
Published papers 

by 

P.uh. Koller, Ph.D. 

(Institute of Animal Genetics, 

University of Edinburgh). 

!. 



cht einzeln im Buchhandel Ueberreicht vom Verfasser 

Abdruck aus 

Archiv für experimentelle Zellforschung 
besonders Gewebezüchtung (Explantation) 

Unter besonderer Mitwirkung von 

ONTROSE BURROWS, Pasadena / N. CHLOP1TN ° Leningrad / AUBREY DREW, London / 
LBERT FISCHER, Kopenhagen / Ross GRANVILLE HARRISON, New Haven / 
. KRONTOWSKI, Kiew / ERNST KÜSTER / Gießen, GIUSEPPE LEVI, Turin / 
ARGARET LEWIS, Baltimore / WARREN LEWIS, Baltimore I LEO LOEB, St. Louis / 
ALEXANDER MAXIMOW #, Chicago / A. POLKARO, Lyon / R. RÖSSLE, Berlin / 

G. Roussy, Paris 

herausgegeben von 

Rhoda Erdmann 
Berlin -Wilmersdorf 

Band VIII 

Verlag von Gustav Fischer in Jena 
1929 



V e r l a g v o n G u s t a v F i s c h e r . in J e n a 

Die Geschichte der Biologie 

Ein Ueberblick 

von 

Erik Nordenskiöld 
Stockholm 

Deutsch von Guido Schneider 

VIII, 648 S. gr. $° 1926 Rmk M.-, geb. 27.- 

Der Verfasser hat sich nach Möglichkeit in seiner Darstellung an die theoretischen 
Grundsätze und allgemeinen Grundlinien gehalten, die in der Forschung hervortreten, 
da sie, obwohl kulturhistorisch von sehr wesentlicher Bedeutung, dennoch nicht oft über. 
sichtlich zusammengestellt worden sind. Nach diesem Prinzip ist auch für jede Richtung 
eine Anzahl typischer Vertreter unter den Denkern und Forschern ausgewählt und ge- 

schildert worden. Die Auswahl der zu schildernden Persönlichkeiten geschah auf Grund 
einer Prüfung, die natürlich einen gewissermaßen subjektiven Charakter haben muß. 
Im Hinblick auf die allgemeine Kulturentwicklung war es ferner geboten, Vertreter der 

wissenschaftlichen Entwicklung verschiedener Länder zu berücksichtigen, um ein mög- 

lichst allseitiges Bild vom heutigen Stande der Naturwissenschaften und von den Bei- 

trägen der verschiedenen Nationen zu gewinnen. 

Münchener medizin. Wochenschrift. 1926, Nr. 21: Das vorliegende Buch 
füllt in vorzüglicher Weise eine Lücke in unserer sonst so ungeheuer angewachsenen 
biologischen Literatur aus. . . . es fehlte an einem Werk, welches dem Geist der Neu- 
zeit entsprechend eine zusammenhängende Darstellung vom Entwicklungsgang der bio- 
logischen Forschung von ihren ersten Anfängen im griechischen Altertum bis in die 
Neuzeit gegeben hätte. Dieser äußerst interessanten Aufgabe hat sich E r i k Norden 
skiöld unterzogen und sie in so vortrefflicher Weise gelöst, daß es aufslebhafteste 
zu begrüßen ist, daß G. Schneider durch seine Uebersetzung ins Deutsche das Werk 
einem größeren Leserkreis zugänglich gemacht hat. 

Der Verf. hat es mit seiner Aufgabe nicht leicht genommen; er hat nicht nur die 
wichtigsten Erscheinungen einer über fast 21/2 Jahrtausende sich erstreckenden Literatur 
selbst eingehend studiert, sondern ist auch, abermals auf Grund eigener Studien, den 
Zusammenhängen nachgegangen, die sich zwischen der Biologie einerseits und den gleich- 
zeitigen geistigen Strömungen andererseits ergeben. Unter ihnen spielen die vielfach 
sich aufs heftigste bekämpfenden philosophischen, kirchlichen und politischen An- 
schauungen eine wichtige Rolle.. . 

Entsprechend dem Gesamtcharakter des Werkes verzichtet der Verf. darauf, eine 
trockene Aufzählung der wichtigsten Leistungen zu geben, vielmehr ist er bestrebt, 
überall den geistigen Zusammenhang der Forschungen herauszuarbeiten und von diesem 
Gesichtspunkt aus die historische Stellung der einzelnen Forscher zu bewerten. Dabei 
läßt sich nicht vermeiden, daß der Darstellung ein subjektives Moment beigefügt ist, 
welches dem gesamten Werk zum Vorteil gereicht, im einzelnen jedoch den Verf. öfters 
mit den herrschenden Auffassungen in Widerstreit bringt. . . . Wer den ungeheuren 
Umfang der modernen biologischen Literatur keimt, wird dem Verf. Dank wissen für 
das viele Vortreffliche, was sein Werk bietet. Richard H e r t w i g , München. 
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Experimental studies on pigment -formation. 

1. The development in vitro of the mesodermal pigment 
cells of the fowl. 

By 

P. C. Koller. 

With plate 15 -17. 

Introduction. 
B. F. K a u p p in his very useful book the `Anatomy of the 

domestic fowl' C18) states that the black -brown pigment of the 
fowl sometimes appears in the connective tissue especially in the 
case of black breeds. This writer describes pigment cells in the 
connective tissue of the dark - skinned shanks. These cells are 
of stellate form and give off long, ramifying, pseudopodia which 
often interlace with those of neighbouring cells to form a network. 
Cells of this type occur in many parts of the body as in the dermis, 
in the connective tissue surrounding the blood vessels and around 
the spinal cord. 

It was thought that such cells, if cultivated in v i t r o , would 
yield interesting material for the study of pigment- formation in 
living tissue. Up to the present most of the detailed observation on 
pigment- formation in vitro have been . made on epithelial tissue 
such as the iris and retina (Luna '17, Smith '20, Kapel '29) 
though the choroid has also been studied to some extent (Smith '20, 
Luna '20). The present investigation had two main objects - 
(a) to study the early development of the connective tissue pigment 
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cells with special reference to the origin and mode of formation of 
the pigment granules and (b) to determine whether the pigment cells_ 

could develop in medium derived from fowls of non -pigmented breed.. 

Material and methods. 
Black and white Leghorn embryos of 3 -5 days' incubation 

and a few dark hybrid embryos were employed. The notochord 
and its adjacent mesoderm were dissected out and cut into fragments . 
suitable for explantation. 

Tissue -extract was made from 8 -10 days old embryos of either- 
the black or white Leghorn breed using Pannett and Compton's. 
saline. Blood plasma was also obtained from both breeds. 

The cultures were made by the hanging drop method on 11/4_ 

inch square coverglasses over 3 in. X 11/2 in. hollow -ground slides.. 
These larger coverslips and slides were found more satisfactory 
than the smaller size as they necessitated less frequent changing 
and consequent disturbance of the tissue. 

It was found best to change the tissue to fresh medium not . 
later than 48 hours after the original explantatibn. Subsequent 
subcultures, however, were made at intervals of 3 -5 days. Cul- 
tures were maintained up to five or six passages by which time 
the pigment cells had completed their development. 

Observations were made on living cultures by means of a micro- 
scope kept at body temperature. 

Cultures were vitally stained with neutral red by explanting 
the tissue into medium, the embryo extract of which contained 
0.050/0 neutral red. 

Some of the specimens were fixed in acetic alcohol, stained 
with very dilute Delafield's haematoxylin, differentiated in acid al- 
cohol and then dehydrated, cleared and mounted in Canada balsam. 

Observations on the living cells. 
When the tissue was first explanted no pigment cells were 

present. If the cultures were made from 4 -day embryos pigment 
cells appeared in the first passage, 36 -48 hours after explantation, 
but if 3 -day embryos were used the pigment cells were not dis- 
tinguishable until the 2nd. or 3rd. passage and developed more 
slowly than in the case of the 4 -day tissue. It was therefore easier 
to study the early development of the pigment cells in the explants 
of 3 -day than in those of 4 -day mesoderm. 
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In their earliest stages the pigment cells resembled fibroblasts 
and were not always easy to distinguish from the mesenchyme cells 

among which they were scattered. They were elongated and con- 

tained a more or less oval nucleus with one or two nucleoli. In 
the cytoplasm, especially in the neighbourhood of the nucleus, small, 

colourless granules were seen which were rather more refractile 
than the surrounding cytoplasm. When the culture -medium con- 

tained neutral red these granules were stained pink and were much 

more conspicuous. They increased rapidly in number and at the 
same time some of them began to assume a yellowish tinge. Some- 

times 3 -5 granules would collect in a small group and it was 
often found that the granules which emerged from the group a few 
seconds later were more numerous than those which had entered 
it. How this multiplication of the granules was effected was not 
clear but they appeared to arise from the cytoplasm. 

The next phase in the development of the pigment cells (Fig. 1 

and 2) which usually occupied a period of 8 -10 hours following 
the first appearance of the granules, was characterised by two 
changes in the appearance of the cells. In the first place the cyto- 
plasmic granules described above gradually became coloured; the 
granules of an individual cell did not darken simultaneously and 
usually ranged in shade from pale yellow to deep brown. In the 
second place the cell altered its shape. The relatively simple, fibro- 
blast -like outline was lost and long, branched arms of cytoplasm 
containing pigment granules were thrown out from the main body 
of the cell in various directions. The shape and distribution of 

these arms were continually changing owing to the active amoeboid 
movement of the cell. It was interesting to . observe the formation 
of a new pseudopodium. Pigment granules assembled in a group at 
some point near the surface of the cell, a bud of cytoplasm then 
appeared at this point and gradually elongated whilst the group 
of pigment granules dispersed and streamed out into the new branch; 
the base of the newly formed branch *was always found to be 
clear of granules. When pseudopodia were retracted the granules 
streamed back into the cell body which accordingly became darker 
in colour. In some cases very long, thin processes were formed 
which occasionally became detached from the cell. Such detached 
fragments degenerated and liberated the pigment granules into 
the medium. 

In cultures made from 4 or 5 -day embryos most of the cells 
contained pigment in the form of granules but cells were sometimes 
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encountered (Figs. 2 and 3) which showed pigment in both gra- 
nular and rod -shaped form. The origin of the rod -like pigment was 
not entirely clear. In young pigment cells it was not uncommon to 
.find 2 -3 colourless (never coloured) granules adhering to each 
other in a line ; it is possible that these short strings of granules 
subsequently formed rods. If the cultures were made from 3 -day 
embryos, on the other hand, the pigment usually developed as rods 
rather than as granules; the reason for this is at present obscure. 
In these cases the brown rods were clearly proceded by colourless 
rods but whether the latter were formed by linear fusion of smaller 
granules could not be determined. 

The pigment granules and rods continued to darken and in- 
reand in size, and number (Figs. 1 c. and d.). In some cases an 
aggregation of pigment rods was formed which moved about the cell 
as a single unit (Fig. 8). 

The intracellular movements of the granules and rods of pig- 
ment were most curious and interesting to watch. The pigment 
moved with a quick, jerky motion to and from the periphery or 
round the nucleus. Sometimes an individual rod or granule would 
collide with another whereupon its course would be immediately 
deflected. When a new pseudopodium was protruded the pigment 
which, as previously described, always aggregated near the future 
site of a new branch, would pass into the cytoplasmic process with 
a sudden jerk, perhaps go a short distance, then pause and again 
move onwards. When the cultures were exposed to strong light for 
10 -20 minutes their movements appeared to be accelerated -- 
a phenomenon also observed by Smith ('20) in the case of the 
epithelial pigment cells. 

Sometimes the pigment cells degenerated (Fig. 9). The cyto- 
plasm in such cases appeared crowded with pigment often in the 
form of large aggregations of granules. The branched pseudopodia 
were withdrawn and amoeboid movement practically ceased. The 
cell usually became spindle- shaped with long, tapering ends and 
eventually rounded up and disintegrated. 

Mitosis was observed among the pigment cells of the writer's 
cultures. Metaphase was only occasionally encountered but a few 
cells in anaphase and several in telophase (Fig. 10) were seen. 

When pigment cells broke down and liberated their dark brown 
rods and granules the latter were usually ingested by macrophages 
and also less markedly by the neighbouring fibroblasts (Fig. 11). 
Such pigment- carrying cells were similar to those described by- 

Archiv für experimentelle Zellforschung. Bd. VIII. 33 
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Smith ('20, '21) and were easily distinguishable from the true 
pigment- forming cells. 

The cultivation in vitro of black and white Leghorn 
embryonic connective tissue in culture medium derived. 
from (a) black Leghorn and (b) white Leghorn fowls. 

E x p e r.i m en t 1. Cultures of the notochord and surrounding: 
tissue from 5 -day black Leghorn embryos were explanted in plasma . 

and embryo extract from black Leghorn fowls, whilst similar cul- 

tures were made in plasma and embryo extract from white Leghorns.. 
Two precisely similar series of cultures were made with tissue 
from 5 -day white Leghorn embryos. In all four series of cultures . 
the eyes of the embryos from which extract was made were in- 

cluded in the minced tissue. 
It was found that branched pigment cells developed equally 

well in both series of cultures of black Leghorn tissue and failed . 
to do so in either set of cultures of white Leghorn mesoderm. In . 
the cultures made from white Leghorn embryos, however, pigment. 
rods were found in many of the fibroblasts and macrophages but 
the appearance of these pigment- containing cells was totally different 
from that of the typical branched pigment- forming cells seen in 
the cultures of black Leghorn tissue. As large numbers of pigment . 

rods were lying freely in the medium it seemed highly probable that 
the rods present in the cells had been phagocytosed and that the 
presence of the pigment in the culture medium was due to the 
non -removal of the eyes from the embryos from which extract was 
made. To test this view the following experiment was made. 

Experiment 2. Cultures of the notochord and adjacent tissue 
from 4 -day black Leghorn embryos were explanted in plasma and 
extract from white Leghorns. Similar cultures were made from. 
4 -day white Leghorn embryos. The eyes were removed from the 
embryos from which extract was obtained. 

As before branched pigment cells developed only in the cultures . 
made from black Leghorn tissue and failed to do so in the white 
Leghorn explants. There was no trace of pigment either in the 
cells or in the medium of the white Leghorn cultures thus showing 
that the pigment found in the previous experiment was due to the 
presence of retinal pigment in the embryo extract. 

Experiment 3. In order to determine whether pigment cells- 
would develop from very early black Leghorn mesoderm when culti- 
vated in medium derived from white Leghorn fowls explants of the 
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notochord and surrounding mesoderm from 3 -day black Leghorn 
embryos were explanted in white Leghorn plasma and extract. 

After 2 -3 days' cultivation typical branched pigment cells 
began to appear. 

Discussion. 

Branched, stellate pigment cells have frequently been described 
in the lower vertebrates especially in the Amphibia. Schmidt C19) 
observed pigment cells in the Frog in vivo, Holmes (' 20) studied 
these in vitro and H o g b e n and Winton ('22, '23) made various 
experiments on the behaviour of the frog melanophores. These 
amphibian pigment cells, however, are of epithelial origin and differ 
markedly in both appearance and behaviour from the pigment cells 
of fowl connective tissue. The amphibian pigment cells as figured 
by H o g b en and Winton have a round central body from which 
radiate numerous branched pseudopodia and are much more regular 
and uniform in shape than the mesodermal pigment cells of the 
fowl. Moreover, although the pigment of the frog melanophores may 
show fairly rapid, wholesale retraction or expansion in response to 
certain physiological conditions, the cells do not exhibit the constant 
amoeboid movement so characteristic of the fowl pigment cells. 

In many respects the mesodermal pigment cells of the fowl 
also differed profoundly from the epithelial pigment of the retina 
and iris. When explanted in vitro the epithelial pigment grows as 
a continuous sheet, -the cells of which are square or polyhedral 
and show little or no amoeboid movement thus contrasting strongly 
with the scattered, highly branched and actively amoeboid meso- 
dermal pigment cells. The development of pigment was found to 
take place in vitro more rapidly in the connective tissue pigment 
cells than in the epithelial pigment cells. According to Smith ('20) 
dark brown pigment rods did not appear in explants of 42 hour 
embryonic eyes until after 60 hours cultivation in v i t r o, although 
grey and colourless granules preceding pigment were already pres- 
ent at the time of explantation. In the present writer's cultures 
of mesoderm from 60 hour embryos in which no sign of pigment 
was present, pigment cells containing grey and colourless granules 
appeared after 48 hours growth and it required only 10 -20 hours 
further incubation for these cells to become filled with dark brown 
rods and granules. 

Although in shape and behaviour the epithelial and connective 
tissue pigment cells are so different, the appearance and behaviour 

33* 
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of the actual pigment are almost identical in both types of cell. 
In Smith's epithelial cultures the pigment was in the form of 
either spherical granules or stout rods precisely as in the writer's 
mesodermal cultures and moved about the cytoplasm in the same 
curious, jerky manner. 

Since the appearance of the pigment is so similar in the meso- 
dermal and epithelial pigment cells it might be expected that it was 
of the same nature and therefore formed in the same way in both 
types of tissue. Smith ('20) describes the pigment rods and gra- 
nules as being formed from colourless granules which regards 
as distinct from mitochondria since in the same cell the granules 
stained with neutral red whilst the mitochondria showed affinity 
for the Janus green. Smith also noted that the granules appeared 
throughout the cytoplasm and not only near the nucleus where 
mitochondria were usually aggregated - a fact also observed by 
Luna ('17). Pigment formation in epithelium as recorded by 
Smith and others thus appears to correspond almost exactly with 
pigment formation in the mesodermal pigment cells described in the 
present communication, i.e. it develops from colourless granules 
which appear throughout the cytoplasm and are distinct from 
mitochondria. The writer has been unable to find any evidence of a 
nuclear origin of the pigment granules, as described by S z i l y ('11) 
in the eye and the melanotic sarcomata. Pigment granules sometimes 
traversed the film of cytoplasm covering the nucleus and thus 
temporarily appeared to be within the nucleus but careful focussing 
showed that such was not the case. 

The fact that the mesodermal pigment cells of black Leghorn 
embryos were able to develop in a culture medium obtained from 
white Leghorn fowls, in which such pigment cells are absent, is of 
interest. Breeding experiments have shown that the white Leghorn 
is dominant to the black Leghorn so that the offspring of a 
first cross between the two breeds are white; all the hybrid 
chickens however carry the factor for black in their genetical con- 
stitution but owing to the dominance of the white this factor is 
latent, Danforth and Foster ('27) howe demonstrated however, 
that if skin from a black Leghorn fowl is transplanted into a 
white Leghorn fowl, pigment formation is not inhibited. They 
suggest therefore, that there is no special endocrine" in the white 
Leghorn inhibitory to pigment- formation. The present writer's re- 
sults appear to support this view, but further investigations are 
in progress with reference to this point. 
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The writer wishes to express his indebtedness to the Medical 
Research Council by whom the expenses of the investigation were, 
in part, defrayed. 

Summary. 
1. Branched pigment cells occur in the connective tissue of 

fowls of dark breeds. 
2. These cells appeared in expiants of 3 -days embryonic meso- 

derm after 24 -36 hours cultivation in vitro. 
3. All stages in the development of these cells were observed 

in the living cultures. 
4. The pigment occurred in vitro . as either granules or rods 

and was formed from originally colourless cytoplasmic granules 
which stained intra vitam with neutral red. The transformation i n 
vitro of the colourless granules into dark brown pigment occupied 
8 -10 hours. 

5. The pigment cells of the connective tissue differed from 
those of the retina in their active amoeboid movement, scattered 
distribution and more rapid development in v it r o. 

6. Pigment cells developed in explants of black Leghorn meso- 
derm even when cultivated in white Leghorn embryo extract and 
plasma. Pigment cells never developed in explants of white Leghorn 
mesoderm even when cultivated in black Leghorn embryo extract 
and plasma. 
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Description of plates. 
All the microphotographs were made from specimens from the same series 

of cultures, fixed and stained at the same time. 
ag. aggregation of pigment granules. 
p.c. pigment cell. 
p.p. phagocytosed pigment rods. 

Plate 15. 
Fig. 1. Series of freehand drawings of a living pigment cell in its earliest 

stages of development. Note the increasingly branched appearance of the cyto- 
plasm and the gradual darkening of the cytoplasmic granules (explant from 
3 -day embryo after 62 hours' cultivation in vitro; 2nd passage). 

Plate 16. 
Fig. 2. Microphotograph (X650) showing early pigment cells containing 

relatively few pigment granules (explant from 4-day black Leghorn embryo after 
2 days' cultivation in v i tr ö; 1st passage). 

Fig. 3.. Microphotograph. (X1000) showing a pigment cell in which the 
pigment is mostly rod -shaped. 

Fig. 4. Microphotograph (x1000) of a pigment cell containing both rods 
and granules of pigment. 

Fig. 5. Microphotograph (x170) showing a large group of branched pig- 
ment cells all of which had developed during cultivation in vitro. 

Fig: 6. Microphotograph (x650) showing two ' pairs of pigment cells in 
close proximity. These cells possibly represent the product of two mitoses. 

Plate 17. 
Fig. 7. Microphotograph (X1000) of .a much branched pigment cell. 
Fig.. 8. Microphotograph (><1000) of two pigment cells containing several . 

aggregations of pigment granules as well as discrete ' rods and - granules. 
Fig. 9. Microphotograph (X650) showing degenerate pigment cells. The 

elongated cell on the right has lost its long branched arms whilst the three 
cells on the left have rounded up. 

Fig. 10. Freehand drawings of a pigment cell in late telophase. After an 
interval of 15 minutes the cells had almost separated and had began to put 
out the characteristic branched pseudopodia (explant from 3 -day embryo after 
14 days' cultivation in vitro ; 4th passage). 

Fig. 11. Microphotograph (X650) showing true pigment cells surrounded 
by cells containing phagocytosed pigment rods. 

Art. 
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Lehrbuch der Protozoenkunde 
Eine Darstellung der Naturgeschichte der Protozoen 

mit besonderer Berücksichtigung der parasitischen 

und pathogenen Formen 

Begründet von 

Franz Doflein 

neubearbeitet von 

Prof. Dr. Eduard Reichenow 
Abteilungsvorsteher am Institut für Schiffs- und Tropenkrankheiten in Hamburg 

Fünfte Auflage 

I. Teil (= S. 1 436): Allgemeine Naturgeschichte der Protozoen. Mit Ab- 
bild. 1-388. 1927 Rnik 21.- 
Inhalt: Einleitung. - I. Allgemeine Morphologie und Physiologie der Pro - 

tozoen: 1. Die Protozoen als Zellkörper. 2. Stützsubstanzen und Skelettbildungen. 
3. Bewegung. 4. Stoffwechsel. 5. Reizerscheinungen. / II. Fortpflanzung und Ent- 
wicklung: 1. Vermehrung. 2. Sexualität. 3. Entwicklungsgeschichte. / III. Oeko- 
logic: Vorkommen und geographische Verbreitung der Protozoen. Meeres -, Süß- 
wasser- und Bodenprotozoen. Parasitische Protozoen. Die Parasiten der Protozoen. / 
IV. Technik der Protozoenuntersuchung. a) Künstliche Züchtung freilebender Pro - 
tozoen, von Darmprotozoen und Blutparasiten. b) Untersuchungsmethoden. - 
II. Teil (= S. 437 -864): Spezielle Naturgeschichte der Protozoen. Erste 

Hälfte: Plasmodroma: 1. Mastigophora (Flagellaten oder Geißelinfusorien) 2. Rhizo- 
poda. Mit Abbild. 389 -823. 1928 Rmk 22.- 

Soeben erschien: 

II. Teil (= S. 865 -1262): Spezielle Naturgeschichte der Protozoen. Zweite 
Hälfte. Plasmodroma: 3. Sporozoa. / Ciliophora: 1. Ciliata. 2. Suctoria. - 
Sachregister. Mit Abbild. 824 -1201. 1929 Rink 21.- 

Einbanddecke (in Halbleder) für das ganze Werk : Rmk 4.5o 

Preis des vollständigen Werkes: Rmk 64. -, in Halbleder geb. 70.- 

In dem Jahrzehnt, das seit dem Erscheinen der 4 Auflage vergangen ist, hat 
sich die Forschung auf dem Gebiet der Protozoenkunde ungemein fruchtbar erwiesen; 
viele neue Tatsachen sind bekannt geworden und manche theoretischen Fragen 
haben ein anderes Aussehen erhalten. Um diesen Fortschritten gerecht zu werden, 
ohne den äußeren Umfang des Lehrbuches weiter anwachsen zu lassen, war eine 



völlige Neuordnung des Stoffes und vielfach eine gedrängtere Darstellung er- 
forderlich; insbesondere wurden Morphologie und Physiologie . der Protozoen zu 
sammen behandelt, wodurch zahlreiche Wiederholungen vermieden worden sind 
und die Uebersichtlichkeit sicherlich gewonnen hat. 

Wenn infolgedessen von dem Text der vorigen Auflage nur wenige Bruch 
stücke unverändert erhalten bleiben konnten, so war der Bearbeiter doch bestrebt, 
dem Buch im ganzen den Charakter zu wahren, der ihm von Doflein bestimmt 
worden war : es soll nicht nur dem Lernenden eine E in f ü h r u n g in das G e- 
s a m t g e b i e t der Protozoenkunde unter besonderer Berücksichtigung der 
Parasiten geben, sondern es soll in dem Maße, wie dies im Rahmen eines Lehr- 
buches möglich ist, weit genug in die Einzelheiten gehen, um auch dem Forscher 
bei Spezialuntersuchungen die ersten Hinweise bieten zu können und ihm das Auf- 
finden der einschlägigen Literatur zu erleichtern. Mehrere hundert Abbildungen 
wurden neu aufgenommen. Der Raum hierfür wurde zum großen Teil gewonnen 
durch Ausscheiden veralteter Bilder und durch fast völliges Vermeiden der 
Wiederholung der gleichen Figur. 

Z en t r a l b 1. f, d. ges. Hygiene. Bd. 17, Heft 6:. . Der jetzige Heraus- 
geber, F. Reichenow, kann allseitigen Dankes gewiß sein, daß er die heikle Auf- 
gabe übernommen hat, die Neuauflage zu besorgen, über der der Schöpfer des 
Werkes verstarb.... Die Verarbeitung neuerer Anschauungen brachte es mit sich, 
daß die neue Auflage vielfach ganz als eine persönliche Schöpfung des Heraus- 
gebers erscheint und als solche zu werten ist. Der neue Doflein" ist dadurch 
wieder zu einer wirklich zeitgemäßen Einführung in das Gesamtgebiet der Pro - 
tozoenkunde geworden, die allen fachlich interessierten Kreisen unentbehrlich sein 
wird wie bisher. Ausstattung und Druck des Werkes sind meisterhaft wie in den 
früheren Auflagen. F. W. B a c h. 

Archiv f. Schiffs - u. T r o p en h y g. Bd. 32, Heft 5: Der Doflein" war 
jahrzehntelang das maßgebende Lehrbuch und Nachschlagewerk, das auch im Aus- 

_ land viel als Quelle benutzt wurde.... Der Doflein" wird sich auch als Doflein- 
Reichenow" bald wieder allgemein einbürgern, um so mehr, als der Verlag sich 
durch überaus bescheidene Preisgestaltung auszeichnet. M. Mayer. 

Deutsche m e d. Wochenschrift. 1928, Heft 7:... Der Verfasser hat es 

in vorzüglicher Weise verstanden, die Brücke zwischen Zoologie und Medizin her- 
zustellen. Für eigene Forschung dient eine Einführung in die Methodik und ein gut 
ausgewähltes Literaturverzeichnis. Die neue Auflage ist entsprechend den Fort- 
schritten der Wissenschaft im letzten Jahrzehnt gänzlich umgearbeitet; der Preis 
ist im Verhältnis zum Geboteneu, namentlich auch an Abbildungen, recht niedrig 
zu nennen. K i s s k alt, München. 

Münchener med. Wochenschrift. 1928, Heft 8: ... eine große Menge 
neuer, gut ausgewählter und ausgezeichnet reproduzierter Abbildungen unterstützen 
das Gesagte ganz wesentlich und werden zum Verständnis des komplizierten morpho- 
logischen Aufbaues und der physiologischen Einrichtungen der Protozoen außer- 
ordentlich beitragen. Das Lehrbuch ist zur Einführung in die Protozoenkunde aus- 
gezeichnet geeignet und wird viele Freunde finden. R. O. Neumann, Hamburg. 

Centralblatt f. allgemeine Pathologie. 1928, Bd. 42, Heft 3: ...Die 
klare Darstellung und übersichtliche Gliederung des umfangreichen Stoffes gibt dem 
vorliegenden Teil des Lehrbuches der Protozoenkunde eine besondere Prägung. Für 
den Zoologen und Biologen, wie für den Mediziner, insonderheit den pathologischen 
Anatomen ist das Buch nicht allein ein Leitfaden und Nachschlagewerk; durch 
Vermittlung der notwendigsten Kenntnisse über die Morphologie und Physiologie der 
Protozoen bildet es eine unentbehrliche Grundlage jeder experimentellen Unter- 
suchung über die Pathologie der Zelle, die gerade an den leicht zugänglichen leben- 
den Einzellern von besonderer Bedeutung sind. D a n i s c h, Jena. 
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ON PIGMENT FORMATION IN THE 
D -BLACK RABBIT. 

BY DR P. KOLLER. 

(From the Biochemical Laboratory and the 
Animal Breeding Station, Cambridge.) 

THE mechanism of the origin and formation of pigment has been 
elucidated by the work of Bertrand (1908), Chodat (1912) and others. 
They all agree that colour in animals and plants is produced by the 
action of a ferment or oxidase substance on a colourless chromogen. 
Von Fürth (1904), Gortner (1911), Przibram, Dembowsky and Breecher 
(1915), Schultz (1925) and other researchers have demonstrated that 
the presence of an oxidase ( tyrosinase) in the coloured tissues of 
animals and plants is a conditio sine qua non of pigment formation. 
L. Kaufmann (1923), for example, was able by injection of tyrosinase 
artificially to supply this oxidase and obtained the formation of melanin 
pigment. 

Our present knowledge of the chemical basis of pigment formation 
allows us to use the chemical test for genetical analysis. In this con- 
nection the work of Onslow (1915) is of special interest. He demonstrated 
that chemical differences could be found between the two different types 
of white -coat colour in rabbits and mice, which correspond to differences 
in their genetic behaviour. In the dominant white coat the pigment - 
forming mechanism is present, but its action is inhibited by specific 
"inhibitor" substance. In the recessive white or albino, there is no 
inhibitor but the pigment- forming mechanism is incomplete. 

Onslow used in his experiments the skin of recessive and dominant 
whites and of recessive black animals, as well as the chocolate form of 
the latter. He did not extend his work to dominant black, called by 
Punnett (1913, 1915) D- black, which is dominant to agouti, towards 
which the normal black is recessive. Our problem was to find out whether, 
an underlying chemical difference could be found corresponding to the 
different genetic behaviour of dominant black. 

METHODS. 

In the light of the more recent literature on oxidases and pigment 
formation (Schultz, 1925) Onslow's method with tyrosinase and peroxide 
seemed to be 'inadequate, and it appeared preferable to follow Bloch 



104 On Pigment Formation in the D -Black Rabbit 

(1917, 1924) in replacing these reagents with "Dopa" (1 -3, 4, dioxy- 
phenylalanine). 

As experimental animals 2 -3 day old rabbits were used. The skin 
was carefully separated and freed from adherent connective tissue and 
blood vessels, washed with distilled water and rinsed and dried with 
a cloth. It was then cut into pieces and ground up in a mortar with 
pure sand which had been previously wetted with a few drops of water. 
The pulp was placed in a cloth and pressed out in a press. The juice was 
separated from solid particles by centrifuging. As material for dominant 
white or inhibitor, we used the belly of agouti and the white parts of 
English rabbits. 

The extracts of skin were divided into equal parts, which were placed 
in welled china plates. In three of the extracts a small quantity of solid 
finely powdered Dopa was suspended. To one of these portions with Dopa 
a few drops of the extract of white skin from English rabbit or agouti 
belly was added. To another we added an, equal amount of water to test 
the effect of dilution by water as compared with the effect of dilution 
by inhibitor extract. 

The china . plate was placed in a big Petri dish into which also wet 
cotton -wool was placed. The dish was covered and placed in a thermo- 
stat at 37° C. for 4 hours. Then the dish was kept for 8 hours at room 
temperature and the results noted. The extract of coloured skin alone 
(used as control) does not change its colour in this time, while the same 
with Dopa changes to a very deep black -brown colour. 

DESCRIPTION OF EXPERIMENTS. 

The following breeds were used as experimental material: (1) agouti; 
(2) recessive black; (3) dominant or D- black; (4) dominant white 
(homozyg. English rabbit); (5) recessive, white or albino; (6) chocolate 
or dilute black; (7) agouti -Dutch. 

1. Extract of agouti skin. 

Extracts were prepared from the coloured coat of agouti and as 
inhibitor the extracts from the belly of the same agouti was used. 

Extract Reaction 

E +Dopa ... ++ 
E +Dopa +H20 ... f f 
E +Dopa +inhibitor - 

E = extract from coloured skin. 
+ = positive reaction; formation of a precipitate of black colour. 
-= negative reaction; no change in colour. 
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The reaction with Dopa and water was not so strongly positive as 
with Dopa alone, the water causing a dilution of precipitate colour. The 
result, however, shows that the agouti coat has all the factors for 
pigment formation; whereas the belly has in addition an inhibitor 
enzyme. 

2. Extract of recessive black skin. 
. Extract 

E+Dopa ... 
E+ Dopa +H$O . 
E + Dopa + inhibitor 

Reaction 

++ 
ff 

Two kinds of inhibitor were used: one was the agouti belly, in which 
case a negative reaction was observed. In crosses of agouti and recessive 
black the F1 offspring have the dominant white belly. Similarly if we 
used the extract of dominant white as inhibitor, the reaction was again 
negative. In crosses of recessive black and dominant white the F1 off- 
spring are all white. 

3. Extract of dominant or D -black skin. 
Extract Reaction 

E+Dopa ... + ++ 
E+ Dopa +H$0 . ++ 
E + Dopa + inhibitor ++ 

The above result shows that the inhibitor (from agouti belly and 
dominant white) could not prevent pigment formation. Punnett (1915) 
suggests that in the D -black rabbit there is present an inhibitor enzyme 
which itself inhibits the action of the inhibitor from agouti belly and 
dominant white. Therefore when he crossed agouti with D -black in Fl 
generation the white belly did not appear and the offspring were all 
black. In this case the chemical observation is in full agreement with 
the genetic behaviour. 

4. Extract of dominant white skin. 
Extract Reaction 

E+Dopa ... 
E+ Dopa +H$0 . 
E + Dopa + inhibitor 

In order to test more exactly where lies the cause of pigment inhi- 
bition, extract from dominant white was used with Dopa. The result 
in every case was negative, except when the extract was boiled for a few 
minutes, when a melanin precipitation was observed. It is suggested that 
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in that case the effect of inhibitor is destroyed by heat and the other com- 
ponents of the extract can, when combined with. Dopa, produce pigment. 

5. Extract of recessive white skin. 
Extract Reaction 

É+Dopa .. " ... 
E+Dopa+H20 ... 
E + Dopa +inhibitor 

Dopa cannot produce pigment In recessive white extract and even if 
we boil the extract the reaction remains negative. But if the extract from 
recessive black is added a positive reaction appears, because the lacking 
member of the pigment -forming series is supplied. ' "If we cross, for 
example, albino (recessive white) with recessive black, the F1 generation 
is black, because from the black parent the entire pigmentary system is 
introduced. 

6. Extract of chocolate skin. 
Extract Reaction 

E +Dopa .. ++ 
E +Dopa +H20 .. + 
E + Dopa +inhibitor - 

The chocolate is a dilute black;' in crossing its fate is the same. If we 
cross it with agouti, the white belly of the latter, which contains the 
inhibitor, will appear in F1. 

7. Extract of agouti -Dutch rabbit's skin. 

Three kinds of extract were made: El, from the agouti coat; E2, "from 
the white part of coat; E3, from the belly. 

E1 behaved in the same way as the agouti; i.e. with Dopa it gave a 
positive reaction. E2 with Dopa did not give a melanin precipitation and 
this extract could not prevent pigment formation. E3 had the same 
effect as the inhibitor from agouti. In crosses the behaviour of the white 
part is the same as that of recessive white, which shows that it lacks one 
member of the pigment-forming system.. 

RESULTS. 

1. Extracts from the coloured çóat of agouti, recessive black, chocolate 
and agouti -Dutch give strong melanin formation with Dopa. 

2. Extracts from dominant white skin (belly of agouti, white parts 
of English rabbit) do not form melanin on addition of Dopa. If added 
to the extracts of the coat of coloured rabbits mentioned under (1), 
such an extract completely inhibits pigment -formation. 
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Drawings were made with a Zeiss camera lucida. The Tradescantia 
drawings were made with a 1.3 mm. objective and a x 30 eyepiece at a 
magnification of ca. 5500. For the Rhoeo drawings a 1.5 mm. objective 
(n.a. 1.3) was used giving a magnification of 6300. 

The author is indebted to Mr La Cour for the preparations. 

I. OBSERVATIONS ON TRADESCANTIA VIRGINIAN. VAR. 

HUMILIS. 

Behaviour of chromosomes during meiosis. 

The study of the earlier stages in Tradescantia was not possible; 
however, the fact that most of the chromosomes are attached by terminal 
chiasmata in first metaphase indicates that terminalisation is extensive 
in this species. Terminalisation is the movement of the chiasmata formed 
at diplotene away from the attachment constrictions to the ends of the 
chromosomes. The observations of triple and quadruple terminal chias - 
mata show that the formation of chiasmata between more than 2 chromo- 
somes does not of itself interfere with terminalisation. 

In species with structural changes in the chromosomes leading to 
pairing of unequal chromosomes or of a middle segment of one chromo-. 
some with the end of another, terminalisation obviously can only be 
complete for one partner resulting in the formation of a terminal -lateral 
chiasma (Text -fig. 1 C). The latter type of chiasma was observed by 7 

Darlington (1929); the present study has revealed the occurrence of the 
former. t 

The observations of terminalisation in Campanula (Gairdner and 
Darlington, 1931), in diploid and tetraploid Primula sinensis (Darlington, 
1931 a), in Rosa (Erlanson, 1931) and in Matthiola (Philp and Huskins, 1 

1931) indicate that the movement of terminalisation proceeds simul- t 

taneously throughout the chromosome complement. The proportion of 

terminal chiasmata in metaphase is generally a measure of the extent of 

terminalisation. In Tr. virg. humilis terminalisation is usually complete, 
all the chiasmata in first metaphase being terminal with certain special 
exceptions. 

Occasionally interstitial chiasmata are observed at metaphase. When t 

they occur they seem to be constant in position and of two types; one c 

sub -terminal, the other more median (Text -fig. 19, B). It is significant 
that never more than two interstitial chiasmata were observed in the 
same nucleus. The occurrence of these interstitial chiasmata in apparently 
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constant positions in nuclei, which otherwise show complete terminalisa- 
tion, indicates that they are due to arrest of terminalisation at particular 
points. It was suggested by Darlington (1929) that such arrest of termi- 
nalisation might be caused by a change in the homology of the pairing 
chromosomes. This suggestion has been supported by the observations of 
Darlington on Oenothera (1931 c) and Sansome (1932) on Pisum in which 
known changes in homology were found to check terminalisation. 

The change in the homology of the chromosomes might have been 
produced by segmental interchange between non -homologous chromo- 
somes and by translocation. Such changes must have been common in 
this species because the behaviour of the chromosomes at meiosis shows 
it to be a complex structural hybrid. The association of more than four 
chromosomes, the pairing of the end of one chromosome with the middle 
of another, the presence of unequal chromosomes and of fragments and 

Text -fig. 1. Three metaphase bivalents. A and B show exceptional interstitial chiasmata, due 
to arrest of terminalisation; C shows a lateral -terminal chiasma. (x 2750.) 

their pairing with different parts of whole chromosomes indicate that 
homologous segments have different positions in different chromosomes. 
Therefore changes in homology of pairing chromosomes leading to the 
presence of interstitial chiasmata at metaphase through arrest of 
terminalisation is to be expected. Even the smallest non- homologous 
part is probably sufficient to arrest terminalisation. 

Pairing of unequal chromosomes. 

Pairing has been observed between unequal chromosomes. Sometimes 
such pairing results in the two chromosomes (chromosomes being used in 
this sense to mean the two chromatids associated at the attachment 
constriction) being made up of unequal chromatids (see Text -fig. 2 A, 
B, C). This condition is a proof of genetical crossing -over on the single 
assumption that identical chromatids are always associated at the point 
of attachment. This assumption is based upon genetical data chiefly from 

6-2. 
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Drosophila (Bridges and Anderson, 1925; Dobzhansky, 1931; Beadle, 
1932) and it derives independent support from the fact that splitting of 

the chromosomes at the attachment is never observed in bivalents before 
anaphase of the second division. If splitting of the chromosome at the 
attachment constriction takes place after chiasma formation, identical 
chromatids, that is chromatids from the same somatic chromosome, must 

Text -fig. 2. Three metaphase bivalents showing association of unequal chromatids. (x 2750.) 

be associated at that point. If this is the case, the association of two un- 
equal chromatids can only have been brought about by segmental inter- 
change between two chromatids of the unequal chromosomes (crossing - 
over) at some point between the attachment constriction and the end of 

the chromosome. This figure therefore gives cytological evidence q f genetic 
crossing -over. 

