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Genetica. — Diverso grado di e ter osi e d i co adattamento per i 
cromosomi I l  e I I I  ricavati da un ceppo normale di laboratorio d i 
D rosophila m elanogaster ed introdotti in a ltri ceppi (*}. N ota (**} di 
M a r io  C a r f a g n a  e A n g e l a . S o l im a , presen ta ta  dal Corrisp. G . M o n -
TALENTI.

L ’eterosi, com ’è noto, è quel fenomeno che consiste nella m aggiore ido
neità  biologica della condizione eterozigote rispetto  ad am bedue le condizioni 
omozigoti. Ind iv iduata  e s tu d ia ta  in molteplici organism i (v. per rassegna 
J. W. Gowen ha tro v ato  am pia dim ostrazione negli studi popolazioni- 
stici su Drosophila, sia in n a tu ra  sia in laboratorio. Classici in questo campo 
i lavori di D obzhansky ^  che dim ostrò, in Drosophila pseudobscura, eterosi 
per partico lari o rdinam enti genici dovuti ad inversioni. E terosi per fa tto ri 
sfavorevoli o ad d irittu ra  letali fu da diversi autori d im ostra ta  in Drosophila 
melanogaster*, rim andiam o ad un nostro  precedente lavoro (Carfagna e So
lim a (3)) per una rassegna bibliografica sull’argomento.

Se un cromosoma m arcato  da un gene letale e proveniente da un ceppo 
diverso viene in tro d o tto  a bassissima frequenza iniziale in una popolazione 
di laboratorio  e la sua frequenza aum enta rap idam ente in un prim o m om ento, 
dobbiam o considerare che ciò sia effetto di eterosi. Che si tra t t i  effettivam ente 
di eterosi e non di a ltro  fenomeno possiamo dedurlo sia valu tando  la rap i
d ità  con cui si realizza l’aum ento di frequenza del m arcatore, sia seguendo 
l’ulteriore destino di questo con il passare delle generazioni. In fa tti la ricom 
binazione, rom pendo l ’ind iv idualità  del cromosoma m arcato  in trodo tto , 
fin irà  qoI fare scom parire l’apparen te vantaggio selettivo del fa tto re  letale 
m arcatore. Ben diversam ente varierebbe la frequenza del fa tto re  letale se 
fòsse in causa non l ’eterosi, m a un processo di coadattam ento . Q uesto feno
meno, fecondo la definizione che ne dà il D obzhansky <4), presuppone un 
processo selettivo e quindi non può che m anifestarsi tard ivam ente . A  meno 
che i due complessi allelici in eterozigosi non siano soltanto  apparen tem ente 
isolati e viceversa già preesista per essi un certo grado di coadattam ento .

A ll’indagine su questi problem i di genetica di popolazione abbiam o 
Voluto aggiungere questo  nostro  contribu to  sperim entale.

(*) Lavoro eseguito nell’Istituto di Genetica della Università di Napoli negli anni 1959- 
60 con contributo della Rockefeller Foundation.

(**) Pervenuta all’Accademia il io settembre 1962.
(1) J. W. Gowen (editor), Heterosis, Ames, Iowa (1952).
(2) T h . Dobzhansky, Genetics and the Origin of Species, 3a ed., New York (1951).
(3) M. Carfagna e A. Solima, «Atti V Conv. Ass. Genet. I tal. », 5, 101-112 (i960).
(4) T h . D obzhansky, Mendelian populations and their evolution, in « Genetics in the 

20th Century», ed. L. C. Dunn, New York (1951).
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Materiale e Metodo.

