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G enetica. —  La variabilità del rapporto sessi in A sellus aqua- 
ticus e la sua determinazione oligogenica (*K N ota di G i o v a n n a  V i ­
t a g l i a n o  T a d i n i , presen ta ta  (**} dal Corrisp. G. M o n t a l e n t i .

L a variabilità del rapporto  sessi in Asellus e la sua determ inazione ge­
netica è s ta ta  oggetto di a ltre pubblicazioni(l).

E sta to  stabilito  che in questa specie gonocorista Tuguaglianza num erica 
del rapporto  sessi, nel to tale della popolazione è o tten u ta  attraverso  una 
notevolissim a variabilità  familiare. Tale variabilità può raggiungere, per 
alcune famiglie, la teligenia com pleta, ossia il ioo % di femmine e per altre 
la quasi com pleta arrenogenia, ossia il 95%  di prole maschile. Il fenomeno 
della variabilità del rapporto  sessi, presente in numerosi altri Isopodi e in Co- 
pepodi, non è dovuto in Asellus né a partenogenesi né a m ortalità  differenziale, 
né ad effetto di fa tto ri am bientali, come ho potu to  accertare con controlli 
statistici adeguati e allevando gli Aselli in condizioni costanti.

Si tra tta  certam ente di un fenomeno determ inato  da fa tto ri genetici, 
trasmessi sia dal maschio sia dalla femmina, contrariam ente a quanto  è sta to  
sostenuto per altre specie in cui l’ered ità  sarebbe di tipo m atroclino.

L a m onogenia è s ta ta  definita da Vandel una form a di ered itarie tà  
vraiment capricieuse. I vari A utori che hanno cercato di darne una in ter-

(*) Lavoro eseguito alla Stazione Zoologica di Napoli per il Centro di Fisiogenetica del 
C .N.R. presso l ’Is titu to  di Genetica della U niversità di Roma-

(**) Nella seduta dell’n  maggio 1963.
(1) G. Montalenti e G. Vitagliano Tadini, Osservazioni sull'idoneità  (fitness) d i al­

cuni incroci d i Asellus, «A tti A .G .I. », 5, 207 (i960); G. Vita GLI ANO Tadini, Monogenia ed  
ermafroditismo in  Asellus aquaticus, « Caryologia », 6 Suppl., 953 (1955); Id ., Indagin i su l 
rapporto sessi in  Asellus aquaticus, « Rend. Acc. Lincei », Cl. Sci. Fis., ser. 8a, 24, 335 (1958 a); 
Id ., Ilprobabilè significato biologico della monogenia, « Rend. Acc. Lincei », Cl. Se. Fis., ser. 8a 
24, 562 (T958 b); G. Vitagliano Tadini, A. M. Malquori e F. Maffei, I l  rapporto sessi in  
Asellus aquaticus, « Boll, di Zool. », 23, 389 (1956).

(2) A. VAjNDEL, Recherches sur la génétique et la sexualité des Isopodes terrestres. -  V I. 
Les phénomènes de Monogenie chez les Oniscoìdes, « Bull Biòl. Fr. et Belg. », 75, 316 (1941).