Torsion of chromatids. 

In the first metaphase some bivalents were observed which seemed 
to be made up of unequal chromatids due to cytological crossing -over 
between two unequal chromosomes as described above. However, closer 
examination revealed that the size disparity is only apparent. The two 
pairing chromatids of one chromosome are twisted round each other 
twice at 90 °. This-results in the twisting ca. 180° of the terminal attach- 
ments of the pairing chromatids so that two of them are pulled to the 
opposite side of the other two. The discrepancy in appearance is therefore 
due to displacement, or change in the position of the chromatids. The 
force which produces the torsion of the chromatids sometimes breaks the 
terminal attachment of the two replaced pairing chromatids, resulting in 

the formation of an imperfect chiasma (Text -figs. 3 B, C; 9 C; 11 D). 
Darlington (1932) believes that chromosome contraction in the earlier 

stages is brought about by a force operating from the attachment con- 

striction. He suggests that the point of attachment may actually spin 
round, resulting in the twisting of the chromosomes into a spiral which 
twists in opposite directions on each side of the attachment. The 

1 
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occasional observed torsion of the chromatids is perhaps caused by a 
prolongation of the effect of the same force. 

A 

Text -fig. 3. A, metaphase bivalent with a lacuna in one chromosome; B and C show torsion 
of chromatids. ( x 2750.) 

Morphological change in chromosome. 

In one of the bivalent chromosomes (see Text -fig. 3 A) at first meta- 
phase a very well- marked gap or lacuna appeared in an interstitial 
position. A similar case was observed by Darlington (1929) and he ex- 
plained it by assuming that a structural change had occurred during 
prophase in the chromosome, and he attempted to correlate the observa- 
tion with the appearance of new attachment constrictions in the pollen - 
grain division. The central position of the gap shows that both chromatids 
must have been involved in the change. The occurrence of lacunae and 
fragments in the same species perhaps indicates one of the ways in which 
the latter may originate. 

Behaviour of fragments. 

Tr. virg. humilis has three fragments. In metaphase configurations 
the observation of three fragments was sometimes rather difficult, but 
they were seen in anaphase and their number was proved to be a constant 

A B C O E F 
Text -fig. 4. Fragments. A, univalent dividing in first metaphase; B, univalent, showing the 

sub -median attachment; C, two fragments associated by an imperfect chiasma; D, two 
fragments paired by two terminal chiasmata; E and F, paired fragments with an 
interstitial chiasma. ( x 2750.) 

three. In their association among themselves and with chromosomes they 
show a certain variation. Sometimes they are univalents and divide 
in the first anaphase (Text -fig. 4 A, B). But the pairing of two of the 
fragments is quite common (Text -fig. 4 C, D, E and F). Their association 
in metaphase is proof of their partial or total homology. 
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The fragments are small bodies, therefore terminalisation is expected to 
be complete and even to be finished sooner than in the other chromosomes, 
on the analogy of Fritillaria. However, in several cases fragments were 
held together at metaphase by interstitial chiasmata (Text -figs. 4, É, F; 
9 A; 11 A). The incomplete terminalisation or arrest in the movement of 

the chiasmata in such small "chromosomes" must be evoked by a special 
cause. One possibility is that, as in the case of some of the large chromo- 
somes, small non -homologous interstitial segments are present in the two 
otherwise homologous fragments. When a chiasma is formed between the 
attachment constrictions and this non -homologous segment its terrai- 
nalisation is arrested at the point where the homology changes. Careful 
observation shows that the degree of interstitiality of the chiasmata or 
the point of arrest of terminalisation is constant. 

When a chiasma is formed between the point where the homology 
changes and the end of the fragment, away from the attachment constric- 
tion, terminalisation of course will be complete. Therefore complete ter - 
minalisation of chiasmata formed at diplotene does not necessarily prove 
the total homology of pairing chromosomes or fragments. Terminalisa- 
tion depends upon the relative positions of the place where the chiasma 
is formed and the attachment constriction as well as upon the structural 
differences. The discrepancy in the homology of pairing chromosomes 
may be taken to be responsible for arrest of terminalisation, but the 
presence of complete terminalisation cannot be taken as a definite proof 
of total homology. 

The pairing of three fragments (which is very common in Fritillaria 
imperialis; Darlington, 1930) has never been observed in Tradescantia. 
This may be due, either to the fact that only two fragments are homo- 
logous, or to special conditions such as chiasma frequency interfering with 
the pairing of three fragments at once. The latter possibility is rendered 
very improbable by the observation that one fragment may pair with 
another fragment and a whole chromosome. Therefore the chiasma fre- 
quency of the fragments must be sufficiently high to permit of the pairing 
of the three fragments if they are homologous. Two of the fragments 
have terminal attachments (Text -fig. 4 D), but the third seems to have 
a sub -median attachment. Pairing seems only to be between the two 
fragments with the terminal attachments. This supports the view that 
only two fragments are homologous. 

Fragments pair with the major chromosomes quite often. This makes 
the estimation of the chiasma frequency in the species rather difficult, 
since the chiasmata between fragments and chromosomes must certainly 
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be taken into consideration. This raises the question of whether the 
fragments are to be counted as chromosomes and if not, how the chiasmata 
between fragments and chromosomes are to be treated. 

The association of fragments with chromosomes may be by a single 
lateral or terminal chiasma or by multiple chiasmata with two or three 
chromosomes in triple or quadruple chiasmata respectively (see Text -fig. 6). 

Since metaphase pairing, as distinct from the special phenomenon 
"secondary association" (Lawrence, 1931) is, on Darlington's theory of 
meiosis (1931 b), only by chiasmata (i.e. changes of partners amongst the 
chromatids), the pairing of fragments with whole chromosomes in Tr. 
virg. humilis is worth special consideration. 

Fragments can pair with chromosomes by one or more chiasmata. 
Text -fig. 5 a, b, e illustrates the behaviour when the association is by one 
chiasma followed by terminalisation, complete for the fragment, neces- 

A A 

1 
B 

/ 

a b C 

Text-fig. 5. Diagram showing behaviour of chromosome with fragment, united by one 
chiasma. A represents chromosome and B fragment; a at diplotene, b and c at metaphase. 

sarily incomplete for the whole chromosome. Such an association will give 
four unequal chromatids or chromosomes after the second metaphase. 
This is a further cytological proof of crossing -over by interchange between 
unequal chromosomes. As a result of such a chiasma, new chromosome 
types will be formed; one representing part of the big chromosome with 
the fragment attached, the other being the remaining part of the big 
chromosome. Actually Darlington observed chromosomes of new sizes in 
the pollen -grain divisions, which might have originated in this way. 

The discrimination between this type of association and the type 
where two chiasmata have been formed and terminalised is rather 
difficult at metaphase. Text -fig. 6 D shows an unusual arrangement 
between the fragment and chromosome where the proximal end of the 
fragment is wider than the distal. This may be a special aspect of the 
type of association described, the fragment being viewed from above. 
Another possibility is that the "knob" does not represent a fragment at 
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all, being an interstitial part of one chromosome not present in its homo- 
logue. This would be another instance of pairing between unequal 
chromosomes, the inequality in this case being interstitial whereas in the 
previously described condition the inequality is terminal. If the second 
explanation is correct, this configuration affords convincing evidence that 
pairing is specific at metaphase as well as prophase, i.e. only homologous 
parts of chromosomes and chromatids can pair. 

When two chiasmata are formed between the fragment and chromo- 

A B C 

Text -fig. 6. Fragments pairing with chromosomes. A, condition resulting from two com- 
pensating chiasmata; B and C, condition which may have arisen from one chiasma; 
D, peculiar configuration; E, fragment paired with two chromosomes in a triple 
chiasma. (x 2750.) 

A 

// e 

a b c a 

Text -fig. 7. Diagram showing behaviour of fragment paired with chromosome by two 
compensating chiasmata; A represents chromosome, B fragment, a and b the two 
different types of compensating chiasmata at diplotene, c and d at metaphase. 

some these may be compensating or non -compensating. Compensating 
chiasmata can be formed in two ways; (1) the same two chromatids 
cross -over at both chiasmata, (2) two different pairs of chromatids cross- 

over at each chiasma (see Text -fig. 7 a, b, e, d). Terminalisation of these 
two types of compensating chiasmata will give the same configuration, as 

seen in Text -fig. 7 d. 

Pairing between a fragment and a chromosome by two non- compen- 
sating chiasmata will give a different result. In this type one of the 
chromatids which interchanges at the first chiasma crosses over with a 

third at the second chiasma. Terminalisation of non -compensating chias- 
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mata will give the same configuration as that formed in the case of one 

chiasma (see Text -figs. 8 a and b, 5 a, b and c). 

The arrangement most frequently observed was that in which the 
two fragment chromatids are attached to the side of the large chromo- 
somes. If the chiasma frequency were correlated with size, one would 
expect the single chiasma type leading to the configuration illustrated in 
Text -fig. 5 c to be most common But the observations show that this 
type is rather rare. Therefore, accepting Darlington's chiasma theory of 

metaphase pairing, we must assume that the most frequently observed 
method of pairing between fragment and chromosome results from the 
formation of two compensating chiasmata. Perhaps special circumstances 

a b 

Text -fig. 8. Text -fig. 9. 

Text -fig. 8. Diagram to show fragment and chromosome united by two non -compensating 
chiasmata; a at diplotene, b at metaphase. Metaphase appearance is the same as 
shown in Text -fig. 5. , 

Text -fig. 9. A, a pair of fragments with an interstitial chiasma; B, fragment paired with 
two chromosomes by two terminal chiasmata; C, bivalent showing torsion of chroma- 
tids. (x 2750.) 

t 
induce the formation of a second compensating chiasma whenever a 
chiasma is formed between a fragment and a chromosome. 

Many cases were observed in which two chromosomes were connected 
by one fragment. In such a configuration the association between 
the fragment and chromosome must be by two chiasmata for the 
fragment and one chiasma for each chromosome. The fibre attachment 
of the fragment must be between the two chiasmata in order that 
terminalisation may give the observed figures (Text -fig. 9 B). The 
fragment concerned in such a configuration must be that with the median 
attachment, otherwise the chiasmata between the fragment and both 
chromosomes would be on one side of the terminal attachment and 
terminalisation would result in a formation of a triple chiasma. 

Pairing of a fragment with two chromosomes by a triple chiasma has 
also been observed (see Text -figs. 6 E; 10 a, b). 
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Discussion. 

The study of the behaviour of fragments during meiosis, which reveals 
their association by chiasmata with each other and with whole chromo- 
somes, gives evidence of their existence and stability in this species. They 
survive the reproductive phase of the plant, which is responsible for the 
elimination of supernumerary bodies in the chromosome complement. 
Chromosome pieces or fragments, originated in different ways, have been 
observed in several animal and plant species, but in most cases these 
fragments do not pass through meiosis. For their maintenance at mitosis 
the possession of an attachment constriction which places the new 
chromosome fragment into the reproductive mechanism is necessary, as 

was first mentioned by Navashin (1926). 
The Tradescantia fragments have permanent fibre attachments. There- 

/j A 

b 

B 

a 
Text -fig. 10. Diagram to show method of pairing of a fragment with two chromosomes to 

give a triple chiasma. 

fore they are able to remain as permanent members of the chromosome 
complement as indicated by Darlington's observations on pollen grains 
and somatic tissue. They are not merely fragments, stricto sensu, but they 
are small "chromosomes" with individuality. It seems reasonable to 
assume that they represent one way, already advanced, towards new chro- 
mosome formation. There are species in animals (Gallus) and plants 
(Yucca and Aloe) where the size of the chromosomes in the same comple- 
ment ranges from the smallest to the largest. The Tradescantia fragments 
are comparable with these very small chromosomes. Perhaps they are 
responsible for some morphological or physiological features of Tr. virg. 

humilis. Tr. virg. var. bracteata has the same chromosome complement 
(2n = 24), but Darlington did not observe fragments in this variety. This 
may support the suggestion that the fragments have their important 
part in the phylogeny of the variety humilis. 

They enter into meiosis and may segregate through normal dis- 

junction. Normal disjunction can only take place after pairing. Darling- 
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ton assumes that metaphase pairing depends upon chiasma formation, 
therefore the fragments, if they are to pair and segregate regularly, must 
show a chiasma frequency very much higher than that of the large 
chromosomes in proportion to their size. 

The recent observations of Darlington and Dark (1932) on Steno- 
bothrus parallelus and of Dobzhansky on Drosophila (1931) and O'Mara 
(1931) on Yucca show that chiasma frequency is not always correlated 
with the size of the chromosome. The chiasma theory of metaphase 
pairing does not, as O'Mara (1931) appears to suppose, imply that chiasma 

D 

Text-fig. 11. Whole nucleus at metaphase. A, fragment taking part in a quadruple chiasma; 
B, chain of five chromosomes; C, univalent fragment; D, bivalents showing torsion. 
(x 2750.) 

frequency is correlated with chromosome size, although it is true that it 
usually is so correlated. The observation in Tr. virg. of some configurations 
in which the actual exchange of partners in pairing fragments may be 
seen (Text -fig. 4 F) shows that the pairing of fragments, like that of 
whole chromosomes, is by chiasmata. 

To follow the origin of fragments in this case is at present difficult. 
Certainly they must have originated by fragmentation of the large 
chromosomes. The pairing of fragments and chromosomes shows without 
doubt that these must have homologous portions. In Crepis Navashin 
(1931) has observed fragmentation of identified chromosomes following 
X -ray treatment. In Uvularia Belling (1925), and in Allium Levan (1932), 
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recorded similar cases. In the tomato (Lesley and Lesley, 1929) and in 
Matthiola (Frost, 1927) certain fragments have been identified with parts 
of whole chromosomes by genetical analysis. 

The several and different associations of fragments with chromosome 
segments show that they are not simple displacements from chromosomes. 
They have -as we can infer from their behaviour- differentiated portions 
and they give further evidence of structural hybridity in Tr. virg. humilis. 
At present it is rather difficult to decide when and how they originated. 
Perhaps they appeared after the segmental interchanges between the 
doubled chromosome complement during the phylogenic evolution, or they 
may have originated before and have been partly responsible for the 
structural hybridity. 

II. OBSERVATIONS ON RHOEO DISCOLOR. 

Prophase in the structural hybrid Rhoeo discolor. 

The previously described Tr. humilis shows a very complicated 
chromosome complement with much irregularity. Rhoeo discolor, a related 
species in the same genus, is a structural hybrid of a much more regular 
type. Its 12 chromosomes usually form a complete ring at meiosis, but 
sometimes one, two or three chains are observed (Belling, 1927; Darling- 
ton, 1929; Kato, 1930; Sax, 1931). 

Cases in which the chromosomes are connected in a ring or chain 
have been observed and described in Oenothera (Gates, 1908), Datura 
(Belling and Blakeslee, 1926), Zea Mays (Burnham, 1930; Cooper and 
Brink, 1931), Aucuba (Meurman, 1929), Pisum (Hákansson, 1931; San - 
some, 1932), Campanula (Gairdner and Darlington, 1931), Hypericum 
(Hoar, 1931). In some of these cases it was proved that the association of 

the chromosomes in a ring is accompanied by certain genetic phenomena, 
such as linkage between factors on different chromosomes and partial 
sterility due to non -disjunction. Darlington (1931 c), in his paper on 

Oenothera, discussed this problem and gave the expected linkage map of 

a ring -forming plant. 
The end -to -end pairing of. chromosomes, to form a ring, which is 

characteristic of Rhoeo, has been supposed to follow earlier side -by -side 

pairing of the terminal segments of chromosomes. Since pairing of chro- 
mosomes implies homology, the 12 chromosomes of Rhoeo are evidently 
each homologous at one end with one chromosome and at the other end 

with another chromosome. The origin of such a condition is best explained 
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by the assumption of segmental interchanges between non -homologous 
chromosomes as was first suggested by Belling in Datura (1926). 

Darlington (1929, 1931 e) and Cleland and Blakeslee (1931) have 
applied Belling's hypothesis to explain the chromosome behaviour of the 
ring -forming Oenotheras. They show that a comparatively small number 
of single reciprocal translocations would lead to the formation of rings 
involving the complete chromosome complement. Sax (1931) has at- 
tempted to explain segmental interchange as being a result of earlier 
prophase interlocking of chromosomes. Certainly such interlocking as 
was already suggested by Darlington (1929) might be expected to give 
opportunity for segmental interchanges between non -homologous chro- 
mosomes, since it brings them into close relationship. 

However, this is not the only method by which segmental interchange 
may be brought about. In Oenothera (Darlington, 1931 c), in Datura 
(Bergner and Blakeslee, 1932) and in Pisum (Sansome, 1932) segmental 
interchange has been shown to occur as the result of crossing -over in an 
interstitial homologous segment. 

In any ring- forming plant the pairing mechanism must have been 
modified by the reciprocal interchanges mentioned above, but they do 
not nullify the general principles of meiosis. From this point of view the 
study of meiosis in ring -forming plants is especially interesting. In 
Rhoeo prophase has been examined for the first time, and the observations 
showed that pairing -in such ring- forming plants is parasynaptic, the 
homologous segments of different chromosomes pairing side by side. 

The leptotene threads are long, thin and show no polarisation. They 
twist and coil giving a loose mass in the nucleus. It is impossible to follow 
the threads completely owing to their length and number, compared with 
the relatively small space in the nucleus. Similarly the zygotene stage is 
rather obscure, but in a few cases pairing of threads for a short distance 
was observed. 

The first clear observation was obtained at pachytene. The pairing of 
the homologous segments of chromosomes was completed and it was 
obvious that the same thread was pairing with different chromosomes at 
its opposite ends (Plate III, figs. a f ). It was noticed that the pairing 
segments of the same chromosome could be of different length as is seen 
clearly in Plate III, fig. e. The pachytene stage of the ring -forming Rhoeo 
shows therefore that the threads pair side by side in their homologous 
segments. In diplotene, loops and chiasmata were observed in some cases 
(Plate III, figs. g, h). The threads in this stage are thicker and doubled, 
but the doubleness (chromatids) was not always clearly observable. 
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At the end of diplotene only the ends of the chromosomes were paired 

(Plate III, figs. k, 1, m). This stage is usually clear, and it is very easy to 

follow the thick threads in the nucleus. The number of chiasmata has 

been reduced, presumably by terminalisation. In early diakinesis, where 

the chromosomes are paired end to end, the connection can be seen to be 

double, that is, between chromatids (Text -fig. 12 A). In late diakinesis, 

as can be seen in Text -fig. 12 B, the chromosomes are much shorter and 

thicker as the result of contraction. The connections between some 

chromosomes in the ring are pulled out. At that time it becomes obvious 

that the ring is made up of chromosomes of different, lengths. It was, 

however, not possible to identify special chromosomes as Kato (1930) and 

Sax (1931) claim to have done regarding their sequence in the ring. The 

comparison of nuclei at different prophase stages in Rhoeo shows that the 

Text -fig. 12. Rhoeo discolor. A, early diakinesis; B, mid -diakinesis; C, early metaphase. 
A and B show complete ring, C a chain of 12 chromosomes. (x 2500.) 

size remains relatively constant. This observation differs from that of 

Gates (1928) on the ring- forming Oenothera. 
In the two above -described closely related plants we dealt with cases 

of structural hybridity. Tr. virg. humilis represents a very complicated 
interchange heterozygote, in which many structural changes have taken 
place during its phylogenic evolution. In Rhoeo discolor we have a very 
regular complex heterozygote, in which reciprocal translocations have 
taken place in the nuclear complement and they are responsible for the 
ring association. 

But both species -in spite of the peculiarities resulting from their 
structural hybridity -obey the general principles of meiosis, as recently 
laid down very clearly by Darlington (1931 b). 

SUMMARY. 

1. In Tradescantia virginiana var. humilis the following observations 
were made on meiosis : 

(i) arrest of terminalisation of chiasmata, 
(ii) pairing of unequal chromosomes, 
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(iii) torsion of chromatids, 
(iv) morphological change in chromosome, 
(v) pairing of fragments, discussed in relation to the chiasma 

theory of metaphase pairing. 
2. In Rhoeo discolor pachytene, diplotene and diakinesis stages were 

observed. The metaphase end -to -end pairing of the chromosomes was 
observed to follow earlier side -by -side pairing of homologous ends. 

The observations show that both species obey the general principles 
of meiosis as recently outlined by Darlington. 

I wish to thank Dr C. D. Darlington and Mrs E. Sansome for their 
help in the course of this work. 
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EXPLANATION OF PLATES III AND IV. 

PLATE III. 
Prophase from Rhoeo discolor. a-f show pachytene pairing. It will be noticed that each 

thread pairs with a different thread at both ends. g, h, early diplotene with chiasmata. 
k- m, late diplotene showing reduction in number of chiasmata. (x 6300.) 

PLATE IV. 
Pachytene and diakinesis in Rhoeo discolor. 1 a, microphotograph showing pachytene; 

1 b, drawing of the same nucleus. 2-5, diakinesis nucleus, photographed at different foci. 
Text -fig. 12 B is a drawing of the same nucleus. (Magnification of microphotographs is ca. 

5300 diameters.) 
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in these different species show that many identical 
genes, for example, the closely linked yellow- scute- 
white -Notch series, are transferred from the extreme 
left end of the X- chromosome in D. melanogaster to 
the middle region of the X- chromosome in obscura 
and willistoni. Recent investigations of the behaviour 
of Pointed and Pointed -x, located in the ' extra ' 
arm of the V- shaped X- chromosome, indicate their 
homology with Beaded in the third autosome of D. 
melanogaster. It is therefore suggested that part of 
the X, namely, the segment to the left of the yellow 
locus in D. obscura, corresponds to part of the third 
chromosome of D. melanogaster. 

Further evidence of such a chromosome rearrange- 
ment is given by the study of the hybrids of ' Race 
A' and `Race B' in D. obscurer 1.3 (Lancefield 1930, 
Koller 1932). The hybrid females are partially 
fertile and exhibit great reduction in crossing -over 
at both ends of the X- chromosome ; the males are 
sterile. I have shown 3 (1932) that only thé ends, of 
the X- chromosome differ in the two races (A and B) 
of D. obscura. This can be explained on the assump- 
tion that the translocated segment of the X's has a 
different origin in the two races, and that these non- 
homologous portions prevent the chromosomes from 
pairing and crossing -over. 

These facts support the hypothesis regarding the 
constitution of the X- chromosome in D. obscura. 

P. CH. KOLLER. 
John Innes Horticultural Institution, 

London, S.W.19, 
March 10. 
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SEX -DIFFERENCES IN 'CROSSING - 

OVER AND CHIASMA -FREQUENCY 
IN THE MOUSE 

HALDANE (1922) stated the law, based on the ob- 
servations of many researchers, that if crossing -over 
is reduced or entirely suppressed, this occurs in the 
heterozygous sex. Reduction of crossing -over in the 
heterogametic sex is found in the Tettigidæ, Gammarus, 
Mus musculus, and Mus norvegicus, and complete sup- 
pression of crossing -over in the male of the Droso- 
philae and in the heterogametic female of Bombyx. 

Recent investigations on meiosis in diploids and 
polyploids have dispelled many difficulties and have 
increased our understanding of genetical segregation. 

Mus musculus 

male 
female 

Number of chiasmata per bivalents 

FIG. 1. -Graph illustrating the chiasma frequency of male and 
female Mus musculus at metaphase. 

Darlington (1930), adopting Janssens' (1924) partial 
chiasmatype hypothesis, states that " a chiasma is 
constituted by genetical crossing over between two of 
the four chromatids taking part in it, and association 
at diplotene is between chromatids derived from the 
same chromosome ". Here Darlington is in direct 
opposition to the ' classical ' theory held by Wenrich 
(1917), Wilson (1925), Sax (1930) et alii. Darlington's 
view assumes a close parallelism between chiasma 
formation and crossing -over. One important theoreti- 
cal objection to Darlington's hypothesis, as he himself 
stated (1931), was that " the difference in crossing -over 
between the sexes has not been paralleled by the direct 
observation of differences in chiasma formation ". 
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It was thought desirable to examine chiasma fre- 

quency in male and female mice, in view of the fact 
that it has been shown that linkage between the albino 
and pink -eye factors in Mus is closer in the ethero- 
gametic male, that is, the crossing -over value is lower in 
this sex than in the female. From these genetical data 
a difference in the chiasma frequency in the two sexes 
would be predicted on the chiasma -type hypothesis, 
whereas if any correlation between differences in 
chiasma frequencies and crossing -over values is to be 
expected on the alternative hypothesis that crossing - 
over is caused by the breaking of chiasma, the sex 
with increased crossing - over should have a reduced 
chiasma frequency. 

Observations on chromosome behaviour during mei- 
osis in Mus have revealed differences in the chiasma 
frequencies and termmalisation coefficients in the two 
sexes. In the female at metaphase the chiasma fre- 

CROSSING -OVER VALUES BETWEEN ALBINISM AND 
PINK -EYE IN Mus musculus 
(Castle and Wachter, 1924) 

Gametes 
tested. 

Cross -over 
Gametes. 

Crossing -over 
Value. Authors. 

Female 2789 444 15.92 ± 0.9 Dunn, 1920 
Male . 3683 503 13.65 ± 0.78 
Female 556 106 19.06 ± 2.02 Castle and 

Wachter, 
1924 

Male . ' 3374 462 13.89 ± 0.82 

Total 
Female 3345 550 16.44 + 0.82 
Male . 7057 965 13.77 ± 0.57 

CHIASMA FREQUENCY AND TERMINALISATION COEFFICIENTS 
DURING FIRST METAPHASE IN Mus musculus 

Total No. of 
Bivalents. 

Total No. 
of 

Chiasm. 

Total No. 
of Term. 
Chiasm. 

Mean 
Chiasm. 

Frequency. 

Term. 
Coeff. 

Female 
Male . 

100 
100 

197 
147 

86 
100 

1.9 
1.4 

0.43 
0.67 

quency per bivalent is 1.9 and termmalisation coeffi- 
cient 0.43, whereas in the male it is 1.4 and 0.67. Since 
the animals examined had the same genetic constitu- 
tion, the differences in chiasma frequency could not 
be due to genic dissimilarity. 

These observations strongly support the partial 
chiasmatype hypothesis of crossing -over. 

P. CH. KOLLER. 
Institute of Animal Genetics, 

University of Edinburgh. 
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D. E. LANCEFIELD has discovered (1922) and described (1925, 1929) 

two distinct races (so called race A and race B) of Drosophila obscura 

FALLÉN, which while they are not to be distinquised taxonomically, 
differ from one another genetically and cytologically (fig. 1). He has 

4 
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CC »I :IT Drosophila me/anoyast. 

MEW ONO s AIM Drosophila obscura. 
VINO dOIRP w 

Race A. 

(11 Rïl 

11 1! s o S" 
IMP s ® O 

141 

Drosophila obscura. 
Race B. 

Fig. 1. The chromosomes of Drosophila melanogaster, and Drosophila obscura 

race A and B 

shown that the races themselves are mutually fertile, but that of the 
hybrid offsprings the males are sterile, the females partially fertile. 
LANCEFIELD also has shown that the crossing -over values between certain 
loci in the X chromosome of race A are remarkably reduced in the case 
of hybrid A/B female. The .present writer was encouraged by Professor 
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LANCEFIELD to examine the nature of the chromosomal interchanges 
connected with fertility or sterility, and he wishes to express his thanks 

to Professor LANCEFIELD for the material and for his help. 

1. Reduction in the crossing -over values in the racial hybrid female 

With regard to the crossing -over values, obtained from interracial 

matings, it must be pointed out that these values are really "recoinbi 
nation values" according to BRIDGES and OLBRYCHT (1925), which could 

be transformed into real crossing -over values only after a study has 

been made of the frequency of double crossing -over. Therefore when 

using the term: crossing -over values in the terminology of LANCEFIELD,r 

we refer to recombination -values. 
1. Females of race .A with the dominant Pointed (0'0, wing mutation),1 

yellow (62'0, body colour), and vermilion (76'0, eye colour) sex- linked 

characters were mated with wild type males of race B, and Pointed 

yellow vermilion male and Pointed female offspring resulted. The male 

ere all sterile, though their orange -coloured testes, which could be seen 

through the abdominal wall, were of normal size. 

The F1 females (-{ 
--F- +) showing maw Pointed only, of the 

characters involved, were then backcrossed to Pointed yellow vermilion 

males of race A and the following results were obtained. There wee 

292 females and 220 males. Of the males there were the following classes; 

Non crossovers 1. regio 2. regio 

wild type Pointed, yellow 
vermilion 

Pointed yellow 
vermilion 

Pointed 
yellow 

vermilion 

105 87 4 2 10 

The reh 

the us 

were 

the 

differs 

i. e. 1 

mutai 
a lotti 

Point 

race 

of th 
crossi 

ye 
vern 

ah 

12 37'3 

bet 
LAN( 

obta 
the 

.pr 11 

gene 

shoo 

and 

bet 
mod 

From this figures the following map distances were constructed 

P/Y 2'7 
P/v . i2'7 
Y/y 10'0 

LANCEFIELD had previously obtained from different experiment, 

the following distances: 
P/y 3'0 ( 2'3 
P/v 12'7 in his earlier experiments Jl 11'5 
y/v 9'7 l 11'4 
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Now the map distances based on crossing -over values obtained from 
the use of pure .race 'A females heterozygous for Pointed yellow vermilion 
were as follows (see LANCEFIELD): 

P/y 62.0 

P/v 76'0 
y/v 14'0 

It is seen that the crossing -over in the region of the middle of 
the X chromosome, i. e. in the region of y and IT is not markedly 
different, whereas the crossing -over at the left end of the chromosome, 
i. e. between Pointed and yellow is greatly reduced. 

2. In order to follow the other end of the X chromosome another 
mutation was introduced. This is the recessive short wing's vein with 
a locus at the right end of the X chromosome of race A, 170 units from 
Pointed and 94'5 from vermilion. 

Some yvs females of race A were mated with wild type males of 
race B and the resulting racial female hybrids báckcrossed to yvs males 
of the original race A. Three succesful matings yielded the following 
crossing -over values: 

Non crossovers 1. regio 2. regio 

total no. of 
males yellow 

vermilion 

short 
wild yellow vermilion 

short 
yellow 

vermilion 
short 

76 56 52 42 15 21 252 

Whereas, the map distances are for y/v 14'2, there are between y and s 
37.3 y/s 51'5. To the value of y/v and v/s was added 2'7, the distance 
between P and y to obtain 64'2, the distance between Pointed and short. 
LANCEFIELD located the same gen at 48.7 in the hybrid. For v/s he 
obtained the figure 36'0, for y/s 45'7. Possibly the af. fe eñce between 
the results is to be explained either by the smallness of the numbers, 
or more probably, by the fact, that LANCEFIELD was using a different 
gene combination.. Reference to the . data obtained by LANCEFIELD 
showed that the reduction affected not the region between vermilion 
and fused, which is 28 units to the rigth of vermilion, but only that 
between fused and short. This point is best illustrated by the use of 
modification of LANCEFIELD'S figure (fig. 2). 
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The locus of vermilion is taken to be fixed and the lineal relationship 
of this to the rest is shown. bubblf 

It can be seen from the data thus obtained that the great reduction reduce 
in crossing -over affected only the regions near to the right and left ends 

of the chromosome respectively, and that the middle region was relatively are gr 

unaffected. In point of fact it was proved by LANCEFIELD that the someti 

crossing -over value between vermilion and fused is actually increased, for th 
while that between y and v is sligthly redubed. 

v f' 
62 14 ' 2B- L' 

Ó0 62,0 76,0 104;0 

66 

Xof RQeÄ'--- `` i 
i ` 

X of AB hybìdd'-,1 

My 
u 

2,7 
14,2 33,5 

Fig. 2. The chromosome map of race A and of the A/B hybrid. Note the reduction 

of crossing over between Pointed and yellow and between fused and short 

3. Two sex- linked mutations of race B were introduced into the 

interracial crossings to locate more accurately the region of reduction 

in crossing -over values. One of them is the singed (sg) a recessive 

mutant character common to both races, but whilst its locus in race A 

is at 74'0, in race B it is tentatively placed by LANCEFIELD at 35'0 

(i. e. the distance from beaded 0'0 of X chromosome of race B). The 

second one is bubble (bu) another sex -linked recessive character, is peculiar 

to race B only, its locus is at 53'0. 
From different matings the following results were obtained: 

Nature of cross total No. of 
crossovers 

percentage 
of crossovers 

LANCEFIEL: 

data 

y /sg 
432 32 7.4 8.0 sg b (B) ? X (B) a 

sg /bu 
Pyv (A) 

284 83 - 34.4 32'6 
sg bu (B) ? X (B) d 

v /bu 9 432 148 32.4 30.6 
X (B) a sg bu (B) 

For the purpose of the discussion it is convenient to refer all mal 

distances to the fixed locus of singed. This being done, the following mal 

was made (fig. 3). 

Fig. 3. 
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It is seen that in the hybrid the crossing -over between singed and 
bubble is increased, while that between bubble and short is greatly 
reduced. 

Genetic factors affecting crossing -over values are known. There 
are genes which decrease the crossing -over values, while deficiency 
sometimes entirelly obliterates it. Neither of these can be responsible 
for the marked differences in map distances exhibited by the hybrid 

- 8; 

NN 

4 
y sg v 

32,4 
,..1_5,1,1 

bu s 
1 l 

X of AB hybrid 

Xof Race B 

3ui3O 

sg 

i 

' 

/ 

/ N, 
/ / N / / / 

53,0 975 

1...--18,0 b 44,5 S 

Fig. 3. The chromosome map of race B and of the A/B hybrid. In the latter the 
crossing over values are reduced between bubble and short 

A/B female and by the racially pure heterozygous female respectively. 
If specific genes diminishing and preventing crossing -over were at work, 
then surely they must have operated in both races. The same argument 
applies to deficiency. LANCEFIELD assumes that two inverted sections, 
one of each end of the X chromosome are concerned in the reduction of 
crossing -over. Our explanation is different from that of LANCEFIELD, 

and will be discussed, when the problem of infertility has been dealt with. 

2. The problem of infertility in the racial hybrid male 

The racial hybrid male of F1 generation is invariably sterile. The 
males produced by the mating of the F1 females to P1 males of either 
race fall into two groups : those that are fertile and those that are 
infertile. It will be shown that fertility and infertility in these stocks 
are definitely related to the constitution of the sex chromosome as 
determined by racial origin. If F1 females obtained from the interracial 
crossing were infertile as are the males, it would be certain that not 
only the sex chromosomes, but also the somatic chromosomes were 

ma concerned with infertility. The constitution of the X chromosomes in 
map terms of racial origin can be easily determined by the use of the mutant 

Induktive Abatammungs- und Vererbungslehre. LX 10 
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sex- linked characters: Pointed, vermilion, yellow, short, singed and A 
bubble, since all interchanges of racial chromatin can be followed by such re 
the distribution of these characters. T1 

The following experiments were planned so , that by building up generat 
X chromosomes composed of different portions of the X -s of race A and 
race B respectively, the genetic cause of infertility could be regionalised, 

1. Pointed yellow vermilion females of race A were mated with 
wild males of race B, and the resulting F1 females were then backcrossed 
to Pointed yellow vermilion males of race A. Of the females of this 
generation, four classes were to be distinguished: (1) Pointed, (2) Pointed 
yellow, (3) Pointed yellow vermilion, (4) Pointed vermilion. The third 
class includes both crossover and non -crossover flies, as does the first 
class, some of them being heterozygous for Pointed as was seen, when 
they were mated with yellow vermilion males of race A. From these 
crossings appeared males with yellow and vermilion, but without 
Pointed. 

The Pointed vermilion class might possibly have resulted from a 

double crossing -over and to test this, some of them were mated to wild 

type males Of race A, when two kinds of sons appeared: fertile Pointed 
yellow vermilion and infertile vermilion. The second claw of males 

shows that the females used were homozygous for vermilion and hetero- 
zygous for Pointed yellow ; that is to say, that of one of their X chro- 

mosomes the left half was of race B, the right half probably was of 

race A. The vermilion males received the crossover X chromosome, 
its left half of race B, the rigth portion of race A. The Y chromosome 
was of race A origin. 

2. Certain of these females heterozygous for Pointed and yellow 

and homozygous for vermilion were then mated to wild type males of 

race B. The resulting offspring are shown in the following table: 

total 
females 

wild 

172 97 

Pointed 

75 I 157 

total 

males 

Pointed 
yellow 

vermilion 
vermilion Pointed 

vermilion 

95 59 2 

Fig. 4. 
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7 out of the 59 vermilion male had testis of normal size. The 

male with abnormally small testis is invariably sterile. These 7 males 

were tested for fertility, but all of them proved to be infecund. 
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As was found by LANCEFIELD, the crossing -over values were in 
such repeated backerosses, distinctly variable. 

The composition of the sex chromosome of the individuals of this 
generation in respect of racial origin is shown as mentioned in fig. 4. 

i 

Y 

f f i 
Y 

v 

Y 

v 

x I E 

IF E 
st st 

11/ 
st 

A 
Y 

v 

st 

Fig. 4. The composition of the sex chromosomes of the F3 generation. The hooked 
rod indicates the Y chromosome the black rods indicate the chromosomes of race B 

It is seen that a Y chromosome of race B, associated with (1) an X 
chromosome of race A, (2) an X with left half of race A and the right 
of race B, (3) an X all of race A save for the region including yellow, 
or (4) an X all of race A save for the region including Pointed is 
associated with infertility. 

3. Certain wild type fe- 
males of F3 were next mated 
with wild type males of race B, 
and the following offspring were 
obtained: fertile wild type fe- 
males and males, and also ver- 
milion males with abnormally 
small testis. The latter were 
sterile (fig. 5). Shows the 
chromosome composition of the 
individuals of this generation. 

It is seen that in the X chromosome composition of the infertile 
vermilion male there was a race B Y chromosome and an X the left 
half probably of which was race B, the right half including the gene for 
vermilion of race A. This can be assumed, because double crossing - 

10* 

i 

fi Il l 
st 

Fig. 5. The sex chromosome composition of F4 

generation, which was obtained from the mating 
of F3 wild type female with a wild type male 

of race B 
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over is extremely rare in the racial hybrid. There was no evidence of 

crossing over involving the X chromosome of the female parent. 
4. It was next attempted to build up an X chromosome with its 

left half of race A and its right of race B. 
Yellow vermilion short females of race A were mated with wild 

type males of race B. The obtained F1 females were backcrossed to 

yellow vermilion short males of race A. The results of these matings 

are recorded on fig. 6. From this F2 yellow vermilion females were 

Y 

5 i 

y Y 

V 

Y y 

V 

s 

Fig. 6. The sex chromosome composition of the Fs generation 

mated with yellow vermilion short males. The mating yielded in F3 

two kinds of males: yellow vermilion short fertile and yellow vermilia 
infertile. ' This result shows that the female parents were homozygous 
for yellow vermilion and heterozygous for short, and that one of their 

X chromosomes had a left half of race A and a right of race B. The 

infertile yellow vermilion males were such as had received this latter 

X chromosome. 
It is seen that the association of a Y chromosome of race A with 

an X, the left half of which is race A, the right of race B, yields 

sterile males. 
5. Next it was attempted to build up an X chromosome of which 

the two ends were of the same racial origin, whilst the middle portion 

was of a different origin: i. e. to build up a chromosome: A -B -A 01 

B -A -B. 
The same yellow vermilion females as those of the F2 above wers 

backcrossed to wild type males of race B. Of the 21 matings two were 

succesful and gave: 
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females 

wild types 

168 

males 

yellow- vermilion 
infertile 

vermilion -short 
infertile 

84 76 

The sex chromosome composition of these is shown 

characterisation of the two kinds of males showed that 
X completely of race A, whereas 
the other's X was composed of a 
left end of race A and a right end 
of race B. The Y of both kinds y X 
being of race B. The male and 

ly 

female offsprings of this F3 were s 

then mated; in some vials one male 
and one female were placed together, 
in other numerous males and fe- y 

but were d 

fruitless. 

6. The wild type female of F3, 
obtained from the above mentioned r / 

matings were mated to -wild type Fig. 7. The 
males of race B. Three succesful 
cultures gave five types of males 
and one type of female. 

in fig. 7. The 
one possesed an 

Y 

v 

st st 

sex chromosome composition 
of the F3 generation 

females males 

wild type 
yellow 

. vermilion 
short (sterile) 

194 45 

yellow 
vermilion 
(sterile) 

41 

yellow 
(sterile) 

vermilion wild 
(fertile) (fertile) 

9 13 67 

The presence of yellow - and the vermilion males showed that 
crossing -over between the loci of yellow and vermilion in the case of 
the F3 female parent had occured. The sex chromosome composition 
of this types in the F4 are shown in fig. 8. Matings of the female and 
male offspring of the same generation were then carried out, but all of 
the males except the wild type and vermilion alone proved to be fertile 
in mating. 
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It is seen, therefore, that a male whose sex chromosomes are nol' 

completely of one race, can be fertile, when the two ends are of one 

race, in this case of race B, the middle portion of fhe other, in thia 

case of race A. 