Sono s ta te  allestite 12 popolazioni artificiali di Drosophila melanogaster 
seguendo la tecnica di allevam ento descritta  da A. A. B uzzati-T raverso  
L a tem p era tu ra  am biente, per tu t ta  la d u ra ta  dell’esperim ento, è s ta ta  m an te
n u ta  a 2 5 ° ^ !  C. Si sono adoperati tre  norm ali ceppi di laboratorio  fin a llo ra  
allevati in « cu ltu ra  di m assa » e precisam ente il Canton, YOregon ed il B is i- 
gnano. Ognuno di questi tre  ceppi ha fornito  gli individui di partenza per 
4 popolazioni. Si asp e ttav a  quindi che le 12 popolazioni così allestite raggiun
gessero l ’equilibrio num erico per il massimo affollamento consentito dal
l ’am biente. Tale equilibrio era raggiunto  a livelli diversi per i tre ceppi ed 
esa ttam en te  a 1200 individui, come valore medio, nelle 4 popolazioni da 
Canton, a 1700 nelle 4 popolazioni da Oregon ed a 2200 nelle 4 da Bisignano. 
L a differente idoneità biologica che in tal modo i tre ceppi hanno dim ostrato  
di possedere, è forse spiegabile con il diverso grado di inincrocio esistente 
in ciascuno di essi. In fa tti, per quan to  il ceppo di laboratorio  sia allevato 
in « cu ltu ra  di m assa », l ’aum ento  nel tem po dell’omozigosi per inincrocio 
è inevitabile. E ffettivam ente il più vigoroso dei tre  ceppi, il Bisignano , è 
s ta to  allevato  in laboratorio  per m olto m inor tem po che non gli a ltri due, 
essendo più recente la sua ca ttu ra  in na tu ra .

A sostegno di tale ipotesi citiam o il lavoro di N icoletti e Solima ^  in 
cui l’aum ento num erico di popolazioni di Drosophila melanogaster fu trovato  
in certo grado proporzionale alla efficienza rip ro d u ttiv a  delle popolazioni 
e questa  a sua volta correlata  al g rado di eterozigosi.

Ad equilibrio num erico raggiunto, si introducevano in 6 popolazioni, 2 
per ognuno dei tre  ceppi, in ciascuna da 6 a 14 9 9 vergini m arcate  dal fa tto re  
dom inante letale Stubble (Sb), la cui frequenza iniziale risu ltava 0,27-0,28 °[0. 
Nelle a ltre  (7 popolazioni, suddivise allo stesso modo, si introducevano da 
6 a 14 9 9 vergini m arcate  dal fa tto re  dom inante letale Plum {Pm), la cui 
frequenza iniziale risu ltava 0,27-0,29 °/0. Am bedue i m arcatori adoperati sono 
letali allo s t^ to  omozigote, m a poiché determ inano modificazioni fenotipiche 
allo sta to  eterozigote sono s ta ti definiti « dom inanti » letali. Il fenotipo dello 
eterozigote Pmj-\- consiste in una pigm entazione rosso-bruno dell’occhio, 
m entre il fenotipo dell’eterozigote .'Sb/-\- è rapp resen ta to  da una peculiare 
sm ozzicatura delle setole che sono rid o tte  ad una lunghezza m età  della nor
male. Il fa tto re  Pm, localizzato sul II cromosoma, è associato ad una lunga 
inversione che rende eccezionale, m a possibile, lo scambio. Il fa tto re  Sb , 
del I I I  cromosoma, non è norm alm ente associato a inversione. Le 9 9 m ar
cate con Pm  e con Sb provenivano da un unico ceppo di « letali b ilanciati»

(5) A. A. ' Buzzati-T raverSO, «Mem. 1st. Ital. Idrobiol. Marco De Marchi», 3, 67- 
86 (1947).

(6) B. NICOLETTI e A. SOLIMA, «C onvegno  A.G.I. 1957, Suppl. R ie. Sc ien tifica» , a n 
no 290 (1959).
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esistente in laboratorio  e incrociato per tre generazioni con individui p relevati 
da un ceppo norm ale, diverso dai tre che erano s ta ti  u tilizzati per l ’allesti
m ento  delle popolazioni, e cioè il Roma. Quindi le 9 9 m arcate  in tro d o tte  
nelle popolazioni non differivano dagli individui che già le componevano 
per la sola presenza del fa tto re  Sb o Pm> m a presum ibilm ente per m olta p arte  
dell’in tero  patrim onio  genetico.

