Zeitschrift: Mitteilungen der aargauischen Naturforschenden Gesellschaft
Herausgeber: Aargauische Naturforschende Gesellschaft
Band: 30 (1983)

Artikel: Die Entwicklung der bisexuellen Anlage der Genitalien und Analien,
untersucht an verschiedenen Geschlechtsmutanten der Taufliege
Drosophila melanogaster

Autor: Ehrensperger, Peter Christoph
Kapitel: 4: Diskussion
DOl: https://doi.org/10.5169/seals-172723

Nutzungsbedingungen

Die ETH-Bibliothek ist die Anbieterin der digitalisierten Zeitschriften auf E-Periodica. Sie besitzt keine
Urheberrechte an den Zeitschriften und ist nicht verantwortlich fur deren Inhalte. Die Rechte liegen in
der Regel bei den Herausgebern beziehungsweise den externen Rechteinhabern. Das Veroffentlichen
von Bildern in Print- und Online-Publikationen sowie auf Social Media-Kanalen oder Webseiten ist nur
mit vorheriger Genehmigung der Rechteinhaber erlaubt. Mehr erfahren

Conditions d'utilisation

L'ETH Library est le fournisseur des revues numérisées. Elle ne détient aucun droit d'auteur sur les
revues et n'est pas responsable de leur contenu. En regle générale, les droits sont détenus par les
éditeurs ou les détenteurs de droits externes. La reproduction d'images dans des publications
imprimées ou en ligne ainsi que sur des canaux de médias sociaux ou des sites web n'est autorisée
gu'avec l'accord préalable des détenteurs des droits. En savoir plus

Terms of use

The ETH Library is the provider of the digitised journals. It does not own any copyrights to the journals
and is not responsible for their content. The rights usually lie with the publishers or the external rights
holders. Publishing images in print and online publications, as well as on social media channels or
websites, is only permitted with the prior consent of the rights holders. Find out more

Download PDF: 18.08.2025

ETH-Bibliothek Zurich, E-Periodica, https://www.e-periodica.ch


https://doi.org/10.5169/seals-172723
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=de
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=fr
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=en

Pseudominnchen an den Vasa befestigte, gelb pigmentierte und spiralisierte
Hoden variabler GroBe, die meist kleiner sind als in normalen Méannchen (bei
XX tra/tra: Sturtevant, 1945) oder sogar eine groBle Variabilitidt aufweisen (bei
XX, tra-2/tra-2: Watanabe, 1975).

Die Entstehung der inneren weiblichen Genitalien aus der W-Zone konnte vor
allem bei intersex-Puppenstadien gut beobachtet werden. Sie diirfte dem weibli-
chen Primordium entsprechen, das Newby (1942) bei der Mutante intersex von
Drosophila virilis als sekundire Genitalscheibe bezeichnet hat. Die Anlagen des
Oviductus mit seinen paarigen Enden, des Receptaculums sowie hidufig von zwei
Spermatheken waren in der Regel leicht auszumachen (Abb. 29 e: Stadium 25, 45
und 50). Parovarien konnten nicht festgestellt oder nicht mit Sicherheit von kleinen
Fettkorperkliimpchen unterschieden werden. Sie sind ja auch, wenn sie z.B. in
dsx/dsx-Fliegen gefunden wurden, wegen ihrer sehr kurzen Schliduchlein nur
schwer und erst nach der Himalaun-Eosin-Farbung sicher beobachtbar.

Die Entwicklung der inneren ménnlichen Genitalien muB hingegen schon friih
gestort sein. GroBe unférmige Samenpumpen, die sich vom Genitalsegment nicht
trennen, und z.T. kleine, bisweilen vom Ductus losgeléste Paragonien wurden
beobachtet (Abb. 29e: Stadium 50).

Der EvaginationsprozeB der dulleren Genitalien und der Analplatten wird z. B.
bei XX, ix/ix-Individuen hiufig durch eine das posteriore Ende tiberziehende,
durchsichtige Haut stark beeintriachtigt (Abb. 29e: Stadien 25, 45 und 50). Sie hat
gegen den Hinterpol stets eine groBe Offnung. Woraus diese Haut genau entsteht,
konnte ich nicht feststellen. Sie entspricht jedenfalls nicht der pupalen Cuticula
(Poodry und Schneiderman, 1970), die immer innerhalb des Puppentonnchens
uiber dem ganzen Abdomen liegt und schon ab Stadium 10 stets vorhanden ist.
Diese den Evaginationsproze3 hindernde Haut diirfte fiir die bei den geschliipften
doublesex- und intersex-Fliegen hiufig ausgebliebene Ausstiillpung des Anal-
Genitalsegmentes verantwortlich sein. Die Entstehung eines bei diesen Genotypen
Ofters beobachteten «genital knob», der meist innere weibliche Gewebe enthilt
(vgl. S. 164), konnte bis zum Stadium 50 nicht festgestellt werden. Zur Kldrung der
Entwicklung dieses Gebildes bedarf es noch weiterer Untersuchungen, vor allem
an alteren Puppenstadien.

4. Diskussion

4.1. Fragmentations- und Transplantationstechnik

Ursprung (1959) hat einen zweidimensionalen Anlageplan der médnnlichen Geni-
talscheibe aufstellen konnen, nachdem er durch UV-Strahlen Zellen in bestimmten
Regionen abgetdtet und durch Transplantation solch bestrahlter Scheiben in
Wirtslarven nach der Metamorphose die Differenzierungsleistungen der iiberle-
benden Zellen untersucht hatte. Die UV-Strahlen lieBen sich zwar genau definier-
bar in bestimmten Bandbreiten auf die Genitalscheiben projizieren, doch blieb
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unbekannt, wie tief sie eingedrungen waren, oder ob sie eventuell noch uner-
wiinschte Nebenwirkungen gehabt haben. Daher bevorzuge ich eine prizis durch-
gefithrte Fragmentation, weil durch sie das Ziel eines dreidimensionalen Anlage-
planes erreichbar ist. Die Fragmentation der dsx-Scheibe in 10 definierbare Teile
gelang sogar noch besser als bei der mannlichen Genitalscheibe. Verpuppungsreife
doublesex- und iibrigens auch intersex-Scheiben haben ein groBeres Lumen. Die
einzelnen Bulbi sind lockerer angeordnet und daher mit den Wolframnadeln besser
zuginglich. Die Schnittfiihrung gelingt dadurch sauberer, was sich auch in den
genaueren Resultaten widerspiegelt (Abb. 12). Demnach miilite eine Fragmenta-
tion von Scheiben aus weiBlen Vorpuppen am besten gelingen, denn durch die
Streckung ist das Lumen noch gréBer geworden (siehe S. 199). Allerdings ist auch
Vorsicht geboten, wenn sich die Scheibe fiir den EvaginationsprozeB bereits
geoffnet haben sollte, weil dann beim Heraussezieren der Genitalscheibe die schon
aufgeworfenen Analplatten unerwiinschterweise abgetrennt werden konnten.

