Kleinasien und Persien (G6tz 1967) vor.
In Tabelle 2 sind die Ergebnisse zusammengestellt.
Der Ubersicht wegen wurde in der ersten Spalte das
unabhingige Inversionspaar ohne Riicksicht, auf
welcher Struktur es gefunden werden kann, ange-
geben. In der zweiten Spalte sind die vier zusammen-
gehorigen Strukturtypen angefithrt, deren beobach-
tete Anzahl dann gesondert fiir jeden Standort in der
Tabelle zu finden ist. In der letzten Spalte wurden
die Gesamtwerte fiir alle Populationen angegeben.

Wie die Tabelle 2 zeigt, treten in den wenigsten
Féllen alle vier zusammengehérigen Strukturtypen
innerhalb einer Population gleichzeitig auf. Vielmehr
fehlen in vielen Féllen ein, zwei oder auch mehr
Typen. Austauschvorginge, die zu einem Austausch-
Gleichgewicht fiilhren sollten, konnen nur in jenen
Populationen erwartet werden, in denen zumindest
zwei Cis- oder zwei Trans-Typen gleichzeitig auf-
treten. In der untersten Zeile der Tabelle 2 ist die
Zahl jener Fille angegeben, fiir die innerhalb einer
lokalen Population ein Austausch-Gleichgewicht zwi-
schen den zusammengehorigen Strukturtypen zu er-
warten wire. Nur diese Fille sollen im weiteren
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niher untersucht werden. Es zeigt sich, daB in zen-
tralen mediterranen Populationen die Koexistenz
unabhingiger Inversionen relativ hiufig ist, in mar-
ginalen Populationen jedoch sehr selten.

Gleichgewichtsbedingungen

Zur Beurteilung, ob die beobachtete Haufigkeit
der zusammengehorigen Strukturtypen innerhalb der
Stichprobenschwankung der Zufallskombination ent-
spricht, ist es notwendig, die theoretische Hiufig-
keitsverteilung bei Austausch-Gleichgewicht zu ken-
nen. Nehmen wir an, wir hitten zwei voneinander
unabhingige Inversionen A und B desselben Chro-
mosoms. Die entsprechenden Standardabschnitte
wiren Sty und Stz. Die Cis-Strukturtypen lassen
sich durch 4 B und S#,S5¢5 symbolisieren, die Trans-
Strukturtypen durch AS#z und St4B (siehe Abb. 2).

Cis—Typen Irans — lypen
Sty Sty 4B AStg  SaB
71 74 7 1 7
2 £ 4 2
J_}SIQ 3}4 a4 ISh
4 4 2- 2 4
54 5 54 5
6§ 6- 64 6
7 94 7 9 1
5~ng 8118 B*ng f1|8
94 7 94 7
101 0 04 10

Abb. 2. Symbolisierung der Cis- und Transtypen fiir die theo-
retische Berechnung (die Gensequenz wird durch die Zahlen-
reihe symbolisiert)

Es mag weiterhin angenommen werden, da die
relative Hiufigkeit von 4 innerhalb der Vierergruppe
gleich g4 und die von B gleich ¢p ist. Die Haufigkeit
von St4 wire demnach 1 — g4, die von St 1 — ¢p.
Die erwartete Hiufigkeit der Kombinationen 4B,
St4Stp, ASty und St4B ergibt sich aus folgendem
Schema (Tabelle 3):

Tabelle 3. Schema fiir die Bevechnung dev evwarteten Hdaufighkeit

dey Cis- und Trans-Typen
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und Si4 B so verhalten wie

qa-95:(1 —qa) (1 —qp):qa-(1 —qp):(1 — qa)-g5.

