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Genetische Analyse zweier Mutanten von Dinophilus 
gyrociliatus (Archiannelida) mit ver inderter EigrSt e 

W .  T R A U T  

Zoologisches Institut der Universit~it des Saarlandes, Saarbriicken 

ABSTRACT: Genetic analysis of two mutants of Dinophilus gyrociliatus(Archiannelida)with 
changed egg-size. D. gyrociliatus has two types of eggs: a smaller type giving rise to (~ (~, 
and a larger type developing into ~9. Two mutants, which originated in laboratory cultures 
derived from animals collected at Helgoland, produced eggs of an abnormal size; the first, 
"Gr", yielding larger-than-normal male-type eggs, the second, "KI", smaller male-type eggs. 
Size of eggs is determined by the genotype of the mother, the genotype of the eggs being 
without influence. Both mutants show a dominant monofactorial inheritance. In crosses 
with Gr/Gr-individuals an exceptionally high rate of reverse mutations to wildtype (1,4 to 
5,0 °/0) has been observed. Results indicate that Gr is either an unstable gene or a chromosome 
mutation in the form of a duplication or trisomy of one chromosome. 

E I N L E I T U N G  

Dinophilus gyrociliatus ( =  D. apatris) erzeugt zwei verschieden grof~e Sorten 
yon Eiern (KoRsCHELT 1882). Aus der grof~en Eisorte entstehen im Normalfall ~ ,  
aus der kleinen Eisorte (~ d~. Die beiden Eisorten, die man demgem~if~ auch als 8 -  bzw. 
~-Eier bezeichnet, werden in einem durch Umwelt und Genotyp der Mutter bestimmten 
Verh~iltnis abgelegt (T~AuT 1967). 

In Zuchten, die zur Kl~irung des Geschlechtsbestimmungsmechanismus angesetzt 
worden waren, traten zwei Mutanten von D. gyrociliatus auf, die in Kultur gehalten 
werden konnten. Ihr hervorstechendes Kennzeichen ist eine gegeniiber dem Normal- 
zustand ver~inderte GrSf~e der (~-Eier. Bei der zuerst aufgetretenen Mutante, die als 
,,Gr~Si~ere (~-Eier" bezeichnet werden soll (Symbol ,,Gr"), sind die 8-Eier vergrSt~ert 
und liegen in der GrSfle etwa intermedi~ir zwischen den 9-  und (~-Eiern des Wildtyp- 
Stammes (vgl. Abb. 3). Bei der zweiten Mutante ist das auff~illigste Merkmal eine 
Verkteinerung der ~-Eier gegenfiber denen des Wildtyp-Stammes (vgl. Abb. 3). Die 
Bezeichnung dieser Mutante ist ,,Kleinere (%Eier" (Symbol ,,Kl"). 

l~ber die Auswirkungen der ver~inderten EigrSf~e auf die Geschlechtsentwicklung 
in Stamm Gr wurde bereits kurz berichtet (TRAuT 1966a). In der vorliegenden Unter- 
suchung soll der Erbgang dieser beiden ersten bei Dinophilus gefundenen Mutanten 
analysiert werden. 
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MATERIAL UND METHODEN 

Fiir die Kreuzungsexperimente wurde neben den Mutanten-St~immen, deren Ab- 
leitung aus einem Helgol",inder Stature bei den Ergebnissen beschrieben wird, ein 
Wildtyp-Stamm aus Helgoland [Stamm: A III (normal)] benutzt. 

Die 9~? wurden einzeln in Sch~ilchen yon 1 bis 1,5 ml FassungsvermSgen in 
pasteurisiertem Seewasser gehalten. Alle 5 Tage wurden sie in frische Schiilchen um- 
gesetzt und mit einer einzelligen Alge (Pseudostichococcus (?) monallantoides L. MoE- 
wus) gefiittert. Die Zuchten standen in einem klimatisierten Raum bei 20 ° + 1/2° C und 
12-Stunden-Tag. Um jegliche Verschleppung zu vermeiden, wurden f/.ir jedes Tier und 
jeden Arbeitsgang frische sterile Pipetten benutzt. 

Die Jungtiere schliipfen unter den gegebenen Bedingungen am 6. Tag aus den 
Eiern. Die kurzlebigen Zwergm~innchen des D. gyrociliatus sind zu diesem Zdtpunkt 
schon geschlechtsreif und kopulieren sofort mit den noch juvenilen, frisch geschli]pfien 
99  oder mit ~ilteren ~?. Die 99 bewahren ihren Spermienvorrat bis zur Eiablage auf, 
die etwa am 6. Tage nach dem Schliipfen beginnt. Die Generationsdauer betr~igt also 
etwa 12 Tage. Zur Kreuzung isoliert man die ~9 vor dem Schl~ipfen noch in der Ei- 
hiille aus dem Eikokon und fiihrt sie nach dem Schliipfen mit dem gewilnschten, mSg- 
lichst frisch geschliip~en ~ bis zur erfolgreichen Kopulation zusammen (TRAuT 1966b). 

Da die durchschnittliche GrSf~e der abgelegten (~-Eier als entscheidendes Merkmal 
den Phaenotyp eines ~? charakterisiert, miissen zu seiner Feststellung alle 99 bis zur 
Ablage einer geniigenden Zahl yon Eiern isoliert gehalten und deren abgelegte Eier 
ausgemessen werden. Zun~ichst wurden bei allen 99 die Eier tiber einen Zeitraum yon 
20 Tagen ausgeziihlt und ausgemessen, sp~iter erwiesen sich 5 bis 10 Tage als aus- 
reichend. Gemessen wurde der jeweils kleinste Eidurchmesser (die ,,Breite") mit Hilfe 
eines Okularmikrometers. Entscheidend fiir die Zuordnung zu den Phaenotypen ,,Gr", 
,, + "  und ,,KI" waren bei den Eiern l~berschreitung bzw. Unterschreiten des Eidurch- 
messers yon 34/~m und 42 #m. Lagen die Werte in der N~ihe des Grenzbereiches, wur- 
den die zugeordneten Individuen als ,,Gr?" bzw. ,, + ?" oder ,,KI?" gez~hlt. Zu ber~ick- 
sichtigen ist no&, dai~ die Eier im ersten abgelegten Kokon immer kleiner ats in den 
folgenden sind und daher nicht mitgez~,ihlt werden di~rfen. Naturgem~ii~ lassen sich 
nach diesem Merkmal nur die 99 unterscheiden. Die Aufspaltungsergebnisse in den 
Tabellen beziehen sich daher nur auf die T6chter. Die S~hne m~issen unber~icksichtigt 
bleiben. 

ERGEBNISSE 

G r - M u t a n t e  ( , , G r S f ~ e r e  C f - E i e r " )  

VergrSf~erte ~-Eier waren in der 15. Inzuchtgeneration in dem Helgoliinder 
Stamm A III bei einem einzigen ~? aufgetreten. Von diesem 9 leiten sich alle sp~iter 
verwendeten Gr-Tiere ab. Die Mutation wurde in den I-telgol~inder St~immen A Iu n d  
A III ein einziges Mal unter rund 2300 kontrollierten Einzelzuchten des Normal- 
Stammes beobachtet. In dem Pazifik-Stamm D wurde eine Mutante mit demselben 
Phaenotyp unter 850 Einzelzuchten gefunden. Dieser Fall konnte nicht n~.her unter- 
sucht werden, da die Linie nach einigen Generationen ausstarb. Es liet~ sich aber wenig- 
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stens feststellen, daf~ der Erbgang dominan t  war.  In den 350 kontrol l ier ten Zuchten 

der iibrigen Wildtyp-St~imme wurde  keine weitere Gr -Mutan te  gefunden. 

U m  einen reinerbigen G r : S t a m m  zu erhalten, wurden  ffir die Weiterzucht  fiber 

43 Genera t ionen hinweg nach M~Sglichkeit nur solche Tiere ausgew~ihtt, die aus einer 
nichtspaltenden reinen Gr-Nachkommenscha~ stammten. Reinerbigkei t  des Stammes 

wurde  dabei jedoch nicht erreicht. Un te r  781 konrrol l ier ten ~ mit  ausreichenden Ei- 
ablagen waren  11,9 °/0 + ? -  oder + - T i e r e .  Bei strenger Selektion yon der 15. bis zur  

34. Genera t ion  verr inger te  sich zwar  der Antei l  der + ? -  und + - T i e r e ,  sie t raten 

jedoch immer wieder  vereinzel t  auf (3,7 %) .  Bei Nachlassen der scharfen Selektion in 
der 35. G.eneration erh~Shte sich der Antei l  der + - T i e r e  sehr schnell wieder.  