Die GroBe der kleinsten Fragmente betrigt nach meiner fritheren Schatzung an
der ménnlichen Genitalscheibe etwa 1/30 der gesamten Scheibe (Ehrensperger,
1972). Solch kleine Teile, die noch rund 300 Zellen enthalten, diirften alle Manipu-
lationen bis zur Transplantation nur mit Miihe iiberlebt haben, denn aus den
Wirtslarven konnte ich 6fters nur dunkelbraune Kliimpchen nektrotischen Gewe-
bes freisezieren. Deshalb wurden die Genitalscheibenfragmente vor ihrer Trans-
plantation noch in Beinscheiben eingepackt (Nothiger, 1964). Das von der Bein-
scheibe vollig eingeschlossene Genitalscheibenstiickchen 14Bt sich ndmlich in
seiner Differenzierung qualitativ nicht beeintrdchtigen. So hatten alle, grofle
(Abb. 12: FrNr 9 und 10) wie kleine (FrNr 1 und 2) Genitalscheibenfragmente etwa
gleich groBe Uberlebensraten, so daB die FragmentgroBe fiir das Uberleben
weniger wichtig war. Vermutlich bringt aber das Einpacken in eine gleichsam als
«Tréager» funktionierende Beinscheibe eine groBere Ausbeute, weil so die kleinen
Genitalscheibenfragmente weniger hdufig verlorengehen. Interessanterweise ge-
lang es durch das Einpacken in halbe Beinscheiben, die Uberlebensrate von Geni-
talscheibenfragmenten noch weiter zu erh6éhen. So tiberlebten von 112 transplan-
tierten Genitalscheibenstiickchen mit einer ganzen Beinscheibenhiille deren 54
(48 %) und von 253 mit einer halben Beinscheibenhiille deren 177 (70 %). Als
Nebenversuch transplantierte ich noch 25 Genitalscheibenfragmente ohne jede
Imaginalscheibenhiille, von denen aber nur 7 (28 %) tiberlebten. Das Einpacken in
Beinscheiben bringt also auf jeden Fall eine starke Erhdhung der Uberlebensrate.

4.2. Die drei Hauptprimordien in der Genitalscheibe

Nothiger et al. (1977) postulierten aufgrund ihrer Untersuchungen an Gynander-
fliegen die Existenz von drei verschiedenen Primordien fiir die embryonale Anlage
der Genitalscheibe, ndmlich ein Anal- und je ein midnnliches und weibliches Geni-
talprimordium. Diese Annahme widerspricht der Auffassung, daB Teile der
Genitalien beider Geschlechter einander homolog wiren, z.B. Claspers und
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Vaginalplatten (Kroeger, 1959). Dann miiten nimlich ménnliche und weibliche
Genitalien aus der gleichen Anlage hervorgehen.

Diibendorfer (1970, 1971) und Emmert (1972 a und b) konnten an Musca,
Phormia und Calliphora zeigen, daBB beim Weibchen dieser Dipteren die Anlagen
der Genitalien in zwei kleineren Lateralgenitalscheiben (= Nebengenitalscheiben)
und jene der Analien in einer groBeren Medianscheibe lokalisiert sind. Beim
Minnchen hingegen geht der vollstindige Genitalapparat samt Analien aus der
medianen Genitalscheibe hervor, wihrend die Nebengenitalscheiben nur den
Tergosterniten 7 + 8 (entspricht dem T, von Drosophila) aufbauen. Weil also die
Primordien des 8. Abdominalsegments in den Nebengenitalscheiben, die des 9., 10.
und 11.Segments in der Medianscheibe liegen, haben sie angenommen, daB die
einzige Genitalscheibe von Drosophila eine Sammelanlage fusionierter, urspriing-
lich getrennter Abdominalblasteme der Segmente 8 bis 11 sein kénnte (Diibendor-
fer, 1971; Emmert, 1972 a). Dazu palite das Modell von Nothiger et al. (1977)
ausgezeichnet. Demnach sollten die drei Primordien des Blastoderms die Anlagen
des 8. Segments (weibliche Genitalien), des 9. (ménnliche Genitalien) sowie des 10.
und 11.Segments (Analien) enthalten. Diese Hypothese erfuhr seither weitere
Unterstiitzung durch Experimente an der weiblichen und der dsx?-Genitalscheibe
(Epper, 1981; Epper und Nothiger, 1982), und wurde auch bestdtigt mit Analysen
von Gynandermosaiken (Schiipbach et al., 1978; Janning et al., 1980) oder mit
klonalen Analysen nach rontgeninduzierter somatischer Rekombination an
XX;tra/+-bzw. XX, tra-2/+-Tieren (Wieschaus und Noéthiger, 1982).

Ausgehend von diesen drei embryonalen, hier als Hauptprimordien bezeichne-
ten Anlagen des Blastoderms, war die Verfolgung der Entwicklung der Genital-
scheibe von der Larve bis zur Puppe von besonderem Interesse. In den Sagit-
talschnittserien ist die ungefihre Abgrenzung dieser Hauptprimordien erst ab 60 h
(Mitte 2. Larvenstadium) erkennbar, also zu jenem Zeitpunkt, in dem auch mann-
liche und weibliche Genitalscheiben unterscheidbar sind (Abb. 19).

Entsprechen aber diese visuell feststellbaren auch tatsichlich den entwick-
lungsphysiologischen Grenzen? Anal- und Genitalprimordium wenigstens sind
schon ab Blastoderm-stadium klonal getrennt, im mannlichen wie im weiblichen
Embryo (Ulrich, 1971; Schiipbach et al., 1978; Diibendorfer und Noéthiger, 1982;
Wieschaus und Nothiger, 1982). Auch unter gewissen experimentellen Bedingun-
gen wird diese offenbar sehr stabile Determination zu Analien und Genitalien
sichtbar. Duplizierende Halbscheiben bilden Analien und Genitalien aus zwei
getrennten Regenerationsblastemen nach (Ulrich, 1971; Noéthiger, 1976). Das ist
von der Genitalscheibenmorphologie her auch verstdndlich, denn diese beiden
Anlagen sind rdumlich getrennt (Abb. 16 und 17). Eindriicklich ist aber, da} diese
Determination in Analien und Genitalien sogar iiber Jahre hinaus bestehen bleibt,
nimlich wenn Fragmente in Dauerkulturen gehalten werden (Hadorn, 1966;
Mindek, 1968).

