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Die H/iufigkeit der Telomeren bei Drosophila melanogaster in 
Abh/ingigkeit yon verschiedenen Auslesebedingungen 

A. SAUER 

Lehrs tuh l  ffir F o r s t g e n e t i k  und  F o r s t p f l a n z e n z i i c h t u n g  d e r U n i v e r s i t / i t  G6t t ingen  (Germany ,  BRD)  

Frequency of Telomers in Drosophila melanogaster Dependent on Different Modes of Selection 

Summary. The frequencies of telomers were counted in chromosomes 3L and 3R in several strains of Drosophila 
melanogaster kept  under different selection pressures for many generations. Observed frequencies were in most cases 
in good agreement with frequencies expected from Hardy-Weinberg-equil ibria.  Mode and direction of selection affected 
the frequencies of telomers on chromosome 3R. Equil ibr ia  of the telomer-structures were determined to a certain degree 
by  different selection procedures. Terminal  adhesions of 3L and 3R were more frequent when telomers were present. 

The main conclusion is tha t  presence or absence of telomers are par t  of the genetic var iabi l i ty  of populations,  and 
tha t  telomer frequencies are affected by  selection in much the same way as other adapt ive  chromosome polymorphisms.  

i .  Einle i tung 

Das  Vorhandense in  von Te lomeren  an den d i s ta len  
Chromosomenenden  wurde  yon Muller  (1932) pos tu -  
l iert .  , ,Te logene"  in den Te lomeren  sol l ten  den  Chro- 
mosomen  s tab i l i s i e rende  E igenscha f t en  ver le ihen.  
G o l d s c h m i d t  und  K o d a n i  (t943) und  W a r t e r s  u n d  
Griffen (1950) u n t e r s u c h t e n  die d i s ta len  Chromoso-  
m e n e n d e n  bei  Drosophila melanogaster und  D. virilis 
und  fanden,  dab  sie aus  , , p e ru l t ima t e  ch romome re s "  
bes t anden .  L i m a - d e - F a r i a  und  Sarve l l a  (1958) stel l-  
ten  bei  Chromosomen  ve r sch iedener  P f i anzen  les t ,  
d a b  ein Te tomer  aus  zwei deu t l i ch  u n t e r s c h e i d b a r e n  
Bere ichen  b e s t e h t :  Aus  dem t e r m i n a l  gelegenen 
P ro te lomer ,  e iner  durch  DNS-spez i f i sche  Fa rbs to f f e  
dunke l  gef i i rb ten  Region,  und  dem sich d a r a n  an- 
schliel3enden Eu te lomer ,  e inem sich hell  anf i i rbenden  
Bereich.  Gle ichzei t ig  wiesen sie nach,  dab  Teile 
eines Te lomers  ve r lo ren  gehen k6nnen,  ohne dab  
d a d u r c h  die S tab i l i t i i t  des be t r e f fenden  Chromosoms  
beeintr~icht igt  wird .  Callan (t963) l a n d  bei  L a m p e n -  
b f i r s t enchromosomen  von Triturus-Arten, dab  die 
Gr613e der  Te lomeren  an den ve r sch iedenen  Chromo-  
somenenden  ar t spez i f i sch  is t  und  dab  diese wie andere  
C h r o m o s o m e n s t r u k t u r e n  v e r e r b t  werden.  Berendes  
u n d  Meyer  (1968) bewiesen,  dab  in den  Te lomeren  
D N S  (E in lagerung  von T h y m i d i n - H  3 und  U r i d i n - H  a) 
loka l i s ie r t  is t ,  die in e iner  sp~tten Phase  des Zyk lus  
rep l iz ie r t  wird .  D a m i t  ge lang den A u t o r e n  der  Nach-  
wels, dab  die  zun~tchst h y p o t h e t i s c h  pos tu l i e r t en  
Te lomeren  wie andere  S t r u k t u r e n  B e s t a n d t e i l e  de r  
Chromosomen  s ind  und  eine evo lu t i ve  B e d e u t u n g  
haben  mfissen. 

U n t e r s u c h u n g e n  f iber  die R e a k t i o n  der  Te lomer-  
h~iufigkeiten auf ve r seh iedene :  Aus le sebed ingungen  
lagen b i sher  n ich t  vor .  

2. Material und Methode 

Vier Inzuchtl inien von Drosophila melanogaster L. 
wurden miteinander  gekreuzt und tiber mehrere Gene- 
rat ionen in Populationskiifigen der Zufallspaarung tiber- 
lassen. Damit  konnte man annehmen, dab die entstan-  
dene Population eine hinreichende genetische Variat ion 
besaB und sich dem erreichbaren genetischen Gleichge- 
wicht zumindest genghert hatte.  Mit den Selektionsver- 
suchen wurde in Schweden begonnen, spS~ter gelangte das 
Material  nach Schmalenbeck ~, wo das Programm noch 
erweitert  wurde. 