K r e u z u n g e n  z w i s c h e n  G r -  u n d  N o r m a l - S t a m m  

In ersten Kreuzungen zeigte sich, dat3 man mit  einem monohybr iden  dominanten  

Erbgang von Gr rechnen konnte.  U m  diese Arbei tshypothese zu prfifen, wurden  

reziproke Kreuzungen zwischen Tieren des Gr-Stammes,  der nicht reinerbig ist, und 

Tabelle 1 

Kreuzungen yon ~ aUs dem Gr-Stamm mit c~ C~ aus dem Normal-Stamm 

Phaenotyp Aufspaltung der F1-Zuchten Aus- 
Lfd. der 
Nr. f~lle Mutter Gr Gr? 4-? 4- 

1 q- - 1 2 3 9  2 

2 (?) 8 2 1 7 9 
3 (?) 27 3 3 24 16 
4 (?) 11 1 - 15 5 
5 Gr 19 2 - 20* 12 
6 Gr 11 1 - 14 6 
7 Gr 22 - 1 15 9 
8 Gr 12 3 - 15 5 
9 Gr 12 1 - 17 9 

10 Gr 36 2 3 35 6 

~Y 158 15 8 162 

1~3 150 

l l  (?) 13 - 1 - 1 

12 (?) 17 - - 2 8 
13 Gr 12 1 1 - 2 
14 Gr 15 1 1 - 8 
15 Gr 37 1 1 2 23 
16 Gr 20 1 - - 2 

17 Gr 35 2 - 1 24 
18 Gr 53 1 - 2 5 

~Y 202 7 4 

209 

* Davon 1 KI-9 

f i  
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T ie ren  des N o r m a l - S t a m m e s  durchgef i ihr t .  Wie  aus Tabe l le  1 ( K r e u z u n g e n :  Gr-9- × 
+ / + - d )  u n d  Tabe l le  2 ( K r e u z u n g e n :  + / + @  X Gr-d)  h e r v o r g e h t ,  lassen sich die 

N a c h k o m m e n s c h a f t e n  der  be iden r e z i p r o k e n  K r e u z u n g s s e r i e n  nach i h r em A u f s p a l t u n g s -  

e rgebnis  zu  je 3 G r u p p e n  o rdnen ,  die den nach der  A r b e i t s h y p o t h e s e  zu  e r w a r t e n d e n  

K r e u z u n g s k o m b i n a t i o n e n  + / +  × + / + ,  Gr/+ Y, + / +  u n d  Gr/Gr X + / +  en t -  

sprechen.  Die  bei e inem Vergleich mi t  den E r w a r t u n g s w e r t e n  e r k e n n b a r e n  A b w e i c h u n -  

gen v o m  n o r m a l e n  V e r h a l t e n  eines m o n o h y b r i d  d o m i n a n t e n  E r b g a n g e s  machen  eine 

genauere  A n a l y s e  n o t w e n d i g .  

Die  1. G r u p p e  der  K r e u z u n g  Gr@ ;< + / + - 8  enthS.it n u r  eine N a c h k o m m e n -  

schaflc, die sich mi t  e iner  A u s n a h m e  n u r  aus + - T i e r e n  z u s a m m e n s e t z t  (Tab .  1, lfd.  

Tabelle 2 

Kreuzungen von ~ 9  aus dem Normal -S tamm mit c~ (3 aus dem Gr-Stamm 

Lfd. Phaenotyp Aufspaltung der F1-Zuchten Aus- 

Nr.  der f~ille 
Mutter Gr Gr? + ? + 

t + - - 1 4 7  5 

2* + 3 1 4 19 1 
3* + - - 3 18 1 

v 3 1 8 84 

92 

4 q- 10 1 - 19 2 
5 + 14 - 2 49 7 
6 ÷ 15 - - 42 - 
7 + 25 1 1 57 2 
8 + 20 1 - 26 4 
9 + 14 2 1 27 9 

10 + 20 - - 17 3 
11 + 32 - - 26 - 
12 + 15 - - 22 1 

-57 165 5 4 285 

1)0 289 

13 ÷ 14 - - - 3 
14 + 21 . . . .  
15 + 28 1 - - 1 
16 + 50 . . . .  
17 ÷ 40 . . . .  
18 + 36 - - 1 5 
19 + 49 - - 3 1 
20 + 57 2 - - - 
21 + 48 . . . .  
22 + 48 - - I - 
23 + 43 1 - 1 - 
24 + 38 - - 1 - 

~ '  472 4 - 7 

4~'6 ~7 

* Schlechte Trennung der ~-Klassen, tfd. Nr .  2 und 3 yon demseiben Vater 
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Nr. 1). Von dem einen bei Gr? eingeordneten Ausnahme-Tier wurde eine F2-Generation 
ausgewertet. Sie bestand aus 10 +-Tieren und keinem Gr-Tier. Bei dem Ausnahme- 
Tier handelt es sich somit nicht um ein Gr/+-~_, fiir das eine l:l-Erwartung entspre- 
chend den im folgenden Abschnitt angefiihrten Ergebnissen gelten wiirde, sondern 
genetisch um ein Wildtyp-9, das einige ziemlich grof~e Eier legte und daher verdachts- 
weise als Gr? klassifiziert wurde. Man kann daher diese Gruppe als Ergebnis einer 
+ / + -  × +/+-Kreuzung im Sinne der Arbeitshypothese betrachten. 

Die 2. Gruppe (Tab. 1, lfd. Nr. 2 bis 10) setzt sich aus 9 Nachkommenschaf~en mit 
l'l-Aufspaltungen zwischen Gr-Tieren und +-Tieren zusammen. Die l~bereinstim- 
mung mit einem l:l-Verh~ilmis ist mit 173 Gr- zu 170 +-Tieren ausgezeichnet, die 
Homogenit~it der Gruppe mit p = 0,97 sehr hoch ()c2-Test). Diese Gruppe entspricht 
der erwarteten Aufspaltung bei Kreuzungen des Typs Gr/+ X + / + .  

Die 3. Gruppe (Tab. 1, lfd. Nr. 11 bis 18) umfaf~t 8 Nachkommenschaf~en, die 
vollst~indig oder fast vollst~indig aus Gr-Tieren bestehen. Diese Gruppe stimrnt noch 
am ehesten /.iberein mit den zu erwartenden Nachkommenscha~en aus Gr/Gr- 5< 
+/+-Paarungen. Die aufgetretenen + -  und +?-Ausnahmetiere machen allerdings 
zusammen 5,0 °/0 aus und passen schlecht zu dieser Interpretation. Ihr Verhalten wird 
genauer auf den Seiten 303 bis 306 untersucht. 

In der reziproken Kreuzung + / + - 9  × Gr-(~ enth~lt die 1. Gruppe (Tab. 2, 
lfd. Nr. 1 bis 3) 3 Nachkommenscha~en, die ausschlieBlich oder fast ausschliet~lich aus 
+-Tieren bestehen. Die lfd. Nr. 1 enthiilt nur +-Tiere, kann also als Ergebnis einer 
+ / ÷  X +/+-Kreuzung angesehen werden. 

Die beiden iibrigen (lfd. Nr. 2 und 3) machen Schwierigkeiten hinsichtlich der 
Zuordnung der ~ zu den verschiedenen Phaenotypen-Klassen. Auch die als +-Tiere 
klassifizierten 99 legten etwas gr/Sf~ere ~-Eier als der Durchschnitt der +-Tiere in 
anderen Kreuzungen. Einige FI-~?~ der Zucht Nr. 2 waren als Gr bzw. Gr? zu be- 
zeichnen. Ihre Nachkommenscha~en konnten nicht geprii~ werden. Nr. 2 und 3 
besitzen aber denselben Vater, so dal~ die Gr- und Gr?-Tiere vermutlich nicht genetisch 
verschieden yon den restlichen sind. Diese Klassifizierungsschwierigkeiten yon sehr 
vielen intermedi~iren Formen traten in einer anderen Zucht (s. Tab. 3, lfd. Nr. 1 und 
Tab. 7, lfd. Nr. 1) bei zwei Nachkommenscha~en desselben Muttertieres mit verschie- 
denen c~ ~ noch einmal auf. Die Erscheinung ist also offenbar erblich. 