(1)
AuBerdem mufl die Summe ihrer Glieder gleich 1

sein, da ja alle vier Kombinationen miteinander
1009, ergeben miissen.

qagp+ (1 —q4) - (1 —¢p) + ¢4~ (1 — g5)
+ 0 —q4)-g5=1. (2)
Die Auflésung der Gleichung ergibt:

2949 —294qp+ 94 —qa+ 49— gg+ 1 =1.
(3)

Ferner muB3 bei Gleichgewicht das Produkt aus
der Hiufigkeit der Cis-Typen gleich dem Produkt
aus der Hiufigkeit der Trans-Typen sein:

qa+gs-(1 —qa) (1 — gp)
=1 —q4)qp-qa-(1 —gqp) . 4)

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

Mit Hilfe der Formel (1) kann nun die theoretische
Hiufigkeitsverteilung mit der gefundenen verglichen
werden. Als MaBzahl fiir die Abweichung vom Ideal-
Gleichgewicht wurde von LEwoNTIN und Kojmma
(1960) und LEWONTIN (1964) die GréBe D (linkage-
disequilibrium determinant) eingefiihrt. D ergibt
sich aus der Differenz zwischen den Produkten der
gefundenen Hiufigkeit der Cis- und der Trans-Typen.
Der theoretische Wert fiir D ergibt sich aus:

D = (%« %) — (%3 %) , (5)
wobei x, die relative Haufigkeit von 4B, x, die von
St4Stg, %, die von ASizund x, die von S¢4 B bedeutet.

Nach (5) ist D gleich O, wenn ein ideales Austausch-
Gleichgewicht besteht, wihrend eine Positive Abwei-
chung im Untersuchungsmaterial ein Uberwiegen der
Cis-Typen und eine negative Abweichung ein Uber-
wiegen der Trans-Typen anzeigt. Der numerische
Wert von D hingt von der rela-
tiven Hiufigkeit der beteiligten
Typen ab, er kann nicht direkt

Struktur im Struktur im

Als Kombination

als ein MaB fiir die Stdrke des
Ungleichgewichtes herangezogen

Bereich 4 Bereich B C . . Jo

S erene eree werden. Lediglich seine signi-

Struktur. A B AB fikante Abweichung von O be-
theoret. Haufigkeit g4 9B g4 ' g8 sitzt einen direkten Aussagewert.

s Sienifik oh

Struktur St Stz StaStp Die SD‘gn“f;) P der .‘?‘(’iwelcz o
theoret. Haufigkeit 1 — g4 1 — g8 (1 —q4) (1 — ¢gB) von £J = U Kann mit der y=-A.c-
thode gepriift werden. Da die

Struktur o 4 Stg AStp Erwartungswerte fiir die einzel-
theoret. Haufigkeit 94 1—48 g4 - (1 — gB) nen Kombinationenin vielen Fil-
Struktur St B St4B leq klein SlI'ld, Wgrde die Hauf1g-
theoret. Haufigkeit 1 qa g8 (1 — q4) - 9B keit der beidenCis- bzw. der bei-

Es miissen sich also bei Zufallskombination die
Hiufigkeiten der Kombinationen 4B, St4Stp, ASig

den Transtypen zusammengezo-

gen und ein x? mit nur einem Freiheitsgrad berechnet.

Lediglich wenn alle Standorte gemeinsam betrachtet
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werden (letzte Spalte in Tabelle 4), kann ein x? mit
3 Freiheitsgraden berechnet werden, indem jede ein-
zelne Kombination beriicksichtigt wird. In Tabelle 4
sind die gefundenen D-Werte fiir alle jene Fille, 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 Fillen die Cis-, in
anderen die Trans-Typen hiufiger sind, als es der
Zufallserwartung entsprechen wiirde. Fiir die ein-
zelnen unabhingigen Inversionspaare treten jedoch
fast stets nur positive oder nur negative D-Werte
auf. Eine Ausnahme bilden die Inversionspaare
O¢—0544 und Oy—0;.4. Hier tiberwiegen einmal die
Trans-Typen, das andere Mal die Cis-Typen an Hiu-
figkeit. In keinem Fall aber ist die Abweichung
signifikant. In der letzten Spalte sind die D-Werte
fiir alle angefithrten Standorte gemeinsam angegeben.
Diese sind in 11 von 14 Fillen hoch signifikant von
O abweichend.