In  einem Tell der Versuche wurde auf das Merkmal 
Entwicklungszeit  (Dauer der Entwicklung vom Ei bis zum 
Imago) ausgelesen. Jeweils 480 Fliegen (240 M/tnnchen, 
240 Weibchen 2) wurden in Populationsk/ifigen ftir 24 Stun- 
den der ZuIallspaarung und Eiablage tiberlassen und 
dann entfernt.  Diese Versuche wurden bei 25 ~ durch- 
gefiihrt. In  den Populationen K und KS wurden die 
Fliegen, die am 8. bis 10. Tag nach der Eiablage (I. bis 
3. Schliipftag) schliipften, ausgew~hlt. In den Linien L 
und LS wurden die Imagines, die zuletzt schliipften (vor- 
wiegend vom 17. bis 21. Tag nach der Eiablage), ausge- 
z/ihlt. Bei DI, D2 und D wurden 240 Fliegen des friihen 
und 240 Fliegen des sp/iten Schltipftermins zur Paarung 
und Eiablage gebracht. In  der Population S wurden die 
Fliegen der mit t leren Schliipftage (1 t. bis 15. Tag nach der 
Eiablage) ausgelesen. In der , ,klinalen" Auslese wechsel- 
ten in den einzelnen Populationen die Anteile der frtih, 
mit te l  und sp/tt schltipfenden Fliegen (Gesamtzahl aber 
wieder 480) so, dab jede Population Fliegen der angren- 
zenden Schliipftermine in best immten Zahlenverh/ilt- 
nissen enthielt  : 

Fliegen des 
Schltipftages in 
Populat ion I 
Populat ion I I  
PopulatiOn I I I  
Populat ion IV 

1.--3. 3.--7.  5 . - -1 t .  10.--12. 

75% 25% 
25% 50% 

25% 
25% 
50% 25% 
25% 75% 

x Ins t i tu t  ftir Forstgenet ik  und Forstpflanzenziichtung 
der Bundesanstal t  fiir Forst-  und Holzwirtschaft.  

2 Zur Auslese wurden virgine Fliegen mit  Ather be- 
t / iubt und nach zwei Ruhetagen zur Paarung in Popu- 
lationsk/ifige gebracht.  
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Von der Population ,,RE", die als Ausgangslinie aller 
in Schmalenbeck durchgeffihrten Versuche zu betrachten 
ist, wurden in einer anderen Versuchsreihe Linien abge- 
leitet, die bei h6heren (28 ~ und niedrigeren (18 ~ 
Temperaturen als die Ausgangslinie (25 ~ gehalten 
wurden. Im Abstand von 3 bis 4 Tagen wurden von den 
24 Fut terr6hren der PopulationskMige, in denen sich 
sS, mtliche Entwicklungsstadien befanden, best immte Pro- 
zentsiitze vom 28 ~ auf den entsprechenden 18 ~ 
K~fig gebracht und umgekehrt.  Auf Grund des Austau- 
sches der Fut terr6hren konnte man unter diesen Bedin- 
gungen (gleiche Helligkeit, gleiche Fut termenge und 
-zusammensetzung, gleiche Temperatur  w~thrend der Ei- 
ablage) annehmen, dab alle Fut terr6hren gleich stark 
besetzt sein wiirden und dab mit  diesem Austausch ein 

n ich t  zu f inden sind, die sich aber  nach  den Beschrei-  
bungen  aus der  L i t e r a t u r  als Te lomeren  e rkennen  
l iegen ( L i m a - d e - F a r i a  und  Sarve l l a  1958). Am 
Chromosomena rm 3 R waren  Pro-  und  E u t e l o m e r  gu t  
zu un te r sche iden  (Abb.  I und  2). Es  wurden  Larven  
gefunden,  die en twede r  zwei Te lomeren  ( jeder  Chro- 
m o s o m e n p a r t n e r  tr~igt ein Telomer) ,  oder  nu r  ein 
Te lomer  (ein C h r o m o s o m e n p a r t n e r  bes i t z t  ein Telo- 
mer,  dem anderen  fehl t  es) (Abb. 2), oder  ga r  kein 
Te lomer  t rugen  (Abb. 3). Um A r t e f a k t e  kann  es sich 
hier  n ich t  gehande l t  haben ,  weil  alle zehn , ,Kerne"  
e iner  La rve  die gleiche Anzah l  von Te lomeren  am 

~bers icht  der untersuchten Populat ionen:  
(7 AT • K~s 60) • ( t0AK~s • 9 DE) (Schweden) 

( , ,Doppelkreuzung" und reziproke Wiederholungen) mehrere Generationen Zufallspaarung 