Ogni 14 giorni, corrispondenti all’incirca alla d u ra ta  di una generazione, 
veniva preso no ta  del num ero to tale  di individui com ponenti ciascuna popo
lazione, del num ero dei m u tan ti rispettivam ente  Sb o Pm  e venivano cal
colate le frequenze di questi fa tto ri letali.

O sserv a zio n i

Nella fig. 1 si possono seguire le variazioni della frequenza del fa tto re  
letale Sb in sei popolazioni sperim entali, due per ciascuno dei tre  ceppi s tu 
diati.

Fig. 1. — Curve di frequenza del fattore letale “ Sb ” in popolazioni artificiali di
Drosophila melanogaster.

Cpme im m ediatam ente si rileva, la frequenza del fa tto re  Sb aum enta 
considerevolm ente, du ran te  le prim e generazioni, nelle due popolazioni rica
vate dal ceppo Canton, per dim inuire quindi progressivam ente, fin quasi 
a scom parire del tu tto , almeno in una delle due che è s ta ta  seguita per 16 
generazioni.
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Nellè due popolazioni dal ceppo Oregon, la m assim a frequenza raggiunta 
dal fa tto re  Sb è s ta ta  inferiore a quella osservata nelle due popolazioni Can
ton, m a anche in questo caso si è av u ta  una rap ida ascesa iniziale e succes
sivam ente una progressiva, len ta  dim inuzione, fino alla com pleta scom parsa 
avvenu ta  alla X V  generazione.

Nelle due popolazioni dal ceppo Bisignano , m anca il rapido aum ento 
iniziale, m a la frequenza di Sb sale lentam ente ad un livello superiore a quello 
bassissimo di partenza e si m antiene, più o meno stabilm ente, su di esso, nel 
tem po in cui, viceversa, nelle a ltre  popolazioni si assiste ad una progressiva 
diminuzione.

Nella fig. 2 sono rip o rta te  le variazioni di frequenza del fa tto re  letale Pm  
nelle a ltre  sei popolazioni sperim entali stud iate.

Fig. 2. -  Curve di frequenza del fattore letale Pm in popolazioni artificiali di 
Drosophila melanogaster

In q u a ttro  popolazioni, le due ricavate  dal ceppo Canton e le due dal 
ceppo Oregon, il fa tto re  Pm  raggiunge, nel giro delle sole 4 prim e generazioni, 
all’inciréa lo stesso livello di frequenza m assima. D uran te le successive dieci 
generazioni si; osserva una len ta  e progressiva diminuzione della frequenza 
del fa tto re  Pm  fino alla sua com pleta eliminazione.

Nelle due popolazioni dal ceppo Bisignano non si può dire che vi sia 
s ta to  un  reale aum ento di frequenza, m a si ritrovava soltanto  qualche ind i
viduo mutato* fino a non oltre la X generazione.

D isc u ssio n e

L ’im m ediato e rapido aum ento di frequenza sia del fa tto re  Sb, sia del 
fa tto re  Pm  nplle q u a ttro  popolazioni dai ceppi Canton ed Oregon non può 
attribu irsi ad| a ltro  che a effetto di eterosi. Tale effetto non può essere dovuto 
al letale m arcatore, poiché in tal caso non si spiegherebbe la successiva dim i
nuzione di frequenza di questo, m a ad un num ero più o meno elevato di alleli 
non visibili di a ltri loci rispettivam ente  del II o II I  cromosoma. Possiamo
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quindi meglio considerare il fenomeno alla base dell’aum ento di frequenza dei 
cromosomi II e I I I  m arcati, come «lussureggiam ento» nel significato che a que
sto term ine dà il Dobzhansky. Che non si sia t ra tta to  in questo caso di eterosi 
consecutiva a coadattam ento  possiamo dedurlo dal fa tto  che con il passare delle 
generazioni, per effetto sia della ricombinazione, sia della selezione, l’iniziale van- 
taggio del m arcatore progressivam ente diminuisce fino ad annullarsi. Analoghe 
considerazioni le abbiam o trovate  in un recente lavoro di H . L. Carson"(7>.