7. The vermilion males of F4 were then mated with the wild type 

sisters. Only wild type offspring appeared. This showns that thougó 

Y 

s 

/ st 

9 

st st f 

L 

Fig. 8. The sex chromosome composition of the F4 generation. The vermilion male 

are fertile 

it was known, that there were two kinds of wild type females in F, 

one with both X -s of race B, and the other with one X of A carryin 

yellow - vermilion -short and with one X chromosome of race B, in spit 

of this fact all of the male offspring was only of the wild type. T 

explain this, one may assume either that no matings occured between vor 

milion male and hybrid female heterozygous for yellow and vermilio: 

(all of the females used for crossing were pure race B as regards ti 

sex chromosomes) , or that the yellow vermilion males were by soil 

lethal effect obliterated. The most important fact for us to realize, i 

that the vermilion male of F4 did produce offspring, i. e. they wße!' 

completely fertile. 
8. It was next attempted to transfer that position of the X chro 

mosome of race B carrying bubble -to race A. 
Singed- bubble males of race B were mated with yellow vermilio: 

females of race A and the hybrid females were backcrossed to sing! 

bubble males of race B. The bubble females of F2 were next mati 

with yellow vermilion males of race A. Three succesful cultures gal' 
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females 

wild 
yellow 

vermilion 
total 

males 

67 56 123 

yellow 
vermilion 

bubble 

45 

singed 
bubble 

total 

56 101 

The existence of the yellow vermilion bubble males showed that 
the bubble females of F2 had chromosome with its left end of race A, 

carrying yellow and vermilion, and its right end of race B, carrying 
bubble being homo zygous for the latter and heterozygous for yellow 
vermilion and singed. 

9. The yellow vermilion females were then mated with wild type 
males of race A and the following classes were obtained : 

females 

wild type 

135 

males 

yellow vermilion 
bubble (infertile) 

yellow 
vermilion (fertile) 

total 

48 65 113 

on ma.. The yellow testes of normal and when 
mated with their wild sister gave an F5 as follows : fertile wild type 
and yellow vermilion females, infertile yellow vermilion bubble males, 

s in F1 fertile yellow vermilion and wild type males. It is seen, that the 
carryiu; attempt to transfer that portion pf X of race B, carrying bubble, was 
in spit unsuccesful, for only an X with the right half and not merely the end 
rpe. T piece, carrying bubble of race B was secured. 
veen vet 

ermilio. 3. Discussion 
aids th The only hybrid male in the whole of the above experiments, 
by SOIS which was fertile in mating, was the vermilion male, described in 6. and 
;alize, i 

7. above. This vermilion male had an X of the following composition: 
hey Wtii left end of race B, middle of race A, right end of race B, in association 

with a Y chromosome of race B ; it would seem that fertility is associated with 
X c' I and conditioned by a similarity in the racial origin of the Y and at least 

the two ends of the X, the middle of X can be of racially different origin 
vermilio from the Y. It is reasonable to postulate, therefore that there are 
to sing genetic factors affecting fertility in the end of the X chromosome of 
xt mat ' Drosophila obscura and that these are different in the two races A and B. 
res gave 
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Four matters demand further discussion : ` of the Y 

(1). The fertility of the racially hybrid female. with that 

(2). The infertility of the racially hybrid male. In tl 

(3). The fertility of the vermilion male. no Y, to 

(4). The modifications of crossing over. But in th 
infertility. 

These postulated fertility factors resident in the ends of the change in 

chromosome, cannot be discussed without reference to others in the Y over has 

The Y chromosome in males is essential to fertility, a male without] The 
is sterile, as stated by BRIDGES (1916) and C. STERN (1929) who gave tli the work 

first chromosome map of the Y chromosome and has shown, that in th in the Y c 

Drosophila melanogaster the ends of the Y chromosome are specificali At 

concerned with fertility. In the Y chromosome there . are qualitative; the modi 

different regions as stated by C. STERN. grossing -o 

For fertility in Drosophila obscura it is necessary that there shout' "redúcers 

be present in the male a Y and an X with both ends of the same mosomes, 

racial origin as the Y chromosome as was the case in our vermihor beaded 

male. One must assume therefore, that the genes affecting fertility; overredu 

which are resident in the ends of X, can produce their effects only 62 to 2'7 

when they can operate in conjunction with or factor bubble a 

in the Y. chromosome; that is to say, that their relation is as that c crossing -+ 

the lock and key. assumpti 

LANCEFIELD has found some Pointed vermilion males, which we lie the 

fertile in spite of the presence of racially different Y. It is not impo, similar e 

sible that in these cases by double crossing -over the racially simil for. the s 

fertility genes remained unaltered. Thy 

The females differ in that the female with one X chromosolt a race B 

from each race is fertile, as is also the female with racially compoui by math 

X' -s. In the case of racially hybrid female we must assume that ti respect 

fertility factors of each X operate directly, while their work is control, with smí 

by factors of the Y chromosome in the male. assume 

The necessity of postulating such a difference between male at size is fe 

female weakens the attempted explanation of the facts observed so tlr to norm 

another interpretation had to be sought. An appeal to the hypothe, determir 

of GOLDSCHMIDT is helpful, but not totally .One may ordinary 
P Y satisfactory. Y 

that the quantitative change of the fertility factors either in a positif over, we 

or a negative direction produce sterility in the hybrid. We can assura Ti 

that in the race B the fertility factors in the X chromosome prodi and the 

qua,htitative changes in a negative direction, while the fertility facto' Facial 
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of the Y chromosome change in a positiv direction as in comparison 

with that of race A. 

In the racially hybrid females the factors act directly, there being 

no Y, to controll their action upon the gonads, i. e. they are fertile. 

But in the male the qualitative change in the fertility factors preduce 
infertility. In the vermilion fertile racially hybrid male, there is no 

change in the quantity of the above mentioned factors , for crossing . 

over has reestablished the original condition. 
The problem is a very complicated one as it can be seen from 

the work of C. STERN. He has shown that even the male fertility factors 
in the Y chromosome are of different qualities as mentioned already above. 

At present it is impossible to offer any suggestion that will explain 
the modification in crossing -over, save that the factors responsible for 
crossing -over reduction are also concerned with fertility. The crossing -over 
"reducers" are situated in the ends of the racially compound X chro- 
mosomes, i. e: between Pointed - yellow, fused -short bubble -short, and 
beaded -singed as it was pointed out by LANCEFIELD. The crossing - 
over reduction in A/B female between Pointed and yellow is enormous : from 
62 to 21; between fused and short is reduced from 66'0 to 3'8; between 
bubble and short is reduced from 44'5 to 5'1. These modifications in 
crossing -over, observed in our experiments, are to be explained on the 
assumption that in these regions of the X chromosome of the two races 
lie the causes for sterility too and therefore one may conclude that 
similar causes are responsible both for the crossing -over reduction and 
for the sterility in the hybrid. 

The hybrid male produced by the mating of race A female and 
a race B male, has testes of normal size yet is sterile. In the F2 produced 
by mating the F1 females to P1 males, the males are of two classes in 
respect of testis size: (1) normal and (2) abnormally small. The male 
with small testis is invariably sterile in mating, but it is impossible to 
assume without actual experiment, that the male with testes of normal 
size is fertile. In the repeated backcrosses there was tendency to returne 
to normal size. This would be expected if testis size was a character 
determined by genes in both sex and autosome chromosomes. For the 
ordinary processes of chromosome distribution together with crossing - 
over, would yield a range of size. 

There is no relation between sterility and fertility on the one hand 
and the composition of the zygote in respect of racial chromatin and 
racial cytoplasm on the other. In the latter generations described, 
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there were all possible combinations of racial chromatin and cytoplasm 
and it was impossible to relate any of these with sterility. 

In the present state of our knowledge of the genetics of Drosophila 
obscura it is reasonable to agree with LANCEFIELD, who suggests, that 

possibly the most significant difference between races A and B is that 

portions of the sex chromosomes in one race have, in comparison with 

the equivalent portions in the other race, become inverted. It is 

possible that these inversions are responsible for the reduction in crossing. 

over and altered deeply the original situation of factors, concerned with 

fertility. 
The real interest of this material lies in the fact, that it furnishes 

a possible example of the method of origin of anew species. LANCEFIELD 

and STERN have argued, that an early step in such an origin might well 

be genetic modifications affecting the sex determining mechanism, 
whereby males are produced, which are infertile with the parental stock, 

The same phenomenon was commonly observed by H. HARRISON in his 

work on the Bistoniae varieties. 

4. Summary 

(1). D. E. LANCEFIELD had discovered and described two distinct 

races or physiological species of Drosophila obscura. The F1 racial hybrid 

female is partly fecund, the racial hybrid male is sterile. There are 

remarkable reductions in crossing -over in the regions of the ends of the 

X chromosomes in the F1 racial hybrid female, when compared with 

that which occurs in the racially pure. 

(2). Experiments involving the use of several sex linked characters 

and crossing -over showed, that the only fertile male racial hybrid was 

one with a Y chromosome of race B and a racially compound X elm 
mosome, ends of which were race B and a middle of race A. 

(3). It is suggested that there are genes affecting fertility and 

sterility located in the ends of the sex chromosomes and dissimilar ill 

their physiological action in the two races, and that this is the explanation 

of reduced crossing -over, and also of the fact that for fertility in the 

male, the Y chromosome and at least two ends of the companion 
must be of similar racial origin. 

(4). Support is given to LANCEFIELD'S suggestion that the relation, 

of the two races is a study in the origin of species. 
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DER EINFLUSS CHEMISCH REINEN THYROXINS AUF DIE 
ENTWICKLUNG VON DROSOPHILA MELANOGASTER. 

Von 

P. CH. KOLLER. 

Mit 1 Textabbildung. 

(Eingegangen am B. Oktober 1931.) 
iura 

rühu 1. Einleitung. rühea, 

zu r Die Wirkung des Thyroxins auf Wirbeltiere ist bekannt. GuDER- 

NATSCH vermochte mit Hilfe dieses Stoffes die Entwicklungsdauer der 
Kaulquappe abzukürzen. Andere Forscher erzielten an anderen Wirbel- 
tieren das gleiche Resultat. Der Einfluß von Schilddrüsensubstanz und 
Thyroxin auf Wirbellose wurde ebenfalls in langen Versuchsreihen unter- 
sucht. Die Ergebnisse während der letzten 15 Jahre waren sowohl positiv 

tou wie negativ (S. DOBKIEWIOZ u. ROMEIS 1929). 
Es ist bemerkenswert, daß vollkommen gegenteilige Ergebnisse erzielt 

r. 23p+ 
wurden 

' 
je nachdem, ob man Schilddrüsensubstanz benutzte (die manch - 

ch -fiert 

1. xass mal positive Resultate zeitigte) oder ob man mit chemisch reinem Thy- 
roxin arbeitete. DoBRrnwiez (1929) fand, daß getrocknete Schilddrüsen - 
substanz die Entwicklungsdauer von Drosophila melanogaster in keiner 

4. 1, Weise verändern konnte, was von verschiedenen Forschern bestätigt 
si 

chin wurde. Die folgenden Experimente sollten nun die Wirkung Chemisch 
. , 4 reinen Thyroxins auf die Entwicklungsdauer von Drosophila melanogaster 

,g in klarstellen, da bei den Untersuchungen DOBRIEwICZS ein Einfluß anderer 
?) x Stoffe der Schilddrüse im Bereich der Möglichkeiten lag. 

webe 
Es ist mir eine angenehme Pflicht, an dieser Stelle Herrn Professor 

agen. 
Dr. F. A. CREW für seine wertvollen Anregungen und Ratschläge meinen 
aufrichtigsten Dank auszudrücken. Ebenso danke ich Frl. R. LAMA für 

cele, die Mühewaltung bei der Zucht der Fliegen und Herrn Dr. C. VOGE für 
,rages F die Bestimmung des pn. 
wick 

2. Methoden und Technik. 
¡stuff- Die zu den Versuchen benutzten Fliegen gehörten zu einem in starker 

Edens 
Inzucht begriffenen Stamm, der einige Jahre auf sterilen Bananen ge- 

aende halten worden war. Die Zusammensetzung des normalen Nährbodens 
war folgende : 

)eruu W. Roux' Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 125. 43 
Text. 
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100 g geschälte Banana, 4 g Agar -Agar, 
100 corn Wasser, 1 Tropfen einer verdünnten 

Hefelösung. 
Der Nährboden für die Versuchstiere enthielt außerdem: 

1 mg chemisch reines Thyroxin, 
0,3 corn 1nNaOH. 

Von 

worden 
bzw. Ai 

B1 nook 

Der 
Das p$ des normalen und des Thyroxinnährbodens wurde sorgfalt gleiche 

gemessen.. Abb. 1 zeigt die Unterschiede in der Versuchs- und in d Das 

Kontrollreihe. Am ersten Tag ergab sich. eine Abweichung des pII d tet. Da 

Thyroxinnährmischung um 1,7 vom normalen, und erst am drittenTa; Imagin 

sank es von 5,6 auf 5,2. Das höhere p$ des Normalnährbodens am dritt 
Ta 

Tage ist auf Gärung zurückzuführen. Es. muß bemerkt werden, daß i 

Substanz zur Messung des pH in den Kontroll- wie in den Thyroxin!, áe; 

turen Gläsern entnommen wurde, die bereits Fliegen enthielten. I Kul- .. fliegenlosen Nährböden wich 
tur 

im 
bepit setzten 

stark von den mit Flic 

besetzten ab. Dasselbe ergab 1 

g5 Im.I..uI.Miiíâ für Nährböden ohne Hefe, 
2 

frp UUR nicht in Gärung gerieten. i 35i0 Zu den Versuchen braucht 6 

R3,D wir den Typ der wilden Dry 8 

zs iuuuiuia phila melanogasier und die y, 9 

Tage y, f und b, prMutationenl, diele 
Abb. 1. Veränderung des pn im normalen, teren, um festzustellen, ob sich. 1 

im ThyroxinnAhrboden. 
Mutanten etwa andersverhielt 

Alle Versuchstiere stammten aus demselben Schlupf, dadurch wic 

es möglich, die Zeitpunkte der Eiablage bzw. des Sehlüpfens zu verg' 
3 

chen. Die Kulturen waren in fünf verschiedenen Reihen angeseh 5 

Reihe Al war die Kontrolle auf gewöhnlichem Bananennährboden; 6 

B1 waren die thyroxingefütterten Fliegen. Beide wurden in kleinen 7 

chen gezogen. Die übrigen wuchsen in 300 corn großen Gläsern a: 8 

Reihe A2 war die Tochtergeneration von Al und Reihe B2 die von 1 9 

Die letztere wurde ebenfalls auf Thyroxinnahrung gehalten. In Reib 10 

wurden Nachkommen von B1, die nach dem Schlüpfen aus der Puppe 

Normalnahrung gebracht worden waren, auf dieser weiter geziichl 

Hierbei sollte sich zeigen, ob die Einwirkung des Thyroxins während 
Larven- oder Imaginalstadiums stattfand. Die Fliegen wurden paarstEntwi 

in Röhrchen bzw. Gläser getan, ohne vorher ätherisiert zu sein, 
daiwert i 

Ätherisieren bekanntlich die Eiablage nachteilig beeinflußt. Die Verse 
aabls 

und Kontrollreihen wurden im gleichen Raum bei 25-260 C gehalf'dar 
l 

Verpu 

1 y = yellow, cv = crossveinless, v = vermilion und f = forked sind Ta 
schlechtsgebundene Charaktere; b = black und pr = purple sind AutosacReihe 

im zweiten Chromosom. 
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Tabelle 2. Die Entwicklungsdauer von Reihe A2, B2 und C in Tagen 

2 
3 

4 
6 
7 

9 
10 

3 

2,5 
3 
2,5 
2,5 
3 
2,5 

Reihe A2. 

5 
4,5 
5 

5 
4,5 

5 

5 

10,5 
10 

10 
9,5 

10 
11 

10,5 

Abb. 1 

und de: 

Eiablai 
dem zv 

anormr 

13,5 gefalle) 

13 obacht 

13 Die 

12,5 'Malm 
13 

13,5 
12,5 Siel 

M1=2,71 ±0,62 
a1= 0,247 ± 0,67 

3 2,5 
4 3 
6 3 

7 2,5 
8 3 

9 3 

10 2,5 
11 3,5 
13 3 

14 2,5 
15 2,5 
17 3 

21 3,5 

M2=4,85 ± 0,58 
a2 = 0,232 ± 0,41 

M3=10,20 ±0,11 
a2= 0,451 ± 0,80 

Reihe B2. 

4 10 

4,5 10 
5 10,5 
4,5 10 

5 10 

5 10,5 
4,5 9,5 
6 11 

5 10,5 
4,5 10 
5 11 

5 10,5 
5,5 11,5 

M4 =13 ±Q. 

a4= 0,377_P: 

mittell 

12,5 Nr. 

der 
13 Kul- 

13 tur 

12,5 1 17 

13 2 9 

12,5 

12,5 

13,5 
13 

13 

13,5 

13 

14 

M1=2,88 ±0,77 
a1=0,350±0,46 

1 2,5 
2 2,5 
4 3 

5 3 

7 2,5 
8 3 
9 2,5 

10 3 

12 3 

14 2,5 

M2=4,88 ±0,10 
a2= 0,493 ± 0,64 

5 

4,5 
5 

5 
4 
4,5 
4,5 
5 

5 
4,5 

M3=10,34 ±0,11 
a3 = 0,545 ± 0,71 

Reihe C. 

10,5 
10 
10,5 
11 
10 

10,5 
10 
11 

10,5 
10 

4 

5 

7 

8 

9 

14 

18 

5 

11 

Sa. 94 

°/U I25, 

M4=13 t 
= 0,438±beider 

suchel 

(42,9°G 

13 Ta 
13 Reihe 
13,5 

13,5 gen wi 

12,5 

12,5 

12,5 

13,5 

13 

12,5 Ta 

1. E 

'bt d 

Di 

Fruch 

M1=2,75 ±0,16 
a1= 0,809 ± 0,12 

M2=4,7 ±0,17 
a2=0,811±0,12 

Ma =10,4 ± 0,87 
a8= 0,419±0,61 

M4 =12,9 t 
a4 = 0,450i 
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Abb. 1 vergleichen, so ergibt sich, daß zwischen dem pH des Nährbodens 
und der Entwicklungsdauer ein sehr enger Zusammenhang besteht. Die 
Eiablage begann in Reihe Al gleich nach Beginn der Nahrung, zwischen 
dem zweiten und dritten Tag. In Reihe B1 wurde die Eiablage durch das 
anormal hohe p$ verzögert und begann erst, nachdem es von 5,6 auf 5,2 
gefallen war. Nur in Kultur 10 wurde Eiablage zur normalen Zeit be- 
obachtet. 

Die Daten zeigen, daß die Thyroxinfütterung keine Wirkung auf Ent- 
wicklungsdauer und Entwicklungserfolg hat. 

4. Fruchtbarkeit. 
,5 Sieben Zählungen wurden vorgenommen für Reihe Al und B1 (un- 

mittelbar hintereinander). Tabelle 3 zeigt die Anzahl der Nachkommen 

Tabelle 3. Fruchtbarkeit der Reihen Al und B1. 
t 

77 ± 

., r5 

45 
8,5 

3,5 

3 

3 

3,5 

3 

Reihe Al Reihe B, 

Nr. m Nr. m 

der 
1. 2. 

El der 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 
Kul- gnl- 
tux m tur ° 

1 17 39 12 3 1 - - 72 2 8 10 11 9 5 2 2 47 
2 9 21 8 8 4 1 - 51 3 3 17 8 9 3 18 8 66 
4 20 15 9 3 1 - - 48 5 5 7 5 1 1 - - 19 
5 14 9 12 7 3 - - 45 6 4 8 11 4 3 1 - 31 
7 18 32 10 3 2 1 - 66 7 5 12 7 .- 2 2 - 28 
8 .5 24 8 5 2 - - 44 8 4 6 8 2 2 1 - 23 
9 11 19 8 4 1 1 - 44 9 3 8 7 4 2 2 1 27 

10 10 14 22 9 3 1 - 59 

Sa. 94 159 66 33 15 3 370 Sa. 42 82 79 38 21 27 11 300 

% 25,4 42,9 17,8 8,9 4,3 0,7 - % 14,0 27,3 26,3 12,6 7 9 3,6 - 
,438 ±' 'eider Reihen. Es ist interessant festzustellen, daß bei den Kontrollver- 

suchen die zweite Zahlung fast die Hälfte der gesamten Menge der Fliegen 
(42,9 %) ergab, während diese in der Thyroxinreihe nur 27,3% enthält. 

13 Tabelle 4 zeigt die Zählungen der Reihen A2, B2 und C. Die letzte 
13 Reihe ergab in der ersten Zählung ungefähr die gleiche Anzahl von Flie- 
13,5 

13,5 
gen wie Reihe A2. Tabelle 5 demonstriert die mittlere Anzahl der Fliegen 

12,5 
für die Kultur. 

12,5 
Die Ergebnisse beweisen, daß das Thyroxin keine Wirkung auf die 

12,5 Fruchtbarkeit hat. 
13,5 

13 5. Zahlenverhältnis der Geschlechter. 
12,5 Tabelle 6 gibt das Zahlenverhältnis der Geschlechter in Reihe Al und 

'1 Einige Einzelkulturen (Nr. 2, 5) zeigen eine Ungleichheit. Tabelle 7 
2,9 f .bt das Zahlenverhältnis der Geschlechter in Reihe A2i B2 und C. Die 
0,4501 
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Tabelle 5. Die mittlere Anzahl der Fliegen per Kultur. 

Reihe Gesamtzahl der Fliegen Nummer der Kultur Mittelwert per Kultur 

A, 370 53 

A2 757 108 

B, 300 8 37 

B2 1920 13 148 

C 1562 10 156 

Tabelle 6. Zahlenverhältnis der Geschlechter in Reihe A,_ und B,. 

Reihe A, Reihe B, 

aa Nr. der Kultur aa Nr. der Kultur °? 

1 37 35 2 33 14 
2 28 23 3 35 31 

4 24 24 5 13 6 

5 25 20 6 14 7 

7 34 32 7 21 17 

8 23 21 8 14 9 

9 21 23 9 15 12 
10 33 26 

Summe 192 178 Summe 178 122 

Verhältnis 1 : 0,93 Verhältnis 1 : 0,68 

Tabelle 7. Zahlenverhältnis der Geschlechter in Reihe A2, B2 und C. 

Reihe A2 Reihe B2 

i aa 

Reihe C 

aa Nr. der Kultur Yó as Nr. der Kultur 4Y Nr. der Kultur 

2 47 50 3 83 91 1 62 41 
3 81 63 4 43 49 2 42 51 
4 38 34 6 63 60 4 93 75 
o 49 38 7 79 78 5 143 104 

64 51 8 103 91 7 78 65 
9 65 63 9 78 81 8 124 105 

10 67 47 10 64 51 9 76 66 
11 73 55 10 67 62 
13 69 70 12 87 70 
14 1.04 88 14 86 65 
15 92 70 
17 71 67 
27 89 58 

Summe 411 346 Summe 1010 901 Summe 858 704 
Verhältnis 1 : 0,84 Verhältnis 1:0,89 Verhältnis 1 : 0,82 
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Tabelle 8. Körpergröße der Imago. 

Nr. der 
Kultur 

aa 

2,25 -2,50 
mm 

2,50 -2,75 
mm 

2,75 -3,0 
mm 

3,0 -3,25 
mm 

2,03 -2,25 
mm 

2,25 -2,50 
mm 

2,50 -2,75 
mm 

1 

4 
7 

8 

4 

1 

28 
15 
21 
14 

5 

8 

10 
6 

Reihe Al - 
1 

2 

1 

8 

1 

3 

3 

18 

12 
20 
16 

7 

9 

9 

4 

Summe 5 78 29 4 15 66 29 

4,31 67,2 25,0 3,4 13,1 57,9 25,4 

Reihe B1 

2 5 25 3 - 1 12 1 

5 2 Í 7 3 1 - 5 1 

6 2 6 4 2 1 12 4 
9 2 9 4 - 1 8 3 

Summe 11 47 14 3 3 37 9 

14,6 62,6 18,6 4,0 6,12 75,5 18,3 

Reihe A2. 

2 30 13 4 1 41 8 

3 2 57 21 1 3 49 11 

6 1 36 9 3 2 25 11 

7 1 48 13 2 2 36 13 
10 43 22 2 1 29 17 

Summe 4 214 78 12 9 180 60 

1,2 69,4 25,3 3,8 3,5 72,5 24,0 

Reihe B2. 

9 59 22 2 63 28 
8 58 42 3 4 65 22 

10 1 37 24 2 1 42 8 

11 50 22 1 3 39 13 
17 1 41 27 2 1 51 15 

summe 2 245 140 10 9 260 86 
O/ 
/O 0,5 61,7 35,2 2,5 2,5 73,2 24,2 

Reihe C. 

1 2 45 13 2 2 21 18 
5 4 90 42 7 3 63 38 

1 52 20 5 1 45 19 
8 3 70 39 12 4 67 34 

14 3 52 27 4 2 49 14 

Summe 13 318 145 30 12 245 123 

2,5 62,8 28,6 5,9 3,1 64,4 32,3 
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auf die Entwicklung von Drosophila melanogaster. 671 

Abweichung in dem Zahlenverhältnis ist unregelmäßig und ungefähr 
ebenso bei den thyroxingefütterten Fliegen wie in den Kontrollversuchen. 

2,76 Deshalb war nicht das Thyroxin die Ursache für die Abweichungen in 
einigen Kulturen der Reihe B1. Es muß 'sich um eine normale Ab- 
weichung gehandelt haben. Dag Zahlenverhältnis der Geschlechter wurde 
durch Thyroxinnahrung nicht verändert. 

6. Körpergröße der Imago. 

Es wurden einigen Kulturen Fliegen entnommen und auf Millimeter- 
papier gemessen. Tabelle 8 zeigt die Mittelwerte für die einzelnen Reihen. 
Von Reihe Al gehörten 57,90% zur zweiten Klasse (2,25 -2,50 mm) in 
Reihe B175,5% , in Reihe A272,56% , in Reihe B2 73,23% und in C 64,17 %. 
Es besteht demnach keine Beziehung zwischen Thyroxinfütterung und 
Körpergröße. 

2 

7. Crossing over. 
Wir arbeiteten mit Autosomen black und purple von einer Entfernung 

von 6,0 Einheiten. Black war bei 48,5 und purple bei 54,5 Einheiten im 
_ zweiten Chromosom gelegen. Wir wählten gerade Autosomen, weil diese 

durch eventuelle Veränderungen im Geschlechtschromosom nicht ver- 
ändert worden wären. 

Tabelle 9 zeigt die Austauschwerte, die für alle drei Reihen nahezu 
- die gleichen sind. 

Tabelle 9. Austauschwerte für black und purple in Reihe A2, B2 und C. 

Nr. der 
Kultur 

Gesamtzahl 
der Fliegen 

Kein Austausch Austausch Austausch- 
werte ++ I b pr b 

6- 7 

Reihe A2. 

9 -10 444 223 195 14 12 5,8 

Reihe B2. 
10 -12 
13 -14 
15 -17 1021 480 478 38 25 6,1 

21 

Reihe C. 
8 -9 

10 -12 } 808 i 396 364 27 21 5,9 
14 

B. Diskussion. 
Frühere Versuche haben ergeben, daß Thyroxin keine Wirkung auf 
ekten ausübt. Einige positive Ergebnisse sind wahrscheinlich (nach 

OBRIEWICZ 1929) auf unvollkommene Technik und ungenaue Arbeits- 
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weise zurückzuführen. Die Wirbellosen sind anscheinend immun ge. 

die Wirkungen des Thyroxins. FLEISCHMANN (1929), ROMEIS u. ü' 
(1929) zeigten. an Lepidopteren, daß das Thyroxin die Atmung zu steig d e 
vermag, jedoch nicht die Entwicklung beeinflußt, und sie nehmen á 

daß die Wirkung des Thyroxins auf_ Wirbeltiere und Wirbellose insot 

verschieden ist, als das Thyroxin nicht nur denAbbau der larvalen, , 

dem auch den Aufbau der definitiven Organe und Gewebe beschleunig 
Es dürfte sich daraus schließen lassen, daß die Insekten keine Org. 

besitzen, die auf Thyroxin reagieren können, oder daß sie über Mittel e 

fügen, den Stoff bis zur Unwirksamkeit zu verändern. Dai 
selben 

9. Zusammenfassung. wioklu 

1. Es wurde die Wirkung chemisch reinen Thyroxins auf Ee: Umfan 
g ntjeder 

lungsdauer, Fruchtbarkeit, Geschlechtsverhältnis, Körpergröße e Körpe 

Crossing over bei Drosophila melanogaster untersucht. auf die 
und d 

2. Die Ergebnisse zeigen, daß Drosophila nicht wie Wirbeltiere aus de 
Thyroxin reagiert. Die Al 

3, Einige kleine Änderungen (beispielsweise in der Eiablage) 
d 
logiscl 

a die 
auf. sekundäre Wirkung des Thyroxins (Änderung des p$ des N' dung 

bodens) zurückzuführen. De 

4. Die negativen Ergebnisse DoBKIEwICZ' mit getrockneter Sc, { 
hgeggitliniel 

drüse wurden mit chemisch reinem Thyroxin bestätigt. - 
9. Summary. 

1. Chemically pure thyroxin solution was used to study the effect 

the metamorphic rate, fecundity, sex ratio, size and crossing -over 

Drosophila melanogaster. 
2. The data obtained show that Drosophila does not respond 

thyroxin in the same way as do the Vertebrates. 
3. Some small alteration (e. g. in the egg -laying period) was due to 

secondary effect of thyroxin; i. e. the altered pg of the -food. 
4. The negative results obtained by Dolt-Kr-Kw-fez with dried thyt 

gland were confirmed when pure thyroxin was used. 

10. Literatur. 
Dobkiewicz, L.: Der Einfluß von Schilddrüsenfütterung auf Entwickic 

Wachstum und Fortpflanzung der Taufliege (Drosophila melanogaster). R: 

Arch. 113, 61 (1928). - Fleischmann, W.: Zur Frage der Beeinflussung Wo 

loser durch Wirbeltierinkrete. Pflügers Arch. 221, 591 (1929). - Romeis,l 
Wüst, J.: Die Wirkung von Thyroxin auf den Gasstoffwechsel von Schmer 

lingspuppen. Roux' Arch. 118, 534 (1929). 
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sometimes only a small part of the wing is surrounded by the margin. 

The variability of the Pointed' wing is rather slight as shown by Plate XV, 

figs. 1 -4. The Pointed' character can be recognised in the heterozygous 

condition, dominance being incomplete (Plate XVIII, fig. 21). 

Lancefield located the Pointed' gene at the extreme left end of the 

X- chromosome. Since the classification of Pointed' flies is easy and their 

viability and productivity are good, Pointed' is a useful character to 

work with. Moreover, environmental factors, such as temperature, 
moisture and culture medium, affect the Pointed' character only slightly, 

and always in the same degree. 
In order to investigate the viability and fertility of Pointed' normal 

wild type, Pointed', Pointed'- yellow -vermilion and yellow -vermilion 

were bred in the same environmental conditions. Table I shows the 

TABLE I. 

Normal 
wild type Pointed' 

Pointed' - 
yellow- 

vermilion 
Yellow - 

vermilion 
No. of 
culture 

No. of 
culture w 66' 

No. ^ No. of 
culture yQ ?c? 

-, 

as 
of , 

culture 
- 
ód dd 

320 84 '79 471 91 85 22 47 35 51 55 49 

322 65 67 472 72 70 24 53 47 52 63 54 
323 91 88 475 65 63 ' 26 '72 65' 53 44 46 

Totals 240 234 228 218 172 147 162 149 

results obtained during this experiment. It is clear that no lethal effect 

was introduced by the Pointed' gene alone. The lower viability of the 

Pointed'- yellow -vermilion stock was due 'to the presence of the yellow 

gene. 

(a) Pointed' and the modifier ml. 

The variability of the Pointed' character and the presence of 

extreme types, in significant ratios, in several culttres, suggested that' 

modifying factors might be concerned. But, owing to the difficulties 

of classification of P', this assumption was not proved for a long 

time. During the selection experiments, however, culture 137/31 gave 

some interesting results. This culture originated from the cross PIP/ y, 

Pi (Y represents the Y- chromosome of the male) where the P' char. 

acter was very extreme in the male parent. Half of the males and female 

showed P' wings, long and very much trimmed (Plate XVI, fig. 8; Plate 

XVII, figs. 17, 18). The other half, both males and females, showed the 

usual Pointed' with slight variation. The offspring were crossed separately, 

and the results (Fg) obtained are given in Table II. 
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The extreme PI females were selected and back -crossed to extreme 
Pointed' males, and all the offspring, males as well as females, were 
extreme P'. These results show that the flies were homozygous for the 
intensifier m1. The constitution of the flies, suggested in Table II, proved 
to be correct. Some crosses were made to prove that the intensifier is 
a sex -linked factor. Pointed' males with the modifier ml were mated to 
normal winged females. The heterozygous Pr females were back -crossed 
to extreme PI males. The results of these crosses are given in Table III. 

99 

TABLE II. 
SS 

Nature of cross 

Ptm xP'mid 
Pita 

Pointed' 
extreme 

56 

71 

30 

2 

28 

Pointed' 

3 

1 

35 

62 

31 

Pointed' 

Pointed' 
extreme Pointed' 

47 4 

69 1 

31 32 

30 27 

25 29 

TABLE III. 
Non - cross -over + 

Non -cross -overs cross -overs: 
Preti (Id +d and m,d 

PmlgxP'mld i 

pÌ+9xPmld 
PI+?xPl+d 

'xP'mld 

Cross -overs 
P' a 

87 34 41 6 
109 45 53 7 
98 37 49 6 

131 51 63 9 
Totals observed 425 167 206 28 
Expected 180 200 28 

(The crossing -over value (p) was estimated on the assumption that the three classes 
were l - p, 1 +p +p, and p respectively.) 

The small discrepancies between the obtained and expected classes 
were due, either to crossing -over between PI and ml, or to experimental 
errors of discrimination. 

It was possible to calculate the crossing -over value between PI and 
the sex- linked modifier ml from these results. It is approximately 13-7. 

(b) Pointed' and the modifier m2. 

In culture 56.4/34, soon after the identification of the modifier ml, 
another factor appeared, which apparently had some effect upon PI 
(Plate XVI, figs. 9, 10). The culture origiilated from a cross between a 
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PIPIm, female and. a PT male. Half of the males were extreme PI as 

was expected, but the remainder could be grouped into three distinct 

phenotypes, a fact which suggested that more than the usual variability 
of Pr was involved. Another modifier, m2, was suspected, and crosses 

were made to detect it. 
These new type females and males were mated together and they 

gave one type of male and female offspring only; but it is very interesting 

to note that this new type, which originated from the crossing of different 

PI flies, was not the extreme PI. The classification proved to be easier 

than was at first expected, and Table IV shows the results of the matings 

TABLE IV. 
9? d'd 

_- A _____, 
PI m2 PI + PI m2 PI + 
PI m2 PI + m2 + 

27 98 21 84 
22 71 27 85 
31 87 21 91 

Totals 80 256 69 260 

of males and females to be simplex for this modifier. The 3 : 1 ratio 

obtained in these experiments showed that an autosomal gene which 

gave a new constant Pointed' type had been introduced into the Pointed' 

stock. This factor, which was called m2, is not so much an intensifier 

as a factor which prevents the variability of the Pointed' character. The 

m2 factor is recessive, as was proved by outcrossing the "fixed" Pointed' 

to other Pointed' types. 
In order to determine the linkage group of m2, orange (or) eye -colour 

was introduced into several matings. P'PIm2m2 females were crossed 

to PI Y. or males and flies of the Ft generation crossed inter se. Table Y 

gives the data obtained. 

TABLE V. 
PI m' 
PI m2 

PI or 
PI or 

PI ++ 
PI + + 

PI m2 

m2 
PI or 

or. 
pl 

31 26 59 24 27 61 
24 27 60 26 22 58 
15 19 39 18 21 41 

Totals 70 72 158 68 70 160 

The 1 : 2 : 1 ratio (approximate) which was obtained, proved that 

the m2 factor is in the same linkage group as orange. The discrepant¡ 

between the obtained and expected numbers was probably due to 

crossing -over in those F1 females which were heterozygous for m2 and of 
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To determine the crossing -over between or and m2 the following 
crosses were made : 

PI or + Pr or m2 
PI+m2 +XY or m2° 

The crossing -over value between or and m2 is 9.2 (see Table VI). 

TABLE VI. 
Y9 aa 

Non-cross-over Cross-over Non-ctoss-over Cross-over r____A-, r- A___, "-Th r___A__-___, 
PI m2 or Pr m2 or PI m2 or P1 má or má or p19762 or ma or p19722 or 

PI m2 + PI + or In m2 or PI + + m2 + + or m2 or + + 
47 53 4 6 52 45 4 5 
64 72 6 9 57 66 6 7 
54 59 3 5 48 61 5 5 
32 39 3 6 27 42 3 6 

Totals 197 223 16 26 184 214 18 23 
observed 

Expected 215 215 24 24 198 198 20 20 

(c) The Pointed allelomorph P". 
One of the Pointed (PI) cultures, No. 83/34, which had females of 

the constitution PIP/ml and PI Y males without ml, gave among the 
expected flies, eight which were thought to be heterozygous for PI (see 
Plate XVIII, fig. 20). But the different crosses showed that these flies 
carried a mutated gene 'in both X- chromosomes. Table VII shows the 
results obtained by crossing this type with PI. 

This proved that no reversion had occurred in the PI stock, and 
that the "heterozygous" appearance of these eight flies was due to a 
different cause. The mi factor when in the simplex condition in the female 

TABLE VII. 

P Plml 
x Plm pu n 

cl x Pll przp P 1S pi Y pllt 
A A_ 

?Y ad Y9 as ?? ds 
Plml PIS prm PII pr- pJl prr pu 
PIm, PH + i ppm + 

35 42 27 36 83 75 112 106 
53 49. 45 39 95 79 87 81 
41 37 39 42 126 117 131 126 

Totals 129 128 111 117 304 271 330 313 

does not produce any effect, but the wing may vary on quite a large 
scale, as was observed in many cases. The male offspring from these 
"heterozygous" Pointed' mothers were classifiable into two groups, viz. 
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(1)' containing the flies with very broad wings only slightly trimmed and 

pointed, and (2) containing those which had Pointed in the extreme 

condition. The appearance of the former class is unusual, similar cases 

not having been previously observed. 
These facts suggested that an allelomorph of PI (viz. PH) turned up 

in culture No. 83/34. The eight females carried both allelomorphs, and 

hence showed the unusual size and shape of the Pointed' character 
(Plate XVIII, fig. 20). The m2 modifier and m1 intensifier and the variability 
of the PI character are factors which make the discovery of any allelo- 

morph of the Pointed' character rather difficult. However, experiment 
proved that PI and PH are allelomorphic. The resemblance of PH to 

the heterozygous PI increased the difficulties, but the presence of PIS 

was proved decisively by a study of the male offspring. 
To prove with certainty the allelomorphic nature of PI and p11, 

their linkage value with beaded (bd) was tested. The beaded character 

in D. obscura described by Lancefield (1922) is a sex- linked recessive 

mutation, its gene being located 20 or 27.6 units to the right of Pointedl. 

The beaded' wing (Plate XVII, fig. 16) has a trimmed margin, with little 

bunches of bristles and teeth along the edge. The discrimination between 

the character controlled by bd is difficult in the presence of Pointed 

(Plate XVI, fig. 13; Plate XVII, fig. 19). However, by the aid of selection 

and the ml, m2 modifiers, it was possible to estimate the crossing -over 

value of Pointed and beaded. 
The relationship between bd and PI, and between bd and PH is given 

in Tables VIII and IX. 
TABLE VIII. 

+ b xPld 
Total 

Non- cross -over Cross -over 
Total r-_A-_ 

P' bd 
-- 

Piled + 9? as 
252 97 95 21 27 240 
197 76 70 14 20 180 
231 87 81 19 23 210 
680 260 246 54. 70 630 
Expected 271 271 67 67 

The crossing -over value for bd /PI (19.2) and bd /PH (19.5) is almost the 

same. This supports the view that the two genes are allelomorphic. P" 

gives less deviation from normal than PI, its variability being moo 

limited and its productivity normal. 

1 It should be stated that except in name the beaded factor in D. obscura bears no 

relation to the Beaded of D. melanogaster. - 
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The occurrence of the PH gene, the ml intensifier and the m2 modifier 

afforded the opportunity of synthesising flies with different constitutions. 
The most remarkable observation was, that the mi intensifier did not 
produce so marked an effect with PH as with PI. Plate XVI, figs. 8 and 12, 

TABLE IX. 

Total 
?? 

Non- cross 

P" + 
? z x P a. 

Cross -over 
Total 
as 

+ bd 
-over 

lax 
, 

bd P"bd + + 
193 59 77 14 20 170 
219 72 85 18 20 195 
161 56 59 12 15 142 
573 187 231 44 55 507 
Expected 204 204 49 49 

show the difference between PIPrmlml and P"PHmlml. The low varia- 
bility of PH made it impracticable to use it in combination with the 
m2 factor, because the appearance of flies of the constitution PIIPIIm2m2 

indicated that the effect of m2 up on PH was slight. 

DISCUSSION. 

(1) Homology of Paint- ed and Beaded. 