, ,Kurze" Auslese (KS) ~ --. 
, ,Disruptiv 1" (DI) 
, ,Disruptiv 2" (D2) 
, ,Lange" Auslese (LS) --I 

, ,Kurze" Auslese 
, ,Disruptiv" 
, ,Lange" Auslese 
, ,Stabil isierend" 

ein halbes Jahr  Weiterfi ihrung 

I ,,liE'" 

, ,Klinale" Aus lese  ~ lb  

(K) - - - -  Populat ion I I - -  ,28  ~ _ _ ~  2b3b 
( D ) - - - -  Populat ion n 4b 
(L) - -  Populat ion I I I  l a  
(S) - , - -  Populat ion IV ~ 2a 

- - -  ,18  ~ - 3a 
4a 

GenfluB stat t f inden wird. Fliegen wurden hier nicht ge- 
z~hlt. 

Austausch von Fut terr6hren zwischen den Populations- 
k/ifigen : 
bei 18 ~ 28 ~ Temperatur  

t a  -- tb  kein Austausch (Kontrollen) 
2a -- 2b 6 R6hrchen ausgetauscht ( =  25%) 
3a -- 3b 12 R6hrchen ausgetauscht ( =  50%) 
4a --  4b 18 R6hrchen ausgetauscht  ( =  75%) 

AuBer diesen bisher angeftihrten Populationen wurden 
noch Stichproben der ohne Auslese gehaltenen Fliegen 
, ,RE" und , ,WE" (White eyes) untersucht.  Da die Selek- 
tionsversuche nach einem Zeitraum yon etwa vier Jahren 
aus technischen Griinden abgebrochen werden muBten, 
konnten nur yon der stabilisierenden Auslese mehrere 
Stichproben entnommen werden. S wurde einmal in der 
98., dann in der 117. Generation der Auslese untersucht.  
Eine S(Population), yon der 105. Generation der S-Aus- 
lese abgeleitet und ein halbes Jahr  der Zufallspaarung 
tiberlassen, wurde gleichzeitig mit  der S(I 17) untersucht.  

Nach Anf~rben mit  Karminessigsiture wurden die 
Speicheldriisenchromosomen des dr i t ten Larvenstadiums 
im Phasenkontrastverfahren untersucht.  Von jeder der 
24 Populat ionen waren ftir die mikroskopische Unter-  
suchung Stichproben yon je 75 Weibchen und 75 Miinn- 
chen abgeleitet  und die Larven bei einer Temperatur  von 
t9.5 + 1.5 ~ aufgezogen worden. Von jeder Population 
wurde eine Stichprobe von 60 Larven und von jeder 
Larve zehn ,,Zellkerne" untersucht.  

C h r o m o s o m e n a r m  besal3en. A m  C h r o m o s o m e n a r m  
3L war  das  Iden t i f i z ie ren  von Pro-  und  E u t e l o m e r  
n ich t  m6glich.  N u r  das  dunke l  gef i i rbte  P r o t e l o m e r  
liel3 sich e rkennen  (Abb. 1). Auch  hier  gab  es L a r v e n  
mi t  zwei Telomeren ,  andere  besal3en nur  ein oder  
ga r  kein Telomer .  

Ob auch der  rech te  Arm des zwei ten  Chromosoms 
Te lomeren  t rug ,  lieB sich n ich t  e indeu t ig  fests tel len.  
N u r  bei ge legent l ichem Aufspa l t en  des Chromosoms 
war  m i t u n t e r  eine Abwe ichung  der  S t r u k t u r e n  zu 
beobach ten ,  die abe r  zur  Fe s t s t e l l ung  yon  H~iufig- 

3" Ergebnisse 
3.I Die Telomeren 

Zur  Iden t i f i z i e rung  der  Chromosomen  wurde  die 
C h r o m o s o m e n k a r t e  von Br idges  (1935) ve rwende t .  
An  den d i s ta len  E n d e n  der  Chromosomena rme  3L und  
3R waren  S t r u k t u r e n  s ich tbar ,  d ie  auf  Br idges '  K a r t e  

Abb. t. l~bersicht fiber die im Versuchsmaterial gefundenen 
(bzw. vermuteten) Telomeren: zwei Telomeren an 3R (Pfeil t), 
Pro- und Eutelomer unterscheidbar. Pfeil 2 bezeichnet ein 
Telomer an 3L. Pfeil 3: Telomer (oder Telomeren?) an 2R. 