Q ueste in terpretazioni ci sem brano m aggiorm ente convalidate dai dati 
già raccolti da altri A utori e da noi stessi (l.c.) sul com portam ento di fa tto ri 
dom inanti letali in popolazioni. G. M orpurgo e M. Russi <7 8) e G. M orpurgo <9 10) 
studiando il com portam ento  in popolazione degli stessi due letali S 3 e Pm, 
oltre ad un terzo letale, il Glued, trovarono che la curva di elim inazione di 
uno di essi, il P m , si m anteneva costantem ente al disopra della teorica cal
colata per un letale, per un chiaro effetto di eterosi sostenu ta dalla lunga 
inversione associata al Pm. Il fa tto re  S 3, in quell’am biente genotipico, m o
strav a  solo un debole effetto di eterosi. Noi stessi trovam m o (l.c.) eterosi 
e di grado m aggiore per il fa tto re  S 3 che raggiungeva la condizione di equi
librio ad una frequenza in torno al 14%  . I da ti qui p resen ta ti sem pre relativi 
al fa tto re  S 3, m a il cui com portam ento è s ta to  seguito contem poraneam ente 
in popolazioni costitu ite  da ceppi selvatici di diversa provenienza geografica, 
d im ostrano che l’effetto di eterosi non è dovuto al letale di per sé che, in due 
casi, popolazioni dai ceppi Canton e Oregon, in luogo di stabilizzarsi sugli 
alti livelli di frequenza in un  prim o tem po raggiunti viene com pletam ente 
elim inato. Le stesse considerazioni valgono per il fa tto re  Pm  che viene eli
m inato , più o meno rap idam ente, in tu tti  e tre  i ceppi da noi stud iati. 
Inoltre, indagando sulle ragioni della im provvisa scom parsa del com
portam ento  eterotico in prim o tempo presen tato  dal fa tto re  dom inante 
letale Curly (Cy), sem pre in popolazioni artificiali, si potè dim ostrare 
(Carfàgna e coll. (I°)) che ciò era dovuto a modificazioni del genotipo in 
com petizione e cioè dello omozigote norm ale che per effetto della p ro
tra t ta  selezione era d ivenuto  più idoneo ■'d e ir  eterozigote Cy/-\-.

Il fa tto  che la m assim a frequenza ragg iun ta dal cromosoma II  o dal 
I I I  m arcati sia s ta ta  d iversa a seconda della provenienza della popolazione 
in cui questi erano in tro d o tti, può trovare una spiegazione nelle conside
razioni che seguono. E noto  che un dato  allele che indichiam o con a può p re
sen tare eterosi quando in eterozigosi con un  altro  allele a 'e  non presen tarla 
affatto  o so ltan to  in m isura m inore se in eterozigosi con un terzo allele a".

Colpisce partico larm ente nel nostro  caso la notevole differenza di com 
portam ento  del II  cromosoma, m arcato  da Pm, nelle popolazioni derivate  da

(7) 5 H. L. C arson, «Evolution», J5, 498-509 (1961).
(8) G. M orpurgo  e M. Russi, Atti I Riunione A.G.I., « La.Ric. Scient. », 25, 49-54 (1955).
(9) G. M orpurgo , « Rend. Accad. Naz. Lincei», ser. V ili, iy,  394-401 (1954).
(10) M. CARFAGNA, A. Solima, È. ClOFFI e A. Virzo, « Rend. Accad. Naz. Lincei», 