The comparison of Pointed in D. obscura with the Beaded (Bd) gene 
in D. melanogaster shows an interesting parallelism. The similarity is so 

convincing that the Pointed and Beaded genes must evidently be placed 
in the same series of allelomorphs. 
- The Beaded wing in D. melanogaster was first observed by Morgan 
(1910). It showed a characteristic shape and size, sometimes longer than 
in the normal flies, the margin of the wing being scalloped as shown in 
Plate XVI, figs. 11, 12, 13. The fluctuation and variability of the Beaded 
wing was very great, from the most extreme type to almost normal. 
Sometimes one wing showed the Beaded character while the other one 
was quite normal. The great variability of the Beaded character must 
have been one reason why its analysis proved so extremely difficult. 
Dexter (1914), working on the selection of Beaded, could not clearly 
explain its exact behaviour. He located Beaded in the linkage group 
of the third autosome, and discovered the first intensifying factor for Bd 
in the second chromosome. Morgan's and Dexter's assumptions of factor 
inconstancy, environmental and age factors, and cytoplasmic inter- 
ference, to account for the unusual behaviour of the Beaded character, 
are not at all convincing. 

Muller (1918), in his masterly paper on the balanced lethal mechanism, 
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throws light on the Beaded character in D. melanogaster. He located it 

at 93.8 in the third chromosome and proved it to be dominant as well 

as lethal in the homozygous condition. Similarly, he identified the 

second modifier for Beaded, and located it near black in the second 
chromosome. 

The extreme Beaded wing in D. melanogaster (a picture is given in 

Muller's paper, 1918, p. 425) is, as Lancefield (1922) remarked, very 

similar to Pointed in D. obscura. Selection and breeding work proved 
that Pointed has two modifiers; ml, located in the same chromosome as 

Pointed, and m2, linked with orange in the third linkage group. The 

discovery of the allelomorph PH and its behaviour with the modifiers 
proved to be very useful for making an accurate comparison with the 

Beaded character in D. melanogaster., 
These genes can be arranged in a graded series, as regards their 

effect upon the wing shape, normal, PH, PI and Bd (Plate XV, figs. 4, 7; 

Plate XVIII, fig. 20). Beaded, however, unlike Pointed in D. obscura, is 

lethal when homozygous. But Pointed in the presence of ml, reduces 

the viability. 
The relation between the genes can best be explained in terms of 

Goldschmidt's theory of the physiological determination of the gene. 

It is possible to explain the behaviour of these genes, alone and in 

combination with the modifiers mi and m2, if we assume that normal, 

PH, PI and Bd are similar and graded in their effect. The graph (Text - 

fig. 1) shows very clearly the relationships between PH, PI and Bd on 

this hypothesis. The effect of ml is correlated with the intensity of the 

factor concerned. If it is combined with Pm, the lowest member of the 

series, its effect is very small; but in the case of PI the same m1 produces 
a much greater effect. In D. melanogaster a similar modifier exists and 

it exerts a very strong effect on Bd, which is to be correlated with the 

intensity of factor action of Bd as compared with PI and PH. It is 

more difficult to analyse the part played by m2. This factor, which 

reduces the variability, has a greater effect upon PI than upon PH, as 

is expected. Amongst flies with a combination of PI, PH and the two 

modifiers in the homozygous condition, a certain percentage have 

"dwarf- miniature" wing. This is possibly due to a difference in the 

reaction between the modifiers and PI and between the modifiers and 

PH, as is illustrated in the graph. The data are insufficient to show the 

reason for this difference, but it might be due to a system of factor 

interactions on the basis of the times at which the individual factors 

have their greatest effect.. 
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The viability of the different members of the series is indicated in 
the graph by the approach to the line of lethality. Beaded is lethal 
when homozygous. When. heterozygous, the intensifiers have the effect 

of reducing viability to some extent, just as the modifiers in D. obscura 

reduce the viability of Pointed. The question arises as to why Pointed 
does not produce a lethal effect like Beaded in D. melanogaster? The 

phenotype of PI and Bd is . very similar, but. the physiological effect is 

different.. It is certain that the genic balance of D. obscura is different 
from that of D. melanogaster. Indeed the rate of metabolism (14 to 

; // Bd homozygous 
- -------7- 

Bd heterozygous 

i 

-lethality 

/ 

i 

ry 

d 

normal 

Time of development 
Fig. 1. Graph showing the effect of ml and ma upon PZ1, PI and the effect of the 

two -intensifiers upon Beaded. 

16 days of life span in D. obscura as compared with 10 to 11 days in 
D. melanogaster) shows a very suggestive difference.. 

The scanty data available on the behaviour of the so- called "iden- 
tical" genes in D. obscura and. D. melanogaster have been collected. 
Eosin and white eye have a darker tinge in D. obscura than in D. melano- 
gaster. Further, Lancefield (1922) mentioned that the eosin -vermilion 
double recessive is nearly white in D. melanogaster but lemon in D. ob- 
scura. Scutellar in D. obscura agrees with scute in D. melanogaster, but 
the latter gene has a stronger effect in that it suppresses the post- vertical 
or ocellar bristles on the. head. These bristles are present in D. obscura- 
scutellar. The yellow body colour in D. obscura become rapidly darker 
after 5 to 6 days, so that only young flies are suitable for classification. 
In D. melanogaster the effect of the yellow gene_lasts much longer. 
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These examples suggest that the "identical" genes in the two species 
show a slightly different effect because they are placed in different genic 

systems. Therefore it is reasonable to suppose that the Pointed and 

Beaded genes are not only similar but belong to the same allelomorphic 
series. 

The great similarity between the two genes was observed by Lance - 
field (1922), but he maintained that no genetical identity between the 

two could be established. Two facts were certainly responsible for this 

attitude : viz. (1) the lethal effect in one species and not in.the other, (2) the 

different linkage groups of the two genes. 
The first objection has already been met. The second difficulty raises 

a question which is important from the phylogenetic point of view. 

How is it possible for an autosomal gene in D. melanogaster to be sex - 

linked in D. obscura? There are many known genes which have similar 

effects in different species of Drosophila and are located in different 

places in the same linkage group, e.g. Notch in D. melanogaster and in 

D. obscura, or in different linkage groups, e.g. scute in D. melanogaster 

and D. obscura. But the exact homology between these genes cannot 

be definitely proved because of the difficulty of proving the physiological 

correspondence of similar factors, as was pointed out by R. Lancefield 

and Metz (1922). However, the evidence from the behaviour of PH, 

Pr and Bd with the modifiers leaves little doubt of their parallelism, 
and permits us to assume that they represent different grades in the 

same allelomorphic series. 

(2) Hypothesis of translocation. 

If Pointed and Beaded are homologous we may explain their different 

positions in the linkage maps by the translocation of a chromosome 

segment. 
Cytological evidence. This assumption receives strong support from 

the comparative study of the chromosome complements in the related 

species of Drosophila. The X- chromosome in melanogaster, virilis and 

simulait is rod -shaped and comparatively small in relation to the second 

and third autosomes. In obscura and willistoni, the X- chromosome is 

V- shaped and larger compared with the autosomes (Metz, 1922). Lance - 

field (1922) and R. Lancefield and Metz (1922) suggested that one arm 

of the V- shaped X- chromosome in obscura and willistoni corresponds to 

some, if not all, of the rod -shaped X's of such a species as melanogaster. 

If this is the case, it is reasonable to suppose that the other arm of the 
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V- shaped X corresponds to a segment of one of the autosomes in the 
species with a rod -shaped X- chromosome. Such a condition could have 
been brought about by translocation, either of part of an original 
autosome to the X- chromosome, or of part of the X- chromosome to an 
autosome. There is at present no means of telling which arrangement 
was the original one. 

In plants, many examples of rearrangement of chromosome parts or 
segments have been observed in nature, e.g. Oenothera (Darlington, 1929), 
Datura (Belling and Blakeslee, 1926), Godetia (Hákansson, 1925), Pisum 
(Hákansson, 1931; Sansome, 1931, 1932), Zea Mays (Burnham, 1930; 
McClintock, 1930). In Godetia, two species, G. amoena and G. whitneyi, 
differ in the arrangement of their chromosome segments, as in the case 
of Drosophila. Recently Dobzhansky (1930), by means of X -rays, has 
produced translocation in Drosophila itself, and found that the portion 
of the third chromosome of D. melanogaster containing the locus of 
Beaded is more readily translocated than other segments. 

The widespread occurrence of translocations and interchanges of 
chromosome segments in nature, and the fact that they have been 
experimentally produced (Drosophila (Dobzhansky and Sturtevant, 
1931), Datura), strongly support the hypothesis that the difference of 
the shapes of the X- chromosomes in related species of Drosophila may 
be the result of translocation. 

Genetical evidence. The study of the X- chromosome maps of five 
different species of Drosophila (Text -fig. 2) shows that many identical 
corresponding genes, especially the closely linked yellow- scute -white- 
Notch series, are transferred from the extreme left end of the X- chromo- 
some in D. melanogaster to the middle region of the X- chromosome in 
D. obscura and D. willistoni. 

Hitherto, very few genes have been discovered to the left of yellow 
in the extra part of the X- chromosome in D. obscura. The present study 
indicates the homology of the PI, PH in this segment with Beaded in 
the third chromosome of D. melanogaster. It is therefore suggested that 
part or all of the extra arm, i.e. the segment to the left of the yellow 
locus, of the X in D. obscura corresponds to part of the third chromosome 
of D. melanogaster. 

Further evidence of chromosome rearrangement is probably given 
by the study of the two so- called "physiological" species, or races 
A and B, in D. obscura. The females of the Af B hybrid are partly fertile, 
but show greatly reduced crossing -over in their end segments (Text -fig. 3). 
The males are generally sterile. Koller (1931, 1932) showed that those 
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males, which are fertile, obtained by repeated back- crosses and have the 
terminal portion of the X- chromosome of the same origin as that of 

the Y. Therefore, we can gather that the middle region of the X- chromo- 
some in race A and B, being homologous, does not interfere with fertility 
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Fig. 2. To show the position of the yellow- white -acute section in the X- chromosome 

of five species of Drosophila. 
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Fig. 3. Comparative linkage maps of race A and B and their hybrid in D. obscura. 

when combined with either end of the Y- chromosome, but the terminal 
portion of the X- chromosome and Y- chromosome constitute a balanced 

system with regard to fertility. 
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The fact that only the ends of the X- chromosomes in races A and B 
of D. obscura are different can be explained by the assumption that the 
translocated segment of the X's has a different origin in the two races. 
This assumption would give a simple explanation for the crossing -over 
reduction in the terminal parts of the X- chromosome in the A/B hybrids, 
since it has been shown by Dobzhansky (1930 -1) that translocation 
reduces crossing -over. There is also the possibility that the end of the 
terminal segment of the X- chromosome of race A has no corresponding 
part in race B. 

The above facts may be summarised thus: 
(1) The sex -linked Pointed gene is homologous with the autosomal 

Beaded. 
(2) The X- chromosomes in related species of Drosophila differ in 

size and shape. 
(3) Genetical observations : (a) the yellow -scute series differs in posi- 

tion in different X- chromosomes according to their shape, (b) the 
changes in homology in the end segments of the X- chromosomes 
of D. obscura race A and B are inferred from the genetical be- 
haviour. 

These facts taken together support the hypothesis of translocation, 
which has been put forward to explain the various cytological and 
genetical differences in the X- chromosomes of the Drosophilidae. 

This suggestion, if correct, affords some insight into the phylogeny of 
the X- chromosomes of the species of Drosophila. Nevertheless the facts 
which support it are at present few in number, and there are certain 
important observations yet to be explained, e.g. the relatively inverted 
order of some genes such as white, vermilion, miniature, glazed or lozenge 
in related species, and the genetical locus of the fibre attachment. Further 
investigation on the lines of the present paper would confirm or disprove 
the above tentative hypothesis, and would certainly enable us to follow 
to a greater extent, the relationships, cytological, genetical and phylo- 
genétical, between the chromosome complements of the species of 
Drosophila. 

SUMMARY. 

L The behaviour of two modifiers in Drosophila obscura, m.1, located 
in the X- chromosome at 13.7 units from PI and m2, linked with orange 
in the third linkage group and located at 9.2 units from orange, is 
described. 

2. PI?, an allelomorph of the previously described Pointed (PI) 
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mutant, gives a similar but weaker effect upon the wing character to 

Pointed. 
3. The gene ml, which has the effect of intensifying the character, 

gives a weaker effect with PII than with P. The gene m2, which reduces 
the variability of the character, similarly affects PH less than PI. 

4. It is suggested that PI and PH in D. obscura are homologous 
with Bd (Beaded) in D. melanogaster because of (a) the great similarity 
of the morphological expression of the two genes, and (b) the similarity 
of their behaviour in the presence of modifying factors. 

5. A tentative suggestion is put forward to explain the autosomal 
position of Beaded as compared with the sex- linked nature of PI and PH. 

It is suggested that as the result of translocation the X- chromosome 
in D. obscura has one arm, or part of one arm, corresponding to part 

of the third chromosome in D. melanogaster. This hypothesis is sup- 

ported by (a) the cytological differences in size and shape of the X -chro- 

mosomes in D. obscura and D. melanogaster, (b) by the position of the 

yellow -scute loci in the two species, (c) by the evidence from the 

hybrids between race A and B of D. obscura, and (d) the cytological 
observations of similar rearrangement of chromosome parts in many 

plants and in Drosophila melanogaster. 

The author desires to th ank Prof. F. A. E. Crew for criticism and 

advice. 
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EXPLANATION OF PLATES XV- XVIII. 
PLATE XV. 

Figs. 1, 2, 3, 4. Pointed' wings in female (Figs. 3, 4) and male (Figs. 1, 2). 
Figs. 5, 6, 7. Beaded wing in D. melanogaster (after Bridges- Morgan). 

PLATE XVI. 
Fig. 8. Pointed' and modifier m1. 
Figs. 9, 10. Pointed' and modifier m,, female (Fig. 9) and male (Fig. 10). 
Fig. 11. Heterozygous PH with homozygous ml. 
Fig. 12. Homozygous PH and m1. 
Fig. 13. Homozygous PH and beaded. 

PLATE XVII. 
Fig. 14. Pointed' male. 
Fig. 15. Pointed" female. 
Fig. 16. Homozygous Beaded in D. obscura. 
Fig. 17. Pointed' and m1 female. 
Fig. 18. Pointed' and m1 male. 
Fig. 19. Heterozygous Pointed' and homozygous Beaded. 

PLATE XVIII. 
Fig. 20. Homozygous P". 
Fig. 21. Heterozygous Pointed'. 
Fig. 22. Pointed and P1e. 
Fig. 23. Per male. 
[Figs. 1 -13 are drawings traced from photographs, Figs. 14-23 are photographs.] 
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Alacsonyabbréndíí gerinceseken végzett szövettenyésztési kísérletek eddig is, oldatb 

Irta: DR. KOLLER PIUS. 

érdekes eredményt tártak fel. Harrison,' a szövettenyésztés megalapítója, békaembd 

kon végezte alá,pvetö kísérleteit. Erdmann, Champy, Carrel, Burrows' szintén I 

csonyabbréndüeken dolgoztak. Chlopina csak nemrégen közölt igen érdekes ered 
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tenyészeteiröl. Ezek az eredmények indította.k arra, hogy az Emys orbicularist,ött 

mocsári tekrlöst, válasszam kísérleti médiumnak, midön erre megfelelö anyagot kapt'sZOVe 

Kísérleteimet a szív sinus venosusán végeztem. Amint tudjuk, a szív konfr 

ciós ingerei innen indulnak ki Haberlandt4 és Demoorna.k az utóbbi években k0i' olt 

munkái .szerint ezen szívrészböl .o,lyan anyagot is lehet kivonni, amely az á11ó 'szt 

is összehúzódásra bírja és amelyet ezért szívhormonnak neveztek. Anélkül, b" 
leg 

a kérdés élettani részéhez itt hozzászólni kívánnék, csak megemlítem, hogy sz°`Íokan 

kultúrában a szív ritmikus míiködését Burrows,' Carrel, M. Lewis és OlivoS vizsg';tiöve 

Különösen érdekesek az utóbbi kísérletei: közös kultúrába helyezett heterogén `iüzo 

fragmentumokat és akkor kitiínt, hogy az egyik szívdarabka a másikat vele symdu 

ritmikus összehúzódásokra bírta. 
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A 2. képen jól látható immerziós nagyítással, hogy a kinövö sejtek sugársze 

ind!ulnak ki az anyaszövetböl- és szinte arra látszanak mutatni, hogy a növek 

elöidézö tényezö egy szorosan meghatározott gócpontban van lokalizálva. Ezek 

kinövö sejtek fibroblastaìk. Azonban nem illik rájuk Fischer azon leírása, hogy 
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elfoglaltak. Az 5. passage után a kultúra már egyöntetü növekedést mutatott, 
A 4. kép a 3. passageból 48 órás ten' észet után, az 5 kép pedig az 5. passa, 

3 napos tenyészetböl származik. 
Kísérleteim arra az eredményre vezettek, hogy a szívnek egy bizonyos réazE 

sinus venosus, oly specifikus anyagot termel, hogy az innen vett szövetkultíu'a sz lt 
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anyagokhoz hasonló-e a sinus venosus növekedést gyorsító anyaga;, egyelöre 

rámuta.tni kívántam arra, hogy itt ilyen anyagot kell feltételeznünk. 

4. kép. 5. 
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GEWEBEZÜCHTUNG AUS DEM SINUS VENOSUS DES HERZENS 
VON EMYS ORBICULARIS. 

Von DR. l IUS KOLLER. 

Gewebezüchtungen, die an niederen Wirbeltieren durchgeführt wurden, haben 
an bisher zu vielen interessanten Resultaten geführt. Harrison,' der Begründer 

r Gewebezüchtung begann seine grundlegenden Versuche an Kaulquappen. Erdmann, 
;hanspy, Carrel, Burrows2 beschäftigten sich auch mit niederen Wirbeltieren. 
Chlopin3 publizierte erst vor kurzer Zeit seine interessanten Resultate von den 

ierenexplantaten des Axolotls und den Herz -, Muskel -, Milz- und Nieren- Züchtun_ 

gen der Teleostier. 

Diese Ergebnisse veranlassten mich, die Sumpfschildkröte (Emys orbicularis) 
eu meinen Experimenten zu benützen. Meine Versuche habe ich an dem Sinus venosus; 
des Herzens: durchgeführt. Wie wir wissen, gehen die Kontraktionsreize des Her- 
zens von hier aus. Nach den, in den letzten Jahren veröffentlichten Arbeiten von 
Ilaberlandt4 und Demoor, kann aus diesem Herzteil ein Stoff extrahiert werden, wel- 
cher das ruhende Herz in Bewegung setzt und welcher desshalb Herzhormon genannt 
\virile. Ohne mich mit der physiologischen Seite der Frage zu beschäftigen, erwähne 
ich nur, dass der rhythmische Betrieb des Herzens in GewebezüchtiuiYgen von Burrows,' 
Carrel und M. Lewis und Olivo5 studiert wurde. Besonders Interesse erregend sind die 
Versuche des Letzteren. Er legte heterogene Herzfragmente in eine gemeinsame Kultur 
und es zeigte sich, dass ein T3erzteilchen imstande ist das andere in synchron- rhyth- 
mische Bewegungen zu bringen. 

Ich nahm die Gewebeteile für meine Untersuchungen aus dem Sinus venosus 
einer entwickelten Sumpfschildkröte. Die langsame Gerinnung des Schildkröten - 
plasmas erleichtert die Züchtung sehr. Ein vier Wochen altes, zentrifugiertes Plasma 
aar noch immer ein taugliches Medium zu den Züchtungen. Mit Frosch- Ringer ver- 
dünnt, kann es gut als Nährmedium verwendet werden. Zu den Kulturen nahm ich 
aus der präparierten Carotis 6 -8 cm' Blut. 

Einen Teil der Kulturen hielt ich bei Zimmertemperatur, den anderen in einem 
ermostat bei 38 C °. Der Temperaturunterschied machte sich in dem Grade des 
achstums nicht geltende, nur in der Dauer der Incubation nach der Implantation. 

eigte sich eine Differenz. Ich kann die Beobachtungen Gassul's' bestätigen, dass im 
onnenlicht gehaltene Kulturen eine intensivere Lebenstätigkeit, als die im Dunkeln 
ehaltenen zeigen, aber .auch schneller zugrunde gehen. 

resl Die Gewebestücke wusch ich in Ringer -Lösung aus und, legte sie in Schild- 
1 sU, krötenplasma. Nach 16 Stunden zeigten sich schon die Zeichen des Auswuchses. 
yag 'soonders rasch zeigte sich ein Auswuchs an den, aus dem Sinus venosus entnom- 
rtal`'enen Stücken. Aus 45 Kulturen, die aus dem Sinus venosus entnommen wurden, 
o ich bei 40 die Zeichen eines Auswuchses nach einer Zeit, wo bei 20 anderen 
ire Mücken, the aus anderen Herzteilen stammten, überhaupt noch kein Zeichen des 

achstums zu bemerken war. 
Vierundzwanzig Stunden nach der Einimpfung zeigte sich das Bild, das Fig. I. 

arstellt. Die Fibroblasten dringen strahlenförmig in das Nährmedium. Sie sind, 
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wie bei allen niederen Tieren charakteristisch,_ lang und mit dem Muttergewebe 

verbunden. Das Wachstum ist so rasch, dass die die einzelnen Zellen verbindenden P 

menbrücken sich nicht entwickeln. An ein Syncytium erinnerndes Gewebe, wie es z, I b 

aus dem Herzen des Hühnerembryos entsteht, finden. wir hier nicht, obzwar a y, 2. le 

Laser' eine solche Verbindung der Zellen ein wichtiger Faktor des Wachstums i 2 
a 

Meine Versuche zeigen, dass im Sinus venosus eine Substanz enthalten sein m. 
mil"1. 

Welche das Wachstum der Zellen fördert. Es ist besonders' hervorzuheben; dass tri' 

dem aus dem entwickelten Organismus gezüchtete Zellen sich im Allgemeinen r. 5 6 

langsamer entwickeln, als das embryonale Gewebe, wir in dieser Reihe auch solo O. di 

Kulturen fanden, die mit den Kulturen aus dem Epithel des Hühnerembryos verglei+ 

bar waren. . 

Jedenfalls ist es interessant, dass der Ort im Herzen, der einesteils der dr 

gangspunkt der Reizbildung und die Bildungsstelle des Herzhormons ist, gleichzait 

auch der Ort des stärksten Wachstums in der Gewebekultur ist. Es wurde sii 

von Carrel, Burrows, u. a. bemerkt, dass nicht alle Teile des Herzens gleiches Wa 

tum in Gewebekulturen zeigen. Natürlich können wir nichts darüber sagen, ob 

verschiedenen Erscheinungen dieselbe Ursache haben. 

Fig. 2 zeigt bei Immersionsvergrö.sserung strahlenförmig aus dem Mud 

gewebe auswachsende Zellen. Man gewinnt den Eindruck, dass der wachstumförd'er 

Faktor an einen streng definierten Platz lokalisiert ist. Diese auswachsenden Za' 

sind Fibroblasten, jedoch passt auf sie Fischers Beschreibung nicht, dass Fibrob 

ten schon beim Beginnen des Wachstums ein dichtes, miteinander eng vertun 

Netz bilden. Hier wachsen die Zellen ganz selbständig weiter. Ihr Kern ist oval 

manchen Fällen halbmondförmig gekrümmt. Das Protoplasma enthält zum Ze 

eines intensiven Stoffwechsels viele Vacuolen. 

Fig. 3 zeigt eine, sich in der dritten Passage befindende Kultur, nach 48 -s 

diger Züchtung. An einer Stelle des Muttergewebes ist inselartige Zellverme 

und Wachstum bemerkbar, was sich schon in der 24 -sten Stunde der Implanta 

íeigte. Diese Zellen sind zusammengewachsen und liessen hinter sich ein freies F 

was die später auswachsenden Zellen ausfüllten. Nach der 5 -ten Passage zeigt 

Kultur schon einheitliches Wachstum. 
Fig. 4 zeigt eine Kultur aus der 3.-ten Passage_ nach 2- tägiger, Fig. 5 aus 

5. -ten Passage nach 3- tägiger Züchtung. 
Zusammenfassend können wir also sagen, dass aus einem speziellen Teil 

Herzens, dem Sinus venosus, entnommene Kulturen ein stark erhöhtes War 

zeigen, welches eventuell durch eine hier gebildete fördernde Substanz zustandleko 

Aehnliche fördernde Stoffe sind auch in Embryoextrakten, sowie in den Auszüs 

einzelner Organe, z. B. Leber, Niere enthalten. Die Frage über die Identität.d1 

Wirkungsstoffe ist noch nicht entschieden. Vorläufig sollte nur auf the Ta 

selbst hingewiesen werden. 

;I 
125. 192 
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DEGENERÁCIÓS ÉS INVOLUC1ÓS SEJTTÍPUSOK 
SZÖVETKULTURÁKBAN. 

Irta. DR. KOLLER MUS. 

Ha szövetkultúrákat magukra hagyunk, azok elhalnak. Néhá már 36 óra, - 
áskor esak 4-5 nap mulva észlelhet6k a pusztulás jelei. Ezeket a degenerációs 

elváltozásokat különösen . Romanese és Krontowsky és Koleff2 vizsgálta alaposan. 
zerinte az elváltozások azzál kezdödnek, hogy erosen fénytörö, lipoid szemcsék 

elennek meg, melyek lassan gyarapo'dnak es végül is nagyobb cseppekké olvadnak 
sze. A sejtnyúlványok elvékonyodnak, visszahúzódnak és a sejtek gyakran gömb- 

alakot vesznek fel. A sejt keiületében ilyenkor id6szakonként hyalincseppek jelen- 
ekmeg. Végül autolytikus folyamatok a sejteket teljesen eltiintetik és csak fénytörö 
zemesék maradnak meg. 

Alacsonyabb rendíí gerinceseken végzett kísérletek azt mutatják, hogy ott a 
regresszív elváltozások egészen más természetííek, mint a magasabb rendííeknél. Ezek 
okkal nagyobb mértékben képesek a megváltozott körülményekhez alkalmazkodni. 
zért tartottam érdemesnek, hogy midön sikerült teknösbékasejteket tenyésztenem, 
eken a sejtek elhalása közben keletkez6 formákat tanulmány tárgyává tegyem. 

Kísérleteimet a mocsári teknösbéka (Emys orbicularis) szívéböl tenyésztebt 
fibroblast-kultúrákon végeztem. A magukra hagyott, új tápláló médiummal el nem . 

ított kultúrák sejtjein csak az 5.-7. napon láttam az elsö rendellenességeket. Fe1- 
ó, hogy mily sokáig tudnak ezek a sejtek alkalmazkodni a megváltozott körül- 

ényekhez. 

A fibroblastok morfológiai dezorganizációja az egész seit alakjának Iimegválto- , 

:sával kezdödik. A tipikus fibroblastok teljesen átváltoznak, a sejttest 
egnyúlik, a protoplazma-nyúlványok vagy visszafejlödnek, vagy megd'uzzadnak. 
sejtmag és plazma közötti viszony egyik vagy másik rovására eltolódik; a magvak, 

akja megváltoizik, intenzív festödö képességük hiányzik, a mag folyadékot veszít, 
által összezsugorodik, a kromatinhálózat nem ismerhetö fel; tehát a pyknosis tüne- 
it látjuk. A sejtmag desorganizációja még tovább is folytatódik és apró rögökre 
ull szét: karyorhexis. 

A legfeltünöbb jelenség a sejtmagok számának megszaporodása anélkül, hogy 
még mitotikus (Iton történö magoszlást követné a plazma osztódása is. Néha hatal- 

as protoplazmatestek jönnek létre 5-7 maggal, valóságos syncytiumok. 
klás esetben úgynewezett gombaalakú degenerációs formákat látunk. A meg- 

:ált protoplazma-rész még normális, mfg a felsö, süvegszeríí részben megindult már 
pusztulási folyamat, a plazma megduzzadt és a sejtmag oldalra nyoanódott. 

A sejt belsejében gyakori a plazma vakuolás degenerációja. Néha már esak a 
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seit kontúr jai látszanak és a magvak élesen elválnak a plazmatestt6l. Az il an( 

plazma vital festékekkel nem fest6dtik. Több hosszú nyúlványokkal ellátott, "ép, ot. vei 

alakú fibroblast is volt látható. Ha ilyen sejteket vitálisan festünk, jól kiveht. Iva 

hogy az ép fibroblast ;nilyen inténzíven festödött. Sokszor a sejttest nagy s ais 

tium, számos sejtmaggal. . A protoiplazmában nagy vakuolák és zavaros, szem, I{a 

anyag látszik. Más helyen a seit belsejében pathológiás zsírlerakódást látunk. A 

alakja tojásdad, a mag az egyik oldalhoz szorul, mellette nagy va.kuola: is látha tis 

A protoplazma belseje osmiummal feketére fest6d6 zsírszemcsékkel van tele. Sok 'ig 

a nekrobiózisnak egy, már elórehaladott fázisát mutatja. A súlyzóalakú sejttest 

látható. A plazma autolytikus folyamatokon ment keresztül és közvetlenül a szét hei 

elött áll. A sejt belsejében sokszor 5 sejtmag is látható, de körvonalai határozatlau rei 

Az itt leírt formái az elhaló sejtel:nek még távolról sem érthetök meg nu 

részletükben és azért ezen regresszív folyamatokról minden úja.bb adat szük'. 

egyel6re ahhoz, hogy ezekröl egységes képet alkossunk magunlmal:. 

DEGENERATIONS- UND INVOLUTIONSZELLENTYPEN 
IN GEWEBEKULTUREN. 

idr 

pl; 

blu 

Von DR. PIus KOLLER. Va 

loi 

Ueberlassen wir Gewebekulturen sich selbst, so werden sie manchmal sches e 

36 Stunden, in anderen Fällen erst in 4 -5 Tagen zugrunde gehen. Die Degenerativ Os 

veränderungen wurden besonders von Romanesel sowie Krontowsky und Koler 

gehend untersucht. Nach ihrerBeschreibung beginnen die Veränderungen mit ha 

Erscheinen von stark lichtbrechenden Lipoidkörnchen, welche langsam wachsend, 

endlich zu grösseren vereinigen. Die Zellfortsätze werden verdünnt, ziehen sieh zu' 

und die Zellen nehmen oft eine Kugelform an. 1 

In der Peripherie der Zelle treten zeitweise hyaline Tröpfchen auf. Endlich 'ii 

schwinden die Zellen unter der Wirkung autolytischer Vorgänge; nur die lichtbioc !eil 

den Tröpfchen bleiben zurück. 
Versuche an niedrigen Wirbeltieren haben gezeigt, dass bei ihnen die regre 

Veränderungen eine ganz andere Natur haben, wie bei höheren. Im allgemeinen ko 

diese sich besser den veränderten Verhältnissen fügen. Das gab mir' Anlass, al, 

mir gelang Schildkrötenzellen zu züchten, die beim Absterben dieser Zellen eel 

henden Veränderungsformen zu studieren. 
Meine Versuche habe ich an Fibroblastkulturen aus dem Herzen der Sumpf, 

kröte (Emys orbicularis) durchgeführt. Die Zellkulturen wurden, ohne sie mit 

scheim Nährmedium zu versehen, sich selbst überlassen. Die ersten Unregelmí° 

keiten traten erst an dem fünften, resp. siebenten Tage auf. Es ist auffallend, wie l? 

sich diese Zellen den veränderten Verhältnissen fügen können. 
Die.; morphologische Desorganisation der Fibroblasten beginnt mit der Veri 

rung der Zellform. Die typischen Fibroblasten verändern sich gänzlich. Der Zellko 

verlängert sich, die Protoplasmafortsätze verschwinden, oder schwellen an. Das 

hältniss zwischen Plasma und Zellkern verändert sich auf Kosten des einen, odei 



/ 
Királyi Magyar Egyetemi Nyomda. Budapest VIII, Mózeum -körót G. - Dr. Czakó Elemér 



KOLONLENYOMAT 

A MAGYAR BIOLOGIAI KUTATÓ INTEZET 
II. OSZTALYANAK MUIVKAIBÓL. 

IV. KÖTET. 1931. 

SZERKESZTI: 

DR. VERZAR FRIGYES 
EGYET. NY. R. TANÁR 

A BIOLOGIAI KUTATÓ INTÉ:ZET IGA7.GATÓJA. 

SONDERABDRUCK AUS DEN 

ARBEITEN DER II. ABTEILUNG 
DES UNGARISCHEN BIOLOGISCHEN FORSCHUNGSINSTITUTES 

IV. BAND. 1931. 

REDIGIERT VON: 

PROF. DR. FRIEDRICH VERZAR 
DIREKTOR 

DES BIOLOGISCHEN FORSCHUNGSINSTITUTES 

AZ 'INHIBITOR' FAKTOROK ES MORGAN 
FAKTOR -HYPOTHESISE. 

Irta : DR. KOLLER K. PIUS adjunktus. 

DIE HEMMUNGSFAKTOREN UND MORGAN'S 
FAKTOR- HYPOTHESE. 

Von : DR. P. CH. KOLLIER.. 

TIHANY, 1931 



2 

chloroformmal öltük meg és a 'Art eltávolítottuk. Nagyon gondosan megtis 

tottuk minden kötöszövet és vérér részt6l, mert ez utóbbiak jelenléte . zavarta si 

reakciók jellegzetes megjelenését. A hört a megtisztítás után darabokra vagdal 
' er 

tiszta homokkal szétdörzsöltük. Az így kapott pépet vászonba tettük és 3 té 

atmoszféra nyomás alatt kipréseltük. Ezután 10-15 peccig ceñtrifugáltut er 

préselés után nyert síírü folyadékot. 
A nyert kivonatokat négy egyenl6 részre osztottùk el és kinai porcele 

lemez vájulataiba helyeztük. Ugyanazon kivonat elsó adagjához nem adta 

semmit, ez szolgált kontroll gyanánt kísérleteink folyamán. A második adagi 

Bloch Dopa-ját, vagyis a dioxyphenylalanin-t adtuk hozzá nagyon finom por zl 

jában. A Dopa mennyisége 2=4 gramm volt. A harmadik adaghoz a Dopa 

kívül még 2-3 csep vizet is öntöttünk. A negyedik adaghoz adtunk Dopa.t 

2-3 cseppet abból az extraktumból, melyet vagy a domináns fehér, vagy per 

az agouti színü nyúl színtelen hasi tájékáról nyertünk a fenntebbi módszer" 

kel. Ez utóbbi kivonat természetesen világosabb, mint a színes börrészek 6: 

melyikéböl készült kivonat s ezekhez hozzáadva kissé világosabbá is teszi a read 
pe 

bör extraktumait. Ezért vezettük be a harmadik sorozatot, ahol a domin- k' 

fehér színíí b6rb61, vagy agouti nyúl hasi részéböl készített s az inhibitor" any:, 01 

tartalmazó kivonat helyett, csak vizet adtunk a Dopa-val kezelt kivonathoz, n 

A kinai porcellán lapot nagy Petri-csészébe -helyeztük, melybe elk b 

nedvesített vattát tettünk. Az edényt 4 órán keresztül 370 C-on tartottuk, utáns 

óráig szobah6mérsékleten hagytuk s ekkor jegyeztük fel a reakciókat. 

A) Kísérletek nyulakon. 

Nyúl böréböl készült kivonataink elkészítéséhez a következö fajtákat h 

náltunk fel 
(1) agouti, (5) recessziv, vagy albino fehér, 

(2) recessziv vagy normális fekete, (6) csokoládé, vagy hígított fake 

(3) dominans, vagy D-fekete, (7) agouti-holland. 
(4) dominans fehér, 

1. Az agouti színü b6r kivonata. 

Az agouti színü nyúl színes böréböl készítettük az extractumot s 

inhibitort", ugyancsak az agouti nyúl hasi tájékáról nyert kivonatot használ 

E tájék színe fehéres, erösen elüt a jellegzetes agouti szint6l. 

Kivonat :1 Reakció : 

E 
E +Dopa +++ 
E +Dopa+H20 -I- -I-- 

E +Dopa +inhibitor 
E = kivonat a Mr színes részébôl. 

-} = pozitív reakció, fekete színü csapadék keletkezett. 
= negativ reakció, a színben nem történt változás. 

h 

b 

a 

h 
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egtistl A Dopa-val és vizzel vegyftett kivonatnál a reakció pozitiv, de nem olyan 
ivarta sötét, mint viz nélkül ; valószfnüen a viz felhigította a csapadék színét. A kapott 
gdal eredmény mutatja, hogy az agouti színben je]en van az összes pigmentképzö 
és 3 tényezö, míg a hasi rész inhibitor anyagot tartalmazhat, mely azon a tájékon nem 

;Altai engedi a szin kialakulását. 

)orce 2. A recesszív, vagy normális fekele színü bör kivonata. 
adt 

adagh 
Kivonat : Reakció : 

)or ef E 
DI* E ---Dopa ++ 

opat E+Dopa+H2O ++ 
gy E +Dopa +inhibitor 
Iszer 

;zek 

a rem, 
fehér nyúlból. Mind a kettö negativ reakciót ado Lt. Ha agoutit recessziv feketével 

lomiu kereszteztem az F1 nemzedékben minden utód hasi tájéka, az agouti színtelenségét 
` anya, 

örökli. Hasonlóan, ha domináns fehérrel keresztezzük ezt a feketét, minden els8 

thoa, 
nemzedékbeli utód fehér színü lesz. Az agouti s a domináns fehér az inhibitort 

elötf 
bejuttatja az utódokba. 

utána 

ekat h 

ehér, 

t feket 

ot s 

.asznál 

3. A domináns, vagy D-fekete színü bör kivonata. 

Kivonat : ` Reakció : 

E 
E+Dopa +++ 
E+Dopa+H2O ++ 
E+Dopa+inhibitor + + 

A fennti eredmény mutatja, hogy az inbitor nem tudja megakadályozni a 
sain keletkezését. Punnett (1915) felveszi annak a lehetöségét, hogy a D-fekete 
nyúlban olyan enzyma van jelen, mely megakadályozza a szfnt gátló másik inhibitor 
hatását. Punneít ezt a faktort az inhibitor inhibitorának nevezte el. Újabban 
(1930) azonban ama nézet felé hajlik, hogÿ vagy a chromogen, vagy az oxidase 
hatása eliminálja az inhibitort. Mikor agoutit ilyen D-fekete nyúllal keresztezett, 
aa Fl nemzedékben nem jelent meg a fehérszínü hasi tájék s az utódok egészen 
feketék lettek. Amint látjuk, a kémiai eredmények teljesen igazolják a genetikus 
konstitucióra vonatkozó magyarázatunk helyességét. 

4. A domináns fehér színü bör kivonata. 

Kivonat : Reakció : 

E 
E+Dopa 
E+Dopa+H2O 
E + Dopa +inhibitor 



A reakció Dopa hozzáadásával negativ volt, kivéve azt az esetet, a 

kivonatot nagyon rövid ideig forraltuk s utána adtuk hozzá. a Dopát. Felteh 

hogy ebben az esetben az inhibitor activitását elpusztította a h6 s így a kivo 

többi összetev6je Dopa kómbinálásával pigmentet tudott létrehozni. 

5. A recessziv, vagy albino f ehér b6r kivonata. 

Kivonat : Reakció : 

E 
E+Dopa mint 

E+Dopa+H20 eredmi 

E+Dopa+inhibitor az ilyf 

Evvel a kivonattal Dopa nem tudott melanint képezni, még akkor 

ha az extraktumot felf6ztük. De ha a kivonathoz utólag fekete b6r kivoaa 

adtam, pozitiv reakció jelent meg. Ez .azt bizonyítja, hogy a recesszív fehér 

b61 a pigmentet létrehozó kémiai sorozat egy, vagy több tagja hiányzik, 
pótoltunk a fekete" extractum hozzáadásával. Ha albino nyulat normális fek 

színíivel keresztezzük, az F1 nemzedék minden tagja fekete lesz, mert a fei 

szü16 a pigmentképz6ket beleviszi a keresztezésbe. 

6. A csokoládé-barnás sziníf b6r kivonata. 

Kivonat : Reakció : Feltét 

E - megals 

E+Dopa + + mint 

E +Dopa+H20 -I- 

E +Dopa +inhibitor 
A csokoládé szín valóságban nem más, mint fekete, mely színt azo 

valamilyen fáktor felhígítja. Keresztezésben s a kémiai vizsgálatnál éppen 

viselkedik, mint a normális, vagy recessziv fekete. 

7. Az agouti-holland nyírl b6rének kivonata. 

Háromféle kivonatot készítettem : El-et az agouti színíi részekb6l, Ept 

gerezna fehér tájékairól s E3-at a színtelen hasi részb6l. 
E2 éppen úgy viselkedett, mint az agouti : Dopával pozitív reakciót a 

E2 nem adott ugyan melanin csapadékot, de nem is tudta megakadályozni a 

ment keletkezést, vagyis úgy viselkedett, mint az albino. E3 olyan volt, mint 

agouti hasi részéb6l nyert kivonat, inhibitorként tudtam alkalmazni. 

B) Kísérletek tengeri malacon. 