(3) F. A n d e rs , Ueber die geschlechtsbeeinflussende W irkung von Farballelen bei Gamma- 
rus pulex ssp. subterraneus, « Z. f. Vererbungsl. », 88 , 291 (1957); B. BATTAGLIA, R apporti 
tra  geni p er la pigmentazione e la sessualità in  Tisbe reticulata, « A tti Convegno A .G.I. », Rom a 
ottobre (1960); G. D e L a t t in ,  Ueber die B estim m ung und  Vererbung des Geschlechts einiger Oni- 
scoideeh {Crust. Isop.) -  IL  M itteilung. Z u r  Vererbung der Monogenie von Cylisticus convexus, 
« Z. Vererbungsl», 84, 536 (1952)7 H. W. H o w ard , The genetics o f  A rm adillidium  vulgare 
Latr. — IL  Studies on the inheritance o f  monogeny and  amphogeny, « J . Genet. », 44, 143 (1942); 
G. JOHNSON, Contribution a Vétude de la determination du sexe chez les Oniscoìdes: phénomènes 
d'hermaphroditisme et de monogènie, « Bull. Biol. Franc, et Belg. », 95, 177 (1961); W. L u ek en , 
Ueber Geschlechisbestimmung bei Landisopoden, «Z. f. wiss. Zool. », 166, 3-4, 252 (1961); G. MON­
TALENTI, Evoluzione della sessualità, «Accademia Nazion. dei Lincei», Quaderno n. 22, 80 
(1950); Id ., Evoluzione e genetica, «Accadem ia Nazion. dei Lincei», Quaderno n. 47, 153 
(i960); W. TRAUT, Z u r  Geschlechtsbestimmung bei Gammarus duebeni L illj. und  verwandten 
A rten  (Crustacea, Am phipoda), « Z. f. wiss. Zool. », 167, 1-2, 1 (1961).
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pretazione genetica sono ricorsi a teorie molto complesse, invocanti epistasi, 
fa tto ri citoplasm atici, orientam enti obbligati dai cromosomi sessuali .sul fuso, 
ecc., che com unque non spiegano i risu ltati delle mie ricerche. In  Asellus 
non sono riconoscibili eterocromosomi.

T a b e l l a  I.

Tentativi di selezione in senso A .
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Come prim a ipotesi per in terp re tare la variabilità di un carattere  che si 
distribuisce secondo una curva di tipo norm ale (cfr. M ontalenti, i960, fig. 1, 
p. 163), è s ta ta  da me considerata la poligenia. A m m ettendo che vi siano 
alleli per la m ascolinità (A, B, C, D , ecc.) e alleli per la fem m inilità (i recessivi 
a, b, c, d, ecc.) liberam ente ricom binantisi, e am m ettendo un effetto soglia 
Per  cui gli individui che hanno per esempio 6 o più dom inanti siano maschi, 
quelli che ne hanno 5 o meno siano femmine, si spiegherebbe, per effetto 
della libera ricom binazione, la variab ilità  del rapporto  sessi, secondo la d i­
stribuzione osservata (cfr. M ontalen ti 1950).

In  base all’ipotesi poligenica si possono fare previsioni da so ttom ettere  
al controllo sperim entale e statistico . Nel corso di questi ultim i anni ho rac ­
colto i dati necessari, e ho dovuto constatare che essi non erano in accordo 
con la teoria nella sua form a più semplice, ad o tta ta  originalm ente.
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Riassumerò, brevem ente, i dati con trastan ti con l’ipotesi dei poligeni 
liberam ente ricom binantisi :

i° una determ inata percentuale di femmine, provenienti da famiglie 
nelle quali la quasi to ta lità  dei figli è di sesso maschile (4), e incrociate 
con maschi di qualsiasi provenienza ha dato  prole to talm ente o quasi 
di sesso femminile. Questo evento è del tu tto  incom patibile con l’ipo­
tesi poligenica secondo la quale le fémmine provenienti da una famiglia con 
indice andrico elevato dovrebbero avere m olti geni per la m ascolinità e non 
il contrario. Parim enti le femmine provenienti da famiglie nelle quali l’indice 
andrico era zero, non hanno mai dato  (incrociate con maschi di qualsiasi 
provenienza) prole esclusivam ente femminile ;

2° effetto della selezione nei due sensi non conforme alle aspe tta tive  
di una teoria poligenica. Come si vede, in fa tti (Tabella I), effettuati i ten ta tiv i 
di selezione, partendo da famiglie con indice andrico 60, 70, 80, 90, si ottiene, 
nelle successive generazioni, un indice andrico inferiore (60). Questo, sia nel 
to tale delle popolazioni, sia nelle singole famiglie, tranne alcune eccezioni 
di cui ho già dato  cenno in precedenza. Analoghi risultati si ottengono con 
ten ta tiv i di selezione verso la*teligenia, come dim ostra la parte inferiore della 
Tabella I.