Allerdings kénnen die D-Werte, wie schon erwahnt,
nicht direkt miteinander verglichen werden. Ein
vergleichbares MaB fiir die absolute GroBe des Aus-
tausch-Ungleichgewichtes stellt die von LEWONTIN
(1064) vorgeschlagene Grofe D’ (relative value of
disequilibrium) dar. D’ gibt das Verhiltnis von D
zu dem maximal moglichen Austausch-Ungleichge-
wicht (Dpay) fiir die gegebene Inversionshiufigkeit
an und kann in folgender Formel ausgedriickt wer-

den:

, D
D' =g (6)

Das Austausch-Ungleichgewicht wird bei einer ge-
gebenen relativen Hiufigkeit der unabhingigen In-
versionen ein Maximum: :

1. Wenn entweder beide Trans- oder beide Cis-
Typen vollkommen fehlen. In diesem Fall mufl aber
g4 + gp gleich 1 sein.

2. Wenn ein Trans- oder ein Cis-Typ vollkommen
fehlt. Dies gilt fuir alle jene Fille, wo g4 + g5 von 1
abweichend ist, stellt also den allgemeinen Fall dar.

Wenn ¢4 gp die erwartete Hiufigkeit fiir den
Trans-Typ 4 B ist und x4 g die tatsdchlich gefundene,
dann gibt x4 5 — ¢4 5 gleich ¢ die Abweichung vom
Erwartungswert an. Daraus ergibt sich:

D= x %, — x5 %,
=[qaqp + el [(1 —qa) (1 —gp) +¢] —
—[ga- (1 —gp) — e[l —q4) - 95—, (7)
wobei x;, %,, %3 und x, die gefundenen Frequenzen
tir die Strukturen 4B, St4Stg, AStg und Sty B sind.
Weiter 148t sich durch Auflésung von (7) leicht zei-

gen, dal3
D=c¢e. (8)

Es gilt daher (9)
Dmax = €max - (9)
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Fiir positive Werte von D kann e maximal entweder
die GréBe (1 — q4) gg oder g (1 — gp) erreichen,
wobei nur der kleinere Wert eine sinnvolle Lésung
ergibt. Fiir negative D-Werte entsprechen die Aus-

" driicke g4 g5 oder (1 — g4) (1 — gg) dem maximalen

e-Wert, wobei wieder der kleinere Wert der brauch-
bare ist.

Mit Hilfe dieser Gleichungen wurde D’ fiir alle
D-Werte der Tabelle 4 berechnet und in Tabelle §
in der gleichen Weise wie in den vorhergehenden
Tabellen fiir alle Standorte und Viererkombinationen
zusammengestellt. Die D’-Werte kénnen nun direkt
miteinander verglichen werden. Ein Wert von 1
bedeutet maximales Austausch-Ungleichgewicht,
wihrend bei idealer Gleichgewichtsverteilung D’
gleich O wird. Tabelle 5 zeigt deutlich, daB in der
Mehrzahl aller Fille ein vollstindiges oder fast voll-
stindiges Austausch-Ungleichgewicht besteht. An-
niherndes Gleichgewicht diirfte lediglich fiir die In-
versionspaare Oy;—0;.4, 0g—0;3.4 und 0,—04 vor-
kommen. Dementsprechend zeigen auch die D’-
Werte fiir alle Standorte gemeinsam (Spalte ,, Total”
in Tabelle 5) in den meisten Féllen absolutes oder
nahezu absolutes Ungleichgewicht an.

Diskussion der Ergebnisse

Wie die vorliegende Untersuchung zeigt, sind un-
abhingige Inversionen bei D. subobscura durchaus
nicht selten. Kommen sie gemeinsam in einer lokalen
Population vor, so wird das erwartete Haufigkeits-
Gleichgewicht zwischen den zusammengehdérigen Cis-
und Trans-Strukturtypen sehr oft nicht erreicht.
Besonders auffillig sind die Abweichungen von der
Erwartung bei den Inversionspaaren 4, —A4,, U;—U,,
Us—Usg, 01— 0544, 0,—05344, Og3—0544 und Oy — 0Oy
Fir andere Paare (0;—O0;44, 037—0;544, 0,—0,
0,—04, 0,—0g) sind oft nur die Gesamtwerte signi-
fikant vom Gleichgewichtszustand abweichend, doch
ist auch hier, da fiir ein gegebenes Paar an allen
Standorten entweder nur Plus- oder nur Minus-Werte
in Tabelle 4 vorkommen, eine zumindest auffillige
Situation gegeben. Lediglich fiir die unabhingigen
Inversionen O;—0;44 und vor allem fiir O4—0;.,
sind die gefundenen Hiufigkeitswerte der einzelnen,
zusammengehorigen chromosomalen Strukturen mit
der Zufallsverteilung bei Austausch-Gleichgewicht
einigermafen {ibereinstimmend.