A tengeri malac négy fajtáját használtam fel kísérleteimhez : 

(1) normális fekete, 
(2) domináns fehér, 
(3) albino, recesszív fehér, 
(4) fekete-fehér tarka. 

csapar 

by; 

jékr 
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1. A f ekete színíi bör kivonata. 
Kivonat : Reakció : 

E 
E+Dopa + + 
E+Dopa+H20 -I- -1- 

E +Dopa +inhibitor 

A domináns fehér tengeri malac b6réb61 készült kivonatot használtam fel, 
mint inhibitor faktort. A kémiai eredmény teljesen összhangban van a keresztezési 
eredményekkel ; a fekete recesszívként viselkedik a domináns fehérrel szemben s 

n ilyen keresztezésnél az F1 minden egyéne fehér. 

2. A domináns fehér bör kivonata. 
Kivonat : Reakció : 

E 
E+Dopa 
E+Dopa+H20 
E +Dopa +inhibitor 

Az extraktum kémiai viselkedése megmagyarázza a genetikai dominánciát. 
Feltételezhetjük, hogy a pigmentképzók jelenléte mellett még ezek müködését 
megakadályozó inhibitor is van. Ez az inhibitor anyag ellenállóbbnak bizonyult, 
mint a nyúlnál, mert felfözve az extraktumot, nem kaptunk melanin csapadékot. 

3. Az albino bör kivonata. 

Kivonat : Reakció : 

E 
E+Dopa 
E+Dopa+H20 
E +Dopa +inhibitor 

Csak fekete" kivonat hozzáadásával produkált Dopával együtt melanin 
csapadékot. A keresztezési eredményeink azt sej tetik, hogy a színtelen chromogen 
hiányzik a pigmentképz6 rendszerb6l. 

4. A f ehér- f ekete tarka bör kivonata. 

Kétféle kivonatot készítettem : E1 a fehér színü részekb6l, E2 a fekete szinü 
lájékról. Az els6 úgy viselkedett, mint a domináns fehér, vagyis a feltételezett 
inhibitor lépett akcióba s megakadályozta a pigment képz6dését. E2 nem volt más, 
mint a fenntebb emlí.tett fekete bör kivonat. 
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Az inhibitor faktort Bateson (1913) vezette be az örökléstanba. Ennek annal 

tényezonekfelvétele szükséges volt, ha a tole körvonalozott. P r e s e n c e an is me 

A b s e n c e" elméletet a genetika újabb eredményeivel összhangba akarta ho konst 

Bateson szerint ugyánis evidently sinipler to iinágine that. the dominant charac nines 

is due to the p r e s'e n e e of sónrethiïng vvhich in the-case- of the recessive is al ezt, n 

s e n t." Az 6 gondölatát Punneti (1918) építetté tóvább. A P r e s e n c e n Bfak 

Absence theoria értelinében 'valainely bélyegpár két tagja közül a domin.0 bino 

dominanciáját olyan faktornak köszöni, mely benne megvan, de nincs meg 

recesszívben. Ily módon nem szükséges, hogy valamely bélyegpár tagjainak ello AaB. 

tetes jellegét, két különbözo tényezönek tulajdonítsuk, hanem a különbs'; ják, i 

csupán egy ugyanazon faktor két lehetséges állapotából magyarázhatjuk, abbi gota 

hogy jelen van-e az a faktor vagy nem. Bateson s Punnett az adott faktorok jel, feket 

létét nagybetükkel, míg hiányukat a megfeleló kis betükkel jelöli. Az ugyanau ABi¡ 

állat s növényfajoknál fellépo azonos jellegek különbözö módon és fokban vi is azi 

öröklésnék nehézségét az elmélet azzal igyekezett kiküszöbölni, hogy felvette nem 

faktorok quantitativ szétdarabolódását s bevezette az inhibitor faktorok fogalná 

Pl. ap i c o t e e", variáció abban különbözik a Lathyrus odoratus rend: túció 

virágjától, hogy a.picotee virágnak çsak a. szegélye piros. Ez úgy történhet esetlE 

az elmélet szerint, hogy az,egész virág piros szfnét okozó faktor, mennyiségilegmq az ell 

fogyatkozott. A holland nyúl forma gazdagsága úgy jöhetett létre, hogy v fehér 

a chromögen, vagy pedig az oxidase fermentum mennyisége csökkent. Ha pi, mind 

cliromogen teljesen eltünik, akkor teljesen szfntelen, illetve fehérszínü fo a D- 

kápunk. "Vagyis" a fehérszín a megfelelö tarka szfnt okozó faktorok elvesztésél 

jönne létre. váltakár o 

Amde a keresztezési kísérletek azt bizonyítják, hogy a fehér szín egy 

recesszív, máskor pedig, mint domináns jelleg öröklödik. Sót recesszív s domia; a fen 

fehérek egymásközött történo keresztezéséböl színes utódokat is kaphat gekei 

E látszólagos zavar eliminálása végett hozta be Bateson es Punnett az örö; eszki 

mechanismusába.az inhibitorok szerepét. A fenntebb adott eredményeinket mir látsz 

inhibitor faktor felvételével fejtettük ki, mert ezáltal könnyen. s egyszerüen érft rázni 

tokké válnak. Ugyancsak á P r e s e n c e and A b s e n c e elmélet segítségr 

a következö módon tudjuk. szemléltetni az öröklodö szfnek alap konstituciúj' h 

A színes pl. fekete nyúl genetikei összetétele : AABBii, vagy AaBBiics e 

leg AaBbii. A-val jelezzük a színtelen chromogen jelenlétét; a-val annak hiányi 

B=vel az oxidase, vagyis a pigmentképzödés másik fontos tényezájének jelenléf 

s b-vel annak hiányát. Az i jelenti az A és B együttes müködését akadályozó,' a bé] 

hibitor" hiányát. Persze meg kell jegyeznünk, hogy ez az adott formula csaó phila 

általános konstitució feltüntetésére szolgál, mert a valóságban még sok más ténl" legal 

is járulhat hozzá pl. színt mélyebb árnyalatúvá tevö faktor, foltokat lolca' speci 

faktor etc. allelc 

Az Albino, azaz recesszíven örökló fehér szfn összetétele : aabbii, AAg 
hypc 

áaBBii esetleg Aabbii; aaBbii lehet: Vagyis hiányzik a pigment képzo falto azok 

egyike vagy mindkettöje. Az ilyen összetételü egyének csirasejtjei ::abi, Abi, 
tor.' 

faktorokat fogják tartalmazni. Ha abi csirasejtek találkoznak : csak albino 
roho 

hog) dokat kapunk ; ha azonban Abi csirasejt aBi-vel termékenyíttetik meg, '' 
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mek annak ellenére, hogy mindkét szülô albino fehér volt, utódaik között szfnes alakok 
ai is megjelennek, mert a két szín-faktor : az A és B ismét összekerül az AaBbii 

ho konstitúciójú egyénben. Ez utóbbi eredmény amellett bizonyit, hogy az albinóban 
ara nines ok feltételezni inhibitor faktor jelenlétét. A kémiai kísérletek is bizonyítják 
is a ezt, mert hiszen amikor ,,fekete`° bôr kivonat hozzáadásával a pigment képzô A és 

as Bfaktorokat bejuttattuk : szfn keletkezett, ami nem történt volna, ha még az al- 
ma bino extractum inhibitort is tartalmazott volna. 
meg A dominánsan öröklôdô fehér szín genetikus konstitúciója : AABBII, 

k ell > AaBBII, AaBbII vagy AaBbIi lehet. Megjegyezzük, a keresztezések azt mutat- 
nbs';ì ják, hogy az I faktor a három elsô formánál nemcsak homozygota, de heterozy- 

abból gota módon is jelen lehet. Ha az I faktort, mely az inhibitort jelzi, bevisszük egy 
k jel fekete nyúllal való keresztezésbe, akkor a keletkezett hybrid összetétele (ABI X 

)7anal .lBi) AABBIi, vagyis az F1 phaenotypusa a fehér szfn lesz. A kémiai analizis 
an \. ;s azt mutatta, hogy domináns fehér bôrök kivonata fekete hör extraktumával 
!vet ; 

nem adott szfnes csapadékot. 
igalm A Punnett kfsérleteiben feltünt D, vagy domináns fekete, genetikus konsti- 

ren túciója : AABBÜI'I' ; amikor az I' az I-nek inhibitorja, vagy pedig A'A'BBü 
nhe esetleg AAB'B'ii, ahol az A, illetve B faktorok quantitativ differenciát mutatnak 
legra ,; az elóbbi formák e két tényezôjével szemben. Annyi bizonyos, hogy AABBII 
gy v fehérrel való keresztezésböl kapott hybridek az F1 nemzedékben feketék lesznek 
Ha pl mindannak ellenére, hogy az I jelen van bennük. A kémiai viselkedés, melyet 

fo a D-fekete bôr kivonat mutatoti, azt tanusftja, hogy az I hatálytalaníttatott, 
szt' akár egy másik inhibitorral : I' ; vagy pedig az A, illetve B faktorok quantitativ 

változásával. 

egy A Presence a n d Absence elmélet inhibitor faktorok felvételével 
to a fenntebbi módon magyarázza meg az egyes szfnre vonatkozó öröklési jelensé- 
pha geket. Maga Bateson se lát azonban ebben az elméletben mást, mint egy segitô 
z örö eszközt, mely a komplikáltnak látszó esetekben eligazít bennünket. S valóban úgy 

mú látszik, hogy kémiai eredményeinket egyszerüen s érthetôen tudjuk megmagyar- 
en ért rázni ennek a:: elméletnek segitségével. Vannak azonban olyan esetek, amikor 
;ítsé:' a P re s e n c e and A b s e n c e theoria nem alkalmazható. Sôt az is lehetséges, 
itució hogy ezzel az elmélettel magyarázott tényeket, Morgan faktor-hypothesise is 
lBii elfogadhatóan magyarázza. 
hián}' Morgan (1923) szerint fontos a faktorok s a hozzájuk kapcsolt jellegek 

ielenl közötti helyes viszonynak szem elôtt tartása. Vannak faktorok, melyek ugyanarra 
yozó a bélyegre vonatkoznak, annak a létrejövéséhez mind szükségesek. A Droso- 

csal phila melanogester-nel pl. a rendes hosszú szárnyat létrehozó faktorok száma 
is té n legalább is 12, ugyanis ennyi szárny mutació ismeretes. Mindegyik faktor 
lok ' 

sPecifikus hatást idéz elô, a rendes szárnyat az összes, azaz a 12 faktor normális 
allelomorphjainak együttes hatása okozza. Másik fontos sarkköve a faktoriális 

f 

AA hYPothesisnek, hogy vannak faktorok, melyek nem egy bélyeget érintenek, hanem 
f, . 

-azok egész sorozatára kihatnak. Ilyen pl. ugyancsak a Drosophilánál a club fak- 
Abi, 

tor. Ennek hatása látható a szárnyakon, sertéken, fejen, szemen, thoraxon és pot- 
lbina 

rohon is. Éppen ezért De Vries a mutacióról adott meghatározásában feltételezi, 
íeg, hogY az elemi-faktor (unit-factor) változása kihat az egész szervezetre. A faktori- 
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hypothezis szerint az elemi bélyeg sok esetben csak egyik hatás a sok közül, mely magyar 

az elemi faktor elöidézhet. pb s e 

Morgan hypothesise nem ugyanazon faktor. vagy faktorok quantitativ csòl könnye: 

kenésével ïnagyarázza pl. az albino szin keletkezését, hanem egyszerüen fely az elöb 

hogy itt egy, esetleg a többi színformáló faktortól független tényezöben váltoú L 

történt. A Drosophilánál a fehér szemszín nein azért jött létre, mert a piros s inhibit( 

okozó faktor elveszett, vagy ha több volt, számbelileg megketiesbedett volna egymás 

hanem azért, inert á normális szemszínt el6idézö 25 faktor közül egy változa is up 
meg. konstiti 

A faktor-hypothesissel is kielégítöen tudjuk magyarázni a színek öröklödé. T 

s ugyancsak okát tudjuk adni kémiai analizisünk eredményeinek is. Nem sziiks'; tinged 

feltételeznünk, hogy az albino, vagyis a recesszíven öröklódö fehér szín a pigm . játsága 

képz6 faktorok egyikének vagy esetleg mindkettöjének elvesztésével jött vo 'oak b61 

létre. Az a felfogás, hogy min d e n recesszív bélyeg a megfelel6 domináns bély Haabi 

fáktorának hiánya lenne, ma már úgysem vallható fenntartás nélkül, éppen ezé hatását 

-feltételezhetjük, hogy az albino szín képzödésénél nem valaminek a hiánya fehér k 

lényeges ok, hanem ezt valamelyik, esetleg mindegyik színképzö faktorban törté ilyen e. 

fundamentális elváltozásban kell keresnünk. Nagyon is lehetséges, hogy mondj ,zövete 

az A faktor mútál, átváltozik biologiai s biochemiai összetételében és már ne meggát 

is egyszerüen a-val jelölhetjük, hanem C-vel ; s tulajdonképpen ez a C idéznéd mentké 

az albino tulajdonságának megjelenését. Az ilyen albino börböl készítettkivoaijelent 

természetesen negativ Dopa reakciót ad, mert hiszen az egyik színképzö falde E 

alapjában változott meg. Ha pedig olyan albinokat keresztezünk, ahol az egyikb ha a s; 

A, másikban B faktor mutált, akkor meg is magyaráztuk az ilyen keresztei',genetik 

böl származó tarka formák keletkezésének a lehetóségét. 
A domináns fehér szín, öröklésnél tanusított viselkedésének megértésél 

sem szükséges felvenni az A és B faktorok mellett még egy I tényezö létèz 

Keresztezéseink eredményeit megmagyarázza, ha a B faktor mutacióját tétele ' L 

fel. Ez a változás természetesen más irányú s hatású, mint az albinonál az es böa 

faktorra vonatkozó változás. Az ilyen domináns fehér b6rkivonat negativ reak ogy b 

ad Dopaval, de nem azért ,mert az A s B színképzö faktorok közé egy harma' 2 

tényezö az I lépett volna be gátoló hatással, hanem mivel a B-ben a mut ne 

lényeges változást idézett e16. Ha az ilyenkivonathoz a normális fekete hör e indeg 

tumát adjuk, ez utóbbinak B faktora a másik kivonat alapjában megválto''!ozni, 

B tényez6jének hatását nem tudja kiegyensúlyozni ss így melanin képzödés ny' 3 

jelenhet meg. Az a.tény, hógy a hó lerombolta a megváltozott B faktorhatás'l,alati 

azt:.sejteti, hogy a mutáció esetleg egy reversibilis kémiai folyamat lenne, lételezl 

A. domináns -vagy D-fekete szin keresztézésekben tanusított viselked tényezí 

sem bizonyítja, hogya barben egy, az I faktor hatását elimináló inhibitor enzy0 'vona 

lenne jelen. Még Pannell is inkább hajlik ama felfogás felé, hogy a pigment* 4 

faktorokban történt változás, melyek kompensálni képesek a domináns fehérrelvì a 3, 

keresztezésnél a fehér.színt okozó, esetleg negativ irányú elváltozásokat. Am-k ̀ ozést. 

dik inhibitor felvétele túlságba vinné az öröklési jelenségek mechanizálását. 'ek do 

Amint a fennt ádott fejtegetés bizonyítja, mind a szín .öröklödésjelensé; 5 

mind pedig.a.genetikus konstitúció kémiai analizisének eredményei világosana,': vis 
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arázhatók Morgan faktor-hypothesisével is. Igaz, hogy a P r e s e n c e and 
b s e n c e theoria követelte inhibitor faktor bevezetésével szemléltet8bbé s 

8nnyebben érthetôvé tehetjük magyarázatunkat, de vannak jelenségeink, melyek 
élbbbi hypothesis alkalmazását sürgetik. 

Legels8 sorban is ki kell emelnünk, hogy kémiai analizisünk nem bizonyítja 
'bitor enzymának a létezését, hanem csak azt, hogy a pigmentképz8 faktorok 

.y uásközötti viszonya a kémiai viselkedésükbbl visszakövetkeztetve, nagyon 
megváltozott. A reláció differenciákat okozhatta az egyes faktorokban történt 

ionstitúciós eltolódás is. 
Transplantációs kísérletek, melyekec Danforth (1927) csirkéken, én pedig 

tengeri malacokon végeztem, azt bizonyítj a, hogy a bôr nem tartalmaz ilyen sa- 
játságos inhibitor enzymát. Danforth domináns fehértollú baromfira, feketetollú- 
nakbôrdarabkáját plantálta át s amikor az insertálódott, fekete tollakat produkált. 
ilaabbrben inhibitor lett volna jelen, ez a vér áram útján feltétlenül éreztette volna 
hatását. A fekete tengeri malacok höre hasonlóan fekete maradt a domináns 
fehér környezetben. Szövettenyésztési kísérletekkel igyekeztem (1930) kimutatni 
tl}'en enzyma létezését, de negativ eredménnyel. A barna Leghorn baromfi kötS- 
szöveteiben keletkezb pigmentsejteket tenyésztettem, s ezek fejlôdését igyekeztem 
meggátolni a fehér Leghorn extractumával. Mfg a keresztezés alkalmával a pig- 
mentképz6dés kimaradt, addig az in vitro végzett kísérlet alatt a pigment meg- 
jelent a 

Ezek az eredmények azt mutatják, hogy az inhibitor helyett megfelelebb, 
ha a színképze faktorokban történ8 mutációs változásokban keressük a színek 
genetikai s kémiai analizissel kimutatott különbségeinek okát. 

ÖSSZEFOGLALÁS. 

1. Az agouti, agouti-holland, recessziv fekete és csokoládé szfnü nyúl szf- 
nes bôrrészébbl készftett kivonatok Dopa-val csapadékot adtak, ami bizonyítja, 
bogy bennük jelen vannak a pigmentképzôdéshez szükséges alkotóelemek. 

2. Az albino s az agouti-holland nyúl fehér részébel készftett kivonat Dopa- 
, val nem adott szines csapadékot, ezekben a szfnképz8 tényezbk egyike, esetleg 

mindegyike hiányzik, vagy annyira megváltozott, hogy pigmentet nem tud létre- 
: hozni. 

A. domináns fehérszfnü bbrkivonat Dopa-val negativ reaktiót adott, s az 
1, alatt jelzett kivonatokhoz adva, a pigment kicsapódást megakadályozta. Fel- 
tételezhetjük egy inhibitornak jelenlétét, de elfogadhatjuk azt is, hogy a szfnképz8 
téayezôkben történt fundamentális változás. Az agouti hasi tájékáról készftett 
vaunt hasonlóan viselkedett. 

R 4. A domináns fekete bôr kivonata Dopával szines csapadékot képezett 
á3, pontban emiftett kivonatok nem tudták megakadályozni a melanin kelet- 

` t. Valószínü hogy gy a pigmentképzb tényezôk változása okozza ennek a szín- 
dominanciáj át. 
5. Tengeri malac megfelelô fajtájának bôrébbl készftett kivonat éppen 

.+`viselkedett, mint a hasonló genetikus összetételt tanusftó nyúlbôr extraktuma. 
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6. A kémiai analízis világosságot derft a különböz8 színü nyúlak s ten;, her aui 

malacok belsö öröklési összetételére s ugyanazon színek különböz6 viselked :' und in 

kémiai okára. le -15 
7. A kémiai analfzis.nem bizonyítja inhibitor enzymának a létezését, csak Al 

hogy 'a pigment létrehozó tényezök között lev6 viszonyban változás történt; agoutift 

Morgan faktor -hypothesise alapján is magyarázhatjuk eredményeinket. dischen 

die Ve: 

Extrakt 

(Aus der genetischen Abteilung des National Institute of Poultry und der Schoo abulin) 
of Biochemistry von Cambridge und der II. Abt.. des Ungarischen Biologische° inhibit() Forschungs- Institutes.) 

des In] 

DIE HEMMUNGSFAKTOREN UND MORGAN'S gleiche 

FAKTOR- HYPOTHESE. Dic 

Baum 

Von DR. P. CH. KOLLER. Stundet 

Zi 

Bertrand (1908), und Chodat (1912) haben den Mechanismus der Pigmeo benutzt 

dung erläutert und dabei bewiesen, dass die Farbe der Pflanzen und Tiere dado 1, 

ausgelöst wird, dass ein oxydierendes Ferment oder Enzym auf das farb 2. 

Chromogen einwirkt. Gortner (1911), Przibram, Dembowsky- Breecher (1915), 3, 

Schultz (1925) zeigten, dass die Gegenwart der Oxydase zur Bildung des Pigu 4. 

unbedingt nötig ist. L. Kaufmann (1923) ist es gelungen durch Tyrosinase -Inlette 5, 

Melanin- Pigment zu erhalten. 6, 

Die Kenntnis .der chemischen Grundlage der Pigmentbildung ermög* 7. 

uns die Farben -Vererbungsanalyse von diesem Standpunkte aus durchzufük 

Onslow (19.15) hat bewiesen, dass zwischen den beiden weissen Varianten 

Kaninchen, Mäusen und Ratten chemische Unterschiede bestehen, ferner dass 

chemischen Unterschiede auch den genetischen Unterschieden vollkor' 

entsprechen. Er hat sogar die beiden pigmentbildenden Substanzen in den Fo 

die die weisse Farbe dominant vererben, nachgewiesen, doch nimmt er noci 

Mitwirkung eines inhibitor" (hemmenden) Enzyms an. Bei der recessive 
albino- weissen Farbe wirkt nach seiner Auffassung kein Inhibitor" mit, sondi 

ist hier das pigmentbildende System mangelhaft. 
Die in der Vererbungs- Literatur mitgeteilten neueren Ergebnisse einen' 

der in die Pigmentbildung gewonnene tiefere Einblick andererseits,' wie and 

Ergebnisse der Untersuchungen von Bloch ermöglichten uns nun, eine nochii[ 

vervollkommnete Analyse vorzunehmen. 

METHODIK. 

Als Versuchstiere dienten uns 2 -3 Tage alte Kaninchen und Meersch 

chen, deren genetische Konstitution bekannt war. Das Tier wird mit Chloral' 

getötet und die Haut sorgfältigst entfernt, wobei man Sorge dafür trägt 

kein Bindegewebe noch Blutgefässe haften bleiben. Dann wurde die Hac. 

kleine Stücke zerschnitten und mit feinem Sand in einem Mörser verri' 
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tu ó Ier auf diese Weise gewonnene Brei wurde in ein Leinentüchlein gebunden 
edés' nd in einer Presse scharf abgepresst. Die gewonnene dicke Flüssigkeit wurde 

10 -15 Minuten lang zentrifugiert. 
csalr' Als Inhibitor diente ein Extrakt, der aus der weissfarbigen Bauchgegend der 
Iént; agoutifarbenen und aus den weissen Hautteilen der dominant vererblichen hollän- 

dischen Rasse hergestellt wurde. Der Extrakt wurde in vier Teile geteilt und in 
die Vertiefungen einer zweckentsprechenden Porzellanplatte gegossen, zu drei 
Extrakten gleichen Ursprungs wurde feingepulvertes Dopa (1 -3, 4 Dioxyphenyl- 

;ehool alanin) zugesetzt. Eines von diesen wurde ausserdem noch mit ein paar Tropfen des 
ischer. 

Inhibitor-Extrakt es vermischt. Zur Kontrolle der farbenverdünnenden Wirkung 
des Inhibitor- Extrakts, wurde zu dem verbleibenden vierten Hautextrakt die 
gleiche Menge Wasser und Dopa zugesetzt. 

Die erwähnte Porzellanplatte wurde in eine Petri- Schale gebracht und feuchte 
Baumwolle zugelegt, dann das Gefäss 4 Stunden lang zunächst bei 37°C, nacher 8 
Standen bei Zimmertemperatur aufbewahrt und dann erst die Reaktion ermittelt. 

Zur Herstellung der Extrakte aus Kaninchenhaut wurden folgende Rassen 
gmen :genutzt : 

dada 1. agouti, 
fari 2. recessiv oder normal- schwarz, 

915), ' 3. dominant oder D- schwarz, 
Pigm 4. dominant weiss, 
In1e1 5. recessiv oder albino- weiss, 

6. schokolade oder verdünnt schwarz, 
;rmü 7. agouti- holländische. 
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BESPRECHUNG. 

Den Inhibitor- faktor hat Bateson (1913) in die Vererbungslehre eingeführt. 
ie Annahme dieses Faktors ist nötig gewesen um seine Presence- Absence" 
heorie mit neueren Ergebnissen der Genetik in Einklang zu bringen. Bateson 
rgt nämlich, dass evidently simpler to imagine that the dominant character 
; dueto the presence of something which in the case of recessive is absent ". Sein 
Bedanke wurde von Pannetl weiter ausgebaut. Im Sinne der Presence- Absence " - 
lreorie verdankt das Dominant zweier antagonistischer Merkmale einem Faktor 
eine Dominanz, der im recessiven fehlen soll. Bateson und Punnett bezeichen die 
iegenwart der gegebenen Faktoren mit grossen und ihr Fehlen mit kleinen Buch- 
taben, Die Schwierigkeiten der Deutung der verschieden auftretenden Vererbungen 

mi einer und derselben Tier- und Pflanzenart versucht diese Theorie durch die 
Nantitative Zerstückelung des Faktors und Einführung von sog. Inhibitor- Faktoren 
eubeseitigen. Das Formenreichtum bei dem holländischen Kaninchen könnte so 
erklärt werden, dass entweder die Menge des Chromogens oder die des Oxydasefer- 
untes abnahm. Wenn z. B. das Chromogen vollständig verschwindet, so erscheint 
dne farblose bzw. ganz weisse Form, d. h. die weisse Farbe kommt durch den 
Verlust der die entsprechende bunte Farbe bewirkenden Faktoren zustande. Die 
Einführung des Inhibitor- Faktors würde die Erklärung der Erfahrung geben, 
dass die weisse Farbe bald die bald die recessive Rolle übernimmt. 
Unsere obigen Resultate wurden bereits mit Berücksichtigung dieser Theorie 
akläärt, Mit Hilfe der Presence- Absence " -Theorie sind wir in der Lage die Grund - 
tonstitution der vererblichen' Farben folgenderweise zu veranschaulichen. 

Die genetische Konstitution des farbigen, z. B. schwarzen Kaninchens wäre : 

AABBii, oder AaBBi eventuell AaBbii. Mit A" wird die Gegenwart des farb- 
IosenChromogens bezeichnet, mit a" das Fehlen desselben ; B" dient zur Bezeich- 
uung der Oxydase, d. h. zur Bezeichnung der Gegenwart des anderen wichtigen 
Faktors der Pigmentbildung, b" bedeutet seine Abwesenheit. i" soll das Fehlen 
des die Gesamtwirkung von A und B hemmenden Inhibitors ausdrücken. Wir 
müssen selbstverständlich erwähnen, dass die gegebene Formel nur zur Veranschau- 
tthung der allgemeinen Konstitution dient, da in Wirklichkeit noch viele andere 
Faktoren dazukommen können, z. B. Faktoren, die der Farbe eine tiefere Nuance 
verleihen oder solche, die die Flecken lokalisieren. (S. Tabelle. No. 2.) 

Die Zusammensetzung der albino- weissen Farbe wäre : aabbii, AAbbii, 
uuBBii oder Aabbii, aaBbii ; d. h. es fehlt einer oder beide der pigmentbildenden 
Faktoren. Die Keimzellen von Individuen dieser Konstitution enthalten die 
Faktoren: abi, Abi, aBi. Wenn sich abi Gameten kreuzen, so erhalten wir nur 
dbino Nachtkommen, falls aber Abi Gameten mit aBi befruchtet werden, erschei- 
en unter den Nachkommen auch farbige, da die beiden Farbenfaktoren A und 
bei dem Individuum AaBbii wieder zusammentreffen. Dieses letztere Resultat 
utet dahin, dass kein Giund vorliegt im Albino die Gegenwart des Inhibitor- 
aktors vorauzuzetzen. Dies lässt sich auch experimentell beweisen indem man 

eh Zufügen von schwarzem Hautextrakt die pigmentbildenden Faktoren A 
dBmitwirken lässt. Die Folge ist, dass ein Farbstoff entsteht, was nicht gesche- 
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henwäre, wenn der Albinoextrakt auch Inhibitor enthalten hätte. (S. Tabe: L 

No. 5.) om die 

Die genetische Konstitution der dominant vererblichen weissen Farbe o uimmt 

AABBII, AaBbII, odèr AaBbIi. Wir bemerken, dass, wie die Kreuzungen aeç scheint 

der Faktor I bei den drei ersten Formen nicht nur als Homozygot, sondern a, Drosop. 

als Heteròzygot auftreten kann. Wenn wir ein Kaninchen mit dem Faktoi (allen 1 

(der -Inhibitor bezeichnen soll) mit einem schwarzen Tier kreuzen, so ist die Roll, sonder' 

-tution des entstandenen Bastards : (ABI x ABi) : AABBIi, d. h. der Phäno arbe b 

von F1 wird die weisse Farbe sein. Auch die chemische Analyse zeigte, dass E 

Extrakt der dominant weissen Haut mit dem Extrakt der schwarzen Haut keil erkiirli 

Niederschlag ergab. (S. Tabelle. No. 4.) Wir br 

Die im Laufe der Versuche von Punnett enstandenen D- oder doaio+ dreh c 

schwarzen Tiere zeigten folgende genetische Konstitution -: AABBiiI'l', wo.;ekorm 

I' der Inhibitor von I, oder A'A'BBii eventuell AAB'B'ii, wo die Faktors raktor 

und B sich quantitative veränderten. Es steht fest, dass die aus der Kre edingi 

- mit weissen erhaltenen Bastarde in der Nachkommenschaft F1 schwarz sein wer unelm 

trotzdem .I in ihnen vorhanden ist. Die chemische Eigenschaft, welche , rund 

D- schwarze Hautextrakt zeigte, beweist, dass I ausser Wirkung gesetzt uchen 

und zwar entweder durch einen Inhibitor I' oder -durch die quantitative Verde'ustanc 

rung der Faktoren A bzw. B. (S.'. Tabelle. No. 3.) sich in 

Die. Presence- Absence " -Theorie' erklärt durch Annahme des Inhibil d wi 

Faktors die Farben= vererbungs -Erscheinungen. Bateson selbst sieht jedoch ie Er 

dieser Theorie nichts anderes als ein Hilfsmittel, welches uns in den komFid i; rufen 

erscheinenden Fällen den Weg weist. Und es - scheint wahrscheinlich auch so 'veDo 

sein, dass wir unsere chemischen Resúltate mit Hilfe dieser Theorie einfach tun 

-.Verständlich erklären können.' Es gibt jedoch Fälle, wo die Presence -Absec ch Fa 

-Theorie nicht anwendbar ist. Es ist sogar möglich die mit dieser Theorie erklät''óghcl 

- Tatsachen auch mit der Faktor- Hypothese von Morgan hinreichend zu erkf ` äre] 

Morgan (1923) macht darauf aufmerksam, dass es ratsam ist das rich` Z 

Verhältnis zwischen den Faktoren und den anknüpfenden Merkmalen ,g n 

Augen zu halten.Es gibt Faktoren, die sich auf ein und dasselbe Merkmal ben 'ktor 

und um dies hervorzurufen unbedingt .nötig sind. Bei Drosophila melan aan 

st- die Anzahl der die normalen langen Flügel hervorufenden Faktoren r h ein 

enstens 12, es sind nämlich so viel - Flügelmutationen bekannt. Jeder F,. 'aatex 

ruft eine spezifische Wirkung hervor und der normale Flügel ensteht durch'shalb 

Gesamtwirkung der normalen Allele von sämtlichen 12 Faktoren. Ein an mit 

wichtiger Standpunk der Faktor- Hypothese ist es, dass manche Faktoren u ''e W I 

' bloss ein Merkmal betreffen, sondern eine ganze 'Reihenfolge vonFaktoreri beruh 
ou m 

--so' z. B. bei Drosophila -der clinb- Faktor. Dessen Wirkung ist an den R., m di 

Borsten, Kopf, Augen, Thorax und Abdomen wahrzunehmen. De Vries nirnol rak 

seiner Definition über Mutation demzufolge an, dass die Aenderung des Eiah. sie Ta 

- Fáktors (unit- f actor) den -- ganzer( Organismus beeinflusst. Im Sinne 'der Fata ` t ur 

Hypotese- repräsentiert . das Einheits- Merkmal (urzit- character) bloss eine 
n dt 

=mannigfachen Wirkungen, '. welche durch den Einheits- Fáktor hervorge' E 

..werden' können, 
reust 
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Die Hypothese vin Morgan erklärt die Enstehung der Albino -Farbe nicht, 
r die quantitative Abnahme dieses Faktors oder dieser Faktoren, sondern sie 

'1 mt einfach an, dass hier in einem von den übrigen Farb- Faktoren wahr - 
einlich unabhängigen Faktor, eine Mutation zustande gekommen ist. Bei dem 
ophila melanogaster wäre die weisse Augenfarbe nicht durch das Aus- 

en oder Verminderung des die rote Farbe bewirkenden Faktors entstanden, 
dem durch die Mutation einer der 25 Faktoren, welche die normale Augen - 
be bewirken. 

Die Vererbung der Farben ist ch mit der Faktor -Hypothese genügend 
lärlich, und damit die Ergebnisse unserer chemischen Analysen begründbar. 

rr brauchen nicht anzunehemen, dass die albino- oder recessive weisse Farbe 
arch den Ausfall von einem oder beiden pigmentbewirkenden Faktoren zustande - 
kommen ist. Die Auffassung, dass sämtliche recessive Merkmale den Mangel des 

tors des entsprechenden dominanten Merkmals" darstellen würden, kann heute 
ngungslos schon nicht mehr behauptet werden. Wir können ebendeshalb 

nehmen, dass bei Enstehung der Albinofarbe nicht ein Mangel den wesentlichen 
rund darstellt, sondern dass dieser in irgend einer grundlegenden Mutation zu 
hen ist, welche in einem oder vielleicht in sämtlichen Farben -Faktoren 
standegekommen konnte. Es ist z. B. wohl möglich, dass der Faktor A mutiert, 

ch in seiner biologischen und biochemischen Zusammensetzung umgestaltet, 
d wir ihn deshalb gar nicht mehr mit a" sondern mit C" bezeichen müssten. 

ie Erscheinung der Albinoeigenschaften wäre dann eigentlich durch C hervor- 
rufen. Aus solcher Albino -Haut hergestellte Extrakte geben natürlich nur nega- 
veDopa- Reaktion, nachdem ja der eine Farben -Faktor eine grundlegende Umge- 
ltung erlitt. Wenn wir aber Albinoformen kreuzen, wo in der einen ausschliess- 
h Faktor A, in der anderen dagegen nur B mutierte, so haben wir bereits die 
öglichkeit die Entstehung der aus dieser Kreuzung resultierenden bunten Formen 
klären zu können. 

Zur Erklärung des Verhaltens der dominant- weissen Farbe bei der Verer- 
ung ist es unnötig ausser den Faktoren A und B auch noch die Gegenwart des 
aktors I anzunehemen. Die-Resultate unserer Kreuzungen werden durch Voraus- 

eng der Mutation des Faktors B erläutert. Diese Mutation ist selbstverständ- 
h eine andere als es bei dem Albino betreffs des Faktors A der Fall ist. Dieser 
utextrakt aus dominantweiss ergibt mit Dopa eine negative Reaktion, aber nicht 
halb, weil zwischen den farbenbildenden Faktoren A und B ein dritter Faktor 
mit hemmender Wirkung auftritt, sondern, weil im Faktor B die Mutation 
wesentliche Aenderung hervorruft. Wenn wir diesem Extrakt das Extrakt 

n normal- schwarzer Haut zusetzen, wird dessen B Faktor nicht imstande 
m die Wirkung des von grundaus umgestalteten B Faktors in dem ersteren 
traue auszugleichen und so kann eine Melaninbildung auch nicht erfolgen. 

ie Tatsache, dass die Hitze die Wirkung des mutierten B Faktors eliminierte, 
tuns vermuten, dass die Mutation vielleicht ein reversibiler chemischer V organg 

n dürfte. 

Das Verhalten der dominanten oder D- schwarzen Farbe in den Kreuzungen 
eist nicht, dass in der Haut ein Inhibitor -Enzym zugegen sei, welches die 



Wirkung des I Faktors aufheben soll. Sogar Isunnett neigt zur Auffassung, in diese 

in den pigmentbildenden Faktoren eine Aenderung stattgefunden hat, welche oder in 

weisse Farbe hervorrufenden eventuell negativ gerichteten Mutationen bei; ni prod 

Kreuzung mit dem dominant -weiss kompensieren konnte.: Die Annahme 3. 

zweiten Inhibitors würde die Mechanisierung der Vererbungserscheinungen Hautext 

treiben. i, erwä: 

Wie obige Erläuterung beweist, sind sowohl die Erscheinungen der Farn, nrar so 

vererbung, als auch die Resultate der chemischen Analyse der genetischen nommer 

stitution, auch mit Morgan's Faktor -Hypothese gut erklärlich. Es ist wohl 4. 

dass wir mit Einführung des durch die Presence- Absence"- Theorie erfor ad die 

chen Inhibitor- Faktors unsere Erklärung anschaulicher und leichter verstäad au verh 

machen können, einige Erscheinungen verlangen aller die Anwendung der il 5. 

these von Morgan. der ven 

Wir müssen in erster Linie hervorheben, dass unsere chemische An chemisc 

nicht für das Vorhandensein eines Inhibitor- Enzyms spricht sie zeigt bloss, . 6 
das Verhältnis der pigmentbildenden Faktoren untereinander nach ihrem ch nicht, s 

schen Verhalten verändert ist. Die Verhältnisdifferenzen dürften auch auf F: Aenden 

stitutionelle Verschiebung einzelner Faktoren zurückzuführen sein. Hypoth 

Die Transplantationsversuche, welche Dan f orth (1927) an Hühnern und' 
7. 

an Meerschweichen ausführten, beweisen, dass die Haut ein Inhibitor -Enzym xtrakt 

enthält. Dan forth hat Hühnern mit dominant - weisen Federn Hautstückchen vollig g 

schwarzgefiederten Hühnern eingesetzt und konstatiert, dass diese Hauts 

chen sodann nach erfolgtem Verwachsen schwarze Feder produzierte. Wenn is 

Haut ein Inhibitor zugegen gewesen wäre, hätte derselbe durch den Blutkren! 

seine Wirkung unbegingt zur Geltung bringen' können. Die Haut der schu 2 

Meerschweinchen blieb in der dominant- weissen Umgebung gleichfalls schor 3 

Ich war bestrebt das Vorhandensein eines solchen Enzyms auf dem Wege 
4 

Gewebezüchtung (1930) zu beweisen, konnte jedoch nur negative Erfolge er' 5 g ( ) jedoch g g t7. 
Ich züchtete die in dem Bindegewébe des Braunleghorns enstehenden Pigment 6 

und suchte die Entwicklung . dieser durch den Extract von Weissleghos 7 

hemmen. Indem bei den Kreuzungen die Pigmentbildung ausblieb, erschien 8 

den in vitro geführten Versuchen das Pigment in der ganzen Gewebezüch7 
9 

10 

Diese Ergebnisse beweisen, dass man statt Einführung des Inhibitor -F tMend, 

den Grund der chemisch und genetisch nachgewiesenen Unterschiede der F 11 

eher in einer Mutations- Veränderung zu suchen hat die in den farbenbilder 12 

Faktoren vor sich geht. 13 

14 

15 

ZUSAMMENFASSUNG. 

1. Die . aus den farbigen Hautteilen von Agouti, Agouti- Holland, Re,'` 

Schwarz und Schokolade- Schwarzen Kaninchen hergestellten Extrakte e 

mit. Dopa einen .Niederschlag, zum Zeichen, dass in ihnen die zur Bilduo 

Pigments nötigen Elemente vorhanden sind. 
2. Das Extrakt, welches aus dem Albino und den. weissen Hautteile` 

Agouti- Holland Kaninchen, hergestellt wurde, ergab keinen farbigen.Nieden 
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Amíg a bar bizonyos értelemben a normális alaktól negativ irányban val() eltol' 

dás, addig az echinus pozitív irányban való elváltozást jelent. Ezt a bélN 
vittem bele homozygóta bar törzsbe, melyet a 'nodosité' faktorok eliminálá 

végett 9 generation keresztül bels6 tenyésztéssel" szaporítottam. Mivel Kraji 

(1920, 1924) megfigyelései azt bizonyítják, hogy a h6mérsékleti ingadoz 

befolyásolják a bar jelleget, azért a temperaturát igyekeztem mindig 25°-260 
tartani. A. kísérletnél használt echinus Drosophilák még a cut6 mutációt is ho; 

alakja 
dozták. A cut6 (ct6) recesszív, nemhez kötött j elleg, szárny mutáció. A helye 2a' 

lélteti. 

gátána 

gyanár 

A 

a maso 

jelente] 

bar s lc 

Morgan-egység. A ct6 bevezetése a crossing 
lehet6vé. 