Die 2. Gruppe (Tab. 2, lfd. Nr. 4 bis 12) umfaf~t 9 Nachkommenschaflen mit 
gr~Sf~eren Gr- und +-Anteilen. Diese Gruppe sollte als Ergebnis yon + / + -  X Gr/+- 
Kreuzungen angesehen werden, l:l-Verh~iltnisse find jedoch nut in wenigen Nach- 
kommenschal%n reaiisiert, die Mehrzaht zeigt einen CSberschui~ an +-Tieren. Die 
Abweichung vom 1 :l-Verh~iltnis ist signifikant (p < 0,001). Aber das Material ist nicht 
homogen (p ~ 0,001), die ~ilteren Zuchten (lfd. Nr. 4 bis 7) weichen deutlich st~irker 
vom l:l-Verh~iltnis ab als die j~ingeren (Ifd. Nr. 8 bis 12). Die unterschiedlichen Gr- 
Anteile und die Abweichungen vom l:l-Verh~iltnis k6nnen nicht durch Ausf~ille in 
einer Klasse erkEirt werden, wie die folgende Gegeniiberstellung yon Gr-Anteilen und 
Anteilen an Ausf~illen ( ~  ohne Eiablage) erkennen l~iflt: 

Gr °/o" 21,5 26,3 31,0 36,4 36,7 40,5 44,7 54,1 55,2 
Ausfall °/0: 9,5 0,0 2,3 17,0 6,3 2,6 7,8 7,5 0,0 
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Man mug in Anbetracht der guten l : l -Aufspal tung in der reziproken Kreuzung 
den Grund far die Abwei&ung vom 1:1-Verh~iltnis in einer Benachteiligung der Gr- 
Spermien sehen. Handelt es sich um Certation, so miigte sich eine Verschiebung des 
Gr-Anteils yon friihen zu sp~iten Eiablagen bemerkbar machen, da ja dur& eine grgigere 
Befruchtungsh~iufigkeit der +-Spermien im Laufe der Zeit der Anteil der Gr-Spermien 
und damit deren Befru&tungs&ancen steigen miif~ten. Teilt man zur Priifung dieser 
Vorstellung die 4 zahlenmStgig gr6flten Nachkommenschai°cen der Kreuzung + / +  × 
Gr/+ nach friihen und sp~iten Ablagen auf und wertet beide Gruppen getrennt aus 
(Tab. 3), so ergeben si& ftir beide Gruppen fast die glei&en Werte, n~imlich far die 
friihen Ablagen 33,1 0/0 Gr-Individuen und fiir die sp~iten Ablagen 32,8 0/0. Es findet 
si& also kein Hindernis da£tir, daft Certation die Ursa&e far die Abweichung vom 
1 :l-Verh~iltnis ist. Die Zusammenstellung in Tabelle 3 bietet im iibrigen auch keinen 
Hinweis dafiir, dag als Ursa&e fiir die Heterogenit~it der Zahlenverh~ilmisse das evtl. 
unterschiedliche Alter der Muttertiere verantwortlich sein k6nnte. Alle 4 Zuchten ver- 
halten si& trotz vers&iedener Gr-Anteile in der ersten und zweiten H~iltte glei&. 
M6glicherweise ist ein Teil der Gr-Spermien so ver~indert, daft sie iiberhaupt nicht 
mehr zur Befruchtung bef~ihigt sin& Dieser Anteil miitgte Schwankungen unterworfen 
sein, wie si& aus der Heterogenit~it des Gr-Anteils bei diesem Kreuzungstyp ergibt. 

Die 3. Gruppe (Tab. 2, lfd. Nr. 13 bis 24) s&lieglich setzt sich aus reinen und 
fast reinen Gr-Nachkommenscha~en zusammen. Sie entspricht in etwa dem erwarteten 
Ergebnis einer + / + -  X Gr/Gr-Kreuzung. Ebenso wie in der entsprechenden Gruppe 
der reziproken Kreuzung sind aber bier unerwartete Wildtyp-Ausnahmetiere zu fin- 
den. Sie treten in einer H~iufigkeit yon insgesamt 1,4 0/o auf. Das genetische Verhalten 
der Ausnahme@2 wird weiter unten dargestellt. 

Tabelle 3 

Aufspaltungsverh~ilmis in friihen und spiiten Eiablagen bei Kreuzungen mit Gr/+-d~ d 

Friihe Ablagen Sprite Ablagen 
Lfd. 
Nr. Gr Gr? +? + Gr Gr? +? + 

1 2 0  - - 21 12 - - 5 

2 7 - - 19 18 1 1 38 
3 9 - - 17 6 - - 25 
4 6 - 1 27 8 - 1 22 

Z 42 7 1 84 44 1 2 
4~2 8~5 45 9~2 

o/0 33,1 32,8 

90 

R i i c k k r e u z u n g e n  

Aus der Tatsache, daf~ F : - ~  aus der Kreuzung von Gr-Tieren mit Tieren aus 
dem Normal-Stamm das Merkmal ,,Gr" zeigen, mui~ auf einen dominanten Erbgang 
von Gr geschlossen werden. Wegen der auftretenden Differenzen zwischen dem Er- 



302 W .  TRAUT 

Tabelle 4 

F2R aus + / +  X Gr/Gr und  Gr/Gr X + / +  

P h a e n o t y p  Auf spa l t ung  der F2R-Zuchten 
Lfd.  der 
Nr .  Mut te r  Gr Gr? ÷ ? 

1':" Gr 27 8 8 14 
2 Gr 43 - - 38 
3 Gr 21 - - 30 
4 Gr 27 - - 30 
5 Gr 16 - - 20 
6 Gr 10 - - 16 
7 Gr 12 1 - 16 
8 Gr 22 2 - 17 
9 Gr 17 - 9 

10 Gr 16 - - 13 
11 Gr 12 - - 25 
12 Gr 17 - 1 21 
13 Gr 11 - - 9 
14 Gr 21 - - 19 
15 Gr 15 - - 18 
16 Gr 24 - - 18 
17 Gr 17 - - 24 
18 Gr 17 - - 19 
19 Gr 34 1 - 15 
20 Gr 31 - - 29 
21 Gr  14 - 8 
22 Gr 15 - - 11 
23 Gr 10 - - 12 
24 Gr 43 - 1 33 
25 Gr 33 2 - 17 
26 Gr 65 3 - 56 
27 Gr 50 - - 63 
28 Gr 24 - - 26 

Z 664 17 10 626 

681 636 

* Schlechte T r e n n u n g  der  ~ -Klassen  

g e b n i s  u n d  d e r  E r w a r t u n g  m u f f  a b e r  geprf i f f  w e r d e n ,  ob  de r  E r b g a n g  tats~ichlich, wie  

a n g e n o m m e n ,  m o n o h y b r i d  ist.  Z u r  B e a n t w o r t u n g  d ieser  F r a g e  w u r d e  e ine  gr~Sflere 

Z a h l  v o n  F 2 R - Z u c h t e n  a u s g e w e r t e t .  Gr-~-9 aus  e inhe i t l i chen  o d e r  f a s t  e i nhe i t l i chen  

G r - N a c h k o m m e n s c h a f f e n ,  d ie  a lso  n a c h  d e r  v o r l ~ u f i g e n  I n t e r p r e t a t i o n  aus  G r / G r -  X 

+ / + -  b z w .  + / + -  × G r / G r - K r e u z u n g e n  r e s u l t i e r e n ,  w u r d e n  m i t  ~ ~ aus  d e m  N o r -  

m a l - S t a m m  r f i ckgek reuz t .  A u s  d e r  K r e u z u n g  + / +  X G r / G r  w u r d e n  24 G r - 9 9 ,  aus  

d e r  r e z i p r o k e n  K r e u z u n g  4 G r - ~ _  m i t  + / + - ~  ~ a n g e p a a r t .  D i e  gepr f i f fen  F 2 R - N a c h -  

k o m m e n s c h a f f e n  ( T a b .  4) e n t h i e l t e n  i n s g e s a m t  51 ,7  % G r - T i e r e ,  d ie  l ~ b e r e i n s t i m m u n g  

m i t  d e m  l : l - V e r h ~ i l m i s  is t  a u s r e i c h e n d  (0,2 < p  < 0,3),  d i e  H o m o g e n i t ~ i t  e b e n f a l l s  

( p ~ 0 , 1 ) ,  o b w o h l  e i n z e l n e  e x t r e m e  A b w e i c h u n g e n ,  w ie  z . B .  3 5 : 1 5  ( l fd .  N r .  19) zu  

v e r z e i c h n e n  w a r e n .  

D i h y b r i d e  Erbg~inge  u n d  solche m i t  B e t e i l i g u n g  v o n  m e h r  F a k t o r e n  h~it ten bei  de r  

e r w i e s e n e n  D o m i n a n z  des  E r b g a n g e s  in d e r  F e R  s o w o h l  bei  k o m p l e m e n t ~ r e r  w ie  auch  

bei  a d d i t i v e r  W i r k u n g  G / ' - A n t e i l e  y o n  1/4 u n d  w e n i g e r  (bei d i - ,  t r i - ,  t e t r a - h y b r i d e n  
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Tabelle 5 

F:~R aus + / +  X Gr/Gr 

303 

Phaenotyp Aufspaltung der F~3R-Zuchten 
Lfd. der 
Nr. Mutter Gr Gr? + ? + 

1 + - - - 32 
2 + - - - 14 
3 + - - - 20 

2 ~ - - - 66 

_ 8 6  

4 Gr 18 - - 29 
5 Gr 14 - - 12 

~Y 32 - - 41 
i 

usw. Erbg~ingen) erwarten lassen. Das Ergebnis spricht demnach eindeutig f~ir einen 
monohybriden dominanten Erbgang. 