Austausch-Ungleichgewicht zwischen den verschie-
denen chromosomalen Inversionsstrukturen wurde
auch bei D. robusta (LEViTAN 1961), D. pavani
(Brncic 1961) und D. rubida (MATHER 1961, 1963)
gefunden. Ebenso tritt bei Chironomus tntertincius
im II-Chromosom und im Geschlechtschromosom
Nicht-Zufallsverteilung bei unabhingigen Inversio-
nen auf (MARTIN 1962, 1965). Das Problem der iiber-
hiufigen Assoziation oder Dissoziation bestimmter,
unabhingiger Inversionsstrukturen scheint daher ein
weitverbreitetes Phinomen zu sein. Es ergibt sich
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Tabelle 4. D-Werle fiv die verschiedenen unabhdngigen Inversionsstrukturen und deven Signifikanz (signifikant bei

Unabhingige Mittel-

Griechen-

Inversionen Wien italien Suditalien Schweiz tand Holland Schottland Norwegen Spanien
Ay—A, —0,0279' —0,0785* —0,0774* —0,0190 ~0,0866®° —0,0064 — —0,0087 —0,0232
—U, -++0,0952% 4-0,0532% 40,0786 --0,1875% --0,1638% +40,1388% +0,0625% +0,0393' 40,0755
Ja—Us —0,0013 —0,0734® —0,0560 —0,0031 —0,0017 - — o —0,0017
0,—03+4 +0,0206' 40,0119 40,0007 -0,0019 -+0,0415% — — - -+0,0256
0y — 0342 ~+0,0087 +-0,0150 40,0016 40,0028 -0,0030 — ~ -~ 40,0256
— 0344 -+0,0019 -~ — —0,0005 - —0,0015 — - -
Og—03+4 —0,0100  —0,0044 40,0003 —0,0013 ~0,0001 40,0312} — — -
07— 0344 -+0,0017 — 40,0002 40,0019 +0,0047 - -~ - +0,1073?
0y;— 0344 — 40,0008 40,0002 — — - — — -+0,0041
O0,,—03+4  -+0,0035 --0,0038 +0,0002 -+0,0027 ~0,0137 - — - +0,0187
L — Oy —0,0181  —0,0109 —0,0065 -—0,0017 —0,0012 — - — —0,0210
0,— 044 — +0,1090% +0,0201% — — - — - +0,0124
0;,—04 —0,0084 —0,0238 —0,0151 —0,0125 ~0,0001 - — - -0,0210
O7 Oy —0,0022 - —0,0014 —0,0063 ~—0,0003 — — —~ —0,07223%
Slgmflkante
Fille 3 4 3 1 3 2 1 1 3

* Die Signifikanz wurde mit Hilfe der y2-Methode geprift.
und beide Transtypen mit dem gefundenen Wert verglichen.

daraus die Frage nach der Ursache dieser Abweichun-
gen von der Erwartung.