A B homozygóta n6stényeket ec ct6 

n6stényeket kaptam, melyeknek genetikus 
jelölhetjük : 

5.5 20.0 

over alaposabb megfigyelését tu 

hímekkel keresztezve, heterozyg 

konstitucióját a következökép 

+ 

3. 

oit a 1 

Ùele : r 

norm. 

tezéseke 

ec ct6 typnsol 

varié 

facetta 

0 
is ru e1 

A' heterozygóta bar alakja s facettáinak száma nem változott, noha ar. A 

is jelen volt, de ez recessziv lévén, nem tudta befolyásolni a domináns bar jelleg fore 

(5. kép). Az + + 
-B n6stényeket visszakerezteztem bar hímekkel s az Ft . 

tòrtént. 

sajátságos a normális megjelenésíí. bar-tól eltér6 alakok léptek fel. A legyek szárB 11.2 egy 

CO volt, vagyis a cut s bar között crossing over történt, melyben valószfnfí tát serték ` 

ször az echinus gent tartalmazó chromószóma rész is szerepelt. A bar hímek face, 

száma 84.4, de ezeknél a facetták száma 110-115 volt. Jogosan feltehetjük,h 
az echinus gen jelenléte növelte a szem-facetták számát. A szem alakja azo 

nem változott. 

+ B 
57.0 

Az 
+ee 

e+te + B legyeket párositottam a crossing over által kapott ec rN 

hímekkel. E keresztezésb6l nyert utódok között homozygóta ec ct6 B forma isrt 

Ezeket alaposabb vizsgálattal jól meg lehetett különböztetni a csak eu-0 és 

B 

jellegben homozygóta alakoktól. Az el6bbieknél a facetták száma nem a á 

jellemz6 68.1 volt, hanem 84-95 között ingadozott s a szem alakja is megválto 

kissé (6. rajz). Utólagosan végzett keresztezések kimutatták, hogy ezek a nó 

Drosophilák csakugyan hordozták az ec ct6 s B géneket mindkét homolog 
moszómájukban. 

Az C B Drosophiláknál a szem nagysága s alakja megváltozott. (1151 

rajzot.) A facetták száma 400-410 volt, eltért a heterozygóta bar 358.1 fa 

számától. 
2. A második mutáció, mely a szem nagyságát s alakját módosítja a 

chromosoma 72.0 Morgan-egységénél lokalizált lòbe2 volt. Jele L2, dtiminánsjB 

homozygóta állapotban teljes szem-nélküliséget okozhat (8-9. rajz). Rend 

a curlg-vel, egy másik sziritén domináns, homozygóta állapotbañ azonban le 

hatású génnel kombinálva használjuk. A curly (jele : Cg, helye II. Chromo. 

45--48) a jellegzetes er6sen felfelé görbül6 szárny mutációt okozza. Mivel hog sa szem 

jelleget 

olt. A; 

ragy cs< 

redmér 

a két b, 

Biïstényi 

Az 

inálni 
: 

4. 

eket N 

t+ 
t f 

A- 

9---40-r 

áraát t 
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iy 

ti A Drosophilákat bar alakokkal s az F1 utódokat egymással keresztezve, 
raj amásodik nemzedékben sajátságos szem alakot s facetta számot mutató formák 
zá" jelentek meg. Ezek utólagos keresztezési kísérletek alapján részben homozygota 
r ' bar s lobe-nak, vagy homozygota bar s heterozygota lobe-nak bizonyultak. A szem 

Otának letalis hatása van, ezért alkalmas arra, hogy kiegyensúlyozó faktor 
gyanánt használhassuk. 

ahoi 
alakja nagy variációt mutatott, a legjellegzetesebb formákat a 10., 11. kép szem- 

e 2i 
lélteti. Homozygota bar s lobe kombinációban a facetták száma 18-24 volt. 

3. A III. chromosoma baloldali végén lokalizált roughoid mutáció génje 
volt a harmadik analóg gén, arnit barral kombinációba hoztam. A. roughoid 

ygú' (jele: ru) recesszív bélyeg ; a szem keskenyebb, kevesebb a facetták száma, mint 
ánormálisnál s a szem felülete durva. Hasonló módon, mint a lobe2 és bar keresz- 
tetiéseknél, homozygota bar s róughoid formákat kaptam az F2-ben. Ezeknél a 
fpusoknál a facetták száma 60.0 volt. A ru csökkentette a facetták számát 
tvariáció nem volt nagy ; a szám rendesen 57-65 között ingadozott. Az ilyen 
facetta számú legyek utólagos keresztezéssel mindig ru-nak is bizonyultak. 

Összegezve eddigi megfigyeléseinket, azt látjuk, hogy az ec felemelte, a L2 
ès ru csökkentette a facetták számát. 

ae: A 37fb jelzésíí kultúrában Sturtevant double-bar mutációjára hasonlító szem- 
ep, formák jelentek meg. Valószínünek látszott, hogy itt egyenlötlen crossing over 
Fftòrtént. A törzs homozygota bar s forked N'olt. Ez utóbbi bélyeg génje csak 

egységnyi távolságban van Sturtevant szerint a bar-tél. Jele : f s jellemzi a 
tö serték villaszeríí deformálódása. A ,keskenyebb` szemíí legyek egyúttal a forked 

ace jelleget is mutatják, vagyis a recesszív f mindkét homológ chromosomában jelen 
he:volt. Az fB hímekkel való keresztezés azonban olyan him utódokat adott, alio 

o r'oBY csak a forked, vagy csak a nagyon is keskeñy bar mutáció jelent meg. Ez az 
eredmény kétségen felül eldöntötte, hogy itt egyenlötlen crossing over történt s 

rP 
kit bar gén egymás mellé került. Az alábbi rajz mùtatja a fenntebb említett 

aóstények genetikus konstitucióját. 
[SSe 

écf 
i B B 

Ito: 

ásß 

re: 

f 
Az ilyen összetételü Drosophilákból sikerült a következö formákat kom- 

inálni ; 

B á 
B B . B B 

4. A. double-bar D osophilákat ec ct3 hímekkel kereszteztem s az F1 nôsté- 
fa Yeket visszapárosítottam ec cte B; illetve ec ct° himekkel. Ilyen módon kaptam 

et 

at t B B eS et B B 
összetételü Drosophilákat. 

a8 

A +-nál a facetta száma : 45-r6l felemelkedett 52-re, a BBB -nál 35-r8l 
0-re, a s -nél váltOzás nem volt észlelhetö. 

le ' 5. A Lobe' és a double bar kombinációk a szem alakját és a facettáknak a 
mit erôsen befolyásolták. Nagyon gyakran csak néhány,facetta maradt meg 

m' a SZern helyzete ls nagyon eltolódott a fej oldalának felsö részére. 



6. A ru és double bar.csopórtositás nem a. facetták számát, mint-inkább, 

alakját változtatta meg (12. kép). A nagyszámú leolvasás mutatta, hogy 
++'' 

a facetták száma 45.4461 40-41-re csökkent ; a BB -ná.1 36.4-r61 33-ra Is 

BB -nál nem volt változás. 
Hasonló kombinációkat hoztam össze a bar allelomorph infra-bar (B ) mut 

ciójával is. Az infra-bar crossing over értékei azonosak a bar értékeivel. Ennél 

megjelenik az egyenl6tlen crossing over j elenség épúgy, mint a bar-nál. A 

homozygota Drosophilák szemfacettáinak a száma Sturtevant szerint a homo 

gotáknál : 320, heterozygotákn'al : 716. A Br alakja kissé hasonlit a heterozygo 

barra, bár ez utóbbi facettáinak száma sokkal kevesebb. (4. kép.) 
1. Echinus és infra-bar kombinációban az ec elöidézte a facetták szám;, 

a növekedését. A -131-nál a szem egészen noTmális nagy lett. Alakja is megegy 

rendes kerek szemalakkal. Els6 látszatra úgy tünt fel, hogy itt a normális .: 

,hoz_ visszamen6 reversio jelenséggel állunk szémben, azonban az utólagos ker 

tezés kimutatta az infra-bar gén jelenlétét az egyik X choromosomában. Ebr 

joggal következtethetjük, hogy a változást csakis a keresztezés alkalmával ber 

stem s 

rsökker 

mutato 

3. 

facetta 

200 -ró1 

redukcil 

H 

Bációinu 

srough( 

snámok 

ec gén okozta. A homozygota infra-bar :_1:- nál az eltolódás 30-40 közöttcd Ez 

A szemeknek az alakja megmaradt. positio : 

facetta 

2. A lobe2 jelleg az infra-bar mutáció-nál igen nagy variációt olcozott 

. facetták számában s alakjában. Nagyon változatos fórinák léptek fel úgy, bç 
geuet` si 

hasonló alakok megj elenése szinte ritka v olt. Bá145 

3. A ru gén is éreztette hatását a legyek facetta számára, a heterozygo' Drosoph ./3; 

alaknál 716-ró1 640-650-re s a homozygotánál 320-ró1 280-290-re csökkente; kkszik. 

Bi Bi 
Bi Bi 

A szem formájában azonban nem történt változás. A 

BB 

facetta 

A double infra-bar (1. 13. kép) az említett mutációkkal csoportosítva,la batása a: 

kevésbbéhasonló elváltozáson mentkeresztül, mint ezt a double bar-nál tapasztalhl 
a differe 

4. Az echinus charakter ugyanolyan mértékü facetta szám eltolódást okotr 
füuik, 

h 

ec B B; analÓg`' 

mint a double barnál. A crossing over útján létrejött + + testvérek ker 
B 

tezése olyan alakokat is adott, ahol az echinus jelleg homozygota volt, nú 
és 

B+ B= 

ciónál a gyarapodás 12 facetta volt, 38.2-r6150-re emelkedett. Az ec BB Drosop 

echinus himekkel való keresztezéséb6l ee B' B' legyeket is. kaptunk. E 
ec -t- -F 

az alakoknál inkább csak a szem formája változott, a facetták száma 2 

220-ra emelkedett (14. kép). 

B e 
BB 

s ; 
2. A lobe2 és double infra-bar nagy variációt okozott a szem alakjábas 

BAz 

:a szem nagyságában is. Voltak alakok teljesen szemnélkül. Voltak olyar; + s 

amelyeknél csak a lobe2-ra emlékeztet6 köralakú, de nagyon kevés facettából' 
``tan'ár'a 

Bs 
Bi B szem maradt meg. Míg a 
+ 

-nál a fénntebbi elváltozás volt észlelhetó, u' B s 

B, B' -nál inkább csak a szem helyzete tolódott el, deformálta sokszor an s 
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inkábbd 
ucm strukturáját s a fej oldálsó tájékát. A facetták száma nagyon kevéssel 

y 

+ 

aklcent. Az elég nagyszámú leolvasás mindössze 10-15 maximális eltolódást 

3-ra 9 s r 

antatott fel (15. kép). 
3. A ru génnek s az infra-bar kettözött génjének kombinációja szintén 

j3 }En 

1. Ennél 

nál. A 

I home 

terozy 

facetta csökkenést idézett elô. A homozygota roughoid s a + + formáknál 
Bi Bi Bi Bi 

%ról 184-re ; a Drosophiláknál 190-r6l 135-re csökkent mig a Bi -nál 
edukció nem volt megfigyelhetô. 

Ha összehasonlítjuk a bar s az infra-bar egyszerü, illetve kettös kombi- 
cióinak facetta számait ; tekintetbe véve a velük kapcsolatos echinus, lobe2 

sroughoid mutációkat, érdekes megállapitást tehetünk. Sturtevant szerint a facetta 
számáo uámok a következôk : 

iegegye . 358.4, . 681, B B. 45.4 B B 
. 36-4 B B . 25.0 + B + + B B B 

nális alá 
Az infra -bar allelomorphnak kombináciounál a facetta szám : 

;os ker 
Bi Bi Bi Bi Bi Bi Bi Bi 

an. Eh . 716.4 320.4, : 2002, . 383, 27.9 , 
+ + Bi Bi Bi 

ival be 

özött'o 
Ezek az adatok azt mutatják, hogy itt a bar gének bizonyos helyzeti, azaz 

positio hatását is tekintetbe kell vennünk. A fenntebbi Drosphiláknál a szem 

okozoll 
facetta számait illetôleg nagy eltérést találunk, amit semmiesetre sem az illetô 

úgy, ho; 
'oekszámbeli, hanem azok helyzeti változása okozott. Így a 

B 
-ná1681, a .+ 

45.4 ; mind a két esetben csak két bar gén van jelen, azonban a második 
terozyg' sophilában a két gén a homológ chromosomának egyikében egymás mellett 
ikkente s ik. ' 

A kísérleteinkben használt mutációk-nak a bar s allelomorp-jára gyakorolt 
ftva, tö téta amellett bizonyít, hogy a Sturtevant-tó1 feltételezett positio változás okozza 
pasztal i ferenciákat. Ha összehasonlítjuk a megfigyelt kombinációkat, azonnal ki- 

cst okotiö ;' ', hogy a double-typusok aránylagosan kisebb mértékben módosultak az 

ek ke 

alóg`i egének hatására, mint a normális géncsoportosítás formái. 

rolt, ill; + 
es eC alakoknál a 358.4 facettaszám felemelkedett 400-410-re. 

140 fo 
s éC konstitució-j ú Drosophiláknál 68.1-rôl 84-95-re változott. 

c kfllec +és éC alakoknál a szám 45-r61 csak 52-re emelkedett. 
)rosoph 'a 

s eC legyeknél az éltolódás még kisebb volt : 35-rôl 39-40-re csökkent 
k. Eze' facettaszám. 

ma 211 

aa 
eC Drosophiláknál változás nem volt észlelhetô. 

Az infra-bar s echinus mutációk csoportosítása hasonló jelenséget mutat. 
lakjábas' n, ec 

k olyaa' + s ee 
Drosophiláknak facetta száma 716.4-r6l a normális kerek szem 779.4 

ettából'' ' 
ára emelkedett. 

hetô, ad' 
` ; s C kombinációnál 320.4-r5l 350-360-ra emelkedett: 

or au 
%ai 

s alakoknál a facettaszám 200.2-r61 220-ra változott. 
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A B`B ̀ és éC legyeknél 140-r6l 170-re emelkedett. 

A B' B` s eC homozygota alakok facetta száma 382-r6l 50-re emelkedett. 
Bi Bi ce 

Az echinus gén a bar s infra-bar mutációra pozitiv irányban hatott, emelt 

a facetták számát. A double typusoknál az elváltozás aránya nagyon is függòt 

a bar s az infra-bar gének helyzetétöl. Vannak formáink két bar, illetve infra-h: 

génnel. Egyik typusnál e két gén külön van a homolog apai s anyai eredetü ehreI 

mosomák-ban, a másiknál azonban az egyenlötlen crossing over következtébs: 

a két gén ugyanabba a homológ chromosomába került. Nem quantitativ csa 

kenés, illetve gyarapodás történt, hanem csakis helyzetbeli változás. A leolvaso; 

facettaszámok azt bizonyítják, hogy az egymás mellett levó két gén sokkal elk 

állóbb volt analóg gének módosító hatásának, míntha normálís helyzetben maradb: 

volna. 
A Lobe2 s bar, továbbá infra-bar kombinációkat quantitativ összehasoil! 

tásra nem tudjuk felhaszi..álni, mert nagy variációs különbségek lépnek fel, ugyac 

a Lobe2 olyan bélyeg, amely maga is elég erösen variál. 
Annál inkább alkalmas quantitativ összehasonlftásra a ruoghoid charact 

mely negativ irányba váïtoztatja meg a facetta számokat. 
A homozygota-bar s homozygota ruoghoid legyeknél a 68.1-es facettaszi: 

60.0 csökkent. A heterozygota bar s homozygota ruoghoidnál a facetta veszt6 

57-65 között ingadozott. 
A double bar formák B B ++ typusai s a homozygota ru Drosophiláknál 

facettaszám 45.4-r6l 40-41-re csökkent. A a s s Tu 

semmi változás a facetták számában. 
Az infra-bar s ru mutáció egyszeríí s double alakjainak csoportosításas_ 

mutatja, hogy ez utóbbi formák, vagy egyáltalában nem, vagy legalább is kise!' 

mértékben változtak meg a ru gén hatására, mint az egyszeri infra-bar typus.i 

Homozygóta egyszeríí infra-bar s roughoid szem facetta száma 280-290 
az eredeti 320-bó1 30-40 facettát veszitett. A double infra-bar s homozygóta[. 

Drosophiláknál 200-ró1 184-re csökkent, a veszteség csak 16 facetta volt. 

Az I. és II. táblázat részben a bar s az infra-bar gének minden lehetsé, 

kombinációjának facetta számát mutatja, ahogyan ezt Sturtevant meg'allapitot 

részben pedig a fenntebbi kisérleteink eredményeit szemlélteti. 
Már Zeleny (1921) rámutatott arra, hogy a szem facettáinak számátn; 

határozó factorok okozzák. Ezeket a factorokat azonban módosíthatják másgie 

is, úgy hogy végsö eredményben egy factor komplexum egységesített hatáaaa, 

meg a facettaszámot. A tab generáción keresztül belsö tenyésztéssel homog"- 

lett törzsekkel végzett kfsérleteknél Zeleny feltételezett módosító f aktorait kb` 

szöbölhetjük. Kísérleteinkben használt Drosophila kultúrák ilyen homog`: 

törzsek voltak, éppen ezért eredményeinket nem lehet a módosító factorok:' 

vételével magyaráznunk. 
Érdekesebb Hersch (1919, 1927) megfigyelése, aki kimutatta, hog) P 

chromosoma sectióknak negativ vagy pozitív irányban hatásuk van a bar me1ti 

facetta számára. A minusz és plusz módosulások összegezödhetnek is. Ez az`' 

kombinációnál nem r 

azXch 

At a 

loztatjt 

a facett 

(el a 1 
A 

a egyn, 

a génel 

kapott 

effect" 1 

A 

zygota 1 

keztek é 

ellenesec 

dorták, 

szetesen 

dozott. 

mából s 

seinfiel 

Am 

malls 1 
hozó fol 

ciencia, 

gen felül 

mart ne 

tehát a 

többek i 
kezett 

!Moabsf 

An 
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ey'itják, 
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Ab 
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Ai 
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azXchoromosoma echinus s cuts sectiójával. Az echinus növeli a facetta számokat, 
mit a mi kísérletünk is meger6sített, a cuts sectió pedig negatív irányban vál- 

edett. toztatja a facetták számát. Hersch eredménye fontos abból a szempontból, hogy 
;ott, end afacetták száma a bar mutációnál L,efolyásolható s mi ezt a jelenséget használtuk 
t is függöl Id a positió°° hatás bebizonyítására. 
e infrab, A kísérletek kimutatták, hogy apositio" változás dif ferenciákat hoz létre 
edetü chn, az egynemü, vagy helyesebben az egy irányba történö facettaszám eltolódásában. Csakis 
yetkeztéb a gének helyzetében történt változással tudjuk megfelel6en okát adni fentebb 
[tatty nil kapott eredményeinknek, melyek ilymódon a Sturtevant-tó1 feltételezett positio 

leolvasu+ Oct" létezése mellett bizonyítanak. 
okkal eflu 

n maid 

sszehaso 

fel, ugy. 

1 charade 

facetta 

ta vesz 

philáknáf 

1 nem 

tosítása 

bb is 

)ar typ 

)-290 v 

nozygb 
a volt. 

;n leise ' 

:g'allapflo 

)zámát b 

kmás3 
hatáaa 

l homo; 

ktorait 

homo; 

factorok 

hogy 

bar 
Ez az 

II. EGYENLdTLEN CROSSING OVER ES REVERSIO. 

A 37/b kulturában jelentek meg a double-bar Drosophilák. A törzs homo- 
zygota bar s forked volt. A double bar legyek egyenl6tlen crossing over Altai kelet- 
keztekésa kulturában feltün6 kerekszemü hímek megjelenése hívta fel erre a rend- 
dlenesen fellépett crossing overre a figyelmet. A hímek a forked mutációt hor- 
dozt,ák, de nem mutatták a bar bélyeget. Az ilyen hímek X chromosomája termé- 
metesen nélkülözi is ezt a gént, melyet a szül6inek mindegyike kétségen felül hor= 
dozott. Sturtevant s Morgan szerint a bar gén elveszett" az egyik X chromoso- 
mából s a másikba jutott bele. Az el6bbi chromosomát tartalmazó hímek a kerek- 
saemüek. 

Az ilyen módon létrejött kerekszemü alakok azonban különböznek a nor- 
mális kerekszemüekt6l". Amazokat reversio-s alakoknak hívjuk, s az 6ket létre- 
hozó folyamatot reversio-nak nevezzük. Ez valószínüen bizonyos mértékü deli- 
ciencia, azaz a chromosbma megfelel6 rész!nek az elvesztése, mely darabka kétsé- 
genfelül tartalmazta a bar gént is. Ennek a sectiónak nagyon kicsikének kell lenni, 
nut nem hat letálisan s odatapadt a másik homolog chromosomához. Míg 
tehát a normális kerekszemüeknél a bar megfelel6 normális allelomorphja okozza 
többekközött a kerek alakot, addig a reversio-s alakoknál a bar gén helyéri kelet- 
kezett hiány" váltja ezt ki. Tehát keletkezésüket tekintve mélyreható alapos 
különbséget kell feltételeznünk. 

Annak ellenére, hogy bels6 különbség van a normális és a reversio-s formák 
kòzött, ennek a kimutatása nagy nehézségbe ütközik s kisérleteink nem bizo- 
yitják, hogy az egyenl6tlen crossing oyeren kívül a bels6 eltérésnek láthat6 más 
aüisómegnyilatkozása is volna. A szem facettáinak a száma és a szem alakja semmi 
tölönbséget sem tüntet fel. Sturtevant szerint sines eltérés a normális és a rever- 
sios kerekszem között. 

Abból a sejtésb6l indulva ki, hogy a reversio-s legyek X chromósomája a 
óar deficiencia miatt megrövidült s a double bar jelenléte miatt a forked s a 
hmgénközötti távolság csökkent ; a reversio-s és egyenl6tlen crossing Overt mutate) 
kgyeknél crossing over reductiónak kell jelentkezni+ 

A 37/b kultura homozygota f B legyeknél a forked s bar gén közötti crossing 
over érték 0.3 volt. Az eddigi adataink szerint a következ6 értékeket kaptam : . 
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mindkét X chromosomája tartalmazta a forked gént, annak ellenére, hog 
u`a}imlim 

is jelent még láthatóan ez a jelleg. Ez mutatta, hogy a feltételezett konstituzl mdrtékt 

nem felel meg a valóságnak. 3. 

A harmadik nöstény keresztezéséböl kapott utódok meglepö jelenségetueotaZ 

tattak, Összesen kaptunk 87 nöstényt s 56 hímet. A nöstények közül 81 /13\o'' 1g$e 
one 

mindkét X chromosomája tartalmazta a forked gént, annak ellenére, hog 
u`a}imlim 

is jelent még láthatóan ez a jelleg. Ez mutatta, hogy a feltételezett konstituzl mdrtékt 

nem felel meg a valóságnak. 3. 

A harmadik nöstény keresztezéséböl kapott utódok meglepö jelenségetueotaZ 

tattak, Összesen kaptunk 87 nöstényt s 56 hímet. A nöstények közül 81 /13\o'' 1g$e 
one 

ll Iegyek száma /0 
2 652 0.3 du r 

4 1266 0.3 !orked 

2 853 0.2 

A fentebbi eredmények mutatják, bogy a reversio-s chromosoma s nornrálihogyr 

chromosoma között, a forked s bar távolságban az egyenlötlen crossing over RE Poly 

okozott észlelhetö quantitativ eltolódást. Valószíníí az elveszett chromosoma daradk linyekr 

csak magára a bar genre van korlátozva s ez észrevehetó módon nem okoz egyéb elvdlf mind n 

zást a crossing over jelenségekben. Bridges (1917-19) s Mohr (1923) kimutattá srám a 

hogy a crossing over értékben nem történik változás, ha a heterozygóta nöstényel. mas ba 

ben a deficiencia, chromosomahiány, nem okoz letalis hatást. llenes 

A reversio tulajdonképpen feltételezi a bar normális allelomorphjának, 
távollétét. Azt hinnök, bogy ennek következtéhen épen az ellenkezö fog törtéoh 

a reversios alakoknál, mint történt a bar gent tartalmazó legyeknél. A bar redr 

kálja a facetták számát, következöleg a reversio-s typusnál a szám emelkednifá 

Ez a várt gyarapodás azonban nem következett be. Ami kis változást tapaszfoJ 

Sturtevant, az részben a ki nem küszöbölt módosító factorok, részben a környei' 

behatásának tulajdonítható, amint ezt ö maga is elismeri: 
rely lr 

lentebb 

III. TRIPLE BAR" ÉS POSITIOHATAS. homolo 

A keresztezések folyamán a forked s bar legyek között feltünt néhány, mel?obar s 

nek sertéi normálisak voltak, de a szem alakja s nagysága sajátságosan elütöt 

ismert typusoktól. (16. ábra.). A h,ultura úgy keletkezett, hogy az f B nösténysl 

s bar hímek keresztezéséböl származott heterozygóta forked s homozygóta h: 
I. 

utódokat forked és bar hímekkel kereszteztük vissza. A keskenyszemíz" bar l00et, y 

forked nélküli nöstények voltak. llobe2 

Elsö gondolat az volt, bogy itt egyenlötlen crossing over történt, s igf st mu 

legyek + 
BB konstitucióval rendelkeznének. A facetták száma a három Asználl 

kenyszemü" nösténynél 49 volt. Amikor ezeket fB hímekkel kereszteztük; keh 2. 

közülök csakis f B hímeket és nöstényeket adott, ami bizonyította, hogy az aun 
zamát, 
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autóbbiaknál 47 volt fB. 6 nöstény és 9 him azonban nem volt forked, a szem 
épen olyan volt, mint a fentebb említett keskenyszemü" három nöstény 

geme. A fecetták száma a nöstényeknél 51 s a hímeknél 39. 
A hat keskenyszemü" nöstény légy közül négyet kereszteztünk f B Droso- 

philával s kettöt keskenyszemü" fitestvérrel. Az utóbbi keresztezé eredmény- 
lelen volt, utódokat nem kaptunk. A négy elöbbi keresztezés közül kettö csak f B 
himeket s nöstényeket adott, a másik két keresztezés elpusztult. 

A keresztezés eredményei azt mutatják, hogy a keskenyszemü" bar legyek 
petikus konstituciója más, mint az eddig ismert bar kombinációké. A facetta= 

gám nagyobb, mint a BB-nál, de kisebb, mint a + + legyeknél. Azonkívül a 
forked jelleg, nóha homozygóta, de ennek ellenére se jut kifejezésre. 

A keskenyszemü" legyek összetételét megmagyarázzuk, ha felvesszük, 
normálk hogy itt duplicatio történt. Ebben részt vett az X chromosoina jobboldali része, 
aver nem ddy tartalrnazta a normális forked allelomorphot s a bar gént. Ilyen módon a nös- 

darablá yayeknek három bar génje volt, ezért triple bar"-nak nevezzük, azonban a bar gének 
>b elvál(o- mind más chromosomában, vagyis nem egymás mellett helyezkedtek el. Ezért a facetta 
mutatta, vain a fentebb említett két typus között van.. Felvázolhatjuk a triple bar (hár- 
istények mas bar) legyek X chromosomáját s azonnal érthetö lesz ez a látszólagos rend- 

Itenes megjelenés. 

hjának , X + B 

törté 
I I 

aa. 

har rock. X f B 
i 

;edni fá 

;apasztal: / f B 

cörnyeir: 
Ha ezt a feltevést elfogadjuk, akkor egyúttal ismét van egy bizonyitékunk, 

mely megerösíti a Sturtevanttól megállapítótt positio-s hatást. A három bar gén 
katebbi elhelyezkedése erösebb mértékben redukálja a facetta számot, mint a 
homolog chromosómában egymás mellett fekvö 2 bar, de viszont kevesebb az ereje 

ny, mely abar s double bar kombináció 3 bar génjénél. 
elütött oi 

röstényri . EREDMÉNYEK. 
(gót2 bah 

1. Az echinus, lobe2 s a roughoid mutáciok módosítják a bar s infra-bar bélye- 
larlegya ,tket. Az echinus növeli a facetták- számát, a lobe2 s a roughoid pedig csökkenti. 

llobe2 s bar, illetve infra-bar egyszerü s kettös kombinációi olyan nagyfokú variá- 
t, s ígyekst mutatnak, hogy quantitativ összehasonlításra a lobe2 bélyeget ezért nem 
om ko használhatjuk. 

ák; ketth 2. Az echinus 'Wm egyformán növeli a bar s infra-bar Drosophilák facetta- 
az aa)s 

"mat, ez függ attól, vajjon az utóbbiak mint homozygota vagy heterozygota 
IYegek vannak-e jelen, s függ attól, vajjon egyszerü vagy double formákkal 

logy non 

mbinálódott-e az echinus ? Ugyanezen feltételektöl függ, hogy a roughoid milyen 
onstituáá mQrtékben csökkenti a bar s infra-bar facetták számát. 

3. A double bar s double infra-bar aránylagosan kisebla fokban módosul, 
séget t az egyszeríí typusok. Ez a tény a Sturtevanttól feltételezett positio-hatás léte- 
i 113 YO ^' mellett bizonyit. 
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4. A reversio révén kapott kerekszém,íí Drosophilák teljésen hasonlóak 
normálisakhoz annak ellenére, hogy bizonyos értelemben a bar deficientiájálp 

jöttek létre, vagyis nagy genetikai különbség van közöttük. 
5. Bar gént tartalmazó chromosoma rész duplicatioja folytán három br 

génnek jelenléte er8sebb mértékben befolyásolja a facetta rédúkciót, mintl 

, de nem úgy, mint a $B, ahol a három bar közül kettó ugÿanabbál 

a homolog chromosomában van. A triple-bar" viselkedése szintén meger6siti 

positio" hatás létezését. 

(From the Hungarian Biological Research Institute, Department of Physiology. TihamrJ 

THE EFFECT OF 'ANALOGOUS' GENES UPON THE BAR 0 

DROSOPHILA MELANOGASTER COMBINED WITH THE POSITIOI 

EFFECT AND DUPLICATION. 

BY P. CH. KOLLER PH. D. 

SUMMARY. 

The effect of analogous genes upon bar and infra -bar was studied. Thew 

inked recessiv echinus, lobe2 in II., and roughoid in III. chromosome, al 

lthe eyeshape, changing the facet number either in a plus or in a minus directic: 

They were introduced into the single and double bar, or infra -bar Drosophi'. 

The following tables I. and II. show the data obtained -from the experiments, 

RESULTS. 

1. Echinus, lobes and roughoid modified bar and infra -bar. Echinus increase 

lobe2 and roughoid diminished the facet number of bar or infra -bar. Lobe2, inrc 

nection with single or double types of bar and infra -bar entirely changed theft 

and shape of the eyes, therefore it was -impossible to use the lobe2 for quantitaf 

comparison. 
2. Homozygous echinus and roughoid do not alter the facet number off . 

and infra -bar in the same degree : it depends upon the homo- or heterozygous 

single or double condition of bar and infra -bar. 
3. Homozygous echinus and roughoid altered thé facet number of dol: 

bar and infra -bar in a less degree than that of the single types. The obserca1 . 

proves that the position effect" suggested by Sturtevant exists at the locus. 

4. Reversions were found more often than double types, the latter b 

probably much less easily detected. The reverted types are not different from- 

types, in spite of the difference in their origin. 
5. Triple bar" found its origin in the reduplication of the right end of 

X chromosome, which contained the bar gene. Its effect upon the facet nue' 

was between double bar over round and double bar over bar. 

-Gem 

Ti 

z 
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Table I. Táblázat. 

Bar és infra -bar kombinációk facetta számai. - The facet numbers of bar and infrab; 
combinations. 

BB BBi Bi Bi B Bi } 

Double bar B B 25.0 24.0 26.7 36.4 41.8 45.1 

+ + 
Bar -infra -bar Bi B 24.1 26.7 27.9 37.0 37.8 509 1 

+ 1 

Double infra -bar Bi Bi 26.7 27.9 38.2 38.3 138+ 200 1 

+ + 1 

Bak B 36.4 37.6 38.3 68.1 73.5 359.1 1 

+ 1 

Infra -bar B' 41.8 37.8 138 + 73.5 320.4 7161 

+ 

Normális kerek + 45.4 50-5 200.2 358.4 714.4 7796 

+ 

Himek 29.6 29.7 46.6 84.4 478.1 7386 

Table II. Táblázat. 

Bar és infra -bar gének kombinációja analog" génekkel. - The facet numbers of bar al: 

infra -bar combined with analogous genes. 

ec 
ec 

diffe- 
rency 

ru 
ru 

difference 

Heterozygóta bar 

Homozygóta bar 

Heterozygóta double bar 

Double bar és bar . . 

Kettös double bar . . 

Heterozygóta infra -bar . . 

Homozygóta infra -bar . . . 

Double infra -bar 

Double infra -bar és infra -bar 

Kettös double infra -bar . . 

B 
+ 
B 
B 

BB 
+ + 
BB 
B 

BB 
BB 
Bi 
+ 
Bi 
Bi 

Bi Bi 
+ + 
Bi Bi 

Bi 

Bi Bi 
Bi Bi 

358.4 

68.1 

45.4 

36.4 

25.0 

716.4 

320.4 

200 

138+ 

38.2 

400 -410 

84 -95 

52 

39 -40 

779.4 

350 -300 

220 

170 

50 

41.6 -51.6 

15.9 -26.9 

6.6 

2.6 -3.6 

63.0 

29.6 -39.6 

20 

32 

11.8 

60 

40 -41 

33 

640- 50 

280 -290 

184 

135 

-8.1 

-5,4 

-3,4 



rd infra 

8 454 

'8 503 

8+ 200 

'5 35&1 

i4 716! 

14 7791 

11 7301 

of bar a4 

diffenni 

75 

-59.6 

-16 

A KÉPEK MAGYARiiZATA. 

1. Normális kerekszem. 
2. Homozygóta bar. 
3. Double bar. 
4. Homozygóta infra -bar. 
6. Homozygóta bar és echinus. 
7. Heterozygóta bar és homozygóta echinus. 
8. 9. Lobe.2 

10. 11. Bar és lobe2 kombináció. 
BB. 

12. Homozygóta ruoghoid és B 

13. Double infra -bar. 
14. Double infra -bar és homozygóta echimus. 

Bi Bí 
15. B es lobe2 kombináció. 
16. Triple bar ". 

LIST OF PLATES. 

1. Normal round eye. 
2. Homozygous bar. 
3. Double bar. 
4. Homozygous infra -bar. 
5. Heterozygous bar. 
6. Homozygous bar and echinus. 
7. Heterozygous bar and homozygous echinus. 
8. 9. Lobe. 

10. 11. Bar and lobe combinations. 
12. Homozygous roughoid yvith double bar over bar. 
13. Double infra -bar. 
14. Double infra -bar and homozygous echinus. 
15. Double infra -bar over infra -bar with lobe. 
16. Triple bar ". 

13 
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(A Magyar Biologiai Kutató Intézet II. osztályának közleménye.) 

OROKLESTANI VIZSGALATOK A DROSOPHILA OBSCURA 
K1T RASSZAN. 

Irta : DR. KOLLER K. PIUS adjunktus. 

A Drosophila obscura Fallén (1. ábra) örökléstanával D. E. Lance f leid 
;oglalkozott részletesen. Ebben a Drosophila fajban két rasszt (A és B) talált, 
mlyeket a szisztematikus nem tud megkülönböztetni egymástól. A két rassz 

1. ábra. Fig. 1. 

A Drosophila obscura Fallén himje és nösténye. 
The male and female of Drosophila. obscura Fallén. 

zitti különbség csak örökléstani és sejttani (2. ábra). Amíg az A-nak nevezett 
znál az Y chromosoma pálcika alakú, addig a B-nél ennek alakj a teljesen hasonló 
Xchromosomához, azaz v-alakú. Lancef ield kimutatta, hogy egymással, ha bizo- 
os nehézséggel is, de lehet keresztezni a két rasszt. A kapott hybridek nöstényei 

`rtilisek, hímjei azonban terméketlenek. Ugyancsak Lance f ield hívta fel a figyel- 
t arra a tényre, hogy az X chromosoma bizonyos génj ei közötti crossing over 

tékek igen nagy mértékben redukálódnak az A/B hybridek nöstényeiben. Való- 
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színü.nek látszott, hogy a két jelenségnek egy oka van s ennek kiderítésére válls4 

koztam, amikor professzor Lancefield erre felszólított s anyagot adott a kísérleti 

elvégzésére. 

I. A HYBRID NÖSTÉNYEK CROSSING OVER ÉRTÉKEINEK REDUKCIÓJa 

Mielött rátérnénk a kísérleti eredmények ismertetésére, szükséges kiemel 

azt, hogy a rassz A és B keresztezésénél kapott nöstények crossing over érték. 

valóságban csak rekombinációs ért 

d 9' kek. Ezek csak abban az esetbe 
Zár 

lennének valóságos crossing over;,. 
A t 

/ / r` Drosophila me/anoya5t. tékek, ha a lcettös crossing oser; ip1Qtkezf 

Ir " gyakoriságát részletesen ismernák: 

hybrid nöstényekben. Ezért am« 

mi crossing over értékekröl beszélüri 

csak Lancefield terminológiájáth2: Látl i QM) DroSOph!/a obscura. náljuk, de mindig rekombináeiósir,oermili¢ 
Race A. 

tékeket értünk. : P és 

t1 

A rassz A három, nemhezk: 2. A 

11 i tött mutációval rendelkezö nósfisegfigyel 

.. e e e e Drosophila obscura. nyeit használtuk fel keresztezéseiui rovidszár: 

e ° Race B. hez. : Poiols Ii0 Morg; 

szárny ; a normáistól erösen e1tGt A y 

2. Abra. Fig. 2. 
hosszú és hegyesen végzödö számtlimekkel 

melyet létrehozó gén helye az X cMregtörtén 

A Drosophila melanogaster és obscura két rasszá- mosoma bal vé én van e111elyezr- 
nak chromosomái' 

j ele : P. A második j elleg a yellows'¢,T 
Neu c 

The chromosomes of Drosophila melanogaster 
and those of two races of Drosophila obscura. sárga testszín, melynek génje 69 

Morgan-egység távolságban <<au¢ iellov,, 

Pointedgéntöl.Asárgatestszínjeley.Aharmadiknemhezkötötttulajdonságao¢rr' vermil. 

lion, erösen élénk téglapiros szemszín, jele v. Távolsága a Pointed-töl 76 014org 
Short 

egység. Ezt a három mutációt tartalmazó, rassz A nöstényeket párositottot 

rassz B vad típusú hímjeivel. Az elsö generációban a hímek Pointed yellow 76 

milion tulajdonságokat mutatták, míg a nöstények csak a Pointed jelleget,a' 

ez domináns és heterozygota állapotban is látható lesz, míg a yellow és vermili: ag! 

tulajdonságok recesszív természétük miatt a hybrid nöstényekben 

nein 

fog:°pg°ver 

láthatóan megjelenni. A hímek sterilek voltak annak ellenére, hogy a naraupl áel 

szi.níi. testis-ük normális nagyságú volt. uerint 

Az F1 Pyv és + +° összetételíí. nöstén eket visszakereszteztük 
r 

a eredeti rassz A Pyv hímj eivel. Kaptunk 292 nöstényt es 220 hímet, melyQtrieß YA-r 

különbözö csoportjait az alábbi táblázat mutata. abba 
P J mutatja. 
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Ezekbôl a kapott adatokból a követ.kezö crossing over értékeket nyertük : 

P/y 2.7 
P/v 12.7 
y/v 10.0 

Lancefield a következô adatokat kapta kísérletei folyamán : 

P/y 3.0 (23) 
P/v 127 (11.5) 
y/v 9.7 (11.4) 

Zárójelben jelezzük Lancefield legelsö adatait, melyeket késôbb javított. 
A tiszta rassz A, X chromosoma térképén megállapított távolságokat a 

óvetkezô adatok mutatj ák : 

P/y 
P/v 
v/y 

62.0 
76.0 
14M 

Látható ebböl az, hogy az X chromosoma.középsô regiója, mely a yellow 
vermilion között van, nem nagyon változott. Azonban igen nagy redukció történt 

rP és y gének közötti távolságban. 
2. Az X chromosoma jobb oldalát s az ott fellépô esetleges redukciónak 

egfigyelése végett egy negyedik mutációt is bevezettünk, ez volt a short : a 
vidszárnyvéna. Recesszívtulajdonság, genetical jele s, távolsága a Pointed géntôl 

10 Morgan-egység. 
A yvs összetételíi rassz A nöstényeket párosítottunk vad-típusú rassz B 

ekkel s a. kapott A/B n,ôstényeket yvs hímekkel kereszteztük vissza. Három 
örtént párosodás a következö eredményt adta : 

Nem crossoveres 1. regio 2. regio 

szteztük 

melyekve 

;io 

Vermlllou 

12 

yellow 

vermil. 

short 

76 

vad-tipus yellow vermilion 
short 

yellow 
vermilion short 

()sszes száma a 
hímeknek 

56 52 42 15 21 252 

Vagyis az A/B nôstények X chromosoma térképén a távolság, illetve a cros- 
over érték y és v között 14.2, y és s között 37.3, y és s között 51.5. A y/v és 

jsértékekhez hozzáadva 2.7, vagyis a Pointed és yellow közötti távolságot, meg- 
ptuk a P és s közötti távolságot, mely 54.2 Morgan-egység. Lance f ield adatai 
erint a P/s távolság 48.7, ugyanis nála a crossing over érték v/s-ra vonatkozóan 
0, y/s-ra vonatkozóan 45.7. Valószínü, hogy a kapott különbségnek oka egysze- 
en abban kerésendô, hogy Lancefield a mi gén-kombinációnktól eltérô esopor- 
itást használt. Lancefield többi adatait is tekintetbe véve, azonnal szembetünik, 
PI a crossing over redukció csakis az X chromosoma j obb végén következett 

a fused és short mutációk génjei között. A fused mutációra jellemzô, hogy a 
edik szárnyvéna meg van törve ; genetikai jele fu, s a gén 28.0 Morgan-egység 

vrolságra van a vermilion-VA. 