Auch probeweise durchgefiihrte weitere Riickkreuzungen der F 2 R - ~  mit + / + - ~ >  
aus dem Normal-Stamm verhielten sich erwartungsgem~if~ (Tab. 5): ~ mit + -  
Phaenotyp ergaben nur +-Nachkommen,  Kreuzungen von ~ mit Gr-Phaenotyp 
spalteten auf im l:l-Verh~iltnis. 

F 2 - Z u c h t e n  u n d  P r t i f u n g  d e r  ÷ - A u s n a h m e t i e r e  

Auf Grund der im vorigen Abschnitt dargestellten Ergebnisse der Riickkreuzungen 
muB man die vorl~iufige Deutung als richtig ansehen. Um so auff~illiger ist das Auf-  
treten der 5,0 °/0 + - A u s n a h m e - ~  in den Nachkommenschaflcen yon Gr/Gr- X + / + -  
Kreuzungen und den 1,4 °/0 + - A u s n a h m e - 9 9  in der reziproken Kreuzungskombi- 
nation + / +  X Gr/Gr. Zur Priifung des Genotyps der Ausnahmen wurden F~- 
Zuchten aus der Gr/Gr- X + / + - K r e u z u n g  angelegt, und zwar  sowohl yon Gr-~_ 
(Tab. 6, lfd. Nr.  1 bis 6) als auch yon + - A u s n a h m e - ~  (Tab. 6, lfd. Nr.  7 bis 11). 

Die F-2-Zuchten yon Gr-~.  ergaben 167 Gr-Nachkommen und 99 + -  Nach- 
kommen und damit einen Gr-Antei l  yon 62,8 °/0 in den Nachkommenscha~en. Die 
Abweichung vom 3:l-Verh~iltnis mui~te wegen der Benachteiligung der Gr-Sper-  
mien im Vergleich zu den +-Spermien  erwartet  werden. Auf Grund der Ergebnisse 
der + / + -  5( Gr/+-Kreuzungen (Tab. 2, lfd. Nr.  4 bis 12) l~if~t sich ein durchschnitt- 
licher Gr-Antei l  von 68,5 °/0 Gr-Tieren in der F2 erwarten bei Annahme einer unge- 
minderten Vitalit~it der Gr/Gr-Nachkommen. Der gefundene Wert  yon 62,8 °/o bedeu- 
tet eine gute l~bereinstimmung mit dem Erwartungswert  in Anbetracht der mBglichen 
Fehler (starke Schwankungen bei Kreuzungen mit Gr/+-~  ~, m~Sgliche Beteiligung 
yon + / +-Ausnahme-  d~ ~).  

Von den + - A u s n a h m e - ~  wurden 5 F~-Zuchten angesetzt (Tab. 6, lfd. Nr .  7 
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bis 11). Alle 5 Zuchten spalteten auf. Bei einer Zucht (lfd. Nr.  9) mit allerdings geringer 
Nachkommenzahl iiberwogen die Gr-Tiere, in den iibrigen 4 waren die + -T ie re  zah- 
lenm~igig meist deutlich [iberlegen. Der Anteil  der Gr-Tiere betrug insgesamt 42,5 °/0. 
Er entspricht damit dem Ergebnis einer Kreuzung des Typs + / +  × G r / +  (vgl. Tab. 2, 
lfd. Nr.  4 bis 12). Man kann also damit rechnen, dag es sich bei der Mehrzahl der 
+-Ausnahmetiere  genetisch u m + / + - T i e r e  handelt.  

Tabelle 6 

F~ aus Gr/Gr )< + / + ,  Ifd. Nr. 7 bis 11 +-Ausnahme-99 

Phaenotyp Aufspaltung der Zuchten 
Lfd. der 
Nr. Mutter Gr Gr? + ? + 

1 Gr 29 1 - 27 
2 Gr 22 - 1 9 
3 Gr 17 - 1 8 
4 Gr 45 1 27 
5 Gr 32 2 - 16 
6 Gr 18 - - 10 

v 163 4 2 97 

167 99 

7 + 13 - - 22 
8 + 21 - - 25 
9 + 9 - 1 4 

10 + 20 - - 34 
1l + 14 - 1 17" 

Z 

* Davon 2 Kl-9.~. 

77 - 2 102 

7"7 104 

Zu einem sicheren Nachweis dafiir, daft die + - A u s n a h m e - 9 9  auch genetisch Wild-  
typcharakter  besitzen, ist eine Anpaarung mit + / + - ~  (~ notwendig. Der Phaenotyp 
ist aber nur bei schon begatteten 99 ,  die Eier ablegen, erkennbar. Da normalerweise 
die erste Kopulat ion mit einem Kokongeschwister-c~ gleich beim Schlilpfen aus dem 
Kokon erfolgt, und man wegen der Seltenheit der Ausnahmen nicht alle weiblichen 
Nachkommen isoliert anpaaren kann, muf~ man abwarten, bis der Spermienvorrat  yon 
der ersten Kopulat ion aufgebraucht ist und die 9 9  dann gezielt mit einem + / + - ( 5  
anpaaren. 

Um diese Methode zu testen, wurden 5 Miitter der + / + -  × Gr/Gr-Kreuzung  

(Tab. 2, lfd. Nr.  19 bis 23), nachdem ihre Spermien verbraucht waren, ein zweites 
Mal angepaart,  diesmal mit c~ c~ aus dem Normal-Stamm (Tab. 7). Die Zusammen- 
setzung der Nachkommenschafi iinderte sich nach der zweiten Anpaarung schlagartig. 
W~ihrend die Kreuzung mit den Gr-(5 J5 neben 5 +-Tie ren  248 Gr-Tiere erbrachte, 
waren in der ersten Ablage nach der neuen Anpaarung neben 62 +-Tie ren  nut  noch 
3 Gr-Tiere zu finden, und in den folgenden Ablagen traten iiberhaupt keine Gr-Tiere 
mehr auf (83 +-Tiere ,  kein Gr-Tier).  Unter den bald nach der neuen Anpaarung ab- 
gelegten Eiern waren offenbar noch einzelne von alten Restspermien befruchtet, w~ih- 
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Tabelle 7 

+ / + - ~  zweimal angepaart,  1. Paarung mit Gr/Gr- <~, 2. Paarung mit + / + -  d 
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Phaenotyp Nachkommen aus der Nachkommen aus der 2. Paarung 
Lfd. der 1. Paarung 1. Ablage weitere Ablagen 
Nr.  Mutter Gr Gr? +? + Gr Gr? +? + Gr Gr? +? + 

1 + 49 - - 3 
2 + 57 2 - - 
3 + 48 - - - 
4 + 48 - - 1 
5 + 43 1 - 1 

X 245 3 , - 5 

248 " ~)' 

1 
2 

3 

nicht isoliert 
nicht isoliert 

- - 21 
- - 2 2  

- - 19 

- - 62 

62 

- - - 1 0  

- - - 3 7  

- - - 21 
- -  - -  - -  5 

- - - 10 

- - - 83 

- 83 

Tabelle 8 

(+/+ X Gr/Gr) F l - ~  zweimal angepaart ;  1. Paarung  mit Geschwister-(3 (3, 2. Paarung 
mit + / + - ( 3  (3. Lfd. Nr.  5 bis 8: + - A u s n a h m e @ ~  unter Gr-Geschwistern 

Lfd. Phaenotyp 
der 

Nr.  Mutter 

1"* Gr 
2 Gr 
3 Gr 
4 Gr 

X 

Nachkommen aus der 
1. Paarung 

Gr Gr? +? + 

34 11 5 7 
14 - - 23 
35 - - 23 
32 - - 20 

115 11 5 73 34 1 

126 78 35 

Nachkommen aus der 2. Paarung 
1. Ablage weitere Ablagen 

Gr Gr? +? + Gr Gr? +? + 

12 1 3 5 27 8 8 14 
7 - - 11 43 - - 38 
2 - - 6 21 - - 3O 

13 - - 11 27 - - 30 

3 33 118 8 8 112 

36 126 120 

5 + 14 1 3 68 1 1 - 1 1" - - 59 
6 + 10 - 1 35 . . . . . . . .  
7 + 5 - - 32 . . . . . . .  8 
8 + 12 2 1 34 - - - 25 - - - 11 

Z 41 3 5 169 1 1 - 26 1 - - 78 

44 174 2 26 1 78 
* Gr-Ausnahme-~  gepriiflc. Nachkommen:  30:1:2:29, davon 16:1:-:13 mit angepaartem 

+ / + - ( 3 .  Das Ausnahme-~ ist also vermutlich aus einem Ei hervorgegangen, das von 
einem zuriickgebliebenen Gr-Spermium befruchtet wurde. 