Im Laufe der Embryonalentwicklung erfolgt die Determination in Analien und
Genitalien also schon sehr frith. Die Trennungslinie konnte der Segmentgrenze
9/10 entsprechen (Nothiger et al., 1977; Diibendorfer und Nothiger, 1982). Hinge-
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gen ist die Abgrenzung in ménnliches und weibliches Genitalprimordium bis jetzt
nicht eindeutig feststellbar gewesen. Weil sich im normalen Weibchen oder Méann-
chen oder transformer-Pseudominnchen nur das eine der beiden Genital-
primordien differenziert, wihrend das andere reprimiert bleibt, erlaubten die Zell-
klonanalysen von Wieschaus und Noéthiger (1982) nur indirekte SchluBfolgerun-
gen. Wenn sie in weiblichen Fliegen ménnliche Genitalstrukturen und gleichzeitig
auch Vaginalplattendefekte beobachteten, so interpretierten sie diese als Folge von
ins weibliche Genitalprimordium hineingewachsenen und hier reprimierten frans-
Sformer-Klonen. Eine klonale Analyse an dsx-. dsxP- oder ix-Tieren, bei denen sich
beide Genitalprimordien entwickeln, konnte hingegen aufschluBlreich sein. Des-
wegen sollte auch zundchst das morphologisch sichtbare Wachstum dieser drei
Hauptprimordien in der Wildtyp- und mutanten Scheibe verfolgt werden. In
Tab. 8 sind von den Stadien 54 h bis 120 h die Zellzahlen der weiblichen und ménn-
lichen Genitalscheiben nach Primordiumsanteil zusammengestellt, obschon die
Angaben fiir die 54 h alten und fiir das minnliche Genital- und Analprimordium
der weiblichen Scheiben nur approximativ sein konnen (siehe S. 195). Schiipbach e¢
al. (1978) haben die Anzahl der Genitalscheiben-Vorlduferzellen fiir das Blasto-
derm auf 11-13 geschédtzt. Nimmt man fiir die Genitalscheibe einen Zellteilungszy-
klus von etwa 12 h an (Diibendorfer und Nothiger, 1982), so ergibe das fur die
54stindige Genitalscheibe einen Wert von 176-208 Zellen, was mit meiner festge-
stellten Zellzahl gut Gibereinstimmt (Tab. 8: 54 h: & 180, @ 163). Die Angaben von
Diibendorfer und Nothiger (1982) von 14-17 Zellen im Blastoderm ergiben fiir die
54 h alte Scheibe 224-272 Zellen, wiren also etwas hoch geschitzt. Hingegen
stimmt ihre Angabe von 3—4 Zellen fiir das weibliche Genitalprimordium sehr gut,
bekdme man doch aus dieser Schitzung fir die W-Zone einen Wert von 48-64
Zellen (Tab. 8: 54 h: 57 Zellen in der & und 54 Zellen in der @ Scheibe).

Verfolgt man die Entwicklung der Genitalscheiben weiter, so kann man den
PrimordiengroBen der verschiedenen Larvenstadien ansehen, daB sie nicht gleich-
miBig exponentiell wachsen (Tab.8). Die von Wieschaus und Nothiger (1982)
vermuteten Unterschiede in der Wachstumsdynamik der drei Hauptprimordien
sind besonders in der zweiten Hélfte des 2. Larvenstadiums sichtbar (Abb.24). In
der weiblichen Scheibe zeigt ndmlich das weibliche Genitalprimordium zwischen
66 h und 72 h einen kleinen Wachstumsschub, das minnliche Genitalprimordium
hingegen unterscheidet sich kaum von der Ganzscheibe. Und im Gegensatz zur
Wachstumsdynamik der ganzen Genitalscheibe weist auch das mannliche Genital-
primordium in der ménnlichen Scheibe einen — wenn auch geringen — Wachstums-
schub auf. Demgegeniiber gleichen sich im 3. Larvenstadium die Kurvenbilder der
Einzelprimordien stark und entsprechen dem Bild der ganzen Genitalscheiben.
Doch wichst in der ménnlichen Scheibe das ménnliche Genitalprimordium viel
stirker an als das weibliche Genitalprimordium, und entsprechend umgekehrt
verhdlt es sich in der weiblichen Scheibe. Dies stimmt mit der Vorstellung iiberein,
daB sich, je nach Karyotyp, das eine Genitalprimordium entwickelt und das andere
reprimiert bleibt. Die Wachstumsdynamik des Analprimordiums schlieBlich
entspricht etwa jener der ganzen Scheibe, im 2. wie im 3. Larvenstadium.
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Abb. 24: Die Wastumsdynamik der drei Hauptprimordien in der ménnlichen (J'), weiblichen (Q)
und intersex (ix)-Genitalscheibe: Abszisse: Alter in h nach Eiablage, Ordinate: % Wachstums-
rate (WR), vgl. Text S.191ff. a) Ganze Genitalscheiben. b) Analprimordien. c) Weibliche Genital-
primordien. d) Méannliche Genitalprimordien



Betrachtet man das Wachstum der Hauptprimordien in den mutanten Schei-
ben einzeln, so kann man, wie schon fiir die ganze Scheibe (Abb. 20b), eine grund-
satzlich mannliche Dynamik feststellen, allerdings mit einigen Abweichungen. So
ist in der dsx-Scheibe der groBe Wachstumsschub im 2.Larvenstadium durch
starkes Wachstum der W-Zone bedingt. Demgegeniiber wird bei beiden transfor-
mer-Scheiben der groBe Wachstumsschub im 3.Larvenstadium durch starkes
Wachstum des méinnlichen Genitalprimordiums hervorgerufen. Dies macht die
Beobachtung von Wieschaus und Nothiger (1982) verstdndlich, da3 ndmlich die in
72 h alten Larven induzierten mannlichen Genitalklone (zra/tra oder tra-2/tra-2) in
XX-Tieren stets wesentlich groBer waren als in XY-Tieren. Unter den Mutanten
fillt aber die ix-Scheibe besonders auf, weshalb nur ihre Hauptprimordien in
Abb.24 berucksichtigt sind: Nach einer relativ geringen GroBenzunahme im
2.Larvenstadium wachsen beide Genitalprimordien sehr stark an, als miiiten sie
den Entwicklungsriickstand der ganzen Scheibe (vgl. S. 195 ff) wieder wettmachen.
Das Analprimordium aber weist zwischen 72 h und 120 h keinen Wachstumsschub
mehr auf und wire also ndher beim weiblichen Wachstumsverhalten. Diese Beob-
achtung konnte auch zum eher weiblich ausgeprigten Borstenmuster der Anal-
platten in der intersex-Fliege passen (vgl. S. 164).