4 

Az eddig kapott eredményeinket legjobban szemlélteti az alábbi kép, mel 

Lance f ield adatainknak megfelelöen módosított térképe az A/B-nöstényd 
X chromosomájának. 

62 

0.0 

ofRaceA---- 

, 

X of AB 

V 
2.0 76.0 

24 

Py V 

27 /4.2 " 33.5 

A 
fdfedett 

aöt, mely 

iák a cro 

/64.0 06 iet Vann 

' 
r 

sökkenti 

--_____,/ 
co 

1 --- 
; 

' 
rák pedi, -í Idjesen 

laonban 

f 
s 

.g}ike se 
S.8 fenntel 

3. ábra. Fig. 3. 

Rassz A chromosoma -térképe összehasonlítva az A/B hybrid X chromosomájával, 
The chromosome map of a pure race A and of the A/B hybrid. 

3. A crossing over redukció helyének még pontosabb megjelölése végh: 

két másik nemhez kötötten öröklödö, de rassz B-ben található mutációt vezettür! 

be további keresztezéseinkhez. Az egyik a singed, recesszí:v jelleg : a scutelly 

es thorax szörei csavarszerüen deformálódtak. Ez a jelleg mind a két rasszózi 

megvan, de rassz A-ban 74.0, a rassz B-ben pedig 35.0 Morgan-egységben álk 

píttatott meg ennek a génnek a helye. Genetikai jele e tulaj donságnak : sg. A másá 

jelleg a bubble, a szárny felülete nem mereven kifeszí:tett, hanem fodrozott, Ezi 

recesszi:v nemhez kötött mutáció, de eddig csak a rassz B-ben találtuk meg; já 

bu s távolsága 53.0 Morgan-egység. 
Különbözö párosi:tások a következö eredményeket adták : 

Regio A keresztezés Összes légy Crossoveres 
légy 

Crossover 
% -ban 

yisg 
Pyv (A) 0 d 432 32 7.4 
sg bu (B) 

sgibu Pyv (A) X (B) 284 83 34.2 c bu sg (B) 

vlbu Pyv (A X (B) 432 148 32.4 
sg bu (B) 

ver redá 

éaek ak 
aa 

X chrc 

On a cm; 

rasszokba 

ddiciend 

raltaná k 

rtg gyaná 

«udellene 

Aka Al; 

II, A 

Azi 
iémzedék 

han az 

Crossover %b t 
Lancefield sal 

, Ieri 

etezé 

k a tény 

amákban 

An+ 
kszi szán 

dsze játsz 
' követke 

rak sorsát 

1.p 
radtipusú 

{ Pointed 

°p 

ermfportba ffon, 

(rassovere; 

s'o 

32'6 

30'6 

A könnyebb összehasonlítás miatt nagyon alkalmas, ha a crossing ei" 

értékeket a singed mutációval hozzuk relációba. Ezen az alapon a következö cá 

mosoma térképet készíthetjük el (4. ábra). 
Világosan látható, hogy a crossing over redukció a bubble és short gQe 

között vagyis az X chromosoma végén lépett f el, ezzel ellentétben a singfi 

bubble közötti távolság megnagyobbodott, a crossing over érték közötttike>Di 

kedett. 
- 
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len ;edett már több ténye- 
:Jt, melyek megváltoztat- 

_ ¡ák a crossing over értéke- 
ket,Vannák gének, melyek 

---aikkentik a crossing overt / ; a chromosoma deficien- Xof Race 
J s e 

iák pedig nagyon sokszor Ñ 
kljesen kikiiszöbölik. - 
bonban e két tényezö 
cyike se játszhat szerepet 
o fenntebb lefrt crossing 
over redukcióban. Ha ilyen 

val .s iOek akadályoznák meg 
a chromoFoma két vé- 
Iin a crossing over-t, akkor nemcsak a két rassz hybridjében, hanem az egyes 

okban is meg kellene találni ezeket a géneket. Hasonlóan ugyanez áll a 
ienciára is. Lance/ield szerint az egyik rassz X chromosomájának az inversio-ja 

etelr ; 
taná ki a crossing over redukciót. Mivel ez utóbbi azonban rendszeres jelen- 

issz gyanánt de mindig megtalálható a hybrid nöstényekben, az inversio pedig 

n 
dellenes genetikai jelenség, éppen ezért más okot kell keresni, amivel kielé- 

redtben magyarázhatjuk a crossing over redukciót. 
. E2. 

!g,j: II. A HYBRID HiMEK TERMÉKETLENSÉGÉNEK PROBLÉMAJA. 

Az F1 nemzedék hybrid hímjei minden esetben terméketlenek. Ha az F1 
kmzedék n6stényeit visszakeresztezzük a két rassz bármelyikének hímjével, 

an az esetben kétféle hímutódokat kapunk : olyanokat, melyek fertilisek s 
okat, melyek nem termékenyek, hanem hasonlóak az elsö nemzedék hímjei- 

s A fertilitas és sterilitas az ivarchromosomák összètételét6l függ. Ha a két rassz 
Iezéséböl kapott nöstények is sterilisek lennének, akkor az ivarchromo- 

n kívül a többi, vagyis a somaticus chromosomáknak is lenne szerepe. 
ény, hogy csakis a hfinek sterilisek, azt bizonyítja, hogy az ivarchromo- 
ban kell keresni a sterilitás okát. 

nemi chromosomákban lev6 mutált gének ismerete még azt is lehet6vé 
zámunkra, hogy megállapítsuk, melyik chromosoma s ennek is melyik 
átszik dönt6 szerepet a sterilitas, illetve a fertilitas problémájában. Ezért 
etkez6 kisérleteket végeztük el, melyekkel az egyes rasszok chromosomái- 

ig 
04k sorsát es szerepét követni tudtuk. 

b 0 1. Pointed yellow és vermilion rassz A-n6stényeket párosítottunk rassz B 
ladtipusú hfmjeivel s az fgy kapott F1 n6stényeket visszakereszteztük a rassz 

t g Pointed yellow es vermilion hfmjeivel. A második nemzedék n6stényei négy 
ngd rtba voltak oszthatók : (1) Pointed, (2) Pointed yellow, (3) Pointed yellow 
k ilion, (4) Pointed vermilion. Az els6 es harmadik csoportba crossoveres és nem 

overes legyek is tartoznak. A negyedik csoport lehetséges, hogy kett6s cros- 

X of AIf hybrid 

32.b S/ 

y sg v 00 5 

).....(N,,, 

i / / , N / `. ' . `. . / 
. 

N. 

o 

5 

9.5 

/8.0 445 

4. ábra. Fig. 4. 

Rassz B chromosoma térképe összehasonlitva az A/B hybrid 
X chromosomájával. 

The chromosome map of a pure race B and of the A/B 
hybrid. 
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sing over eredménye. Ennek megállapítása végett az ilyen Pointed vermilion nk 

tényeket a rassz A vad-típusú hímjeivel kereszteztük. Az utódok között kétf& 

hímek jelentek meg : fertilis Pointed yellow vermilion és sterilis vermilion. Ez utóóói 

csoport azt mutatja, hogy az anya, mely Pointed vermilión volt, csak a vermilia 

jellegre nézve volt homozygota, míg a Pointed és yellow gének heterozygoták voltai 

Vagyis a vermilion hímek X chromosomájának bal oldala rássz B eredetíí, m4 

a többi része a vermilion géntöl a chromosoma jobb oldali végéig a rassz A; 

származott. Az ilyen hímek X chromosomája egy crossoveres chromosoma volt 

egyik része rassz A, másik része a rassz B-b61, Y chromosomája pedig a. rasszAgl 

származott. 
2. A Pointed s yellow jellegre nézve heterozygota s a vermilion tulajdoo- 

ságban hoinozygota hybrid n6stényeket vad-típusú rassz B-hímekkel keresztezth 

Az utódok eloszlását a következ6 tábla mutatj a : 

Nöstények Himek 

összes 
légy 

himek k 

nagyon 

Bi; 

származc 

a chrm 
jettös c! 

4. 

melynek 

Ye 

párosítot 

teztiik v: 

A-Iúmek 

oermilion 

féle him( 

legekben 

Pointed Pointed yellow májuk bt 
vad- összes vermilion 
típus Pointed .. légy yell. vertu. sterilis vermilion vermilio 

hímek X sterilis sterilis sterilis 

Eb: 

X, melys 

172 97 75 157 95 59 2 
1 hoz létre 

Az 59 vermilion him közül 9-nek a testis-e teljesen normális nagy voh 

5. 
' 

azonban amikor párosítani akartuk hybrid n6stényekkel, steriliseknek bizonyult f 
inelynek 

A többi him testis-e rendellenes kicsiny volt s ezek természetesen terméketle°ó 

rassz 

c0' 

B-aza h is voltak. A megismételt visszakeres 
A f 

p tezéseknél a crossing over értékek na, 

X eltéréseket és szabálytalanságokatoo- 
tattak, úgy, hogy nem is veheffil 

6ket figyelembe. Ugyanezt tapasztalti 

P V Lance f ield is. 
y 

y Ez utóbbi nemzedék ivarchro 

Y 

v 

somáinak rassz-beli összetételét az5, ' A 1 

I. mutatj a.l Látható, hogy a rassi B, rassz A, 

f f sr u =* 5, chromosomája társulhat (11 egy raso, liséreltiil 

5. ábra. Fig. 5. X chromosomával, (2) egy olyan `í ólzonyult 

Az F3 nemzedék ivarchromosomáinak össze- melynek bal oldala rassz A, jobbol 6. t 
tétele. 

The sex chromosomes of Fs generation. (Black rassz B-b61 származott, (3) X-e1, m llárom k 

.rods indicate the chromosomes of race B, kivéve a yellow tájékot teljesen rasa 

the white of race A.The rods with hooks indicate eredetíí, (4) végül olyan X-el, 10 
the Y chromosome. 

Pointed tájékot kivéve rassz A saí 

zású. Ezek a kombinációk azonban mind sterilitást eredményeztek. 
3. A fenntebbi F3 nemzedéknek avad-típusú n6stényeit rassz B ugya°r' 

vad típusú hímjeivel kereszteztük. Az utódok n6stényei mind vad-típusal 

1 A fehér chromosomák a rassz A a feketék a rassz B ChromAsomáit jetzig 

boroggal vannak jelezve az Y chromosomák, , 



i 
nilion aqmek kétfélék : (1) vad-típusúak hasonlóak a n6stényekhez s (2) vermilionok, de 
ött kétiép sagyon kicsike testis-sel. Ez utóbbiak sterilisek voltak. 
Ez ut'obbe Bizonyos az, hogy a sterilis vermilion hímek Y chromosomája a rassz B-bol 

a vernir mazott, az X jobboldali része egészen a vermilionig rassz A, míg a y gént6l 
ták volhromosóma bal oldali végéig rassz B eredetü volt. Arra vonatkozóan, hogy itt 
edetíí,-*ttös crossing over történt volna, semmi bizonyitékunk nincs. 
°assz A. 4. A következó keresztezéssel olyan X chromosomát igyekeztünk felépiteni, 
soma vaBmelynek baloldala lenne a rassz A, jobboldala pedig a rassz B-b61. 
rassz A Yellow vermilion és short rassz A-nöstényeket vad-típusú rassz B-himekkel 

párosítottunk s az F1 n6stényeit yellow vermilion short rassz A-hímekkel keresz- 
i tulajd ük vissza. E nemzedék yellow vermilion n6stényeit yellow vermilion short rassz 
eresztezp,lekkel kereszteztük. A párosításból kétféle hímeket kaptunk : (1) yellow 

ermilion short fertilis s (2) yellow vermilion, de sterilis hímeket. A kapott két- 
lie himek azt mutatják, hogy anyjuk homozygota volt a yellow és vermilion jel- 

lgekben kgekben s heterozygota a short tulaj donságban. Vagyis az egyik X chromoso- 
ye110 májuk baloldala rassz A, jobboldala rassz B eredetíi volt. A sterilis yellow vermilion 

vermiliaa hmek X chromosomáj a az említett crossoveres chromosoma volt. 
sterilis 

Ebb61 a párosításból azt látjuk, hogy a rassz A Y chromosomája s olyan 
, melynek bal fele rassz A, jobb fele rassz B eredetü : sterilis hybrid hímeket 

1 lion létre. 

5: A következó lépés a volt; hogy kombináljunk olyan X chromosomát, 
nagy 

vo6melynek mind a két vége hasonló eredetü, míg a középs6 tájéka a másik rasszból 
izonyultatraló, azaz legyen az X chromosoma A-B-A, vagy B-A-B felépítésü. 
méketlead 

A fenntebb emlitett F2 nemzedék yellow vermilion n6s tényeit vad-típusú 
isszakereu 

ase B-hímekkel párosítottuk. A megkísérelt 21 párosításból kett6 ado ct utódokat : 

-tékek aág 

ágokat 

s veheti 

tapasztat 

Nástények Hímek 

vad-tipus yellow- vermilion vermilion -short 

varchromo 
168 84 76 

létaz5,áór A kétféle himeket jellemezte az, hogy egyiknek X chromosomája teljesen 
rassz B, assz A, mig a másiknak X chromosomája részben rassz B eredetü volt. Meg- 
egy rass4éreltük a testvérek keresztezését : azonban minden fáradozás hiábavalónak 
olyan X4couyult, utódokat nem kaptunk. 
, jobboldaw 6. Az F3 vad-típusú nöstényeit a rassz B vad-típusú hímjeivel kereszteztük. 

X-el, mdllárom kultúra a következ6 öt fajta hímet s egyféle n6stényt eredményezte. 
esen rass 

-el, mrl! Nósténÿek Hímek 
, A sz0 - 

; ugya0 vad-tipus 

.típusú° 

Ait jelaik. 
19,I 45 41 9 13 67 

yellow 
vermilion 

short 
sterilis 

yellow 
vermilion 

sterilis 
yellow 
sterilis 

vermilion 
fertilis 

vad-tipus 
fertilis 
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A yellow es vermilion himeknek jelenléte azt bizonyítja, hogy az F3 asti 

nyében crossing over lépett fel á yellow és vermilion gének között. Az ily módoa 

kapott F4 nemzedék ivarchromosomáinak összetételét a 6. ábrán láthatjuk, 
F4 testvéreket keresztezve csakis a vad és vermilion himek bizonyultak fertilisa. 

seknek. 

f 

y 

51 

I II 

i 
6. ábra. Fig. 6. 

Az F4 nemzedék ivarchromosoma 
összetétele. 

The sex chromosome composition 
of F4 generation. 

8. Megkíséreltük a rassz 
X chromosoma részt. 

Látjuk tehát, hogy olyan him is, melk 

nek ivarchromosmája nem azonos rasszból nib 

mazik, :lehet fertilis, ha az X chromosoma kdt oigr 

azonos eredetii, mint az .Y chromosoma. 
7. Az F4 vermilion hímek-et vad-típusú 

növérekkel párosítottuk s csak vádtípusú uto- 

dokat kaptunk. Ez viszont amellett bizonyíi, 

hogy a keresztezésben használt nöstények mind. 

két X chromosomája rassz B eredetü volt. Az 

léhetséges, hogy a yellow és vermilion jellega 

ben heterozygota nöstényekkel a párosodk 

nem vezetett sikerre, az utódok elpusztulbat 

tak. Számunkra azonban az a legfontosabó, 

hogy az F4 nemzedékben kapott vermilion bird 

párosodtak s utódokat is hoztak létre. 

B-böl átvinni rassz A-bá a bubble gent tartalmazá 

A rassz B sg es bu himeket yellow vermilion rassz A-nöstényekkel kereszte 

tük s az utódokat visszakereszteztiik single és bubble rassz B-nöstényekkel, ás 

F2 bubble nöstényeit yellow vermilion rassz A-hímekkel párosítottuk es a következó 

legyeket kaptuk : 

Nlistények Hímek 

vad -típus yellow 
vermilion összesen 

yellow -ver- 
milion bubble 

sterilis 

singed 
bubble 
sterilis 

összesen 

1 67 56 123 45 56 101 

A yellow vermilion bubble hímek azt mutatják, hogy az F2 bubble nóstéup 

nek volt egy X chromosomája, melynek baloldala rassz A-bó1 való volt s vitte 

a y és y géneket; a jobboldala pedig rassz B-eredetü s tartalmaz ta a bubble 

utóbbi j ellegben homozygota, az elöbbiekben pedig heterozygota volt. 

9. A yellow vermilion nöstényeket a rassz A vad-típusú hímjeivel kereszteztid 

s a következö eredményt kaptuk : 

Nöstények Hímek 

vad-típus 

sterilisek fertilisek 

yellow vermilion 
bubble 

yellow 
vermilion 

összesen 

135 48 65 113 

A 

mával a 

oósténye 

hímeket, 

átvigyül; 

bizonyul 

okozo 

A. 
a uermili 

volt egy 

e jobbol 

valami n 

származ 

lvlönböz 

az Y me 

Ez 
genetikai 

somában 

hogy e t 

I. 

2. . 

3., 
4., 
Am 

dó1 téves 

éges a fe 

hímek sty 

taster -bai 
C. Stern 

egyes rés 

Kis. 
hoz szüksi 

dele; ami 

mma fert 

maködésl 

letti k52 

Meg 
rid lúmet 
kkl s 

igY a 

lortak, 

Más 

H.eredetíí 
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óstá A yellow vermilion hímeknek testise rendes nagyságú volt s a párosftás alkal- 

ódoa mával a következo F2 legyeket kaptuk : fertilis vad-típusú és yellow vermilion 
aóstényeket, sterilis yellow vermilion bubble, fertilis yellow vermilion és vad-típusú 

gsek, hímeket. Kísérletünk, mely arra irányult, hogy a bubble X chromosoma regiót 
átvigyük rassz B-bol rassz A-ba, mint a fenntebbiekbol kitünik, eredménytelennek 

mdg bizonyult, mert a bubble gént magában foglaló chromosoma rész egyúttal sterilitást 
szár is okozott. 

f Uegl * * * 

Osa 
A fenntebbi kísérleteink azt mutatják, hogy az egyetlen fertilis hybrid him 

uti, avermilion volt, melyet a 6. és 7. pontban írtunk le. Ennek a vermilion hímnek 
myd 

volt egy X-chromosomája, melynek baloldala rassz B-eredetü, a közepe rassz A, 

aind 
a jobboldala pedig rassz B-eredetü v olt. Úgy látszik, hogy a hímek fertilitása i ralami módon összefüggésben van az Y chromosoma s az X-chromosoma azonos 

egol, 
siármazásával, legalább is az X két oldalsó régióját tekintve. A középsö rész lehet 

sodáti 
különböz6 eredetü, nem szükséges, hogy ugyanolyan rasszból származzon, mint 
ai Y megfelel6 része. 

sab4 
Ezért teljesen logikus feltételezni, hogy a Drosophila obscurában vannak 

genetikai tényez6k, melyek a fertilitas létrehozói ; s ezek a faktorok az X chromo- 
somában vannak elhelyezve, még pedig ennek a két végén ; továbbá feltehetjük, 

mai 
hogy e tényez6k különböznek a rassz A és a rassz B-ben. 

Négy jelenséget kell megvitatnunk s magyaráznunk : 

atez 
1. A hybrid nöstények fertilitása. 
2. A hybrid hímek sterilitása. 

tkQZ; 
3. A vermilion hímek fertilitása. 
4. A crossing over-ben fellép6 redukció. 

.- Amikor az X chromosoma fertilitás-faktorairól beszélünk, nem szabad szem 
elúl téveszteni az Y-ban lev6 hasonló természetü tényez6ket sem. Az Y is szük- 
séges a fertilitáshoz, Bridges (1916) és C. Stern (1929) kimutatta, hogy Y nélküli 
hímek sterilisek, sot az utóbbi szerzö bebizonyítottá, hogy a Drosophila melano- 
gosier-ban az Y chromosoma végei különösen is fontosak a fertilitás kérdésében. 
C. Stern adta elöször az Y ehromosoma térképét és mutatta ki a chromosoma 

téup 
egyes részeinek qualitativ különértéküségét. 

Ntli 
Kfsérleteink alapján azt mondhatjuk, hogy a Drosphila obscura fertilitásá- 

9el hoz szükséges, a hímben az Y es legalább is az X-chromosoma két végének azonos ere- 
dde; amint ez az eset a vermilion hímeknél. Feltételezhetjük, hogy az X-chromo- 

ezt sama fertilitás faktorai csakis az Y chromosomán keresztül, illetve ennek közre- 
müködésével tudnak csak termékenységet el6idézni, vagyis az a viszony van a 
letto között, mint a kulcs és a zár között. 

Meg kell emliteni, hogy Lancefield kapott pár Pointed vermilion fertilis hyb- 
rld hímet is. Lehetséges, hogy ezekben az esetekben kett6s crossing over lépett 
Ids igy a Pointed és vermilion között levo fertilitás faktorok valóságban nem vál- 
toztak 

Más az eset a n6stényekben. Itt, ha egyik chromosoma rassz A, a másik rassz 
ezedetíí is, azért a legyek fertilisek. Sot, ha crossing over következtében az 
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X-chromosomák többféle részböl is vannak összetéve, ennek ellenére is fertilisek 

maradnak. Eredményeink alapján jogosan feltehetjük, bogy az egyes X-chromo- 

somák faktorai közvetlenül hatnak, míg a hímben ezek müködését ellenörzi 
a2 

Y-chromosoma. 
A hybrid nöstények s hímek közötti ily módon magyarázott különbség ter* 

szetesen gyengíti az elöbb adott magyarázatunkat. Ezért más Aton is megpróbál 

kozhatunk valami módon értelmezni eredményeinket. Goldschmidt hypothezisének 

alkalmazása bizonyos értelemben érthetöen s világosan megmagyarázza nehézsá 

geinket. 
Feltételezhetjük, hogy a fertilitás faktorainak számában törtf nt változás 

idézi elö a sterilitást. Könnyebb érthetöség kedvéért vegyük fel, hogy a raso 

A X és Y chromosomájában ezek összege 10-10, (4 a végeken s 2 a közepéa), 

a rassz B X-chromosomájában csak 8, (3 a végén s 2 a középen) ; az Y-ban elles 

ben 12, (5 egyik-egyik végén s 2 a közepén). Vagyis a hfinelrnél a fertilités fakta 

rainak a száma mind a két rassznál 20, a rassz A-nöstényeinél 20, a rassz ß4l 

pedig 16. (7. ábra.) 

Race A 

X X 

0 0 /0 0 
20 20 

Hybrid A/g 

Race B 

Az F1 hybrid nöstényénél a faktorol: 

összege 18, a hfineknél vagy 22 vagy 18, 

aszerint, melyik rassz adja az X-chromosa 

mát. A nöstények fertilisek minden esetbea, 

mert 18 : a 16 és 20 között van. Az utóbbi 

számok egyes faktorai 

e nak mennyiségei. 
A fertilis vermilion hfineknek az ese 

: - - tében az X-chromosoma középsô réac 

crossoveres darabka volt, ahol feltev'esün4 

szerint mind a két rasszban a fertilitás fat 

r 
torainak a száma 2. Ily módon a crossiog 

a 10 over nem változtatott a faktorok menn}'i 

12 ségén, az a crossing over ellenére is a régime 

Fig. 7. radt. Ezzel megmagyarázhatjuk, miért is 

fertilisek a vermilion himek? 
Hangsúlyoznunk kell azoraban, hogrs 

fenntebbi hypothezis csakis a hybrid nóslr 

nyek s hímek fertilitásának okát akarjs 

magyarázni, s nein terjeszkedik Id a tiszta rasszokra. A sterilitás kérdése nag'os 

is komplikált, ambit ezt C. Stern eddigi eredményei is bizonyftják. C. Stern ki 

mutatta, hogy az Y-chromosoma fertilitás faktorai qualitative is különbóziiet 

egymástól s a chromosoma részei külön értéküek. Az általunk adott elmélet, ba 

nem is teljesen, de bizonyos mértékig megmagyarázza a fertilitás és sterilifá 

mechanizmusában fellépö nehézségeket. 
Arra vonatkozóan, mi okozza a crossing over redukciót, nem velletüc 

fel semmi más magyarázatot, minthogy ez szoros kapcsolatban van a fertilüá! 

problémájával. A crossing- over redukáló" faktorok az X-chromosoma vége 

vannak lokalizáiva : Pointed-yellow, fused-short, bubble-short, beaded-singed k`" 

8 8/2 
/6 20 

Hybrid 4/B 

x 

/8 

i 
X 

10 /2 
22 

7. ábra. 

l i 
X 

/0 
/3 

i 

A hybrid hímek sterilításának és a n6s- 
tények fertilitásának magyarázata. 

The schematic explanation of sterility 
and fertilisy in the hybrids. 
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s fertilisei [ötti régiókban. Az A/B nöstények X-chromosornájában a Pointed és yellow kö- 

X-chroma iótti crossing over redukció igen nagy : 62-r61 2.7-re csökkent, fused es short kö- 

Ilenörzi eótt 66-ró1 3.8-re ; bubble és short között 44,5-r.6l 5.1-re. A crossing overben féllép6 

módosulást avval a feltevéssel lehet magyaráznunk, hogy ugyanazoknak a ténye- 
'oség term* !óknek, melyek a sterilitást okozzák, kell okozni ezeket a redukciókat is, mert 
megpróbál 'ken az X-chromosoma ugyanazon részében vannak elhelyezve. 
ythezisénet A r;.ssz A-n6stény és rassz B-hímek keresztezéséb6l kapott hybrid hímek 
6a nehézs* tise normális nagyságú volt, de ennek ellenére is a párosításnál sterilisnek bizo- 

alt. A`második -nemzedékbén; amikor az Fl n6stényeket a him szül6vel keresz= 

it változl kétféle, himeket kaptunk : normális és nagyon kis testissel. Ez utóbbiak 
gy a rassi nindig sterilisek voltak, azonban a rendes nagyságú testist mutate, hírpeket, csak 
a közepOrósítási kísérlet után lehetett fertiliseknek vagy steriliseknek nÿilvánítani. 
'-ban elles I többszörösen megismételt visszakeresztezések alkalmával a testis nagysága 
litás fakta inormálishoz ter vissza. Ez azt mutatja, hogy e jelenségnél az autosom chromoso- 
rassz Bitá nak is van szerepe. 

Eredményeink azt bizonyítják, hogy nincsen összefüggés a sterhitás és a 
a faktoro6 gota cytoplazmáj a között A keresztezésékb6l kapo. apott utódok között voltak sterilis 
2 vagy 1$ ek, melyeknek sejtjében a cytoplazma azonos eredetíi volt az Y-chromosomá- 
-chromosa r, mfg voltak fertilisek, ahol a cytoplazma más rasszból származott, mint az Y. 
en esethen, Lancefield szerint a Drosophila obscura két rasszáriál a lényeges különbség 
Az utóbbi Iban van, hogy az egyik X-chromosomájának megfelel6 részei invertálódtak 

is faktori>i eezek okoznák a fertilitás faktoraiban azokat az eltéréseket, melyek a fenntebb 
kirt jelenségeket okozzák. 

iek az est. Legfontosabb azonbán ama tény, hogy a Drosophila obscura e két rassza 
épsö resse ktekintést nyujt új fajok keletkezésének a mikéntjébe. Lancefield és C. Stern 
feltevésünt nennt az els6 lépés új faj keletkezéséhez legnagyobb valószínüség szerint az ivar 
°tilitás fak neghatározó mechanizmusban fellép6 változásokban kerésend6. Ez okozza 
a crossing 

nt hogy olyan hímek keletkeznek, melyek a szülökkel vale) keresztezésben steri- 
ak menn}i tek. Ugyanezt, a jelenséget megfigyelte H. Harrison is a Bistoniae-fa; varie- 
s a régima ; ain. 

miért is 

)an, hogys 

-brid nástä 

kát Carja 

,ése nagyon 

Stern ki 

ülönböznet 

elmélet, lia 

s sterilitás 

vehetünt 

a fertilitás 

ma végein 

.singed kä 

ÖSSZEFOGLALAS. 

A Drosophila obscura rassz A és B keresztezésb6l kapott F1 hÿrbrid hímek 
derilisek, a nöstények fertilisek. Az F1 nöstények X-chromosomájának a 
rtgein nagy crossing over redukció történik, összehasonlítva a tiszta rasszokkal. 

A nemhez kötötten örök16d6 mutációk segftségével kimutattuk, hogy csakis 
Oa hybrid him volt fertilis, amelyiknek Y-chromosomája rassz B-b61, X-chromo- 
amája szintén rassz B-b61 származott, azonban a középs6 regiója crossing overrel 
rassz A-ból helyettesíttetett.. 

Elméletünk szerint az X-chromosoma végein vat<nak elhelyezve ázok a fak- 
Irok, melyek physiologiai hatásukban eltér6en viselkednek s okozói a crossing 
over redukciónak és a sterilitásnak. 
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(From the Hungarian Biological Research Institute, Department of Physiology, Tiham) 

GENETIC STUDIES OF THE CROSSES OF TWO RACES OF 

DRSOSOPHILA OBSCURA. 

by P. CH. KOLLER PH. D. 

D. E. Lancefield has discovered (1922) and described (1925, 1929) two dis. 

tinct races (A and B) of Drosophila obscura Fallen (Fig. 1.) which, while they art 

not to be distinguised by the taxonomist, differ one from the other genetically and 

cytologically. (Fig. 2.) He has shown that the races themselves are mutually fed, 
but that of the hybrid offsprings the males are sterile, the females partial)} 

fertile. Lancefield also has shown that the crossing over values between certah 

loci in the X- chromosome of race A are remarkably reduced in the case of Hybrid 

A/B female. The present writer was encouraged by Professor Lancefield to examht 

the nature of the chromosomal interchanges connected with fertility or sterilihr, 

and he wishes to express his sincere gratitude and thanks to Professor Lance /idd 

for the material and for his help. 

I. REDUCTION IN THE CROSSING OVER VALUES IN THE RACIAL 

HYBRID FEMALE. 

Regarding the crossing over values, obtained from interracial mating;, 

it has to be accentuated, that these values are really recombination values" 

according to Bridges and Oldbrycht (1925), which could be transformed into red 

crossing over values only after a study of the frequency of double crossing ove 

Therefore when we are using the term : crossing over values in agreement odd 

Lancefield, it means recombination values. 
1. Females of race A with the dominant Pointed (0.0, wing mutation), yellow 

(62.0, body colour), and vermilion (76.0, eye colour) sex -linked characters, in 

mated with wild type males of race B, and Pointed yellow vermilion male and 

Pointed female offspring resulted. The males were all sterile, though their orange 

coloured testes, to be seen through the abdominal wall, were of normal size. 

The Fl females (Pyv) and ( +44), showing Pointed only of the mutai 

characters involved, were then backcrossed to Pointed yellow vermilion Bib 

of race A and the following results were obtained. There were 292 females and 

220 males. Of the males there were the followimg classes : 

No crossovers 1. regio 2. regio 

Wild type 
Pointed 
yellow 

vermilion 
Pointed yellow 

vermilion 
Pointed 
yellow 

vermilion 

105 87 4 2 18 12 
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From these figures the following map distances were constructed 
P/y . 2.7 
P/v 12.7 
y/v 10.0 

Lancefield had previously obtained from different experiments the following 
distances : 

P /y. . . . 3.0. 
P /v. . . 12.7 in his earlier experiment 
v/y . 9.7 

2.3 
1F5 
11.4 

Now the map distances based on crossing over values obtained from the 
Ise of pure race A females heterozygous for Pointed yellow vermilion were as 
follows (see Lancefield). 

P/y 62.0 
P/v 76.0 
y/v 14.0 

It is seen that the crossing over in the region of the middle of the X chro- 
nosome, i. e. in the region of y and v is not markedly different, whereas the cros- 
ingover at the left end of the chromosome i. e. between P and y is greatly reduced. 

2. To follow the other end of the X chromosome another mutation was in- 
Winced. This is the recessive short wing -veins with a locus at the right end of the 

Sgt 
lof race A, 170 units from Pointed and 94.5 from vermilion. 

loan" yvs females of race A were mated with wild type males of race B and the 
red ting racial female hybrids backcrossed to yvs males of the original race A. 

over, succesful matings yielded the following crossing over values : 

with 

riot 

were 

,and 

mge 

atar 

nalr 

ac'. 

on 

yellow 

rermilion 

short 

76 

wild 

1. regio 2. regio 

yellow 
vermilion 

short 
yellow 
verm. short 

total number 
of males 

56 52 42 15 21 252 

Whereas the map distances are for gw 14.2, between v and s 37.3, for y/s 
1'5. To the value of y/v and v/s was added 2.7, the distance between P and y to 

n54.2, the distance between Pointed and short. Lancefield located the same 
eat 48.7 in the hybrid. For v/s Lancefield obtained the figure 36.0, for y/s 45.7. 
sibly the difference between the results is to be explained either by the smallness 
the numbers, or more probably by the fact, that Lancefield was using a dif- 
nt gene combination. Reference to the data obtained by Lance/ leid showed that 
reduction has not affected the region between vermilion and fused; which is 

units to the right of vermilion, but only that between fused and short. This 
ant is illustrated best by the use of modification of Lancefield's figure. (Fig 3). 
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The locus of vermilion is taken to be fixed and the lineal relationship! sex citron 

this to the rest is shown. racial cro 

It mfay be seen from the data thus displayed that the great reduction 
is 

sex citron 

crossing -over affected only the regions near to the right and left ends of tin 
The cons 

chromosome respectively, and that the middle region was relatively unaffected, determine 

In point of fact as proved by Lance f leld the crossing over value between v and 

Yellow, s] 

fu is actually increased, whilst that between y and v is only slightly reduced, 
be follow 

3. Two sex -linked mutations of race B were introduced into the interrachi 
The 

crossing to locate more accurately the region of reduction in crossing over values 
semes col 

One of them is singed (sg) the recessive mutant character common to both lively, 
tie 

races, but whilst its locus in race A is at 74.0, in race B it is tentatively placedhe 
I. I 

Lancef leld at 35.0 (i. e. the distance from beaded 0.0 of X chromosome of ma), of race B 

The second one bubble (bu), another sex -linked recessive, is peculiar to melt 
vermilion 

only, its locus is at 53.0. be dfstin 

From different matings the following results were obtained : 
( Point 
rev flies, 

as was se 

these cro; 

The 

crossing c 

ace A, N 

infertile 

bons( 
ay, that 
probably 

arcane, 

was of rr 

2. ( 

and home 

resulting 

Region Nature of cross Total Number of . 

crossovers 
Percent of 
crossovers 

Percent of 

crossovers by 

Lancefield 

/ g > 
s 

Pyv (A) x03) 432 32 I 7'4 8'0 y e sg bu (B) 

sglbn 
Pyv (A) 284 83 34.2 32'6 g x(B)d bu sg (B) 

v Pyv (A) 
432 148 32'4 30'6 x(B) e sg bu (B) 

For the purpose of the discussion it is convenient to refer all map distances 

to the fixed locus of singed. This being done, the above map was made. (Fig,I 

It is to be seen that in the hybrid the crossing over between sg and bui 

increased, whilst that between bu and s is greatly diminished. 
Genetic factors affecting crossing over are known. There are genes whirl: 

decrease the crossing over values, whilst deficiency sometimes entirelly obliterates 

it. Neither of these can be responsible, for the marked differences in map distances 

exhibited by the hybrid A/B female and by the racially pure heterozygous femal e 

respectively. If specific genes preventing crossing over were at work, then sure] 

they must have operated in both races. The same argument applies to deficient 

Lancefield assumes that two inverted sections, one of each end of X chromosont 

are concerned in the reduction of crossing over. Our explanation is different far 

that of Lancef ie1d, it will be discussed when the problem of infertility has bete 

dealt with. 

B. THE PROBLEM OF INFERTILITY IN THE RACIAL HYBRID Ail] 

The racial hybrid male of F1 generation is invariably infertile. The mal" 

produced by the mating of the F1 females to P1 males of either race fall into It' 

groups : those that are fertile and those that are infertile. It will be shown thati ' 

tility and infertility in these stocks are definitely related to the constitution oft 

total 
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7 or 

abnormal 

hat all o: 

As 
backcross 
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tionsIdpolg chromosome as 
vial crossing wereipfert le as 

by 
he males, be certain, that not only the 

eduction ¡Ss 
chromosomes but the somatic chromosomes were concerned with infertility. 

:nds of the 

the constitution of the X chromosomes in terms of racial origin may easely be 

unaffected, determined 
by the use of the mutant sex linked characters : Pointed, vermilion, 

weeny andoW' 
short, singed and bubble, since all interchanges of racial chromatin can 

reduced, 
le followed by the distribution of these characters. 

r 

interraciae 
The following experiments were planned so, that by building up X chromo- 

s 
cues composed of different portions of the X -s of racé A and of race B respec- 

over value 

on to both 
lively, the genetic cause of infertility could be regionalised. 

y placed by 

raceB), 

1. Pointed yellow vermilion females of race A were mated with wild males 
airace B 

' 
and the resulting F1 females were. then backcrossed to Pointed yellow 

of - 
r to race B 

tepfnilion males of race A. Of the females of this generation, four classes were to 
. 

6e distinguished : (1) Pointed, (2) Pointed yellow, (3) Pointed yellow vermilion, 
III Pointed vermilion. The third class includes both crossover and non- crosso- 

4v flies, so does the first class, some cf them' being heterozygous for Pointed, 
'ercent of aswas seen, when they were mated with yellow vermilion males of race A. From 
.an shelf these crossings appeared males with yellow and vermilion, but without Pointed. 

' The Pointed vermilion class might possibly have resulted from a double 
8.0 

(Tossing over, and to test this, some of them were mated to wild type males of 
'ace A, when kinds of appeared : 

32.6 fertile vermilion. The second class of males shows that the females used were 
mozygous for vermilion and heterozygous for Pointed and yellow ; that is to 

30.6 day, that of one of their X' chromosomes the left half was of race B, the right half 
obably was of race A. The vermilion males received the crossovered X chro- 

ap distanciOSOme, its left half of race B, the right portion was of race A. The Y chromosome 
de. (Fig,t s of race A origin. 

and bu! 2. Certain specimens of these females heterozygous for Pointed and yellow 
and homozygous for vermilion were then mated to wild type males of race B. The 

are shown in the following table : genes whirl lilting offsprings 

obliterate ` 

ap distan Females Males 

rgous felna - 

then su 

o deficien10t wild Pointed total 

ehromoso' 

fferent f 

Pointed 
yellow 

vermilion 
infert. 

vermilion 
infertile 

Pointed 
vermilion 
infertile 

yellow 
vermilion 

infert. 

ty has b' 172 97 75 157 95 59 2 1 

7 out of the 59 vermilion males had testes of normal size. The male with 
(ID MAtf. fbnormally small testis is invariably sterile. These 7 males were tested for fertility, 

The orals 
hot all of them proved to be infecund. 

fall into to óackero 
was 

s found 
by 

variable. ncefi 
d, the crossing over values were in such repeated 

lwn that fer distinctly 

:utionoftie 
, The composition of the sex chromosome of the individuals of this generation 
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in respect of racial origin is observed by means of crossing over data. It is seen 

in figura 5. that a Y chromosome of race B, associated with (1) an X chromosome 

of race A, (2) an X with the left half of race A and the right of race B, (3) an Xd 

of race A save for the region including yellow, or (4) an X all of race A save far 

the region including Pointed is associated with infertility. 
3. Certain examples of the wild type females of F3 were mated next with 

wild type males of race B, and the following offsprings were obtained : fertile wild 

type females and males, and also vermilion males with abnormally small testis, 

The latter were sterile. F4. 
It is possible that in the X chromosome composition of the infertile vermilion 

male there was a race B, Y chromosome and an X the left half probably of which 

was of race B, the right half including the gene for vermilion of race A. There was 

no evidence that there had been crossing over involving the X chromosome al 

the female parent. 
4. Next it was attempted to build up an X chromosome with its left hallo! 

race A and its right of race B. 
Yellow vermilion short females of race A were mated with wild type moles 

of race B and the F1 females backcrossed to yellow vermilion short males of race:t, 

From this F2 yellow vermilion females were mated with yellow vermilion short 

males. The mating yielded in F3 two kinds of males : yellow vermilion short ter 

tile, and yellow vermilion infertile. This result shows that the female parents were 

homozygous for yellow vermilion and heterozygous for short and that one of their 

X -s had a left half of race A and a right of race B. The infertile yellow vermilia 

males were such as had received this latter X chromosome. 
It is seen that a Y chormosome of race A in association with an X, the lei 

half of wich is race A, the right of race B yields an infertile male. 
5. Next it was attempted to build up an X chromosome of which the tan 

ends were of the same racial origin, whilst the middle portion was of a different 

origin, i. e. to build up a chromosome : A -B -A or B -A -B. 
The same yellow vermilion females as those of the F2 above, were backcrossed 

to wild type males of race B. Of the 21 matings two were successful and gave 

females 

Y 

males 

wild types yellow vermilion 
infertile 

vermilion short 
infertile 

168 84 76 

The characterisation of the two kinds of males showed that one possessou 

an X completely of race A, while the other's X was composed of a left end (JO 

A and a right and of race B. The Y of both kinds being of race B. The brother'saod 

sisters of this F3 were then mated ; in some vials a male and female were pled 

together, in other numerous males and females, but all the matings were fruitle; 
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6. The wild type female of F3, obtained 
were mated to wild type males of race B. 
types of males and one type of female : 

;sel 

race 

and 

Lees 

17 

from the above mentioned matings 
Three succesful cultures gave five 

females male 

wild type 

194 

yellow 
verm. 
short 

infert. 