N ell’am bito di ogni famiglia, sia i maschi che le femmine si raggruppano 
in due categorie a com portam ento com pletam ente diverso, sì da far pensare 
alla esistenza di due genotipi femminili e parim enti alla esistenza di due 
genotipi maschili. Nella Tabella II sono ripo rta ti i «parti» di nove sorelle prò- 
venienti da una famiglia con indice andrico basso (i. a. 34). Queste femmine 
sono s ta te  incrociate con m aschi provenienti da una famiglia con i. a. anche 
basso (i. a. 39), e ciascuna femm ina ha avuto  sempre lo stesso maschio. Si 
vede come ciascuna coppia ripete nel secondo parto  i risu ltati del prim o e 
che nel to tale ci sono q u a ttro  coppie che dànno figliolanza esclusivam ente 
femminile ed, altre cinque con i. a. in torno a 50.

L ’incrocio reciproco (Tabella II) m ostra come nessuno dei com ponenti 
fam iliari (pur avendo teoricam ente lo stesso patrim onio genico dell’altro  
incrocio) sia Rapace di dare figliolanza esclusivam ente femminile.

E evidente quindi che occorre modificare la ipotesi della poligenia, nel 
senso che non vi è una variabilità genetica graduale e trasgressiva; m a vi è 
un num ero re la tivam ente r is tre tto  di genotipi sia nel sesso maschile sia in 
quello femminile.

Sdnò s ta ti proprio i risu lta ti «anom ali»  simili a quelli della «coppia 1 » 
della Tabella II nella quale il primo ed il secondo parto  non sono identici, 
a farnfi pensare a pochi geni più o meno fortem ente associati.

(4) Queste (femmine vengono indicate col simbolo (A -f ) che sta ad indicare la provenienza 
da una fam iglia Òon altissim a percentuale di figli maschi. Indice andrico (i. a.) è la denom ina­
zione da ta  alla percentuale dei maschi. Per esempio ($ A + )  =  femmina proveniente da 
fam iglia con i. a. circa 95; ($ A—) =  fem mina proveniente da famiglia con i. a. circa 60; 
($ T  + )  =  fem mina proveniente da famiglia con i. a. circa zero, ecc.
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Tabella II. F t • F,

N°
della coppia N ati Vivi | M orti ° /o

M orti ? <3 %
<? x2 P

$ T  x  T (J ('non consanguinei)
2 0 0  (3 4 ) -1 8 9  (3 9 ,9 )

I . . 24 24 0 0 18 6 25 6 ~ o ,o i
bis . . 22 22 0 0 11 11 50 0 1
2 . . 3 i 30 i 3 30 0 0 30 < 0 ,001
bis 30 13 17 56,6 13 0 0 13 < 0 ,0 1
3 • • 25 25 0 0 25 0 0 25 < 0 ,001
bis . . 17 15 2 n ,7 15 0 0 15 < 0 ,0 1
4 • • 4 3 1 25 3 0 0 3 —0,05
5 • • 11 ir 0 0 11 0 0 11 ~ o ,o o i
6 . . 16 15 1 6 9 6 40 0 ,6 < 0 ,5 0
bis 15 11 4 26,6 6 4 45 0,08 ~ o ,8 o
7 • • 33 13 20 60 13 0 0 13 < 0 ,001
8 . . 28 26 2 7 11 15 5 7 ,6 0 ,60 < 0 ,5 0
bis 30 30 0 0 15 15 50 0 1
9 ■ • 39 37 2 5 22 15 40 1,32 > 0 ,2 0

Totale'. 9 325 275 50 1 5 ,4 202 73 2Ó 60,51 < 0 ,001

M edia per parto 23,2 19,6 3 ,6

M edia per coppia 36,1 30,6 5 ,5

$ T  x  T  $  (non consanguinei ) 
18 9  (3 9 .9 )  -2 0 0  (34 )