** Schlechte Trennung der ~-Klassen. 

r e n d  in den  fo lgenden  A b l a g e n  alle Eier  v o n  den S p e r m i e n  des z w e i t e n  (3 bef ruch te t  

w o r d e n  w a r e n .  Die  M e t h o d e  eignet  sich also, K r e u z u n g e n  desse lben ~ m i t  zwe i  

genetisch versch iedenen  (3 (3 durchzuf i ih ren .  

V o n  den N a c h k o m m e n  der  K r e u z u n g  + / +  × Gr/Gr (Tab .  2, 3. G r u p p e )  

w u r d e n  a u f  diese Weise  4 G r - ~  u n d  4 + - A u s n a h m e @ ~  getestet .  D ie  erste  P a a r u n g  

w a r  dabei  in a l len F~illen eine B r u d e r - S c h w e s t e r - P a a r u n g ,  en t sp rach  also w a h r s c h e i n -  

lich e iner  K r e u z u n g  mi t  e inem Gr/+-(3 ,  die zwe i t e  K r e u z u n g  e r fo lg te  m i t  e inem 

+ / + - d .  
Fiir  die A u f s p a l t u n g  in den Nachkommenschaf lcen  der  4 G r - f ~  (Tab .  8, lfd.  N r .  
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1 bis 4, 1. Spalte) gilt dieselbe Erwartung wie f~ir die F~ der reziproken Kreuzung 
(vgl. p. 303). Der gefundene Wert yon insgesamt 61,8 °/0 Gr-Tiere liegt sehr nahe bei 
dem der reziproken Serie (62,8 %). Beide stimmen mit der Erwartung (68,5 °/o Gr- 
Tiere, s. o.) iiberein. Die 99 wurden nach Ablage der letzten befruchteten Eier mir 
einem + / + - d  angepaart, so dai~ yon denselben 99 aut~er der F2 auch eine F2R er- 
halten wurde (Tab. 8, Ifd. Nr. 1 bis 4, 2. und 3. Spalte). Diese stimmt mit 49,3 °/0 
Gr-Individuen in der ersten neuen Ablage und 51,2 °/0 in den weiteren Ablagen gut 
mit dem theoretischen Wert yon 50,0 °/0 iiberein. 

Von den 4 +-Ausnahme-99 wurden 4 F~-Nachkommenschaflcen erzeugt (Tab. 8, 
lfd. Nr. 5 bis 8, 1. Spalte). Alle zeigten ein starkes f3berwiegen der +-Tiere. Der 
Gesamtanteil der Gr-Tiere liegt bei 20,3 %. Man kann schon hieraus vermuten, dai~ 
es sich bei den Ausnahmetieren genetisch um + /+ -T ie re  handelt. 3 Ausnahmetiere 
konnten, nachdem ihr Spermienvorrat ersch~Spi°c war, in der zweiten Anpaarung mit 
c~ d aus dem Normal-Stamm gekreuzt werden. Das Ergebnis (Tab. 8, lfd. Nr. 5 bis 8, 
2. und 3. Spalte) ist eindeutig: 104 +-Tieren stehen nur 3 Gr-Tiere gegeniiber, die sich, 
wie der Vergleich mit Tabelle 7 zeigt, auf einzelne, noch yon der ersten Begattung 
tibriggebliebene Spermien zurLickfLihren lassen. Diese Befunde kSnnen nur als Er- 
gebnis einer + / + -  5< +/+-Kreuzung aufgefallt werden. Die Ausnahme-99 zeigen 
also nicht nur phaenotypisch den Wildtyp-Charakter, sondern entsprechen auch gene- 
tisch dem Wildtyp. 

S p e r m i e n a n o m a l i e n  

Bei der Betrachtung der + / + -  X Gr/+-Kreuzungsergebnisse wurde eine Benach- 
teiligung der Gr-Spermien erschlossen, die anscheinend nicht auf Certation beruht. Eine 
Untersuchung der lebenden Spermien von Gr-Tieren bei Phasenkontrast ergab, dag bei 
einem wechselnden Anteil von ihnen Anomalien auftreten (Abb. 2 und Tab. 9 Nr. 1 
bis 15). Manche Spermien besitzen 2 Geigeln, hin und wieder wurden auch Spermien 
mit 4 Geif~eln beobachtet. Bei einer Untersuchung der Spermatiden yon Gr- d c~ wurden 
solche mit 2 und auch mit 4 Kernen festgestellt. Vermutlich sind also die doppel- 
schw~inzigen Spermien nicht durch ein sekund~ires Verkleben schon getrennter Elemente, 
sondern durch ein Nicht-Trennen der Abk6mmlinge aus den Reifeteilungen zustande 
gekommen. In normalen d d des A III-(Normal-)Stammes konnten Doppelspermien 
bisher nicht nachgewiesen werden (Abb. 1 und Tab. 9, ifd. Nr. 16 bis 20). Es bestand 
daher die MSglichkeit, dab diese morphologischen Anomalien der Spermien in Zusam- 
menhang stehen mit der verminderten Befruchtungsh~iufigkeit der Gr-Spermien in der 
Kreuzung. 

Zun~ichst war zu kl~iren, ob die Anomalien durch die ver~inderte AusgangsgrSf~e 
der d-Eier im Gr-Stamm verursacht werden. Dazu wurden die Spermien yon d c~ 
untersucht, deren Gr/Sf~e normal war, da sie v o n + / + - 9  9 abstammten, deren Genotyp 
aber Gr/+ war als Folge einer Kreuzung + / +  5< Gr/Gr. Diese c~ c~ enthielten eben- 
falls Doppelspermien in einer H~iufigkeit yon 3,5 bis 7,6 % (Tab. 9, lfd. Nr. 11 bis 13). 
Hier ist also der Genotyp des c~ fiir die Spermienanomalien verantwortlich, denn 
normal grof~e d d mit + /+-Geno typ  zeigten diese Anomalien nicht (lfd. Nr. 16 
bis 20). 
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Gleichzeitig scheint aber auch die Gr6f~e der Eier, aus denen die d~ (~ hervorgehen, 
fiir derartige Spermienanomalien verantwortlich sein zu k~Snnen. Die aus normal grof~en 
~-Eiern unter bestimmten Umstiinden entstehenden atypischen c~ ~ enthalten n~imlich 

Abb. 1 : Lebende Spermien eines + / + -  (~ von Dinophifus gyrociliatus, die dunkle Region zeigt 
die Lage des Kerns an, das bl~.schenfSrmige Gebilde liegt am Ende der Gei~el. (Phasenkontrast, 

1600:1) 

Abb. 2: Lebende Spermien eines Gr/+- oder Gr/Gr-(~, einige Spermien mit doppelter Gei~el. 
(Phasenkontrast, 1600:1) 
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auch Doppelspermien und solche mit  4 Geif~eln und 4 Kernen.  Offenbar  kann diese 
Anomal ie  durch verschiedene Einfltisse ausgel6st werden. 

Fi.ir die vermute te  Wirkung auf  die Befruchtungsh~.ufigkeit der Gr-Spermien  

k~Snnte man erwarten,  dat~ der Antei l  der Doppelspermien  in Gr/Gr-c3 ~ h6her ist als 

Tabelle 9 

H~iufigkeit der Spermien-Anomalien bei Gr/Gr-, Gr/+- und + / + - ~  

Anteii der 
Lfd. Gr~51~e des Genotyp Spermien mit Spermien 

mit 
Nr. ~ des c~ 1 Gei6el 2 Geifleln 4 Geit~eln 2 Geil%ln 

in °/0 

1 > normal Gr/Gr 85 5 - 5,6 
2 > normal Gr/Gr 79 1 - 1,3 
3 > normal Gr/Gr 120 5 - 4,0 

4 > normal Gr/Gr oder Gr/+ 125 40 2 24,0 
5 > normal Gr/Gr oder Gr/+ 32 6 - 15,8 
6 > normal Gr/Gr oder Gr/+ 43 8 - 15,7 
7 > normal Gr/Gr oder Gr/+ 46 5 - 9,8 

8 > normal Gr/+ 133 16 - 10,7 
9 > normal Gr/+ 59 3 - 4,8 

10 ~> normal Gr/+ 363 22 - 5,7 

11 normal Gr/4- 64 3 - 4,5 
12 normal Gr/4- 110 9 - 7,6 
13 normal Gr/+ 278 10 - 3,5 

14 > normal Gr/4- oder + / +  77 5 - 6,1 
15 > normal Gr/+ oder + / +  200* - - - 

16 normal 4-/4- 300 - - - 
17 normal 4 - /+  84 - - - 
18 normal 4-/4- 250 - - - 
19 normal + / 4 -  39 - - - 
20 normal + / +  42 - - - 

* Unter ca. 200 bis 300 weiteren Spermien 3 zweigeit~elige Spermien beobachtet 

in Gr/+-~ ~. Diese Erwar tung  konnte  mi t  den ftir die Kreuzung + / +  X Gr ver-  
wendeten ~ ~ geprtif~ werden (Tab. 9, 1, lfd. Nr .  1 bis 3 sowie 8 bis 10). Der  erwartete  
Unterschied ist dabei nicht festzustellen. Die Gr/+-~  c5 (lfd. Nr .  8 bis 10) hat ten meist 

sogar noch etwas mehr  Doppelspermien  als die Gr/Gr-~3 ~ (lfd. Nr .  1 bis 3). 