Vergr6Berung 1000faeh 
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Abb. 2. Chromosomenarm 3]R am distalen Ende aufgespalten. 
Gin Chromosomenpartner ~criigt ein Telomer (Pfeil), beim 

anderen Iehlt es. Vergr6Berung t000fach 

Abb. 3. Chromosomenarnl 3R ohne Telomeren. Vergr6Berung 
t000fach 

keitsunterschieden nicht ausreichten. Dem Chromo- 
somenarm 2L fehlte bei diesem Untersuchungsmate- 
rial der Bereich 21A (Bridges' Karte), so dab 2L 
nicht in die Auswertung einbezogen werden konnte. 
Ebensowenig lieB sich beim X-Chromosom tiber Vor- 
handensein oder Fehlen von Telomeren eine Aus- 
sage machen, weil nur einmal bei einer Larve in 
einem ,,Kern" ein Segment gefunden wurde, das 
vielleicht als Telomer bezeichnet werden k6nnte. 
Es mag sein, dab das distale Ende des X-Chromosoms 
bei der Pfiiparation teicht abbricht und verloren geht. 
Das 4. Chromosom zeigte bei der Untersuchung keine 
Besonderheiten und wurde daher in der Auswertung 
nicht berticksichtigt. 

3.2 Statistische Pr#/ung der Versuchsergebnisse 
Betrachtet man die in den Versuchen beobachteten 

Telomerh~iufigkeiten (die Auswertungen beschdinken 
sich auf die Chromosomenarme 3L und 3R) als Geno- 
typh~tufigkeiten, so kann man Vorhandensein und 
Fehlen yon Telomeren wie Allele eines Genlocus be- 
trachten, oder wie Auftreten oder Nichtauftreten j eder 
anderen Chromosomenstruktur. Legt man weiter die 

Annahme zugrunde, daB die bier untersuchten 
Populationen gentigend groB sind, dann gelten die 
Bedingungen ftir Zufallspaarung und die Hardy- 
Weinberg-Regel. Nach Maximum-Likelihood-Sch~it- 
zungen der H~iufigkeiten p und q ffir Auftreten und 
Nichtauftreten der Telomeren kann mit dem )r 
gepriift werden, ob die Anzahl der beobachteten 
,,Genotypen" mit den auf Grund der Hardy-Wein- 
berg-Regel erwarteten tibereinstimmen (Li 1968). 
Ftir die Berechnung der Erwartungswerte yon Telo- 
merh~tufigkeiten n q 2 ~  I wurde die yon Levene 
(1949) entwickelte Formel verwendet. Zur Prtifung 
des Verh/iltnisses yon Heterozygoten zu Homozygo- 
ten wurde der z2-Test nach Mather verwendet 
(Mather 1957). Der Test auf Panmixie und die 
Prtifung auf Llbereinstimmung zwischen beobachte- 
ten und erwarteten Genotypen gaben weitgehend 
identische Werte, so dab nur ein z2-Test aufgefiihrt 
ist. Ftir Erwartungswerte kleiner als 1 wurde auf die 
Anwendung der zZ-Methode verzichtet. 

In den Tab. I und 2 sind die an den Chromosomen- 
armen 3 L und 3R ermittelten Telomerh~iufigkeiten 
zusammengestellt. Die [3bersicht in Tab. I zeigt, daB 
die beobachteten mit den erwarteten H~iufigkeiten 
recht gut iibereinstimmen. Die Linie KS stellt mit 
p -- 0 einen Sonderfall einer im Gleiehgewicht beiind- 
lichen Population dar. Die Prtifung auf Panmixie 
ergibt, soweit eine Berechnung m6glich ist, gute [Jber- 
einstimmung mit den bei Zufallspaarung zu erwar- 
tenden Verh~iltnissen. 

Aus Tab. 2 geht hervor, dab Telomeren am Chro- 
mosomenarm 3R h~iufiger gefunden wurden als am 
3L. Hier stimmten die beobachteten H~iufigkeiten 
bei den meisten Populationen gut mit den nach der 
Hardy-Weinberg-Regel zu erwartenden fiberein. Nur 
bei den Linien 4a, D und Population III  gab es 
signifikante Unterschiede. Dabei war der Anteil der 
Heterozygoten entweder h6her oder niedriger als 
erwartet, wie die Prfifung auf Panmixie ergab. Auf- 
fallend ist, dab die H/iufigkeit des Telomers an 3R 
tiber die Linien K, D, L, KS und LS mit dem Schltipf- 
terrain korreliert ist (Abb. 4 und 5). Abweichend ver- 

1 7  

/ , /  
/ 

/ 
5o / 

25 / / / / ~  

oLH ,, , ,  , ,  
8. g. 10. 111 12. 13. 14. 15. 15. 17. 18. lg. 

Tog noch der Eiobloge 

Abb. 4. Prozentualer Vergleich der Telomerhiiufigkeiten 
(,,Genotyp" AA, Chromosomenarm 3]R). K = ,,Kurze" Aus- 
lese, D = Disruptive Auslese, L = ,,Lange" Auslese. Zum 

Vergleich die Ausgangspopulation ,,]RE" 



t60 A. Sauer  : Theoret. Appl. Genetics 

ill 
25 

H 0 

~ J  
1 t 

,71,, ,H,, 
8. g. 10. 11. 12. 13.0114. 15. 

lag nach der Eiabtoge 

f j l  ~ 

! 