ser. V ili , 28, 1-9 (i960).
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Canton e da Oregon da una p arte  ed in quelle da Bisignano da ll’a ltra . In  
queste u ltim e in fa tti non si riscontra  nessun effetto di eterosi, anzi al contrario  
il cromosoma m arcato  viene rap idam ente elim inato senza aver raggiunto  
livelli che possano far pensare ad un sia pure iniziale vantaggio selettivo. 
Si è già de tto  che il ceppo Bisignano da noi im piegato è differenziato dagli 
a ltri due da una più recente ca ttu ra  in n a tu ra  e quindi presum ibilm ente 
da un  m aggior grado di eterozigosi che è denunciata anche dalla sua m aggiore 
idoneità biologica. In  questo ceppo p ertan to  preesisteva una  eterozigosi 
co ad a tta tiv a  che viceversa era s ta ta  in parte  annu lla ta  da m aggiore 
inincrocio negli a ltri due ceppi, Canton ed Oregon. È p ertan to  spiegabile 
che gli alleli provenienti in p arte  dal ceppo Roma ed in p arte  dal ceppo 
di letali b ilanciati e recati dal cromosoma m arcato  abbiano realizzato una 
vantaggiosa condizione eterozigote nei ceppi ad alto grado di omozigosi, m en
tre  ciò non si sia verificato in un ceppo eterozigote meglio coadatta to .

Quanto^ precede apparen tem ente con trasta  con l ’osservazione del com
portam ento  del cromosom a I I I  m arcato  da Sb in tro d o tto  nelle popolazioni 
dallo stesso ceppo Bisignano . In fa tti in questo caso, come si è visto, m anca 
l’eterosi iniziale m entre  si verifica un  lento e successivo aum ento della fre
quenza del fa tto re  Sb. Sem bra giustificato in terp re tare  ciò in term ini di coa
d a ttam en to  selettivo ad un grado, per così dire, m aggiore di quello preesi
sten te. Im m aginiam o che la situazione preesistente sia del tipo eterozigosi coa
d a tta tiv a  afa e che il nuovo allele in tro d o tto  a" dia eterosi di grado maggiore 
con uno dei due, m a non con l’altro . L ’effetto sarà m anifesto non im m edia
tam ente, in m aniera esplosiva, m a so ltan to  allorquando un processo selettivo 
avrà  elim inato dalla popolazione f  allele a . U na tale condizione, non lim ita ta  
ad un solo locus come per esemplificare abbiam o ipotizzato, m a a m olti loci 
e con la possibilità di interazione fra questi, ci può rendere conto di quanto  
debba essersi verificato.

L a successiva dim inuzione della frequenza dei fa tto ri letali, nelle popo
lazioni in cui essa si è verificata, è da attribu irsi alla ricom binazione che 
rom pendo l ’interezza del crom osom a in trodo tto  ha progressivam ente dim i
nu ito  il num ero di alleli in eterozigosi associati al m arcatore. Poiché si è de tto  
che il fa tto re  Pm  è associato ad una lunga inversione, m entre  ciò non si veri
fica per il fa tto re  Sb, ci attendevam o una m aggiore persistenza dell’effetto 
di eterosi per il II cromosoma che non per il I I I .  Q uesta differenza non è s ta ta  
sperim entalm ente osservata nelle nostre popolazioni. A spiegazione di ciò 
siamo in d ò tti a pensare che il vantaggio selettivo della condizione eterozigote 
sulla om ozigote sia di m aggiore en tità  per il I I I  cromosoma che non p e r il  II, 
alm eno nel nostro m ateria le  genotipico. In  effetti se questa  fosse l’esa tta  
in terpretazione dei nostri da ti, essa sarebbe una u lteriore prova, a favore 
della già segnala ta maggiore im portanza della inform azione genetica con
ten u ta  nel I I I  cromosom a che,- per altro , avrebbe anche una m aggiore 
lunghezza (v. Dem erec (II)).

(11) M. Demerec, Biology o f Drosophila, pp. 13-16, New York (i960).

12. — RENDICONTI 1962, Voi. XXXIII, fase. 3-4*