Es liel~ sich demnach z w a r  nachweisen, dai~ der Geno typ  des ~ flir die Spermien- 

anomalien verantwor t l ich  ist. Eine Best~itigung daftir, da6 die dargestell ten Spermien- 
anomalien urs~ichlich mit  der Verschiebung des Spaltungsverh~iltnisses in + / +  - X Gr/+- 
Kreuzungen zugunsten der + / + - T i e r e  zusammenh~ingen, konnte  dagegen nicht er- 

bracht werden.  Allerdings lief~ sich bei dieser Pr~ifung das eventuell  unterschiedliche 
Al te r  und sein m~Sglicher den genetischen Antei l  i iberlagernder Einflui~ auf  die Sper- 

mienzusamrnensetzung nicht priifen. Falls es sich bei Gr um eine Chromosomenmuta -  
t ion handelt ,  ist die Frage durch Ausz~ihlen der abnormen Spermien nicht zu kl~iren, 

da die Meiosis in homozygoten  c~ ~ m/Sglicherweise weniger  gest/Srt ist als in heterozy-  
goten c~ ~.  
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K l - M u t a n t e  ( , , K l e i n e r e  c ~ - E i e r " )  

Kl-Mutanten traten mehrfach unabh~ingig voneinander im Gr-Stamm oder in 
Kreuzungen mit G r  auf. In den Wildtyp-StS.mmen wurde K I  bisher nicht gefunden. In 
zwei F~illen gelang es, yon den aufgetretenen Mutanten Zuchtst~imme ( K I  I u n d  K I  3) zu 
isolieren. 

Bei den K l @ 9  zeigten si& Stgrungen in der Fertilit~it und ziemlich zahlrei&e 
Entwi&lungsst6rungen bei den abgelegten Eiern. K I - 9 9  reagierten augerdem sehr 
empfindlich auf ungiinstige Auf~enbedingungen, wie Erh6hung der Salzkonzentration 
usw. Schon bei geringer Na&l~issigkeit in der Kontrolle der Zuchtbedingungen legten 
vide K I - 9 9  keine Eier mehr ab. 

Tabelle 10 

Kreuzungen yon 99  des KI1-Stammes mit c~ d des Normal-Stammes 

Lfd. Phaenotyp Aufspalmng der Zuchten Aus- 
Nr. der fiille 

Mutter + + ? KI? K1 

1 + 5 0  - - - 1 

2 + 39 . . . .  

v 8 9  - - - 

g9 

3 KI 4 - - - 4 
4 Kt  4 - - 2 2 
5 KI 3 - - - 6 
6 KI 1 1 - 2 4 
7 Kl 21 1 3 12 14 

Z 33 2 3 16 
35 ~ lC5 

Es gelang nicht, die beiden Kl-St~imme reinerbig zu ziichten. Isolierte Nachkom- 
men yon K l - 9 9  spalteten immer wieder auf in Wildtyp-Individuen und KI-Tiere, wo- 
bei der Kl-Anteil selten 1/2 erreichte oder iiberschritt und niemals tiber 2/a hinausging. 
Reine Kl-Nachkommenschaffen wurden nie erhalten. Die herausspaltenden + - 9 9  
brachten in der Nachzucht immer wieder nur +-Nachkommen hervor. Diese Daten 
machen die Annahme wahrscheintich, daft K I  einen dominanten, vermutlich monohybri- 
den Erbgang besitzt, und dal~ entweder homozygote Individuen nicht lebensfiihig 
oder jedenfalls nicht fertil sind und bzw. oder K l / + -  d d im allgemeinen nicht zur Be- 
gattung kommen oder ebenfalls nicht fertil sind. 

Fiir die Kreuzungen wurden 99 aus den beiden KI-St~immen und c? d aus dem 
Normat-Stamm benutzt. Da die KI-St~imme nicht reinerbig zu ziichten waren, traten 
unter den angepaarten 99  beide nach ihren abgelegten Eiern unterscheidbaren 9-Klas- 
sen auf: phaenotypisch normale 99 ( + - 9 9 )  und 99, die kleinere c~-Eier legten ( K l -  

99). 
Die Kreuzung yon + - 9 9  des K l l - S t a m m e s  mit c~ d aus dem Normal-Stature er- 

gab in 2 Zuchten nur +-Nachkommen (Tab. 10, lfd. Nr. 1 und 2) kann also als + / + -  X 
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Tabelle 11 

Kreuzungen yon ~ des K/8-Stammes mit (~ (~ des Normal-Stammes 

Phaenotyp Aufspaltung der Zuchten Aus- 
Lfd. der + + ? KI? KI fiille 
Nr. Mutter 

1 -~ 38 2 - 3 1 
2 + 28 1 - - - 
3 + 34 1 - - - 

Z 10o 4 - 3 
164 

4 Kl 3 1 - 7 2 
5 KI 14 2 2 10 13 
6 Kt 10 3 - 9 6 

~' 27 6 2 26 
3~ 2~s 

+ / + - K r e u z u n g  angesehen werden. Die Kreuzung der KI-~_~ mit c~ (~ aus dem Nor- 
mal-Stamm erbrachte insgesamt 35,2 °/0 Kl-Individuen (Tab. 10, lfd. Nr. 3 bis 7). Sie 
muff als K I / + -  × + / + - K r e u z u n g  interpretiert werden. Die starke Verschiebung vom 
1 : 1-Verh~iltnis l~iflt sich erkl~iren mit der hohen Zahl an Ausfiillen. K/-Tiere beginnen 
manchmal sehr spfft mit der Eiablage und legen nur wenige Kokons ab. Es ist zu ver- 
muten, daft die Mehrzahl der Tiere, die keine Eier abgelegt haben, in diesen Kreuzun- 
gen und im K1-Stamm genetisch KI-Tiere sind. Manche von ihnen besitzen nicht einmal 
ein normal ausgebildetes Ovar, wie die Kontrolle der ~ unter dem Stereo-Mikroskop 
erkennen liefl. 

Ahnlich verhielten sich Kreuzungen mit ~79 aus dem Kl~-Stamm (Tabelle 11) mit 
zwei Abweichungen: (1) Die Aufspaltung der K 1 / + -  X +/+-Nachkommenschaffen 
n~ihert sich stffrker dem 1 : 1-Verh~iltnis (lfd. Nr. 4 bis 6) und (2) in den Nachkommen- 
schaffen der + - ~  treten unter 107 gepriiffen weiblichen Nachkommen 3 KI-~-~ auf. 
Diese Ausnahmen k~Snnen nicht erkl~irt werden. Eine nur aus Kl-Tieren bestehende 
Nachkommenschat~ wurde ebenso wenig gefunden wie in den KI-Stammzuchten. 