~5 
I 

I } t I 
16. 17. 18. 19. 

Abb. 5. Prozentualer Vergleich der Telomerhgufigkeiten 
(, ,Genotyp" AA, Chromosomenarm 3R) in den ,,schwedischen" 
Populationen. K S -  , ,Kurze" Auslese, D1 und D2 = Dis- 
ruptive Auslese, LS = ,,Lange" Auslese ( , ,RE" als Vergleich 

einer ohne Auslese gehaltenen Population) 

75 
% 

J 
j - l "  

50 j j  z5/ /JJl 1 
R 0 I I l J I 1 

9. 10. 11. 1L 13. 14. 15. 18. 17. 18, 
fog nach der Eioblage 

Abb. 6. Prozentualer Vergleich der Telomerhgufigkeiten 
(, ,Genotyp" AA, Chromosomenarm 3R) bei der , ,Klinalen" 
Auslese (Populationen I b i s  IV). Zum Vergleich die Ausgangs- 

populat ion , ,RE" 

s 105. IIZ 
Generofion 

Abb. 7. Prozentualer  
Vergleich der Telomer- 

hgufigkeiten (,,Geno- 
typ"  AA, Chromosomen- 
arm 3R) bei der stabili- 
sierenden Auslese. o.A. 
= S (Population), abge- 
leitet yon der 105. Gene- 
rat ion der stabilisieren- 

den Auslese und ein 
halbes Jah r  ohne Selek- 
t ion im Populationsk/ifig 

gehalten. , ,RE" zum 
Vergleich 

100 .- 
%1 

7 5 -  

I 

s0~ 
i 

25 

0 

halten sich die Linien DI und D2. Bei DI und D2 
war A viel seltener als bei D (Abb. 4 und 5). Auch 
bei den Populationen I bis IV wird A mit Zunahme 
des Anteils spirt schliipfender Fliegen h{tufiger 
(Abb. 6). Die Linie unter  stabilisierender Auslese ver- 
hielt sich von allen anderen Selektionslinien v611ig 
abweichend. Bereits in der 98. Generation machte 

50 I 

o F 
0~176 25% 50% 

fienQust0usch 
75% 

Abb. 8. Prozentualer Vergleich der Telomerh&ufigkeiten 
(, ,Genotyp" AA, Chromosomenarm 3R) bei den unter  verschie- 
denen Temperaturen ausgelesenen Populationen mit  0%, 25 %, 
50%, 75% ,,Genaustausch". Zum Vergleich die Ausgangs- 

population ,, RE"  

der , ,Genotyp" AA 93.3% der Population aus und in 
der t17. Generation war nur noch dieser Genotyp 
vorhanden. Nach Aussetzen der Auslese in der 
105. Generation stellte sich ein anderes Gleichgewicht 
ein: Die H~iufigkeit von A nahm wieder ab (Abb. 7). 
hi  den unter verschiedenen Temperaturen gehaltenen 
Populationen mit , ,Genaustausch" (2a bis 4b) hat ten 
sich etwa gleiche H/iufigkeiten der Telomeren an 3 R 
eingestellt. Nur die Kontrollpopulationen (la und lb) 
zeigten abweichende Telomerh~tufigkeiten (Abb. 8). 

4" D i s k u s s i o n  

4.1 Die Funktion der Telomeren 

Zur Kliirung der Funktion der Telomeren wurde 
seit Mullers Arbeiten (1932) mehrfach experimentiert.  
Untersuchungen tiber das Auftreten terminaler 
Adh~isionen (Bauer 1936, Hinton und Sparrow 1941, 
Hinton und Atwood 1941, t942, Hinton 1945, 
Warters und Griffen 1950) ergaben, daB diese durch 
Telomersynapsis verursacht werden. 

DaB die Bildung terminaler Adh~sionen nicht allein 
dem Vorhandensein yon Telomeren zuzuschreiben 
ist, mag die nachfolgende i2bersicht zeigen, die aus 
den Aufzeichnungen aller in dieser Arbeit unter- 
suehten Populationen zusammengestellt wurde. 