2 . . . . . . . . 46 39 7 17 22 i 7 4 3 ,5 0,46 < 0 ,5 0
bis ...................... .... 62 57 5 11 28 29 50,8 0,016 ~ o ,9 0
3 .......................... • 28 27 1 3 ,5 15 12 4 4 ,5 0,32 > 0 ,5 0
bis . . . . . . . 48 48 0 0 25 23 48 0,08 ~ o ,8 o
4  • • ................. .... 26 24 2 8 14 IO 42 0,66 < 0 ,5 0
bis . . . . . . . 39 39 0 0 20 19 49 0,02 > 0 ,9 0
5 • .......................... 22 19 3 15 8 11 5 7 ,8 0,46 ~ o ,5 o
bis . . . . . . . 25 24 1 4 12 12 50 0 1
6 .............................. 32 32 0 0 14 18 56 0,50 < 0 ,8 0
7 • • ...................... IO 2 8 80 1 1 50 0 1
bis ..................... .... 27 25 2 8 15 IO 40 1 —0,30
8 t . .......................... 29 22 7 3 i 13 9 40 0,72 < 0 ,5 0
9 * * • • * ■ •  • 25 0 0 0 12 !3 52 0,04 > 0 ,8 0

Totale'. 8 419 3 8 3 36 8 ,5 199 184 48 0,58 < 0 ,5 0

Medià per parto 32 29 2 ,7

M edia per coppia 52 48 4 ,5

N. B.  —  Per spiegazione vedi nel testo. I num eri arabi fra parentesi danno l’indice andrico delle fam iglie.
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D all’analisi dei risu ltati degli incroci delle varie generazioni, dai risu l­
ta ti dei reincroci e dagli scambi dei coniugi, sono g iun ta  alla conclusione 
che probabilm ente esistono nella specie Asellus aquaticus (popolazione Sarno) 
pochi genotipi femminili (presum ibilm ente due) e parim enti pochi (tre) ge­
notipi maschili.

Q uesta condizione genotipica è realizzabile supponendo che tre  coppie 
geniche siano poste su una sola coppia cromosomica. Due geni, da me indicati 
coi simboli A e B sono stre ttam ente , m a non totalm ente, associati. Il terzo 
gene è sta to  indicato col simbolo Z per rendere evidente la a lta  probabilità 
che fra questo e gli a ltri due cada un crossing-over.

T a b e l l a  II I .

cJ
A B Z A B z a b Z a b z

IV m H II I
Abz A B Z A B z a b Z a b z

A b z A b z A b z A b z

IV m H II I
aBz A B Z A B z a b Z a b z

a B z a B z a B z a B z

IV III n H I
abZ A B Z A B z a b Z a b z

a b Z a b Z a b Z a b Z

III II I o
abz A B Z A B z a b Z a b z

a b z a b z a b z a b z

r
Quadro di tu tte  le com binazioni possibili fra i gam eti m aschili (in orizzontale) e i gam eti fem m inili (in verticale) 

supponendo i gen i AB( strettam ente associati ed il gene Z con totale indipendenza dagli altri due.
I num eri rom ani indicano il num ero di geni dom in anti esisten ti in ciascuna delle com binazioni; l ’esponente H  

indica l ’esisten za di una coppia om ozigote n elle com binazioni con tre e con due dom inanti.

Supponendo che le femmine siano caratterizzate dall’avere zero o al 
massimo un allelo dom inante e i m aschi due, tre o qu attro  dom inanti si può 
prevedere un certo num ero di genotipi che form eranno varie categorie di 
gam eti.

Per chiarezza di esposizione ho com pilato il quadro degli incroci (T a­
bella I I I)  fra) tu t ti  i gam eti possibili partendo dal presupposto, non corri­
spondente esa ttam ente  ai dati, che fra i geni A  e B vi sia totale associazione, 
tra  AB e Z to tale indipendenza. Dalla analisi di detto  quadro e dalla T a ­
bella IV  si no ta quanto  segue :
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i° In  nessun modo è possibile avere maschi con più di q u a ttro  .domi­
nan ti dato  che le femmine forniscono gam eti con (al massimo) un dom inante 
ed i m aschi con (al massimo) tre dom inanti.

2° I m aschi con due (o con tre o quattro ) dom inanti possono avere 
al massimo due dom inanti allelomorfi. Gli altri geni sono necessariam ente 
non allelomorfi.

T a b e l l a  IV.

Categorìe di gameti prodotti dai vari genotipi.