Um zu prfifen, ob trotz der Abweichung yore l:l-Verh~ihnis ein monohybrider 
Erbgang vorliegt, wurden Nachzuchten der KI1 /+  X + / + - K r e u z u n g  mit K I - d  d und 
+ / + - 9 ~ durchgeffihrt. Die Nachkommenschaffen der KI-  ~- ~. spaheten auf mit einem 
K1-9~?-Anteil yon insgesamt 43,1 °/0 (Tab. 12, lfd. Nr. 5 bis 7). Die Nachkommen- 
schaffen der + - ~  waren dagegen uneinheitlich. Zwei Nachkommenschaf[en (Tab. 12, 
lfd. Nr. 1 und 4) bestanden nut aus +-Tieren und einem KI-Tier (lfd. Nr. 2) ohne 
jeden Ausfall, so daft bier kein verschobenes 1 : 1-Verhiilmis vorliegen konnte, und eine 
weitere Nachkommenscha~ bestand aus 6 +-Tieren und 3 Kl-Tieren (lfd. Nr. 3). Daft 
es sich bei diesen K1-Tieren auch genetisch um K I / + - T i e r e  handeIt, wird dutch eine von 
zwei Ausnahme-Tieren hervorgebrachte F~ belegt. Beide F3-Zuchten spalteten in KI-  

und +-Tiere auf (Tab. 12, lfd. Nr. 8 und 9). Die nffchstliegende Erkl~irung fiir die 
Ausnahmen ist die, daf~ K l / + - d  d wenigstens hin und wieder fertil sein kBnnen und 
an diesen Nachkommenschaf~en ganz oder teilweise beteiligt waren. Da sich aber die 
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Tablle 12 

Nachzuchten aus KP-9 X + / +-c~ 
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Lfd. Phaenotyp Aufspaltung der Zu&ten Aus- 
Nr. der + + ? KI? KI f~.lle 

Mutter 

1 + 16 . . . .  
2 + 15 - - I 
3 + 6 - 1 2 1 
4 + 6 . . . .  

v 43 7 1 3 
~3 ¢ 

5 KI 11 1 2 8 - 
6 KI 10 - 3 5 1 
7 K1 11 - - 7 1 

v 32 1 5 20 
33 25 

8 KI 2 1 1 5 5 
9 KI 16 1 1 8 5 

Z 18 2 2 13 
2"6 /'5 

Ausnahme-Kl-99 der Tabelle 11 (lfd. Nr. 1) nicht so erkl~iren lassen, mtissen noch an- 
dere Entstehungsm/Sglichkeiten existieren. 

Die Ubereinstimmung der Kreuzungsergebnisse mit der Erwartung bei einem 
monohybriden dominanten Erbgang ist ausreichend, wobei folgende Besonderheiten 
beriicksichtigt werden mtissen: Die benutzten KI-99 sind heterozygot ftir KI (KI /+-  
99).  Homozygote Kl/K1-Tiere wurden weder in den Kreuzungen noch im Kl l- oder 
Kl3-Stamm angetroffen, sie sind entweder nicht lebensf~ihig oder aber steril, oder aber 
sie kommen deswegen nicht zustande, weil K I / + - d  d nut geringe Begattungschancen 
haben. Die Abweichung vom l:l-Verh~ilmis in Kreuzungen mit K l / + - 9 9  erkl~irt sich 
durch die versp~itete oder vielfach ausbleibende Eiablage der Kl-99 ,  die dadurch der 
Zuordnung zur KI-Klasse entgehen. 

Beziehung zwischen Eigr61~e und Genotyp  

Die beiden reziproken Kreuzungsserien Gr/Gr X + / +  und + / +  X Gr/Gr 
(Tab. 1 und 2) zeigen, dag die Eigr6ge nicht durch den Genotyp der eindringenden 
Spermien beeinfluflt wird, sondern nut vom Genotyp der Mutter abh~,ingt. Aus beiden 
Kreuzungen gehen befruchtete Eier des Genotyps Gr/+ hervor. Die d-Eier der + / + -  
Miitter sind dabei normal, die d-Eier der Gr/Gr-~9 grog. 

Zu betrachten ware noch die Frage nach der Zell-Autonomie yon Gr. In einer 
Gr/+-Mutter  k6nnten die +-Eier  normal, die Gr-Eier gr6ger ausgebildet werden. 
Diese M6glichkeit hat wenig Wahrscheinlichkeit ftir sich, da die Reifungsteilungen erst 
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nach der Ablage, also l~ingst nach Erreichen der definitiven EigrSBe stattfinden. Sie 
wird vSllig ausgeschlossen durch die in Abbildung 3 (Kurve: Or /+)  zusammengetra- 
genen Daten. Die G r / + - ~  legen (3-Eier, deren GrSBenverteilung eindeutig einer 
eingipfligen Kurve folgt, das gleiche gilt fiir die Heterozygoten yon KI (Abb. 3, 
Kurve: Kl/ + ). 
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Abb. 3. Verteilung der ~-Ei-Durdimesser von KI/+-, +/+-, Gr/+- und Gr/Gr-Muttertieren. 
Gemessen wurde bei jedem Eider kleinste Durchmesser (Breite). Die Pfeile weisen auf die 

Mittelwerte der Gruppen hin 

So bleibt noch die Frage, ob sich homozygoter und heterozygoter Zustand von 
G r - ~  unterschiedlich auf die Eigr6ffe auswirken. Zur Prtifung dieser Frage konnten 
die ausgemessenen Eiablagen der im genetischen Experiment (Tab. 1) getesteten Gr/Gr- 
und G r / + - ~  benutzt werden. Ausgenommen wurden nur ~ ,  die versehentlich in 
ungiinstiges Wasser gesetzt worden waren (lfd. Nr. 1 bis 4 sowie 11 und 12). Von den 
iibrigen ~79, die unter gleichen ~iui~eren Bedingungen gehalten worden waren, wurden 
die Gr6i~enmessungerl in Abbildung 3 zusammengetragen. Aus der Darstellung geht 
hervor, daf~ die homozygoten Gr/Gr-99 im Durchschnitt noch grSflere Eier legen 
als die heterozygoten Gr/+-Tiere. Die Differenz der Mittelwerte ist signifikant 
(p < 0,001). Das Merkmal eignet sich aber wegen der starken l~berschneidung nicht 
fi~r eine saubere Trennung der Genotypen. 
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In Abbildung 3 sind neben den <3-Eigr/Sgen aus Ablagen von Gr/Gr- und 
Gr/+-99- auch Messungen an d-Eiern von K11/+-99 und yon 9~ aus dem Normal- 
Stamm zusammengefai~t. Die Darstellung gibt den Gr~St~enbereich der d-Eier wieder, 
die yon den 99 der hier benutzten Genotypen unter vergleichbaren ~.ui~eren Bedin- 
gungen abgelegt wurden. Diese Genotypen beeinflussen aber nicht nur die d-EigrSge, 
sondern auch die Gr6fle der abgelegten 9-Eier, wie aus Tabelle 13 hervorgeht. Die 
Unterschiede sind allerdings nicht so ins Auge fallend wie die der d-Eigr/5t~en. 

Tabelle 13 

Mittlerer Eidurchmesser in Abh~ingigkeit vom Genotyp des Muttertieres (Stamm AIII) 

Genotyp c~-Eier 9-Eier 
der 

Miitter n ~m ~ n /~m 3~Y 

Kt/+ 189 29,7 125 77,5 
+ / +  151 40,1 320 80,6 
Gr/+ 128 49,8 l 
Gr/Gr 177 57,5 ~ 1352 84,8 

Tabelle 14 

Mittlerer Eidurchmesser in Abh~ingigkeit vonder Zuchttemperatur. Ablagen vom 4. bis 9. Tag 
nach r3berfiihren in die Versuchsbedingungen (Stamm AIII [normal]) 

Zucht- c~ -Eier 9-Eier 
temperatur n #m ~3 n ,um 3~ 

16 ° C 104 42,2 169 79,8 
20 ° C 154 39,6 200 76,9 
26 o C 276 38,4 294 76,3 

Die Eigr/Sf~e ist aber nicht nur vom Genotyp der Mutter abh,ingig, sondern auch 
yon verschiedenen ~iuf~eren Bedingungen. So 5ndert sich die Gr/Si~e der abgelegten Eier 
im Individualleben der ~9 meist sehr deutlich. Das erste abgelegte c~-Ei eines jungen 
ist fast immer deutlich kleiner als die folgenden. Bei den + - 9 9  betr~igt der Durch- 
messer des ersten abgelegten c%Eies meist 30 bis 34/~m, w~hrend die folgenden einen 
Durchmesser von 38 bis 42/~m haben. Die Gr-99 beginnen ihre Ablage meist mit einem 
(~-Ei yon 38 bis 42/~m Durchmesser und legen sp~iter c~-Eier mit einem Durchmesser 
yon etwa 47 bis 60/~m. 