Prozentualer Vergleich fiber das Auftreten ter- 
minaler Adh~tsionen in Abh~ngigkeit vom Vorhanden- 
sein und Fehlen der Telomeren an 3 L und 3 R tiber 
alle Linien : 

m i t  Telomeren ohne Telomeren 
Adh&sionen an 3 L an 3 L 
zwischen - - -  

vorhanden fehlen vorhanden fehlen 

3 L - - 3 R  50.00 50.00 35.96 64.04 
X - - 3 L  29.31 70.69 12.41 87.59 
2 R - - 3 L  43.96 56.04 35.73 64.27 

an 3 R an 3 R 

2 R - - 3 R  74.26 25.74 23.73 76.27 
X - - 3 R  39.69 60.3t 12.66 87.34 
3 L - -  3R 55.00 45.00 11.08 88.92 
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Vergleiche zwischen den Selekt ionsl inien wurden  
nicht  angestel l t ,  weil die Telomerh~iufigkei ten in d e n  
Linien zu verschieden  und  die S t ichproben  re la t iv  
klein waren  (s. Tab.  t u n d  2). Die B e o b a c h t u n g  von 
Berendes  und Meyer  (1968), daB das Chromosom mi t  

der gr6gten  T e l o m e r s t r u k t u r  (hier 3R) am h~iufigsten 
an t e rmina len  Adh~isionen bete i l ig t  ist, t r i f f t  nur  
bedingt  zu. Adh/is ionen zwischen 3R und  2R werden 
am meis ten  gebi ldet ,  Wobei der zweite  Pa r tne r  kein 
mikroskopiseh  s ichtbares  Te lomer  tr/igt.  Es  ist  

Tab. t. Prii/ung der Telomerhiiufigkeiten am Chromosomenarm 3L nach der Hardy-Weinberg-Regel 

Beobachtete HS, ufigkeit Erwartete Hgufigkeit 
Linie 

BB Bb bb BB Bb bb 

R E  1 32 27 4.82 24.37 30.82 
WE 4 22 34 3.75 22.5 33.75 
la  14 35 11 16.54 29.93 13.54 
lb  0 9 51 O.34 8.33 5t .34 
21 8 29 23 8.44 28.13 23.44 
2b 9 33 t8 10.84 29.33 19.84 
31 8 29 23 8.44 28.13 23.44 
3b t4 23 23 10.84 29.33 19.84 
41 6 30 24 7.35 27.3 25.35 
4b 9 23 28 7.0 27.0 26.0 
LS o I1 49 o.5 10.0 49.5 
L 19 25 16 16.54 29.93 13.54 
D t 4 55 o.15 5.7 54.15 
DI 13 3t t6 13.54 29.93 t6.54 
D2 1 10 49 0.6 10.8 48.6 
K 1 14 45 t.07 t3.87 45.07 
KS 0 0 60 
Population I 2 21 37 2.6 19.79 37.6 
Population I I  2 24 34 3.27 21.47 35.27 
Population I I I  1 27 32 3.5 22.0 34.5 
Population IV 3 18 39 2.4 19.2 38.4 
S(98) 0 1 59 O.OO4 0.992 59.004 
S(117) 0 1 59 0.004 0.992 59.004 
S (Population) 0 8 52 0.27 7.47 52.27 

Schgtzwerte der 
Genfrequenzen Z2 
p q FG -- I 

0.283 O. 717 5.88981 * 
0.250 O. 750 0.29629 
O. 525 0.475 t. 72566 
0.075 0.925 
0.375 0.625 0.05807 
0.425 0.575 O.94230 
0.375 0.625 0.058O7 
0.425 0.575 2.79123 
0.350 0.650 0. 58689 
0.342 0.658 1.31220 
0.092 0.908 
0.525 0.475 1.62516 
0.050 0.950 
0.475 0.525 0.07743 
o. 10o o. 900 
o.133 0.867 0.00591 

0.208 0.792 0.22202 
0.233 0.767 0.83710 
0.242 0.758 3.t0323 
0.200 0.800 0.23437 
0.O08 0.992 
0.008 0.992 
0.067 0.933 

* P _< 0.05 

Tab. 2. Prii/ung der Telomerhdu/igkeiten am Chromosomenarm 3R nach der Hardy-Weinberg-Regel 

Linie 
Beobachtete Hi~ufigkeit Erwartete Hgufigkeit 

AA Aa aa AA Aa aa 

Schgtzwerte der 
Genfrequenzen 
P q 

Z g 

F G =  1 

RE 10 26 24 8.82 28.37 22.82 0.383 0.617 
WE 13 32 15 14.0 30.0 16.0 0.483 0.5t7 
11 6 29 25 7.0 27.0 26.0 0.342 0.658 
lb  26 31 3 28.7 25.6 5.7 0.692 0.308 
2a t5 23 22 11.7 29.6 t8.7 0.442 0.558 
26 14 36 10 17.1 29.8 13.1 0.533 0.467 
31 t5 34 11 17.1 29.8 t3.1 0.533 0.467 
3b 10 35 t5 t2.6 29.8 t7.6 0.458 0.542 
41 8 40 12 13.1 29.8 t7.1 0.467 0.533 
4b 8 32 20 9.6 28.8 21.6 0.400 0.600 
LS 29 31 0 33.0 23.0 4.0 0.742 0.258 
L 42 17 1 42.5 16.0 1.5 0.842 0.158 
D 27 21 t2 23.4 28.1 8.5 0.625 0.375 
DI 0 6 54 0.13 5.74 54.t3 0.05O O.95O 
D2 t l  29 20 10.8 29.3 19.8 0.425 0.575 
K 12 32 t6 t3.t 29.8 17.1 0.467 0.533 
KS 16 30 14 t6.o2 29.96 14.o2 o.517 0.483 
Population I 18 23 19 t4.5 30.0 t5.5 0.492 0.508 
Population I I  25 24 t t 22.8 28.4 8.8 0.617 0.383 
Population I I I  22 35 3 26.0 27.0 7.0 0.658 0.342 
Population IV 34 24 2 35.3 21.5 3.2 0.767 0.233 
S (98) 56 3 1 55.1 4.82 0.08 0.958 0.042 
S (t17) , , , 60 0 0 
S (Population) 32 22 6 30.8 24.4 4.8 0.717 0.283 