4.3. Bedeutung und Herkunft der adepithelialen Zellen

Schon die vielen verschiedenen Bezeichnungen, Myoblasten (Pérez, 1910; Lauge,
1975; 1982; Lawrence und Brower, 1982), Mesenchymzellen (Auerbach, 1936),
Mesodermzellen (Newby, 1942; El-Shatoury, 1955a, c¢) Oikocyten (El-Shatoury
und Waddington, 1957 a), dufere Epithelzellen (Ursprung und Schabtach, 1968)
oder Promyoblasten (Reed et al., 1975) weisen auf die Schwierigkeiten und auf die
kontroversen Meinungen uber die Bedeutung und Herkunft dieser Zellen hin.
Poodry und Schneiderman (1970) haben mit dem Begriff «adepitheliale Zellen» vor
allem auf ihre Lage in den Imaginalscheiben aufmerksam gemacht. Thre detaillierte
elektronenmikroskopische Analyse der Beinscheibe zeigt, daB die adepithelialen
Zellen im Gegensatz zu jenen des Scheibenepithels keine Mikrovilli besitzen und
keine apikal-basale Polaritdt aufweisen. Sie haben eine amoboide Form mit kur-
zen, fadenférmigen Ausstiilpungen, was auf eine mdgliche Beweglichkeit hindeu-
tet. Mit Verpuppungsbeginn zeigen sie lingere Fortsidtze und richten sich in der
Lingsachse des entstehenden Beines aus. Einige werden jetzt linglich, bekommen
wieder kiirzere Fortsétze und stellen mit dem basalen Ende der Scheibenepithelzel-
len Kontakte («gap junctions») her. Daneben liegen noch isolierte Zellen mit sehr
langen, diinnen Fortsitzen. Ahnlich ist die Situation in der 120 h alten Genital-
scheibe. Bereits im Lichtmikroskop kann man, in Ubereinstimmung mit Laugé
(1975), verschieden geformte adepitheliale Zellen beobachten, namlich dem Schei-
benepithel eng anliegende, die wie diese kompakt angeordnet sind, sowie ling-
liche, spindelformige und locker an der Peripherie liegende Zellen. Letztere sind
kleiner und erscheinen im Phasenkontrast stets dunkler als erstere (Abb. 25 a—d).
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Poodry und Schneiderman (1970) haben ferner sechs Stunden nach Verpuppungs-
beginn in Beinprimordien manche in der Lingsachse orientierte adepitheliale
Zellen gefunden, die Mikrotubuli enthielten und Kontakt zu den Epidermis-
zellen hergestellt hatten. Ebenso konnten sie in metamorphosierten Beinscheiben-
transplantaten an der Epidermis inserierende Muskelzellen nachweisen. Sie
deuteten daher, was schon lange vermutet worden war, die adepithelialen Zellen als
Vorlduferzellen von imaginaler Muskulatur. Weitere Untersuchungen von Ur-
sprung et al. (1972) und die detaillierte elektronenmikroskopische Analyse an
Beinprimordien der Puppe von Reed et al. (1975) haben diese Hypothese bestitigt.
Die Fragmentationsexperimente an der mdnnlichen Genitalscheibe (Ehrensper-
ger, 1972) und die neuen an der dsx-Scheibe (Abb. 12) sowie die Entwicklungsbe-
obachtungen (Abb. 29) zeigen, daB die muskelhaltigen médnnlichen Genitalien aus
den Cranialbulbi, der Zone mit der groBten MaBe adepithelialer Zellen, entstehen.
Interessant sind auch die Befunde von N6thiger und Oberlander (1967). Sie konn-
ten in dieser Region der mannlichen Genitalscheibe, die sie mindestens acht Tage
lang in Abdomina weiblicher Fliegen kultiviert hatten, eine rhythmisch pulsie-
rende Zellgruppe beobachten. Diese Region vermochte offenbar ohne Metamor-
phose kontraktile Zellen zu bilden. Sie diirfte, nach der Beschreibung der Autoren
zu schlieBen, etwa dem Ductus-Samenpumpenfeld (Abb. 16) entsprechen.

In der Frage nach der Herkunft der adepithelialen Zellen stehen sich zwei
Ansichten gegeniiber: (1) Die adepithelialen Zellen wandern aus der Himolymphe
in die Imaginalscheiben ein (El-Shatoury, 1955 a, c; El-Shatoury und Waddington,
1957 a; Lauge 1975) und stammen vom Verbindungsgewebe zu larvaler Muskula-
tur (Newby, 1942) oder von den Lymphdrysen (El-Shatoury, 1955a, c) ab. (2) Die
adepithelialen Zellen sind Abkommlinge des Scheibenepithels, d. h. das imaginale
«Mesoderm» trennt sich in Form von «adepithelialen Zellen» erst anfangs des
3.Larvenstadiums vom Scheibenepithel («Ektoderm»), gleichsam als «verspatete
Gastrulation» (Madhavan und Schneiderman, 1977; Poodry, 1980). Neuere
Untersuchungen von Brower et al. (1981) widerlegen diese Hypothese. Sie konnten
mit ihren klonalen Analysen an der noch undifferenzierten Fliigelscheibe nachwei-
sen, daB3 Scheibenepithel- und adepitheliale Zellen eindeutig aus zwei verschiede-
nen Gruppen von Vorlduferzellen hervorgehen. Laugé (1975) beobachtete an
Sagittalschnitten des frithen 3. Larvenstadiums mehrere, frei in der Himolymphe
liegende, spindelférmige Zellen, die sich offenbar an der Ventralseite der Genital-
scheibe angesammelt hatten. Einige dieser adepithelialen Zellen («Myoblasten»)

Abb.25: Adepitheliale Zellen in der 120 h alten Genitalscheibe: Sagittalschnitte im
Phasenkontrast:

a) AuBerer Paramedianschnitt (mit LaBu) durch die minnliche Genitalscheibe

b) Detail von a): Cranialbulbus vergroBert

¢) Innerer Paramedianschnitt (ohne LaBu) derselben Scheibe

d) AuBerer Paramedianschnitt (mit LaBu) durch eine XX, tra-2/tra-2-Genitalscheibe
e) f) Paramedianschnitte durch eine weibliche Genitalscheibe

Die gestrichelte Linie deutet die Grenze zwischen adZ und SE an, Vergleichstrecke = 50 i,
Erklidrung im Text
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klebten an der Ventralschicht der Scheibe. Sie schienen nicht durch Teilung von
Epithelzellen hervorzugehen, denn diese zeigten Mitosestadien immer nur an
ihrem apikalen Pol, also gegen das Scheibenlumen hin, und teilten sich stets paral-
lel zur Scheibenepitheloberfldche. Letztere Beobachtung wurde durch die Befunde
von Madhavan und Schneiderman (1977) bestéitigt. Aufgrund von meinen Beob-
achtungen wiirde ich die Ansicht von Laugé (1975) unterstiitzen, nur daB} sich
solche adepitheliale Zellen nicht erst anfangs des 3. sondern bereits ab Mitte des
2.Larvenstadiums oder schon frither an der Ventralseite der Genitalscheibe
ansammeln (Abb.26). Ich konnte in mehreren Schnittserien von 60-66 h alten
Larven Gruppen von ca. 10-12 Zellen je an zwei Stellen des zukiinftigen weiblichen
(Abb.26d, g-i) und méinnlichen Genitalprimordiums (Abb.26b, c, f) feststellen,
und zwar in der médnnlichen, weiblichen wie auch in der mutanten Scheibe (z. B. ix).
Einige Zellen saBBen derart eng auf den Scheibenepithelzellen,'daBB man hier bereits
Zellkontakte hitte vermuten konnen (Abb. 26 g-1).