Ein EinfluB der Temperatur auf die EigrSl% wurde in einem Experiment unter- 
sucht, dessen Ergebnisse in Tabelle 14 dargesteltt worden sind. Gleichaltrige begattete 
+ / + - ~ 9  wurden 3 Tage na& Ablagebeginn in 3 Gruppen yon ]e 16 99 aufgeteilt. 
Die eine Gruppe wurde weiterhin unter Normalbedingungen (20 ° C) gehalten, die 
zweite Gruppe wurde bei 160 C und die dritte bei 260 C weitergeztichtet. In Tabelle 14 
sind die durchschnittlichen Eidurchmesser der am 4. bis 9. Tag nach gCberftihrung in die 
Versuchsbedingungen abgelegten Eier dargestellt. Die Varianzanalyse mit anschliet~en- 
dem Duncan-Test ergab signifikante Differenzen (p ~ 0,001) zwischen allen Mittelwer- 
ten mit Ausnahme der Differenz der 9-Ei-Durchmesser bei 200 C und 260 C (p ~ 0,7). 
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DISKUSSION 

Im folgenden soil nur die Frage nach dem Status der Gr- und Kl-Mutation gepriiit 
werden, l~berraschend ist, dal3 anscheinend alle gefundenen Mutanten-Typen mehrfach 
auftreten. ,,Gr" trat zweimal auf, ,,KI" siebenmal und ,,Gr zu +"  in einer H~iufigkeit 
von 1,4 bis 5,0 °/0. Die sp~ter verlorengegangene zweite Gr-Mutante zeigte insofern 
formale l~bereinstimmung mit der analysierten Gr-Mutante, als sie ebenfalls dominant 
vererbt wurde. Eine gleichfalls formale Ubereinstimmung untereinander zeigen auch die 
beiden gepriiften K/-Mutanten. Eine Reihe weiterer KI-Mutanten konnte nicht unter- 
sucht werden. Es ist zu ffagen, ob diese formalen l~bereinstimmungen auf einer geneti- 
schen Identit~it beruhen. 

Am besten l~il3t sich die Mutation ,,Gr zu + "  untersuchen, die sich in der hohen 
Rate an Wildtyp-Ausnahmetieren in Kreuzungen mit homozygoten Gr-Tieren zeigt. 
Sie betr~igt 5,0 °/0 in den Gr/Gr- X + / +-Kreuzungen und 1,4 °/0 in den + / + -  X Gr/Gr- 
Kreuzungen. Der Unterschied in der H~iufigkeit der Ausnahmetiere zwischen den rezi- 
proken Kreuzungen ist statistisch gesichert (0,005 > p > 0,001), wenn man die +?-  
Tiere zu den +-Tieren z~ihlt. Die Differenz ist nicht gesichert (0,1 < p < 0,2), wenn 
man alte + ?-Tiere in Wirklichkeit zu den Gr-Tieren zu z~ihlen hat. Aber selbst wenn 
man nur die Zahl der sicheren +-Tiere beriJcksichtigt, ist der Anteil der Ausnahmetiere 
mit 3,2 0/0 und 1,4 % in den reziproken Kreuzungen noch iiberraschend hoch. Die + -  
Ausnahmetiere waren mit + / + - d  d aus dem Normal-Stamm gekreuzt worden und 
hatten sich dabei genetisch als + /+-Tiere  erwiesen. Man kann die +-Ausnahmetiere 
also als RiJckmutanten zum Wildtyp betrachten. Diese Aussage muf~ abet angezweifelt 
werden wegen der Seltenheit, mit der Riickmutationen im allgemeinen erfolgen (TIMo- 
FI~EFF-REssOVSKY 1937, GREEN 1957). Bei vielen R~ickmutationen handelt es sich dar- 
iiber hinaus nicht um ,,echte" Riickmutationen zum Wildtyp, sondern nur um ,,funktio- 
nelle" R[ickmutationen, die durch kompensierende Suppressor-Mutationen an anderen 
Genloci vorget~iuscht werden (YANorSKY &LAxvl~ENCZ 1960). Eine solche M6glichkeit 
kann ffir alle Loci au~erhalb der Gr-Kopplungsgruppe auf Grund der Kreuzungen Aus- 
nahme@9 X + / + - ~ d  ausgeschlossen werden. Die Nachkommenschaflren dieser 
Kreuzungen bestanden nur aus +-Tieren. Nicht auszuschliei~en ist eine kompensierende 
Mutation innerhalb der Gr-Kopplungsgruppe. Neben der ungewShnlichen H~iufigkeit, 
mit der ein solcher Schritt erfolgen m[if~te, ist aber auch noch die unterschiedliche H~iu- 
figkeit zwischen ,,Hinmutationen" (1 bis 2 unter 3500) und Riickmutationen (1,4 bis 
5,0 °/0) kritisch zu betrachten. Zwei InterpretationsmSglichkeiten bieten sich an: es 
kSnnte sich bei Gr um ein instabiles Gen (DEMEREC 1935, McCLINTOCK 1956) handeln 
oder um eine Chromosomenmutation oder Chromosomenaberration, fiir die relativ 
hohe Raten nachgewiesen wurden (RIEGER 1963, ZELZNY 1921). Die R/ickmutationen 
kSnnen bei dieser Vorstellung tats~ichlich als R[ickkehr zum Wildtyp betrachtet werden. 
Fiir diese Interpretation sprSche auch das doppelte Auftreten yon Gr und das mehr- 
fache Auftreten von KI nur in Gr-Nachkommenschafien. KI w~ire dann ebenfalls als 
Chromosomenmutation oder Chromosomenaberration zu betrachten, und man k6nnte 
vermuten, dag der formalen f3bereinstimmung der KI-Mutanten untereinander eine 
genetische Ubereinstimmung zugrunde liegt. 

Eine sehr gute Ubereinstimmung mit den gefundenen Daten wiirde eine Deutung 



Genetische Analyse yon Dinophilus 315 

yon Gr als einer Chromosomenaberration in der Art der Trisomie bieten. Die Homo- 
zygoten w~iren dann als tetrasom aufzufassen, und die hohe Riickmutationsrate wiirde 
sich aus den Verteilungsschwierigkeiten bei der Meiosis erkl~iren, in deren Gefolge rela- 
tiv o~ euploide Gameten entstehen miitgten. Um die Richtigkeit einer solchen Inter- 
pretation abzusichern, miissen aber noch genauere Karyotyp-Untersuchungen oder abet 
Analysen mit neuen Markiergenen derselben Kopplungsgruppe abgewartet werden. 

Um die Beziehungen zwischen KI und Gr zu untersu&en, wurden Kreuzungen 
zwischen Tieren der KI- und Gr-St~imme angesetzt. Besonderer Weft wurde darauf ge- 
legt, unrer den Nachkommen doppelt heterozygote 99 durch Riickkreuzungen mit 
+ / + -  d d zu identifizieren. In den noch nicht abgeschlossenen Versuchen lief~en sich bis- 
her keine Rekombinanten von Gr und KI nachweisen. Diese Kombination ist demnach 
entweder letal oder aber Gr und KI interferieren in anderer Weise miteinander. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Der marine Archiannelide Dinophilus gyrociliatus besitzt einen extremen Ge- 
schlechtsdimorphismus. Auch die Eier, aus denen ~ und d d hervorgehen, haben 
schon eine unterschiedliche Gr/Sge. In der vorliegenden Arbeit wird die Kreuzungs- 
und Zuchttechnik fiir genetisches Arbeiten mit Dinophilus und das Erbverhalten 
zweier Mutanten beschrieben. 

2. Charakteristisches Merkmal der in Laborzuchten aufgetretenen Mutanten KI und 
Grist eine gegeniiber der Norm verringerte (KI) bzw. erh6hte (Gr) Gr6tge der 
d-Eier. Beide Mutanten zeigen einen monohybriden Erbgang mit Dominanz von 
KI bzw. Gr gegeniiber + m  bzw. +or.  

3. Entscheidend f/Jr die Eigr6t~e ist der Genotyp des Muttertieres, nicht der des Eies. 
4. In der Kreuzung + / +  X Gr/+ ist der Anteil der Gr/+-Nachkommen kleiner 

als 0,5. Die Gr-Spermien besitzen offenbar eine geringere Befruchtungschance als die 
+-Spermien. 

5. Gr/+-d ~ und Gr/Gr-d d bringen neben normalen Spermien solche mit 2 und 
4 Schw~inzen hervor. Ein Zusammenhang mit der geringeren Befruchtungsh~iufigkeit 
durch Gr-Spermien lieg sich nicht ermitteln. 

6. In den Kreuzungen + / +  5< Gr/Gr und Gr/Gr 5< + / +  treten 1,4 his 5,0 °/0 
Wildtyp-Nachkommen auf, die sich auch genetisch wie + / + - T i e r e  verhalten und 
daher als Riickmutanten zum Wildtyp angesehen werden miissen. 

7. Gr l~iflt sich als instabiles Gen oder wahrscheinlicher als Chromosomenmutation bzw. 
Chromosomenaberration interpretieren. 

Dem Direktor des Zoologischen Instimts der Universit~it des Saarlandes, Herrn Professor 
Dr. G. DE LATTIN danke i& fiir die freundli&e Unterstiitzung der Arbeit. Fiir ihre Hilfe bei 
der Zucht und den Messungen bin ich Frau can& rer. nat. H. ScttA~w~TI~ und Herrn cand. 
rer. nat. H.-J. LANG sehr dankbar. 
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