Soweit die bisherigen Untersuchungen an natur—
lichen und Experimental-Populationen strukturpoly-
morpher Drosophila-Arten erkennen lassen, handelt
es sich beim Inversionspolymorphismus ganz sicher
um einen balancierten Polymorphismus. Die selek-
tive Uberlegenheit der Strukturheterozygoten iiber
die Strukturhomozygoten fiilhrt zu einer Gleichge-
wichtssituation, bei der die relative Hiufigkeit der
koexistierenden Strukturtypen von der relativen
Fitness der verschiedenen Kombinationen bestimmt
wird (WRIGHT und DoBzHANSKY 1946).. Die Fest-
stellung, daB chromosomale Struktur und selektive
Eignung kausal zusammenhingen, JaBt es zunidchst
wahrscheinlich erscheinen, daBl auch die Aufrecht-
erhaltung eines bestimmten Austausch-Ungleichge-
wichtes bel unabhéngigen Inversionen durch selek-
tive Prozesse bedingt wird. Wie LEwONTIN und
Kojma (1960), LEWONTIN (19€4) und LEWONTIN und
Huir (1967) an Hand mathematischer Modelle zeigen
konnten, fithrt Koppelung zwischen vitalititsbestim-
menden Genen unter verschiedenen Bedingungen
zum Austausch-Ungleichgewicht. Bei D. subobscura
liegt fir die meisten unabhingigen Inversionen ein
vollstindiges Ungleichgewicht vor, d.h. einer der
Assoziations- oder Dissoziationstypen fehlt vollstin-
dig. Das kann nur dann erwartet werden, wenn die
fehlende Struktur dominant letal oder stark subvital
wirksam ist. Besonders mii}te das fiir jene unabhin-
gigen Inversionen gelten, die in einzelnen Popula-
tionen eine relativ groBe Hidufigkeit erreichen, wie
z. B. AI_AZ’ U3—U8, 07——03+4, 022’*O3+4 und
0,—0s. Eine Sonderstellung nimmt U;—U, ein.
Dieses Inversionspaar kommt in natiirlichen Popu-
lationen vorwiegend im Assoziationstyp Ui, bzw.
Us, vor, U, als Dissoziationstyp ist meist relativ sel-
ten und U, fehlt praktisch vollkommen. Diese Inver-

Fiir die einzelnen Standorte wurde wegen der geringen Anzahl
Fir die Spalte ,,Total” jedoch wurden alle 4 Erwartungswerte

sionen erscheinen im Strukturtyp U, ., in den Riesen-
chromosomen als unmittelbar aneinander grenzende
Tandem-Inversionen mit identischer Bruchstelle
(Kunze-MUHL und MULLER 1958). Dementsprechend
wire hier vollkommenes Fehlen von Austauschvor-
gingen anzunehmen. Der einmal in Kleinasien ge-
fundene Strukturtyp U, (Gorz 1967) 1aBt es aller-
dings vermuten, daB, wenn auch duBerst 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 kdme auch dann zustande, wenn
Austauschvorginge zwischen den unabhingigen In-
versionsstrukturen tberhaupt nicht auftreten. Es
wire denkbar, daB die Crossing-over-blockierende
Wirkung der Inversionen weit genug iiber diese hin-
aus greift, so daB praktisch kein Austausch stattfin-
det. Die vorliegenden Strukturtypen der Assozia-
tions- und Dissoziationsphase kénnen dann als Er-
gebnis der zeitmiBig aufeinanderfolgenden Inver-
sionsschritte aufgefaBt werden. So z. B. kénnte an-
fanglich eine Struktur AsBs: bestanden haben.
Durch Invertierung des Bereiches A4 entstand daraus
der Strukturtyp 4 Bs;. Ein weiterer Inversionsschritt
kénnte dann durch Inversion in B zu AB gefithrt
haben. Die Heterokaryotypen AgBgf4B sollten
nun die Struktur 4 Bg; und 4B als Austauschiypen
entstehen lassen. Fehlt jedoch Austausch volltkom-
men, so fehlt in der Population der Trans-Typ As.B
und ein vollkommenes Austausch-Ungleichgewicht
wird vorgetiuscht. Da fiir D, subobscura fiir keine
der angefithrten Gruppen unabhingiger Inversionen
untersucht wurde, ob tatsichlich Austauschvorginge
auftreten, bleibt diese Erklirungsmoglichkeit offen.
Sicherlich trifft sie nicht fiir alle Gruppen zu. In vie-
len Fillen wurden alle 4 Typen in der Natur beobach-
tet, von denen zumindest eine durch Austausch ent-