Abb. 26 Adepitheliale Zellen in der Genitalscheibe des 2. Larvenstadiums: Sagittalschnitte
im Phasenkontrast:

a) Medianschnitt durch die mdnnliche, 60 h alte Larve

b) Medianschnitt durch die ménnliche, 66 h alte Larve

c¢) Medianschnitt durch die XX, tra-2/tra-2, 66 h alte Larve

d) Paramedianschnitt durch die weibliche, 60 h alte Larve

e) Paramedianschnitt durch die weibliche, 66 h alte Larve

f) Medianschnitt durch die weibliche, 66 h alte Larve

g) bisi) Paramedianschnitte durch dieselbe Genitalscheibe einer 60 h alten XX ix/ix-Larve

Die gestrichelte Linie deutet die Grenze zwischen adZ und SE an, Vergleichsstrecke = 10 u,
Erklarung im Text
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Aber erst genaue elektronenmikroskopische Untersuchungen wiirden sichere
Aussagen erlauben und wahrscheinlich folgende Fragen kliren konnen: Welcher
Art wiren diese Kontakte? Wie konnen diese Zellen die «richtige» Genitalschei-
benstelle finden? Wie durchstoBen sie anschlieBend die Basalmembran, sofern in
der jungen Genitalscheibe iiberhaupt eine solche vorhanden ist? (Letztere Frage
war mit meinen Schnittserien nicht eindeutig zu beantworten.) Welche Rolle
spielen dabei die sog. Blutzellen, die bei der Morphogenese des Beines eventuell
degenerierende Zellen, z.B. larvale Muskelzellbestandteile, «phagocytieren»
(Poodry und Schneiderman, 1970)? Sie traten relativ hdufig an der Ventralseite der
Genitalscheiben von 120 h alten Larven auf (Abb. 25). Besteht ein direkter Zusam-
menhang zwischen den Blutzellen und den adepithelialen Zellen? Weiter bleibt die
Frage offen, woher denn diese einwandernden Zellen kommen. Sind sie vielleicht
Derivate des embryonalen Mesoderms? Die Gynanderanalysen von Hotta und
Benzer (1972) weisen darauf hin, daB} im Blastodermanlageplan die Zentren
(«Foci») der indirekten Flugmuskelprimordien in der ventralen Mesodermregion
liegen miissen. Allerdings entsteht diese Muskulatur nicht aus der Fliigelscheibe.
Interessant sind auch die neuesten Experimente von Lawrence und Brower (1982).
Sie demonstrieren, daB sich die aus der Fliigelscheibe ektomierte Region der adepi-
thelialen Zellen nach Transplantation in Larven an der Bildung der Flug- und
Abdominalmuskeln des Wirtes beteiligen kann. Das bedeutet, daB3 die Myoblasten
wandern kénnen und sich im Gegensatz zum ektodermalen Epithel der Fliigel-
scheibe zu ganz anderer imaginaler Muskulatur zu differenzieren vermaogen.

Zusammenfassend: Adepitheliale Zellen konnten vom Mesoderm her stam-
men. Sie wandern im Laufe der Larvenperiode in die Imaginalscheiben ein, wo sie
sich vermehren, aber noch indifferent («mesodermal») bleiben, bis sich mit Ver-
puppungsbeginn die ektodermalen Epithelzellen langsam differenzieren und die
adepithelialen Zellen zur Bildung von entsprechend organspezifischer Muskulatur
veranlassen.
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4.4. Morphologie, Entwicklungsleistung und Determinationszustand
der Genitalscheibe

Die 120 h alte Genitalscheibe stellt, nach den Fragmentierungsexperimenten zu
schlieBen, ein Mosaik verschieden determinierter Blasteme dar (Hadorn und
Gloor, 1946, Hadorn et al., 1949; Ursprung, 1957, 1959; Ehrensperger, 1972). Die
Genitalscheibenmorphologie wird durch die beiden Geschlechtsmutanten dsx und
ix deutlich verdandert (Abb. 9, 10). Die in der Larve schon frith erkennbare Wirkung
dieser Mutation ermoglicht es, die beispielsweise fiir doublesex charakteristische
Vielfalt der Ausprigung bereits an der Genitalscheibenanatomie festzustellen.
Dieser an und fiir sich selbstverstindliche Zusammenhang zwischen Morphologie
und Entwicklungsmuster wurde auch von Reinhardt und Sanchez (1982) an der
ménnlichen und weiblichen Genitalscheibe von In(1)sx-Larven des spiten
3.Stadiums festgestellt. Jetzt, da man den Anlageplan (Abb. 15) kennt, wire im
Ganzscheibentransplantationsexperiment die Entwicklungsleistung einer Genital-
scheibe grob voraussagbar (vgl. Tab.4). Angaben qualitativer Art, namlich, ob
eine Scheibe z.B. nur eine Clasper- und eine Lateralplattenanlage oder nur die
Halfte des Genitalbogens enthalte, konnen vor allem bei Links-rechts-Asymme-
trien gemacht werden. Ebenso enthalten grole W-Zonen praktisch immer die
Anlagen von Vaginalplatten, Uterus, Oviductus und Receptaculum seminis. Mit
der neuen Moglichkeit, Imaginalscheibenzellen genetisch zu markieren und noch
vor der Metamorphose histochemisch sichtbar zu machen (Brower et al., 1981;
Kuhn e al., 1983), ist sogar eine klonale Analyse der undifferenzierten Genital-
scheibe durchfithrbar. Zusammen mit morphologischen Beobachtungen konnten
neue Erkenntnisse iiber Determinationsprozesse und Morphogenese der Genital-
scheibe gewonnen werden.

Voraussagen iiber quantitative Entwicklungsleistungen diirften hingegen
schwieriger sein. Aus den insgesamt 14 links-rechts-asymmetrischen dsx-Scheiben
von Tab. 4 entstanden vier Genitalapparate mit zwei Claspers, zwei Lateralplatten
und einem normalgroBen Genitalbogen. In zwei dieser vier Fille wurden auch fast
vollstindige innere méinnliche Genitalien gebildet, obwohl bei diesen Genital-
scheiben Cranial- und Lateralbulbus der einen Seite ziemlich klein gewesen waren.
Quantitative Mehrleistungen waren ferner — wie schon bei den Fragmentierungs-
experimenten an der mannlichen Genitalscheibe (Ehrensperger, 1972) — auch bei
der dsx-Scheibe zu beobachten. Auffillig war die starke Proliferation des Genital-
bogenblastems (Abb. 12), dies, obwohl die Wirtslarven bei der Transplantation
verpuppungsreif waren. Vergleicht man die Ganzscheibentransplantate (Tab. 3)
mit den entsprechenden in situ-Genitalapparaten (Tab. 2), so wird vor allem in der
mannlichen Ganzscheibentransplantation die um rund einen Drittel erhohte Pro-
duktion von Genitalbogenborsten ersichtlich (q-Wert = 130, Kontrolle = 100).
Vielleicht besteht ein Zusammenhang zwischen der bei transplantierten Ganz-
scheiben ausbleibenden Evagination und dem sozusagen ungehemmten Weiter-
wachsen der Lateralbulbi, bevor die Differenzierungsprozesse einsetzen. In
der Puppe vergroBern sich wiahrend der ersten 25-30 h die beiden Genitalbogen-
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blasteme besonders stark, bis sie dorsal iiber den Analplatten zusammenwachsen
(Abb.29). Dieses Verschmelzen der Genitalbogenhilften war iibrigens in den
Ganzscheibentransplantaten nicht auszumachen. Sie blieben stets durch ein
dinnes, schwach chitinisiertes, aber durchsichtiges Hautchen voneinander ge-
trennt (Pfeil in Abb.27a). Vergleicht man die quantitativen Leistungen der
Genitalbogenblasteme in den verschiedenen Genotypen, so zeigen die transplan-
tierten XY, dsx/dsx- (q = 118) und XX, ix/ix-Scheiben (q = 112) ebenfalls Mehr-
leistungen gegeniiber den entsprechenden in situ-Scheiben. Hingegen ist bei der
XX, dsx/dsx-Scheibe keine Mehrleistung (q = 100) oder sogar eine schwache
Minderleistung (q = 97.5) festzustellen, wenn es sich um eine dsx-Scheibe mit
groBer W-Zone handelte. Vielleicht wurde hier wegen des groBen weiblichen
Genitalprimordiums das Wachstum und die Differenzierung der Genitalbogen-
primordien gehemmt.