G e n o t i p i
Con to tale 

indipendenza
Con to tale  
associazione

Es. n° Es. n° Es. n°

O  =  $  con zero dom inanti abz 1 
abz

abz 1 abz 1

I =  con un dom inante Abz 3 
abz

Abz f i-  abz 4 abZ fi- abz 2

I IH =  $  con due dom inanti al­
lelomorfi

Abz 3 
Abz

Abz 3 abZ 1

II =  con due dom inanti NON 
allelomorfi

ABz cis 3 
abz
Abz trans 3 
aBz

ABz -|- Abz -f- 7 
aBz +  abz

ABz -f  abz 2

I I I H =  con tre dom inanti due 
allelomorfi ed uno di 
a ltra  coppia

ABz 6 
Abz

ABz -f- Abz 7 ABz -}- abZ 2

II I  =  con tre dom inanti NON 
qdleiomorfi

ABZ cis i  
abz
ABz trans 3 
abZ

ABZ +  ABz -f  8  
AbZ -f aBZ -+- 
Abz -f~ aBz -fi 
abZ +  abz

ABZ +  ABz 4 
abZ -f- abz

IV =  con quattro  dom inanti ABZ 3 
Abz

ABZ -f- ABz ' 4 -  4  
Abz -j- AbZ

ABZ 4 - abZ 2

N . B.  —  N ella  seconda colonna sono segnati i gam eti che si formerebbero se fra i tre geni A , B, Z vi fosse la totale indipen­
denza. N ella  terza colonna, invece, sono segnati i gam eti che si formerebbero nella ipotesi di una to ta le  associazione A B , com ple­
tam ente indipendenti dal gene Z.

3° I due dom inanti non allelomorfi possono essere in condizione cis 
(entram bi sullo stesso cromosoma) o in condizione trans (uno su di un cro­
mosoma, l ’altro  sul suo omologo) (fig. 1, maschio cis -  fig. 2, m aschio trans).

4° D alla Tabella risu lta  che i maschi con 4 0 3  dom inanti o con due 
dom inanti non allelomorfi e le femmine con un dom inante form ano più di 
una categoria di gam eti ; le femmine con zero dom inanti ed i m aschi con due 
dom inanti allelomorfi formano una sola categoria di gam eti.
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Nella Tabella IV  sono indicate, nella terza colonna le categorie di g a ­
m eti che si formano da questi genotipi nella eventualità  che i geni A, B, Z, 
siano to talm ente indipendenti e nella q u arta  quelli che si form ano nella even­
tu a lità  di una to ta le  associazione fra AB, e loro com pleta indipendenza dal 
gene Z.

cr 9
Il CIS (0 )

Fig. i i .  -  Categorie di gam eti e zigoti form ati dall’incrocio di maschio di categoria 
II cis e di femmina di categoria O, nelle due ipotesi di associazione totale e di totale 

liberta di scambio fra A e B (sempre con totale libertà di scambio con Z).

Q ueste due condizioni sono probabilm ente troppo rigide e m olto più 
facilm ente v ’è invece una << certa » percentuale di scambio fra i tre geni. Dai 
risu ltati, degli incroci crèdo di po ter affermare che tale percentuale di scambio 
non è m olto a lta  fra i geni A  e B (intorno al 12,5 %) e si ha quasi to tale indi- 
pendenza fra questi due geni ed il gene Z. E evidente che per sem plicità di 
linguaggio, parlo di geni A e B e Z m entre potrebbero essere im plicati tre 
complessi di geni o tre segm enti di un cromosoma ; la situazione sarebbe 
sostanzialm ente la stessa.

L a Tabella V è s ta ta  com pilata ponendo il num ero 16 =  100, per cui il nu­
mero 4 =  25 °/0, ecc. Nella prim a colonna è indicato il tipo di incrocio, in quelle 
seguenti sono indicati, con simboli rom ani, i tipi di figli che derivano dai vari
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incroci. I num eri arabi segnati sotto ciascuna colonna stanno ad indicare 
quanti (sù 16) figli appartengono ad un dato  genotipo. I num eri fra parentesi 
dicono che potrebbe venire a ttu a to  anche « quel genotipo » al posto di quello 
da cui la freccia deriva.

c r  9
Il TRANS (0)
A a a a
b B b b

h i Ìli ìli h i

Fig. 2 -  Categorie di gam eti e zigoti form ati daH’incrocio di maschio di catego­
ria t i  trans e di fem mina di categoria O, nelle due ipotesi di associazione totale e di 
totale libertà di scambio fra A e B (sempre con totale libertà di scambio con Z).