Vol. 39, No. 3 Austausch-Ungleichgewicht zwischen unabhéangigen Inversionen

p=005=1—p=001=2—p=0,001 = H*

Kleinasien Kleinasien

Sudkiste Nordkuste rersien  Total

Israel

—0,0164 —0,0392! —0,0931%  —0,0297% -0,06123
— 40,0127 --0,05823 — +0,23473
— —0,0000 —0,0001 — —0,0105%
— 40,0352 --0,0311 - +0,02413
- 40,0200 -0,0295 — +0,0369%
— — — —0,0034

- 40,0019 +0,04621 — 40,0073

40,0816 40,0049 40,0258 — +0,04793
— 40,0440 40,0156 - +0,0106°
- 40,0110  -0,0055 - +0,00613
- — —0,0020 — —0,0079

- — +0,02168

- — —0,0003 —_ —0,0150%

- — —0,0019 — —0,02133

Persien Total
00

Kleinasien
Nordkiiste

00

72

00

00

00

48

20

Kleinasien
Sudkiste

00

00

00

00

00

11

04

00

Israel
00

- 1 3 1 12

der seltenen Strukturtypen der Erwartungswert fiir beide Cis-
herangezogen und ein y* mit 3 Freiheitsgraden gewonnen.

standen sein muf}, will man nicht ein unabhingiges, @ 8| & | SZII2Z1 1 222222
mehrmaliges Erscheinen identischer Inversionen in
der Evolution einer Art annehmen.

Zusammenfassung

Natiirliche Populationen von Drosophila subobscura .
zeigen hiufig einen hochgradigen Inversionspolymor-
phismus. Unabhingige Inversionen eines Chromo-
soms, zwischen denen ein Austausch angenommen
werden kann, sind nicht selten. Eine theoretische
Uberlegung zeigt, daB fiir diese Fille ein Austausch-
gleichgewicht zu erwarten ist, bei dem die relative
Hiufigkeit der moglichen chromosomalen Trans-
typen AgB und ABg und die Cis-Typen AB und
As;Bg; in einer bestimmten Proportion auftreten soll-
ten. Diese Gleichgewichtsbedingung kann fiir jede
gegebene relative Hiaufigkeit der koexistierenden,
unabhingigen Inversionen leicht ermittelt und mit
den gefundenen Werten verglichen werden. Unter
Beniitzung aller bisher publizierten Angaben konnte
fiir 13 verschiedene lokale Populationen von Droso- !
phila subobscura ein solcher Vergleich durchgefiihrt
werden. Das Ergebnis zeigt, daBl die theoretischen
Gleichgewichtswerte nur sehr selten erreicht werden.
Vielmehr zeigen von 14 untersuchten, unabhingigen
Inversionspaaren 12 ein vollstindiges Austausch-
Ungleichgewicht. Die Abweichungen sind in vielen
Populationen statistisch hochgradig signifikant. Sehr
oft fehlt einer der erwarteten Cis- oder Transtypen
ganz. Die Ursache dafiir konnten selektive Krifte
sein, die gegen den einen oder anderen Rekombina-
tionstyp wirken. Fiir die Fille, bei denen eine der
Inversions-Kombinationen iiberhaupt nicht beobach-
tet werden kann, miilite dann sogar ein dominanter
Letal- oder Semiletaleffekt angenommen werden, der
durch die Kombination zustande kommt. Eine an-
dere Denkmoglichkeit ist, dal Rekombination zwi-

Holland Schottland Norwegen Spanien

Griechen-
land

Tabelle 5. D'-Werte fiiv die verschiedenen unabhingigen Inversionen

Suditalien Schweiz

Mittel-
italien
00
00
00
00
00
39
00
00
00
00

Wien
0,

1

1

1

1

4]

1

1

Unabhingige
Inversionen
A4,

U,

Us
O3+4
O34
Os3+4
O3+4
O344

O1;— 034
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schen den unabhingigen Inversionen iiberhaupt nicht
auftritt, obwohl im Riesenchromosom zwischen ihnen
lingere euchromatische Abschnitte liegen. Das be-
obachtete Austausch-Ungleichgewicht wire dann das
Ergebnis einer absoluten Koppelung.

Herrn Prof. Mainx mdchten wir fiir die Durchsicht des
Manuskripts und fiir sein Interesse herzlich danken.
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