SchlieBlich sind bei der Mutante doublesex die Mehrbildungen von Paragonien
nach Ganzscheibentransplantation (siehe S. 174) und in situ (Schmid, 1977) nicht
an der Genitalscheibenmorphologie ablesbar. Zwei der 14 asymmetrischen Schei-
ben (Tab.4) hatten ndmlich drei Paragonien gebildet. Ebenso entstand ein drittes
Paragonium bei sechs der total 74 Ganzscheibentransplantate und gleichzeitig bei
vier auch ein drittes Vas deferens. Drei dieser Paragonien (1 mit Vas deferens)
waren frei, also vom Transplantat losgeldst, und drei (je mit Vas deferens) am
Oviductus angewachsen. Eigenartig ist aber, daB} diese beiden Organe offenbar
vom weiblichen Genitalprimordium gebildet werden kénnen (Epper, 1981), d. h.
beim dsx-Fragmentationsexperiment (Abb. 12) auch von den Fragmenten Nr. 5 (in
13%) und Nr.6 (in 8 %). Weil die Fragmente Nr. 5 und 6 sowie 9 und 10 zwar be-
nachbart, aber weit auseinanderliegen, mit den Wolframnadeln gut zuginglich
und daher voneinander trennbar waren, diirfte fiir diese iberraschende Mehrbil-
dung nicht ungenaue Schnittfithrung verantwortlich gemacht werden. Vielmehr
konnte sie eine Folge von sich UibermiBig teilenden adepithelialen Zellen sein.
Diese sind ja an der Bildung der Paragonien und Vasa deferentia maBgeblich
beteiligt (Abb.29) und kommen im weiblichen Genitalprimordium ebenfalls vor
(Abb.11c, d, e). In der Fliigelscheibe sind sie vor Verpuppungsbeginn noch nicht
segmentspezifisch determiniert und konnen in andere Anlagen einwandern (Law-
rence und Brower, 1982). Dazu paBt auch die Beobachtung, daB3 solche Zellen aus
den Cranialbulbi heraustreten und seitlich an der Genitalscheibe hinunterwandern
konnen (siche S.201). Ferner besitzen im Gegensatz zu Ductus ejaculatorius
und Samenpumpe die Paragonien und Vasa auf ihrer Innenseite, also gegen ihr
Lumen hin, keine Cuticula (Bairati, 1968), die der fritheren Intima (Miller, 1950)
entspricht. Aufgrund von seinen genauen elektronenoptischen Untersuchungen
hat daher Bairati (1968) Samenpumpe und Ductus als Derivate des Ekto- und
Mesoderms bezeichnet, hingegen den rein mesodermalen Ursprung von Parago-
nien und Vasa nicht ausgeschlossen. Dann wire es auch verstindlich, warum
Diibendorfer und Nothiger (1982) in den ménnlichen Genitalklonen einen Zusam-
menhang nur zwischen duBeren Genitalien einerseits sowie Ductus und Samen-
pumpe andererseits gefunden haben. Der einzige Klon, der sich vollstindig iiber
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beide Paragonien erstreckt hatte, zeigte mit den iibrigen Weichteilen oder den
duBeren Genitalien keinerlei Uberlappung. Wenn in einer klonalen Analyse ein
Klon gleichzeitig Paragonien und die Abdominal- oder Beinmuskulatur erfassen
wiirde, wire die ausschlieBlich mesodermale Herkunft der Paragonien zwingender
zu postulieren. Fur die Vasa wire das schwieriger, denn sie werden in sifu immer
von gelben, mesodermalen Hiillzellen des Hodens iiberwachsen (Stern und
Hadorn, 1939).

4.5. Die reprimierten Genitalprimordien

Die Fragmentationsexperimente mit der mannlichen Genitalscheibe haben ge-
zeigt, daBB die W-Zone keine der bekannten Strukturelemente des mdnnlichen
Genitalapparates produziert. Mit Hilfe der Entwicklungsbeobachtungen in situ
wurde sie aber als Anlage der zwischen Genitalbogen und 6. Tergiten vorhandenen
Intersegmentalhaut gedeutet (Ehrensperger, 1972). Die auf S. 175 erwdhnte Neben-
beobachtung fithrt zur Vermutung, daB die von den ménnlichen XY dsx/4-
Ganzscheiben gebildete Chitinblase aus der W-Zone entstehen konnte. Eine
nochmalige Durchsicht der Priparate aus meiner fritheren Arbeit hat bei den acht
XY, +/+-Ganzscheibentransplantaten noch vier solche Chitinblasen zutage
gefordert. Zusitzliche XY, +/+- und XY;ix/+-Scheiben, die nebenher trans-
plantiert wurden, wiesen weitere sechs auf, so daB von total 29 ménnlichen Ganz-
scheibentransplantaten 20 eine Chitinblase produziert hatten. Diese ragten stets
genau an der Stelle aus dem Transplantat heraus, wo im dsx- oder ix-Ganzschei-
bentransplantat die weiblichen Genitalien ansetzten. Sie waren nur iiber ein diin-
nes, durchsichtiges Hiutchen mit dem tibrigen Transplantat verbunden, so daB sie
vermutlich bei unsorgfaltiger Praparation aus dem Wirtsabdomen (bei rund einem
Drittel) leicht verlorengehen konnten. Alle diese Chitinblasen enthielten keinerlei
Borsten, doch wurde bei entsprechend starker VergroBerung die fiir die borstenlo-
sen Tg-Pliattchen der méannlichen in situ-Genitalapparate (Abb.2 und 6) typische
kornige Struktur ausnahmslos gefunden (Abb. 27 ¢). Dies wiirde bedeuten, dal3 das
weibliche Genitalprimordium in der ménnlichen Genitalscheibe gar nicht voll-
stindig reprimiert wire, sondern daB es die zwei kleinen Tg-Rudimente (Gleichauf,
1936; Ferris, 1950; Bryant und Hsei, 1977) und die Intersegmentalhaut (Ehrensper-
ger, 1972) bildet. Dadurch kime der W-Zone auch im Minnchen eine Differenzie-
rungsfunktion zu.