Coirne si vede, con tre sole coppie geniche (due associate ed una con al­
tissim a percentuale di scambio rispetto  alle altre due) ricorrendo a fenomeni 
elem entari della genetica, ho o ttenu to  una. interpretazione della variabilità  
del rapporto  sessi abbastanza soddisfacente, che rende conto dei risu ltati 
osservati nella popolazione di aselli da me stud iata , come óra cercherò di 
illustrare.

Il maschio con due dom inanti omozigoti (AA; BB ; ZZ) incrociato 
bon una fem m ina con zero dom inanti, non po trà  dare altro  che figliolanza 
femminile, il che spiega i casi di coppie con parti teligenici.

Q uesta prole femminile appartiene tu t ta  al genotipo con un dom inante ; 
sono perciò femmine destinate a dare prole con rapporto  1 : 1, se incrociate con 
maschi con due dom inanti ; oppure prole con rapporto  ? 1 : c? 3, se incrociate 
con m aschi con 3 0 4 dom inanti. Ciò spiega i risu ltati citati a pag. 3 § i°.
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T a b e l l a  V .

Quadro delle combinazioni derivanti dai vari tip i di incroci.
Nelle ipotesi di : (a) A, B, Z com pletam ente indipendenti; (b) AB associati nel 75 %  dei 
gam eti e Z com pletam ente indipendente dagli a ltri due; (c) AB associati nel 1 0 0 %  dei gam eti,

Z indipendente.
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Anche la posizione cis o trans di due dom inanti spiega, con m olta p re­
cisione, i risu lta ti o tten u ti negli incroci fra due famiglie T -  e negli incroci 
reciproci (Tabella II). In fa tti il c? trans può generare anche il 100 % di femmine 
(nel caso di associazione assoluta) m entre in nessun caso questo può avvenire 
con un m aschio provvisto  degli stessi due dom inanti, m a in posizione cis 
(figg. 1 e 2).

T a b e l l a  V I.

Confronto fr a  i dati ottenuti ed i dati teorici.

Tipo di incrocio F z • F x %  <$ della F2 %  teorico

N • N (non cons).................. 50 49,9,
N • N (cons) . . . . . . . 49 49.9
A • A (non cons) . . . .  . 62 59,8

A -A  (cons) ...................... 65 59.8

T  • T  (non c o n s ) ................. 37 36,4
T -T  (cons) ...................... 34 36,4
A -N  ................................... 34 40,0
N -A  ................................... 70 57,o

T A  ................................... 75 62,2
A T  . . . . . . . . . 42 44,3
N T  ................................... 34 45,5
T N  ................................... 4 i 43,6,-

Non posso, evidentem ente, qui esporre nei dettag li come la teoria in ­
terp reti caso per caso i risu lta ti dei vari incroci ; mi riservo di farlo nel lavoro 
in  esteso. Desidero però spiegare quello fra i risu ltati che sem brava il più 
difficile ad in terpretare . B asta in fa tti osservare la Tabella V, nella seconda 
colonna (all’altezza dell’incrocio fra femmina I per maschio I I I  cis o trans) 
per vedere come in alcune famiglie con i. a. elevato, la m età delle femmine 
ha genotipo con zero dom inanti; capaci pertan to , come ho detto  all’inizio, 
di dare progenie unicam ente femminile. È quindi com pletam ente chiarita 
la* presenza di femm ine teligeniche in famiglie con i. a. m olto alto. Nella 
Tabella V I è rip o rta to  il confronto fra l’asp e tta tiv a  teorica e i dati o tten u ti 
dai vari incroci.

R itengo pertan to  di po ter modificare la in terpretazione poligenica ad o t­
ta ta  priginariam ente in prim a approssimazione con una ipotesi oligogenica, 
con g|eni s ituati in una sola coppia cromosomica, e soggetti alle leggi della 
associazione e dello scambio.

Riservo ad una N ota successiva ulteriori dati e considerazioni sul problem a 
della in terpretazione evoluzionistica di questa particolare condizione genetica.