* P <0.05 -- ** P__<0.01 

0.41765 
0.27624 
0.33217 
2.67967 
2.97716 
2.53029 
t.14915 
1.83383 
6.90689 * * 
0.74074 
7.26746** 
0.23505 
3.85067* 

0.00737 
0.30612 
0.0O007 
3.26070 
1.42179 
5.28173"* 
0.78857 

0.58282 
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jedoch deutlich, dab bei Vorhandensein des Telo- 
mers sowohl bei 3L als auch bei 3R h~ufiger termi- 
nale Adh~isionen gebildet werden als bei Fehlen. 
Sollte es sich herausstellen, dab Synapsis der Enden 
nicht-homologer Chromosomen auch in der Meiosis 
eine Rolle spielt, k6nnte die Bedeutung der Telo- 
meren ftir das genetische System einer Population 
darin bestehen, Affinit~iten verschiedener Kopp- 
lungsgruppen herzustellen, also schwache Kopplung 
an nicht-homologen Chromosomen lokalisierten Ge- 
hen oder Genblocks bewirken. Versuche hierzu ste- 
hen noch aus; es ist jedoch auff~llig, dab die beiden 
beobachteten F~ille des Zusammenbrechens des nicht- 
trivialen Gleichgewichts bei stabilisierender bzw. 
disruptiver Auslese auftreten, die beide drastisch auf 
Kopplungsreaktionen wirken sollen. 

Die Beobachtung von Kernteilungsvorg~ingen zeig- 
re, dab die Chromosomen an den Enden zuerst paaren 
(Kasha und Burnham 1965, Wagenaar 1969) und sich 
bier zuletzt trennen (Lima-de-Faria und Bose t963, 
Callan t963). Das wurde als Hinweis darauf gedeu- 
tet, dab die Telomeren den Ablauf der Kernteilungs- 
vorg~tnge beeinflussen. 

Die Untersuchungen von Callan (1963) an Triturus- 
Hybriden erbrachten den Nachweis, dab die Telo- 
mergr613e artspezifisch ist und dab Telomeren wie 
andere Chromosomenstrukturen vererbt werden. 
Damit ist auch gerechtfertigt, sie mit anderen be- 
kannten Strukturelementen der Chromosomen gleich- 
zusetzen. Auf die Bedeutung der Telomeren ftir die 
Evolution wiesen jedoch erst Berendes und Meyer 
(1968) im Zusammenhang mit ihrem DNS-Nachweis 
und der DNS-Replikation im Telomerbereich hin. 

Bei dem in der vorliegenden Arbeit untersuchten 
Material von Drosophila meta~ogaster wurden mi- 
kroskopisch sichtbare Telomeren (Lima-de-Faria und 
Sarvella t958) an den Chromosomenarmen 3L und 
3R gefunden. Die unter verschiedenen Auslese- 
bedingungen gehaltenen Populationen unterscheiden 
sich im Auftreten und Fehlen yon Telomeren an die- 
sen beiden Chromosomenarmen. Die Larven konnten 
einwandfrei als ,,homozygot" (3L bzw. 3R trugen 
entweder zwei Telomeren oder gar keine) oder 
,,heterozygot" (nur einer der Chromosomenpartner 
besal3 ein Telomer) klassifiziert werden. Sichtbar- 
werden oder Fehlen yon Telomeren sind keinesfalls 
als Artefakte zu bewerten, die durch die Pr~tparation 
oder Verkleben der Chromosomenenden entstanden 
sind (s. aber Warters und Griffen t950). Es h~itte 
sonst keine ,,Heterozygoten" geben kSnnen und keine 
Verteilung der Chromosomentypen in N~ihe des 
Hardy-Weinberg-Gleichgewichts. Das Fehlen von 
Untersuchungen fiber H~iufigkeiten und Verteilungen 
von Telomeren in Populationen in der Literatur ist 
wahrscheinlich dadurch begrtindet, dab sie nicht 
immer eindeutig nachgewiesen werden kSnnen. 