Ein mit der ménnlichen Wildtypscheibe durchgefiihrtes Kontrollexperiment
se1 hier noch kurz erwéhnt (NGthiger und Ehrensperger, unveroff.). Aus 118 h alten
ménnlichen Wildtyp-Larven wurden die Genitalscheiben herausseziert, dann die
W-Zone ektomiert und W-Zone und Rest der Scheibe durch Transplantation in
96 h alte Wirtslarven getrennt der Metamorphose unterworfen. Aus 7 geschliipften
Fliegen, die Restscheiben enthielten, wurde je ein vollstindiger midnnlicher Geni-
talapparat (einer mit nur 1% Analplatten, einer mit 2 Apodemen) freiseziert. Von
den 8 geschliipften Fliegen, die die W-Zone enthielten, hatten 5 iiberhaupt kein
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Abb. 27: Metamorphosiertes Ganzscheibentransplantat einer ménnlichen Genitalscheibe:

a) Zeichnung eines Totalprdparates
b) Mikropriparat der Hartteile
¢) Chitinblase (CB) von b) vergroBert

Transplantat und 3 je eine Chitinblase. Von diesen war eine mit einem ganz kleinen
Samenpumpenfragment und eine mit einer Genitalbogenblase assoziiert. Darin
waren 9 Genitalbogenborsten. Erstaunlicherweise enthielt aber die «Tg-Chitin-
blase» desselben Transplantates zwei schone dicke Borsten, die von ihrer gedrun-
genen Form her eher als Dornborsten der Vaginalplatten und nicht als Clasper-
Kammzahne zu identifizieren waren. Diese Uberraschende Beobachtung miilite
aber zuerst mit einer umfassenden Wiederholung dieses Experimentes reprodu-
ziert werden, um die Aussage zu erlauben, dal XY-Zellen des Wildtyps weibliche
Strukturen differenzieren koénnen. Bis jetzt ist dies erst mit den Zellen der
XY ;dsx/dsx-Scheibe moglich gewesen (Kap. 3.4.). Es wire ferner auch denkbar, in
einem Regenerationsexperiment die reprimierte W-Zone einer XY-Scheibe zu
aktivieren. Nach Befunden von Littlefield und Bryant (1979b) zu schlieBen,
konnte die W-Zone einer médnnlichen Genitalscheibe durch Mischung mit Frag-
menten der weiblichen Genitalscheibe médnnliche Analien regenerieren.

Eine analoge Bildung des reprimierten mannlichen Genitalprimordiums in der
weiblichen Gentialscheibe konnte bis jetzt nicht gefunden werden (vgl. dazu
Kap.4.7.).
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4.6. Vergleich verschiedener Genitalscheiben-Anlagepline

Aufgrund der Angaben in den von Littlefield und Bryant (1979 a) und Epper (1980)
aufgestellten Anlagepldnen sowie den Resultaten der Fragmentierungsexperi-
mente mit der dsx-, ix- und Wildtyp-Scheibe wurde ein neuer Anlageplan der
weiblichen Genitalscheibe gezeichnet (Abb.17). Die Verwendung der gleichen
graphischen Symbole fiir die entsprechenden Strukturelemente macht so einen
Vergleich mit den Anlageplinen der intersexuellen (Abb. 15) und der ménnlichen
Genitalscheibe (Abb. 16) leichter. Gegeniiber den frither publizierten Anlagepli-
nen fallen in Abb. 17 folgende Anderungen auf: Die Vaginalplattenprimordien
sind weiter lateral und die Anlagen der beiden 8.Tergite weiter posterior. Den
Ergebnissen von Hadorn und Gloor (1946), Graber (1949), Hadorn und Chen
(1956) und Ursprung (1957) folgend ist nur eine Anlage der Spermatheken, zentral
und anterior, sowie kleiner dargestellt, denn links und rechts von ihr liegen die
paarigen Parovarienprimordien. Dies ist auch der Hauptunterschied zum Anlage-
plan von Epper, der die Parovarienanlagen in der Dorsalwand, zwischen repri-
miertem mannlichem Genitalprimordium (= RMP) und Analprimordium einge-
zeichnet hat (Epper, 1980: Fig.9a, c). Diese Darstellung basiert auf den Resultaten
seiner Fragmentierungsexperimente an der weiblichen Genitalscheibe. Verschie-
denartige Zweiteilungen der Scheibe fiihrten zu einer «Einkreisung» der Parova-
rienprimordien (Epper, 1980: Tab. 1). Doch fehlt gerade das entscheidende Experi-
ment, ndmlich die Trennung von Dorsalwand (RMP + Parovarien- + Analprim-
ordium) und Ventralbulbi (weibliches Genitalprimordium). Nur so kdnnte man
sicher die Parovarienanlagen entweder in der Dorsalwand oder in den Ventral-
bulbi lokalisieren. Aus Tab. 5 geht hervor, daB3 sie aber an der anterioren Schnitt-
stelle, also zwischen méinnlichem und weiblichem Genitalprimordium, liegen
miussen (Abb.17). Betrachtet man ein weibliches Ganzscheibentransplantat
(Abb. 28), so erkennt man sogleich, daB3 die Parovarien dort ansetzen, wo auch die
Spermatheken dorsal an der Uterus-Oviductus-Grenze entspringen. Weil bei der
transplantierten Imaginalscheibe der EvaginationsprozeB ausbleibt, darf man
annehmen, daBl die metamorphosierenden Primordien in der Genitalscheibe ihre
relative Lage zueinander nicht verdndern konnen (Ehrensperger, 1972; Bryant und
Hsei, 1977). Eine in der Dorsalwand der Scheibe zwischen RMP und Analprimor-
dium liegende Parovarienanlage (heller Pfeil in Abb.28) miiBte daher das RMP,
eine Zellgruppe etwa von der Grofle s der ganzen Scheibe (Tab. 8), iiberspringen,
um an den richtigen Ort zu gelangen. Das hitte dann auch bei den total 14 dsx-
Ganzscheibentransplantaten, die Parovarien gebildet hatten, geschehen miissen,
und zwar iber das sich hier differenzierende méinnliche Genitalprimordium
hinweg. Dies wire jedoch entwicklungsphysiologisch kaum denkbar. Einzelne
Zellen, wie z. B. adepitheliale Zellen (Lawrence und Brower, 1982), oder die Pol-
zellen vor und wéhrend der Gastrulation (Bownes, 1982) oder die Zellen der Neu-
ralleiste bei Amphibienkeimen (Hadorn, 1961) konnen von ihrer Anlage aus-
wandern, aber kaum ganze Organanlagen von metamorphosierenden Imaginal-
scheiben.
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Abb. 28: Metamorphosiertes Ganzscheibentransplantat einer weiblichen Genitalscheibe
(linke Lateralansicht), halbschematisch:

Die Pfeile geben die Stellen an, wo nach Epper (1980) die Parovarienanlage (PO) und das
reprimierte mannliche Genitalprimordium (= RMP) in der «Genitalscheibe» liegen wiirden
Erklarung im Text

Ferner sollen nach Ursprung (1957) die Parovarienprimordien eher tiefer, also
moglicherweise in der Ventralschicht und nicht in der Dorsalwand liegen. Bei
medianer Defektsetzung mit UV-Strahlen beobachtete er nach kurzer Bestrah-
lungsdauer fast keinen, nach lingerer Bestrahlungsdauer fast vollstindigen Aus-
fall der Parovarien. Allerdings weiB man nicht, ob das Uberleben dieser Organan-
lagen einer «Alles oder Nichts»-Regel folgt, daB sie also erst bei Erreichen eines
bestimmten Schwellenwertes absterben. Die Befunde an andern Dipteren hinge-
gen sprechen wieder mehr fiir in der Ndhe des Analprimordiums liegende Parova-
rienanlagen. Bei Musca wurden sie in der Medianscheibe, neben dem Analprimor-
dium, lokalisiert (Diibendorfer, 1971). Auch bei Calliphora sind sie in der
Medianscheibe, die nach Emmert (1972b) auch noch die Analien und ein Stiick
Genitalien, die Vagina, produziert. In welchem der drei Hauptprimordien von
Drosophila liegen nun aber die Parovarienanlagen wirklich? Um eine mogliche
Antwort auf diese Frage zu finden, seien im folgenden Kapitel noch die neuesten
Arbeiten der Gynander- und klonalen Analysen diskutiert.
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4.7. In welchem Segment der Blastodermanlage befinden sich
die Parovarienprimordien?

Nach den Resultaten von Diibendorfer und Nothiger (1982) zu schlieBen, sind die
Parovarien bis mindestens 30 h nach Eiablage mit den Analien klonal verbunden
und von Anfang an von den weiblichen Genitalien getrennt. Darauf weisen auch
die Gynanderanalysen hin (Schiipbach et al., 1978). Wenn, wie in den publizierten
Abbildungen sichtbar (Diibendorfer, 1977; Wieschaus, 1978; Diibendorfer und
Nothiger, 1982), die Parovarienklone sich jeweils iiber mindestens ein ganzes
Organ erstrecken, so konnte man wiederum vermuten, daB es sich bei den fragli-
chen Klonen um Mesodermklone handelt (vgl. S.214f). Aber da man bis heute
noch keine genaue Kenntnisse iiber den histologischen Feinbau der weiblichen
Weichteile hat, ist ein Vergleich mit den Paragonien des Méadnnchens nicht ange-
bracht. Und die relativ hohe Frequenz des gleichzeitigen Auftretens von Parova-
rien- und Analplattenklonen (Diibendorfer und Néthiger, 1982) spricht vielmehr
gegen einen rein mesodermalen Ursprung der Parovarien.

Im Blastodermanlageplan (Schiipbach et al., 1978: Fig.2 und 3) liegen die
Anlagen der Parovarien nidher beim Anal- als beim weiblichen Genitalprimor-
dium. Ihre Lage konnte aber etwa mit dem méannlichen Genitalprimordium zu-
sammenfallen. Der Abstand vom Analplattenprimordium zum Parovarienprim-
ordium des Weibchens betragt ndmlich 4.5-6.7 sturts und zum Hypandriumprim-
ordium des Minnchens 5.1-5.9 sturts (Schiipbach ez al., 1978: Tab.1 und 5).
Beriicksichtigt man die Maximalabstidnde, so wire sogar in posteriorer Richtung
eine Reihenfolge von Parovarien — Hypandrium - Dorsalanalplattenanlage
denkbar, was zum Anlageplan (Abb. 17) passen wiirde. Nimmt man ferner in der
von Wieschaus und No6thiger (1982: Fig. 4) vorgeschlagenen Blastodermanlage ein
in der Medianen liegendes Feld an, das alle drei Hauptprimordien miteinander
verbindet, dann wiirde auch zwischen einer im weiblichen Primordium liegenden
Parovarienanlage und dem Analprimordium eine direkte Beziehung bestchen.
Dieses Feld konnte der Penisapparatanlage entsprechen, die in der 120 h alten dsx-
oder ix-Genitalscheibe mannliches und weibliches Genitalprimordium verbindet
(Abb. 15). Der ins weibliche Primordium iiberlappende Teil produziert dann den
sekundiren Penisapparat und aus dem ins Analprimordium iibergreifenden Teil
wiren die von Wieschaus und Nothiger (1982) beschriebenen Penisklone entstan-
den, die klonale Beziehung zu den Analplatten aufwiesen. Wenn man alle Beispiele
von dsx- und ix-Genitalapparaten (Tab. 2 und 3), die einen sekundaren Penisappa-
rat produziert hatten, addiert, so trat von total 46 Fillen nur einmal ein Hypan-
driumschildfragment auf. Alle andern 45 enthielten, wie die Anal-Penisklone von
Wieschaus und Nothiger (1982), ausschlieBlich Peniselemente, namlich Fragmente
von Penis, Penismantel und Dorsalparameren. Darum miifte das mediane Verbin-
dungsfeld der Blastodermanlage ein Penisfeld sein. Dieses wire ferner nur innerhalb
des 9.Segmentes seitlich von der Hypandriumanlage umgeben. Dadurch wiirde
das ménnliche Genitalprimordium schon embryonal in eine linke und rechte Halfte
getrennt, was ebenfalls zur Situation in der 120 h alten Genitalscheibe passen konnte.
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SchlieBlich bleibt noch eine weitere Hypothese: Die Parovarienanlage liege im
ménnlichen Genitalprimordium selbst, und zwar an seinem anterioren Ende. Die
im Weibchen entstehenden Parovarien wéiren folglich eine Bildung des nur teil-
weise reprimierten ménnlichen Genitalprimordiums, analog der T,-Pldttchen im
Minnchen, die aus dem nur teilweise reprimierten weiblichen Genitalprimordium
hervorgehen (vgl. S.215f.). Allerdings miBten sich dann im intersexuellen Tier
Parovarien und méinnliche Genitalien oder wenigstens Teile davon gegenseitig
ausschlieBen. Dies ist aber nicht der Fall: Von den insgesamt 16 Ganzscheiben-
transplantaten (14 dsx und 2 ix), die Parovarien produziert hatten, enthielten alle
irgendwelche ménnliche Genitalien, acht davon waren allerdings ohne Paragonien
oder Vasa deferentia. In vier dieser 16 Fille waren gleichzeitig zwei Parovarien und
zwel Paragonien mit fast vollstindigen mannlichen Genitalien entstanden. Es
bleibt also weiterhin unklar, wo genau die Parovarienprimordien in der Blasto-
dermanlage zu lokalisieren sind. Vielleicht konnte diese Frage mit einer klonalen
Analyse am intersexuellen Tier beantwortet werden.
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