Die relative H~iufigkeit des Auftretens yon Larven 
ohne Telomeren deutet darauf hin, dab die Stabilit~it 

des betreffenden Chromosoms nicht wesentlich beein- 
tr~tchtigt wurde (Lima-de-Faria und Sarvella t958). 
Es ist nicht auszuschlieBen, dal3 im untersuchten 
Material nicht das ganze, sondern nur der gr613ere, im 
mikroskopischen Bild deutlich sichtbare Tell des 
Telomers verloren gegangen ist, wobei freilich die 
Frage entsteht, ob ein in allen F~illen vorhandenes 
distales Chromosomensttick noch als ,,Telomer" zu 
bezeichnen ist. Das ,,Fehlen von Telomeren" stellt 
daher eine allgemeine Beschreibung des Unterschiedes 
zum ,,Vorhandensein yon Telomeren" dar. 

Ungeachtet dieser Schwierigkeit zeigen die Ver- 
suche, dab Telomeren in bestimmten Populationen 
mit verschiedenen H~tufigkeiten vorkommen k6nnen 
und dal3 diese H~tufigkeiten von den Auslesebedingun- 
gen mitbestimmt werden. 

4.2 Die H~u[igkeit von Chromosomenstrukturen 
in Abh~ngigkeit von Auslese 

Untersuchungen yon Dobzhansky und Mitarbeitern 
tiber die Verteilung von Inversionen bei D. pseudo- 
obscura batten erstmalig Hinweise auf die Bedeutung 
yon Chromosomenaberrationen fiir die Anpassung 
von Populationen gebracht (Dobzhansky und Epling 
t944). Eine groBe Zahl sp~iterer Versuche bewies den 
adaptiven Wert solcher Chromosomenpolymorphis- 
men, u.a .  ihre Variation entlang von HAufigkeits- 
klinen und die Existenz von Auslesegleichgewichten. 
Sp~ter wurden auch direkte Nachweise ftir unter- 
schiedliche Eignung der Tr~iger verschiedener Inver- 
sionstypen gefiihrt. 

Das Verhalten der Telomerh~tufigkeiten ithnelt 
denen der von Dobzhansky u. a. beobachteten H~iufig- 
keiten der Inversionstypen. Die Frequenzen der 
Telomeren am Chromosomenarm 3R ~ndern sich mit 
Art und Richtung der Auslese. 13ber die Telomeren 
am Chromosomenarm 3L liegen nicht so Mare Er- 
gebnisse vor. Leider konnten keine Untersuchungen 
tiber Korrelationen zwischen Vorhandensein bzw. 
Fehlen yon Telomeren und Eignungsmerkmalen an- 
gestellt werden. Deshalb mtissen wires bei der Fest- 
stellung belassen, dal3 die Telomeren an 3 R in diesen 
Versuchen Gleichgewichte anstrebten, deren Lage 
von Art und Richtung der Auslese mitbestimmt wur- 
den. Welche Typen von Heteroselektion hierftir ver- 
antwortlich waren (tiberlegene Eignung der Hetero- 
zygoten, apostatische Auslese, disruptive Auslese 
o. a.) muB often gelassen werden. Bei stabilisieren- 
der Auslese und in einer der drei unter disruptiver 
Auslese gehaltenen Linien wurden die extremsten 
Abweichungen gefunden. Dies ist vielleicht dadurch 
erkl~rt, dab in diesen Linien das ftir die Ausgangs- 
population typische Auslesesystem am deutlichsten 
gest6rt war. 

5. Zusammenfassung 
Aus einer Laborpopulation wurden durch ver- 

schiedene Selektion Linien abgeleitet, in denen die 
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H~iufigkeiten der Telomeren  an  den Chromosomen-  
a rmen  3L u n d  3R ausgez~ihlt wurden.  Die beobach-  
t e t en  HAufigkeiten en t sp rachen  in der Regel den  
beim Hardy-Weinberg-Gle ichgewich t  zu erwar ten-  
den. Die H~tufigkeit der Telomeren  am Chromoso- 
m e n a r m  3R wird von Art  u n d  R ich tung  der Auslese 
beeinflul3t, wobei sich typische,  von  den Auslese- 
bed ingungen  m i t b e s t i m m t e  Gleichgewichte einstell-  
ten.  Termina le  Adh~isionen der Chromosomenarme 
3L u n d  3R wurden  h~iufiger bei vo rhande ne m Telo- 
mer  beobachte t .  

Die Ergebnisse  lassen den Schlul3 zu, dab  Vorhan-  
densein u n d  Fehlen  von  Telomeren  Bes tand te i l  der 
genet ischen Variabilit~it der Popu la t ion  ist u n d  dab 
die Telomeren  der Auslese direkte  A n s a t z p u n k t e  
liefern. 
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