45 

yellow 
verm. 
infert. 

yellow 
infert. 

verm. 
fertile 

wild 
fertile 

41 9 13 67 

The peresence of yellow and vermilion males showed that crossing over 
between the loci of yellow and vermilion in the case of the F3 mother had occured. 
The male sex chromosome composition of these types in the F4 are shown in fig. 6. 
Brother and sister matings were then carried out, but of all of the males excluding 
the wild type, the vermilion alone proved to be fertile in mating. 

is seen therefore that a male whose sex chromosomes are not completely 
him race, can be fertile, when the two ends are -of one race, in this case of race B, 
die middle of the other, in this case of race A. 

7. The vermilion males of F4 were then mated with the wild type sisters. Only 
wild type offspring appeared. This shows that though it was known that there were 
two kinds of wild type females in F4, one with both X -s of race B, and the other 
with one X of A carrying yellow -vermilion -short and with one X chromosome of 
tee B, in spite of this fact all of the male offsprings were only wild type. To explain 
this one may assume, that either no mating occured between vermilion male and 
hybrid female heterozygous for yellow and vermilion, or the yellow vermilion 
males by some lethal effect were obliterated. The most important fact for us to 
realize is that the vermilion males of F4 did produce offspring, i. e. they were corn - 
letely fertile. 

8. Next it was attempted to transfer that position of the X chromosome 
of race B carrying bubble (bu) to race. A. 

Singed bubble males of race B were mated with yellow vermilion females 
of race A and the hybrid females were backcrossed to singed bubble males of race 
li. The bubble females of F2 were mated next with yellow vermilion males of race 
1. Three succesful cultures gave : 

wild type 

67 

females males (infertile) 

yellow, 
vermilion total 

yellow 
vermil. 
bubble 

singed 
bubble total 

56 123 45 56 101 
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The existence of the yellow vermilion bubble males showed that the bubble 

females of F2 had a chromosome with its left end of race A, carrying yellow aid 

vermilion, and its right end of race B, carrying bubble, being homozygous forth 

latter and heterozygous for yellow vermilion and singed. 
9. The yellow vermilion females were then mated with wild type males 

of race A and the following classes were obtained : 

females males 

wild type 

infertile 

yellow 
vermilion 
bubble 

fertile 

yellow 
vermilion 

135 48 65 
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The yellow vermilion males had testes of normal size and when mated wilt 

their wild sisters gave an F5 as follows : fertile wild type and yellow vermilion 

females, infertile yellow vermilion bubble males, fertile yellow vermilion and wild 

type males. It is seen, that the attempt to transfer that portion of X of race Iii 

carrying bubble was unsuccesful for only an X with the right half and not io 

rely the end piece, carrying bubble of race B was secured. 

DISCUSSION. 

The only hybrid male in the whole of the above experiments, which was 

fertile in mating, was the vermilion male described in 6 and 7 above. This vermilion 

male had an X of the following composition : left end of race B, middle of race!;, 

right end of race B, in association with a Y chromosome of race B ; it would seem 

that fertility is associated with and conditioned by similarity in the racial origin 

of the Y and at least the two ends of the X, the middle of X can be of racial 

different origin from the Y. It is reasonable to postulate therefore that thereat 

genetic factors affecting fertility in the end of the X chromosome of Drosophifo 

obscura and that these are different in the two races A and B. 
Four matters demand further discussion : 

1. The fertility of the racially hybrid female. 
2. The infertility of the racially hybrid male. 
3. The fertility of the vermilion male. 
4. The modifications of crossing over. 
These postulated fertility factors resident in the ends of the X, cannothe 

discussed without reference to others in the Y. The Y chromosome in the tualeu 

essential to fertility, a male without Y is sterile, as stated by Bridges (1916) and 

C. Stern (1929) who gave the first chromosome map of. the Y chromosome and hm 

shown, that in the Drosophila melanogester the ends of the Y chromosome lit 

specifically concerned with fertility. 
For fertility in Drosophila obscura it is necessary that in the male a Yald 
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the bubble mKwih ends of the same racial origin as the Y, be present, as was the case on our 
yellow and vermilion male. One must assume therefore, that the genes affecting fertility, 
ous forthe flitch are resident in the ends of X, can produce their effects only, when they 

n operate in conjunction with or through fertility genes in the Y ; that is to say 
type males hat their relation is, as that of the key and the lock. 

Lancefield found some Pointed vermilion males, which were fertile in spite 
the presence of a racially different Y. It is not impossible that in these ca- 
by double crossing over the racially similar fertility genes remained unaltered. 

The case of the female is different, for the female with one X chromosome 
in each race is fertile, as is also the female with racially compound X -s. In the 

total me of racially hybrid female we must assume, that the fertility factors of each X 
ate directly, while their work is controlled by factors of the Y in the male. 
The necessity to postulate difference between male and female must 

113 essarily weaken the attempted explanation of the facts observed, and so another 
terpretation was sought. An appeal to the hyp.othesis of Goldschmidt is helpful. 

mated wdth 
)ne may assume, that the change either in plus or in minus direction in the quan- 

ï vermilion of factors for fertility produce sterility in the hybrid. For better únderstan- 
In and wild ;, g let us assume, that there are e. g. 10 factors for fertility in the X and Y of race 
of race l3e 

(4 at both ends and 2 in the Middle) ; 8 in the X of race B and 12 in the Y 
ad not me. s 

at both ends and 2 at the middle in X, and 5 at each end and 2 in the middle 
Y). In this case, for fertility in the male there must be a sum of 20 factors in 
th races, for fertility in. the female 16 in race B and 20 in race A. 

The racial hybrid female of F1 will have 18, the male will have either 22 or 

which was 
according tu the racial origin of the X. The female will therefore be fertile, be- 

s vermilion use the sum of factors (18) is between 16 and 20 - the totals of fertility factors 
e of race l,'ea h pure races. The male with 22 and 18 will be infertile, the number of fertility 

actors being, m ore or less than 20, the sum in both races. The situation of factors would seem 

acial origin 
race A and B and in the hybrid is shown in fig. 7. 

of racially 
In the case of the fertile vermilion male the crossover middle portion, where 

it there are eirmilion is located contained 2 factors for fertility. The same part of X of race B, 

Drosophila 
hichwas replaced by the portion carrying vermilion, bore also 2 factors for fertility 
d therefore the number of fertility- factors remained unchanged. Hence the flies 
re fertile. 

It must be accentuated that the above hypothesis was introduced to explain 
esterility and fertility in the racial hybrid and not in the pure race A or B. The 
hem is a very complicated one as it may be seen from the work of C. Stern. 

shas shown that even the male fertility factors in the Y are of different quali- 

cannot be ; However the above suggested hypothesis is helpful in a certain degree to ex- 
the difficulties in the mechanism of fertility and sterility. 

the male is 

At present it is impossible to offer any suggestion, that will explain the modi- 
(1916) al 

ration in crossing over, save that the factors responsible for the crossing over reduc- 
me and has 

on 
are also concerned with fertility. The crossing over reducers" are situated 

nosome are 
á the ends of the racially compound X chromosomes, i. e. between Pointed -yel- 
oa', fused -short, bubble- short' and beaded -singed as it was pointed out by Lance - 

tle a Y and hid. The crossing over reduction in A/B female between Pointed and yellow is 
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enormous, from 62 to 2.7 ; between fused and short from 66.0 to 3.8 ; between 

bubble and short from 44.5 to 5.1. These modifications in crossing over, thatwerc 

observed in our experiments, are to be explained on the assumption that is 

these regions of the X chromosomes of the two races are the causes for sterilih 

too and therefore one may conclude that similar causes exist responsible for both; 

the crossing over reduction and for the sterility in the hybrid males. 
The hybrid male produced by the mating of race A female and a race B male, 

has testes of normal size yet is sterile. In the F2 produced by mating the F1 female; 

to P1 males, the males are of two classes in respect of testis size : (1) normal ad 

(2) abnormally small. The male with small testis is invariably sterile in mating, 

but it is impossible to assume without actual test, that the male with testes of 

unexceptional size is fertile. In the repeated backcrosses there was a tendency to 

return to normal size. This would be expected if testis size was a character deter 

mined by genes in both sex and autosomal chromosomes. For the ordinary processes 

of chromosome distribution together with crossing over, would yield a range of size. 

There is no relation between sterility and fertility on the one hand and the 

composition of the zygote in respect of racial chromatin and racial cytoplosa 

on the other. In the latter generations described, there' were all possible combine 

tions of racial chromatin and cytoplasm and it was impossible to relate anyol 

these with sterility. 
In the present state of our knowledge of the genetics of Drosophila obscuro 

it is reasonable to agree with Lance f field, who suggests that possibly the signil 

cant difference between races that is portion of the sex chromosomes in one ran 

have, in comparison with the equivalent portions in the other race, become moor 

ted. It is possible that this inversion is responsible for the reduction in crossing ovo 

and alters deeply the situation of factors concerned with fertility. 
The real interest of this material lies in the fact, that it furnishes a possidls 

example of the method of origin of a new species. Lance f leld and Stern have argued, 

that an early step in suo,h an origin might well be genetic modifications affectia 

the sex determining mechanism, whereby males are produced, which are infertile 

with the parental stock. The same phenomenon was commonly observed 6!' 

H. Harrison in his work on the Bistoniae varieties. 

SUMMARY. 

(1.) The F1 racial hybrid male of Drosophila obscura is infecund, the female 

partly fecund. There is a remarkable reduction in crossing over in the regions 

of the ends of the X chromosome in the F1 racial hybrid female, when compar 

with that which occurs in the racially pure. 
(2.) Experiments involving the use of several sex linked characters an' 

crossing over showed, that the only fertile male racial hybrid was one withal 

chromosome of race B and a racially compound X, ends of which were race 

and a middle of race A. 
(3.) It is suggested that there are genes affecting fertility and crossing oscr, 

located in the ends of the sex chromosomes and dissimilar in their physiologic- 

dim in tl 

and also of 

;anion X : 

(4.) S 

o races 

Bridge 

Lance) 

Abst. u 

Stern 
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'Aa cction in the two races, and that this is the explanation of reduced crossing over, 
ea and also of the fact that for fertility the Y and at least two ends of the corn - 
i pion X must be of similar racial origin. 
it! (4.) Support is given to Lancefield's suggestion, that the relation of the 
II; two races is a study in the origin of species. 
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(A Magyar Biologiai Kutató Intézet II. osztályának közleménye.) eemzedékl 
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A DROSOPHILA OBSCURA POINTED ALLELOMORPH MUTACIÓJ>1 stó tényes 

S MODOSÍTO FAKTORAI. Keresztezé 

itar vagy 

Ïrta : DR. KOLLER PIUS POINTED 

nárnyú le 

A Drosophila obscura Fallen POINTED mutációját D. A. Lancefield isanee. 
treni" tip 

tette elöször, amikor a fentnevezett Drosophila faj nemhez kötötten öröklódó . 

A vá: 

mutációit 1922-ben közölte. A POINTED mutans légynél a szárny hosszabb, 
aPOINTEI 

mint a normális szárny es a belsö szegély erösen lekerekített. (I. Tábla 1-4. kép,) 
hólki is lel 

A POINTED szárny nagyon emlékeztet a Drosophila melanogasternél l,eírt BEADED 
sagot, mel 

mutációra (7., 8., 9. kép). A feltûnö különbség részben a kissebb mértékü variáció 
tiámrtásán 

ban s a POINTED mutációt okozó gen alacsonyabb fokú élettani hatásában nytl 
mveres csc 

vánul meg. 
Az n 

A POINTED mutációt létrehozó gén (P) helyét D. A. Lancefield az ivaf 
mástk hase 

vagy X chromosoma bal végsö részén állapította meg. Dominánsan öröklódik, nten m 

de heteroz ota állapotban a tulajdonság átütö ere je en ebb s a szárny it 
mint az el 

yg p 1 g ] gyengébb y 
Elósz meneti forma a homozygóta POINTED es a normális típus között. (14. kép.) 

Ez a tökéletlen, azaz nem-teljes dominancia heterozygóta állapotban jellemiá 
rE0 legye. 

az összes Drosophila-faj okra. A környezet (hömérséklet, nedvesség s táptalaj) 
hmo g m csak nagyon kis mértékben érezteti hatását a POINTED mutáción. Az említett 

mutáció életrevalósága és produktivitása körülbelöl megegyezik a normális Drosa 
otodok fele 
aert extr 

phila obscura-val. 
Az 1. .táblázat adatai mutatják, hogy a POINTED mutáció összehasonlitva 

megfagyelhe 

a normális tipussal nem mutat eltérést ; vitalitása azonos az utóbbival. A hárma 
Az új 

san mutáns POINTED-YELLOW-VERMILION* törzsnek alacsonyabbfokú életre 2esunkmr 

valóságát es produktívitását a Drosophila légyben jelenlevb YELLOW tulajdoo- 

ság okozta, amint ez a táblázat adatainak összehasonlításából azonnal kitûn 
A 3 ' 

A POINTED elle et hordozó törzsben idönként me fi elt variálás é< 

amalis jell 
jelleget g rau elhel e extrem" tfpusoknak meghatározott arányban való megjelenése bizonyította, 

Az mi hogy a POINTED tulajdonságának módosító faktorai" vannak. Az osztálya 
eaettûnk b zás nehézsége miatt azonban a módosító faktor vagy faktorok helyQt;énekközé 

es közelebbi szerepét meghatározni nagyon fáradságos kísérletnek bont' tlo¡nans 

A szelekciós kísérletek alatt a 137/31. számú kultúrában a hímek es nóstényet 
lyedeket, 

, 

* yellow : sarga testszín, nemhez kötött j elleg ; vermilion : téglapiros szemszín, nc a Knobby-g 

hez kötött tulajdonság. smába tai 
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ele nagyon keskeny es hosszú POINTED szárnytípust, az A. n. extrem" típust 
lutatta. (10. kép.) A legyek PP x PY összetételü szü16kt61 származtak, ahol 
aaástény homozygóta volt a POINTED jellegben. (Y jelenti a hímekre jellemz6 
rar chormosomát.) 

Az utódokat egymással kereszteztük s a párosításból kapott legyeket osztá- 
cozva a 2. táblázat adatait kaptuk: 

A kiválasztott extrem" hímek_ és nöstényeket keresztezve a következ6 
-> emzedékben csakis az extrem" típusú POINTED legyek jelentek meg. Az ered- 

aény bizonyitotta, hogy a legyek mind homozygóták a POINTED jelleget módo- 
UTACIÓJA dtó tényezö tekintetében. , Ezt a faktort vagy tényez6t ml-nek neveztük el. - 

Keresztezések azt mutatták, hogy ei a tényez6 riemhez kötött, azaz éppen úgy az 
r vagy X chromosomában van, mint magát a POINTED jelleget okozó gén. 

DINTED hímek, melyek az ml tényez6t is hordozták, párosíttattak normális 
srárnyú legyekkel. A heterozygóta nöstény utódokat visszakeresztezve az ex- 

Id ìsmer 
hem" típusú POINTED hímekkel, a 3. táblázat adatait kaptuk. 

en öröldódó 
A várt es megfigyelt adatok közötti csekély eltérést minden bizonnyal a 

y hosszabb, POINTED 
és ml gének között történt crossing-over okozta. A fenntebbi adatok- 

a 1--4. kép,j 

6'lki is lehetett számítani a két faktor közötti erossing-over értéket, vagyis a távol- 

Art BEADED 
igot, mely a két gén között van. A távolság 13.7 Morgan egység. (Adatunk 

kü variáeio- 
aamrtasánál a következ6 képletet használtuk : 1-p, 1-p p és p, ahol p a cros- 

;ásában nVi 
everes csoportot jelzi.) 

Az ml módosító tényez6 felfedezése után csakhamar nyilvánvaló lett egy 

field az iv 
hasonlószerepíí. módosító tényez6nek a jelenléte. Ez a tényez6 az ú. n. m2 

n örökla 
aìntén módosította a PO'INTED jelleget; azonban nem olyan nagy mértékben, 

a szárny át ° 
nt az elöbbi faktor, az ml. (5., 6. kép.) 

;. (14. kép 
Elöször a 65-34. számú kultúrában jelentek meg sajátságos szárnyú POIN- 

ran jellemg 
fED legyek. Ez a törzs PPm1 és PY szü16kt61 származott, vagyis a n6stények 

s táptalajl 
mozygóták voltak a POINTED jellegben, míg az ml tényez6t csakis egyik X 
hromosomájuk hordozta ; a himek csak a POINTED gént tartalmazták. A him 

Az emlitett 
todok fele, mivel az anyai X chromosomával megkapta a P és ml tényez6ket, 

mális Dross. 

,extrem" POINTED volt. A hímek másik része es a nöstény utódok között 

zehasonlíiu 
egfrgyelhet6 szárnykülönbségek az m2 tényez6 jelenlétét mutatták. 

al: A Wm* 
Az új típusú POINTED legyeket egymással kereszteztük s csakis hasonló 

ofokú életre 

usú.hím s nöstény utódokat kaptunk. A 4. táblázat mutatja a fenntebbi keresz- 

W tulajdoa 
tiesunk eredményét. 

mal kitûu A 3: 1 arány bizonyította, hogy a szóban forgó m2 módosító tényez6 auto- 

variálás és 

"malls jelleg, azaz nem az ivar, hanem valamelyik somaticus chromosomában 

hizonyította, 
an 

elhelyezve. 

osztálya 
Az m2 gén közelebbi meghatározása végett más mutans Drosophila obscurákat 

wok hell 
zettünk be, s ezek segitségével sikerült eldönteni,hogy melyik chromosomában levó 
nek közé kell sorolni az m2 módosító tényez6t. E16ször a 4. chromosoma Knobby 

bizony 
dominans szem mutáció) jelleget mutató legyekkel kereszteztük a POINTED m2 

nöstényd , 
edeket, s az eredményül kapott adatok bizonyították, hogy az m2 gén nincsen 

zemszín,nem 
Knobby-gén chromosomájával azonos chromosomában. Ezek után a 3. chromo- 
mába tartozó orange (or) (szem színben jelentkez6 recessiv jelleg) legyekkel 
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hoztuk kapcsolatba a POINTED m2 Drosophilákat. PPm2m2 nöstényeket párosi goták voli 

tottunk PYoror hímekkel, s a kapott nemzedék hímjeit és riöstényeit összekeresz. iúrában r 

tezve az 5. táblázatban feltüntetett eredményt kaptuk. sezért m 
Az 1 : 2 : 1 arány mutatja, .hogy az m2 gén ugyanabban a chromosornábao TEDRD jE 

van elhelyezve, ahol az orange szemszínt okozó tényezö van. A várt es megfigyolt iartalmaz 

adatok közötti különbséget ebben, az esetben is az m2 és or közötti crossing-over Az 1 

okozta. A távolság a kettö között 9.2 Morgan-egység, mely eredményt a 6. táblá- ezen az ú; 

zat adatai szolgáltatták. TED je11e 

o-nek (P: 
sz X chrc 
Ennek 

iozó horn 
utóbbi jell 
közötti tá 
ionság, a] 

ipustól. 

A 8. 
3 ,Ihelyezve 

s 
s 

TED-x és 
ran elhel3 

A 

MP zákkel. 
( 

iulajdons 

;al kapcsc 
; normáli: 

hatásuk 
z megfig; 

7 v A Pc 
9 solata eg; 

eek a kon 

mz négy 
:olata na 
:ehéz fela 

4 

12 13 14 

,0 n 

15 

A további kísérletek alatt a 83. számú kultúrában sajátságos PoIN`I'EP 

tipus jelent meg. (12. kép.) A legyeknek szárnya olyan volt, mint a heterozygóta 

POINTED (14. kép.), söt. egy kissé még inkább hasonlitott a normális szárnyhoz, 

A legyek PPmXY és PYcr szülöktöl származtak,_.vagyis az utódok mind bong 

1. 

:ióját. Az 
POINTED- 

chromo 
iÖ2ött, 

2. P 

l, hogy a 

3. A. 
POINTED 
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oták voltak a POINTED tényez6ben. Ezért nem lehetett feltételezni, hogy a kul- 
túrában megjelent különös szárny-típusú legyek egyszerüen csak heterozygoták, 
; ezért mutati ák ezt a saj átságos szárnyat, ami különben a heterozygóta POIN- 
TEDRE jellemz6. A 7. táblázat mutatja, hogy az utódok mindkét X chromosomája 
tartalmazta a POINTED gent. 

Az ml es m2 módosító tényezök is különbözö mértékben éreztették hatásukat 
zen az új POINTED tipuson. A keresztezések azt bizonyították, hogy a POIN- 
TED jellegnek egy új, megfelel6 allelomorph mutációja jelent meg. Ezt POINTED 
tnek (Px) neveztiik el. E tulajdonságot okozó gén azonos helyen van elhelyezve 
u X chromosomában, ahol a POINTED gén, így ez utóbbinak allelomorphja. 
Ennek bizonyítására mind a POINTED, mind pedig a POINTED-x jelleget hor- 
dozó homozygóta legyeket a BEADED (be) mutációval kereszteztük. (13. kép.) Ez 
utóbbi jelleg génje az ivar chromosomában van elhelyezve, a POINTED és BEADED 
közötti távolság : 20 Morgan-egység. A beaded szárny mutáció, recesszív tulaj- 
donság, ahol a szárny bels6 részén a szegély bevágása mutat eltérést a normális 
äpustól. 

A 8. es 9. táblázat mutatja, hogy a P és Px gén ugyanazon távolságban van 
dhelyezve a BEADED géntöl. A távolság POINTED és beaded között 19.2, POIN- 
TED-x es BEADED között 19-5. Ez bizonyítja, hogy a két gén ugyanazon a helyen 
an elhelyezve a chromosomában : vagyis allelomorphok. 

A POINTED-x jelleget kapcsolatba hoztuk az ml és m2 módosító ténye- 
iákkel. Megfigyelésünk szerint ezek a tényezök nem befolyásolták a POINTED-x 
iulajdonságot olyan mértékben, mint ugyanezek tették a POINTED tulajdonság- 
gal kapcsolatban. A POINTED-x mindenesetre olyan jelleg, mely kevésbé tér el 
anormálistól s a módosító faktorok ennek következtében nem is tudják éreztetni 
hatásukat olyan mértékben, mint az erösen elváltozott POINTED jellegnél 

ea megfigyelhet6 
A POINTED és a POINTED-x jellegnek a két módosító tényez6vel való kap- 

aolata egy új, az ú. n. ,miniature` szárnyat hozza létre (15. kép.). Az ilyen legyek- 
ilek a konstituciója PPm1m1m2m2. Mivel a miniature" szárnytípus létrehozásá- 
hoz négy tényez6nek a jelenléte szükséges, s mivel ezeknek egymással való kap- 
aolata nagyon is labilis, ezért a miniature" szárnytípusnak a megrögzítése nagyon 
aehéz feladatnak bizonyult. 

EREDMÉNYEK: 
1. Két tényez6 : ml és m2 módosítja a Drosophila obscura POINTED mutá- 

úóját. Az els6 nemhez kötötten öröklödik s 13.7 Morgan egység távolságban van 
POINTED-till ; a második az orange mutációval azonos csoportba tartozik, vagyis a 
chromosomában van elhelyezve, a távolság 9.7 Morgan egység m2 és orange 

között. 

2. POINTED-x egyik allelomorphja a POINTED mutációnak, attól abban tér 
bogy a szárnyat kevésbé változtatja meg. 

3. Az ml és m2 tényez6k kisebb mértékben hatnak a Px génre, mint a 
OINTED mutációt létrehozó P-re. 
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KÉPEK MAGYARAZATA: 

1., 2. Pointed n6stény (PPS). 
3., 4. Pointed him (PYd'). 
5. Pointed és m2 n6stény (PP m2 m2 d'). 
6. Pointed és m2 him (PY m2 m2 d'). 
7., 8., 9. Beaded a Drosophila melanogasternél (Bd). 

10. Pointed és ml him (PY ml d'). 
11. Pointed és ml n6stény (PP ml ml). 
12. Pointed -x (Px). 
13. Beaded a Drosophila obscurá -nál (be). 
14. Heterozygóta Pointed (P+9). 
15. Miniature Pointed -Pointed -x. (PPx ml ml m2 m2.) 

(From the Hungarian Biological Research Institute, Department II.) 

POINTED -x, AN ALLELOMORPH OF POINTED AND ITS 

" MODIFIERS WITH THE DROSOPHILA OBSCURA. 

By P. CH. KOLLER. 

SUMMARY : 

1. The behaviour of two modifiers in Drosophila obscura, ml; located in the 

X chromosome at 13.7 units from POINTED and m2, linked with orange in the third 

chromosome and located at 9.2 units from orange is described. 
2. Px, an allelomorph of the previously described POINTED mutant, give 

a similar but smaller effect upon the wing character to POINTED. 
3. The factor ml, which has the effect of intensifying the character, given, 

smaller effect with Px than with P; factor m2, which reduce the variability of ill( 

character, similarly effects Px less then P. 

IRODALOM - LITERATURE. 

B. A.: Lancefield, 1922. Genetics 7. 335 -384. 
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I. táblázat. 

Normalis 
típus A 

kultúra 
száma 

Pointed A 
kultúra 
száma 

Pointed 
yellow 

vermilion 
A 

kultúra 
száma 

Yellow 
vermilion 

? a'á y? ed d'd 9 d' d' 

84 79 471 91 85 22 47 35 51 55 49 

65 67 472 72 70 24 53 47 52 63 54 

91 88 475 65 63 26 72 65 53 44 46 

250 224 248 218 172 147 162 149 

2. táblázat. 

Nöstények Hímek A szülök genetikai 
összetétele 

extrem 
Pointed Pointed extrem 

Pointed Pointed 9 9' e d 

56 

71 

30 

2 

28 

3 

1 

35 

62 

31 

47 

69 

31 

30 

25 

4 

1 

32 

27 

29 

PP ml ml 

PP ml ml 

PP m1 

PP m1 

PP m1 

P ml 

P ml 

P ml 

P 

P ml 

3. táblázat. 

Pointed 
n6stények 

P m1 
hímelc 

ml és nor- 
mális típusú 

hímek 
Pointed 
himek 

87 34 41 6 

109 45 53 7 

98 37 49 6 

131 51 63 9 

Osszesen : 425 167 206 28 : 401 

Theoretikusan 
számított : 180 200 28 
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4. táblázat. 

N6stények Hímek 

PP m2 m2 PP P m2 m2 P 

27 98 21 84 

s 22 71 27 85 

31 S7 21 91 

Üsszesen-: 70 256 75 260 

5. táblázat. 

N6stények H í m e k 

PP m2 in2 I PP or or PP Pm2m2 P or or P 

31 26 59 24 27 61 

24 27 60 26 22 58 

15 19 39 18 21 41 

Összesen : 70 72 158 68 70 160 

P m2 or 

6. táblázat. 

P 
x P m2 m2 or or d 

N 6 s t é n y e k 

Theoretií 
számíti 

nem crossoveres crossoveres nem crossoveres 

PP m2 m2 or PP m2 
or or 

PP m2 m2 
or or PP m2 or P 

or 
m2 m2 P m2 or 

47 53 4 6 52 45 

64 72 6 9 57 66 

54 59 3 5 48 61 

32 39 3 6 27 42 

f)sszesen : 197 223 16 26 184 214 

Theoretikusan 
számított : 215 24 . 24 198 19S 

crossoveres 

or 

20 
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7. táblázat. 

A szülök és utódok genetikai összetétele 

PP x ml 9 P ml d 
I 

Px Px Q Px e 
I 

Px Px y 

I 

+ d 
PP m1 ml PP x ml P ml P x Px Px Px Px + Px 

35 

53 

41 

42 

49 

37 

27 

45 

39 

36 

39 

42 

83 

95 

126 

75 

79 

117 

112 

87 

131 

106 

81 

126 

bsszesen : 129 128 111 

P 

117 

8. táblázat. 

+ 

304 271 330 313 

9 x P d 
-f- be 

bsszes 9 y 

--. 
H i m e k 

összes a 
Crossing 

over 
érték 

nem cross-overes cross-overes 

Pointed beaded Pointed 
beaded 

normalis 
tipus 

252 

197 

231 

97 

76 

87 

95 

70 

81 

21 

14 

19 

27 

20 

23 

240 

180 

210 

20.0 

188 

20.0 

Usszesen : 680 260 246 54 70 630 19.2 

Theoretikusan 
számított : 271 271 

9. táblázat. 

Px + 

67 67 

y x P ó, + be 

Vöstények 

H í m e k 
összes 
himek 

Cressing 
over 
értét: 

nem cross-overes cross-overes 

Px beaded Px beaded + -{- 

193 

219 

161 

59 

72 

56 

77 

85 

59 

14 

18 

12 

20 

20 

15 

170 

195 

142 

2.00 

19.4 

19.0 

Üsszesen : 573 187 231 44 55 507 19.5 

Theoretikusan 
számftott : 204 204 I 49 49 
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I. INTRODUCTION. 

THE many studies of the chromosomes of the mouse have been concerned 
mainly with their number or with the sex- chromosome constitution. 
Tafani, as early as 1889, had given 20 as the haploid number, whilst 
Sobotta (1895) found 16, and Gerlach (1906) 12. With improvements in 
cytological techniques, Long (1908), and more recently Painter (1926, 
1927, 1928) and Cox (1926), have been able to show conclusively that 
the number is 20 in the haploid state and that in this form male 
heterogamety exists. 

The investigation now to be described deals with the chromosome 
behaviour during mitosis and meiosis. It is an application and extension 
of the results obtained by Janssens, Belling, Belar and Darlington, using 
other material, and was directed particularly to an examination of the 
partial chiasmatype hypothesis as enunciated by Janssens (1909 -24) 
and modified by Darlington (1931, 1932 b). 

II. MATERIAL AND TECHNIQUE. 

The mice used were genetically closely related, their ages at the time 
at which the tissues were removed ranging from 1 day to 10 months. 
In order to obtain clear pictures of mitotic divisions, 1 -3 days old mice 
were used, and it was found that the hair follicles and rapidly growing 
testicular tissues were best for this purpose. Tissue from a mouse spon- 
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taneous tumour was also used for the study of mitosis, of chromosome ehro 

behaviour, and particularly for the demonstration of the relation between whit 
the chromosome and the spindle fibre. The animals which provided the is ox 

material for a comparison of chiasma frequency in male and female were these 

of the same age. from 

The technique used for the study of spermatogenesis was that of somi 

La Cour (1931). It was employed both in the case of smears and of obro: 

sections. The smear proved to be rather unsatisfactory in the case of 

oögenesis owing to the fact that only in a small number of folliculi could 

the reduction process be observed. The fixatives for smears and for 

sections were strong and medium Flemming, a combination of Navashin 
and 2 BE (La' Cour), Carnoy and 2 BD (La Cour). For smears the 

medium Flemming proved to be the most satisfactory, especially for 

demonstrating metaphase, whilst for the early prophase stages and for 

diplotene, 2 BD (La Cour), was excellent. 
The stain used was gentian violet standard stain diluted to 3 in 1 in 

distilled water. (A description of the use of this is given by La Cour, 

1931.) Animal chromatin, when stained with gentian violet, would seem 

to fade more quickly than that of plants. However, the slides can be 

re- stained at any time without damage ; this is not a serious objection. 
The bulk of the material used was embedded in wax, and the sections 

were 12, 16, 20 µ in thickness. It was found that the stain could pene- 

trate a section even 30,u thick quite easily, whilst iron haematoxylin 
does not penetrate nearly so far. Thickness is necessary in cytological 

work of this nature, since the chromosomes do not all lie in one and 

the same plane. 
Drawings were made with an H.L 90, 1.30 apochromate oil- immersion 

objective, a x 18, x 25, x 30 compensating eyepiece and a Zeiss camera 

lucida. The drawings were made at an initial magnification of about 

3500, 4200 and 5500 diameters respectively in most of the cases. 

III. THE SOMATIC CHROMOSOME COMPLEX AND MITOSIS. 

It was found that in the female as well as in the male the diploid 

number of chromosomes was 40 (Text -fig. 1, A, B depicts the metaphase 

plate of mitosis in the male and female respectively, and the same 

chromosome set in each case is arranged in a series depicted in Text -fig. 2, 

1 -20). The No. 1 pair of the somatic chromosomes is considerably larger 

than the others. The 18th and 19th pairs are the smallest. Pair No. 20 

consists of equal mates in the female and of unequal mates in the male. 

For this reason it was assumed that in the male these were the sex- 
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the sex- 

chromosomes. This chromosome complex contains an X and a Y 

which differ greatly in size. In metaphase mitosis the Y in the male 
is one of five single short chromosomes: in the female only four of 

these can be discerned. The X- chromosomes cannot be distinguished 
from the autosomes by differences in size or shape, but during the 
somatic division the X sometimes shows precocious condensation. The 
chromosomes designated as XX's in Text -fig. 1 B are the two largest 

A 
Text-fig. 1. Somatic metaphase (A) in the male,.(B) in the female. x 3500. 

chromosomes in the metaphase plate, but in both male and female the 
largest and longest chromosome has its mate. When, during prophase of 

mitosis, the fine chromosome threads begin to contract and the chromo- 
somes become thicker, perhaps by taking up fluid from the nuclear sap, 
it was observed that one of the chromosomes contracted in advance of 

the others. During meiosis the precocious contraction was even more 
marked. For this reason this chromosome was regarded as the X. 
However, the homqgametic constitution of the female and the hetero- 
gametic constitution of the male were definitely demonstrable in the 
somatic complexes. 

It has been established that with reference to a given chromosome 
the point of attachment of the spindle fibre is constant. At this point 
the chromosome is thinner than elsewhere. In the mouse the primary 
attachment constriction is practically terminal in all the chromosomes 
(Text -fig. 2). For the demonstration of the position of this attachment 

A n 11 11 íf 11 It t1 It /1 11 tf 11 1111 IS SI f 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 IO II 12 13 14 15 16 17 18 19 20 

B)11111 I I CII/11 8 l 9111 itIf,' t5 16n 
+'19.20 10 II la 14 

Text,fig. 2. The somatic chromosome complex of (A) the male and. (B) the female 
arranged in series alignment. x 3500. 

constriction in most plants, it has been found that somatic metaphase 
is most fruitful. In the house, however, the chromosomes being small 
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and short, it is difficult to identify the exact position of the attachment 
constriction in mitosis, but the anaphase figuration of the bivalent during 
meiosis revealed the loci of the spindle fibre attachment constriction 
quite clearly. Secondary constrictions were observed in two of the longer 

pairs of the somatic chromosomes (Text -fig. 2, 1st pair). It is suggested 
that the uniformity and the relatively small size of the chromosomes 
are responsible for the scantiness of data regarding the morphology of 

the somatic chromosome complex. 
The prophase in mitosis is relatively short and its course is somewhat 

obscure. At the beginning of mitosis the chromosomes are presented as 

long, thin threads. The nucleus is filled with these threads or else with 

small granules which were shown to be cross -sections of the mitotic 
chromosomes. 

Condensation and contraction of the chromosomes preceded the be- 

ginning of metaphase, in which the strongly contracted chromosomes are 

lying in the equatorial plate. In some cases the larger chromosomes are 

grouped in a circle within which the small ones lie scattered. The end 

of the chromosome where the spindle fibre attachment is located,_ is 

turned towards the centre, and the distal end of the chromosome lies 

without the spindle figure. In a few cases, lagging of certain chromo- 

somes was found, such chromosomes lying far from the metaphase plate 
and scattered in the cytoplasm. The observation of certain cells with 

an aneuploid chromosome number indicates that these lagging chromo- 

somes do not segregate and are lost during cell division. 
The doubleness of the metaphase chromosomes could not be observed 

until anaphase when the separation of the daughter chromosomes takes 

place. In certain cases, especially in sections of the rapidly growing hair 

follicles, lagging chromosomes were observed in anaphase (Text -fig. 3 A). 

These chromosomes were sometimes held together in pairs, the ends of 

the chromosomes distal to the attachment constriction remaining in 

association. The time and place of the splitting of the chromosomes could 

not be exactly observed. The daughter chromosomes remain closely 

apposed during prophase and thus appear as single chromosomes. 
In order to examine more carefully the problem of the time and place 

at which the splitting of the chromosomes takes place, tumour tissue 

from the mouse was studied. The most striking characteristic of the 

cytological character of the dividing tumour cell is the aneuploid chromo- 

some number (Text -fig. 3 B shows a tumour cell just after metaphase). 
The chromosomes are seen not to be grouped as in normal metaphase, 
but are widely scattered in the cytoplasm. The number of chromosomes 
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in this particular case is either 38 or 39. In other cases the chromosome 
number deviated more widely from the normal 40. Winge (1930) dealt 
in great detail with this phenomenon. The spindle of the dividing tumour 
cell was either completely absent or else showed irregularities. Such 
abnormality of the spindle no doubt is responsible for the irregular or 
polyploid chromosome number found in such cells. Double chromosomes 
were observed in many cells during metaphase. They were thin and lay 
in pairs close together as is shown in Text -fig. 3 C. Such a condition 
was observed by Ludford (1930). These chromosomes are assumed to be 
daughter chromosomes already separated, but the spindle being absent, 
they have not segregated to the opposite poles to give rise to daughter 
nuclei. This irregular behaviour of the chromosome complex in meta- 
phase resembles in appearance the secondary pairing which was described 0 flY): 

I 
`i p 

4 
B 1k 

Text -fig. 3. (A) Somatic anaphase with lagging chromosomes, (13) somatic metaphase of 
a dividing tumour cell, (C) anaphase in tumour cell without segregation of the split 
chromosomes. Only a part of the whole complex figured. x 3500. 

in secondary polyploids by Lawrence (1931) and must not be confused 
with it. 

The doubleness of the chromosomes at the end of prophase furnishes 
definite proof that the chromosomes do not split in metaphase but earlier. 

The studies of mitosis in the case of tumour cells seem to afford 
evidence concerning the biochemical mechanism controlling the be- 
haviour of the spindle. It has been shown that during division changes 
in viscosity occur in the cytoplasm, and Heilbrunn (1928) observed that 
the beginning of cell division followed upon the gelation of the cytoplasm. 
Experimentally, this gelation process could be delayed or even sup- 
pressed, with the result that the ensuing division was irregular. Mani- 
festly, a normal , cytoplasmic environment is a pre -requisite to normal 
chromosome behaviour. If the environment is changed the behaviour of 
the chromosomes becomes adapted to the change. Chambers (1924) 
observed that this gelation increases during metaphase. This condition 
of the cytoplasm is necessary for the development of the spindle. In 
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the case of a tumour cell it seemed that the viscosity of the cytoplasm 
was such that the spindle could not develop, and thus chromosome 
irregularities resulted. The polyploid chromosome number is a reflection 
of unusual cytoplasmic viscosity, which therefore would seem to be the 
cause for continuous rapid division and consequent rapid growth of the 
cancerous tissue. An abnormal chromosome number seems to further 
stimulate cell division. The same argument would seem to apply to the 
case of the mouse carcinoma cultivated in vitro (Goldschmidt and Fischer, 
1929). 

These observations seem to show that the splitting of the mitotic 
chromosomes takes place before metaphase, that the spindle development 
is conditioned by the biochemical constitution of the cytoplasm, and, 
finally, that the division rate is determined genetically by the genic 
balance in the chromosome complex. 

IV. MEIOSIS AND JANSSENS' PARTIAL CHIASMATYPE HYPOTHESIS. 

The interpretation of chromosome behaviour during meiosis that is 

here employed is based upon Janssens' partial chiasmatype hypothesis 
as revised by Darlington (1930 a, 1932 b), and the terminology used is that 
used by the latter author. The events in both male and female gameto- 
genesis were studied, but for the prophase stages spermatogenesis was 

the more profitable, though in a few cases diplotene stages were observed 
also in the female. 

The initial stage of prophase in the first spermatocyte is the leptotene 

stage in which the chromosomes appear as fine long threads lying scat: 
tered in the nucleus and showing no polarisation as in the case of 

Dendrocoelum (Gelei, 1922) or in Stenobothrus (Darlington and Dark, 
1932). The nucleolus or nucleoli. are seen very distinctly, usually at the 
side of the nucleus. The leptotene threads are very thin and show beaded 
clumps of chromosome material. Their great number indicates that each 

of these threads must represent a single "primitive" chromosome. The 

pairing of the homologous chromosomes takes place in the next stage; 
the zygotene. The association of the leptotene threads begins at the end, 

probably at or near the attachment constriction: it certainly is not at 

random. Similar behaviour of the homologous leptotene threads has 

been described in the Tettigidae by Robertson (1931). The association 
of the chromosome threads proceeds during zygotene until. the how-, 
logous threads are paired along their whole lengths. Thereafter follows 

the pachytene stage in which, since the number of the threads is reduced 
to half, observation is easier. The lengths of these paired threads differ. 
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phi& difference is probably due to differences in the lengths of the original 
chromosomes. This assumption is rendered more valid by the previous 
observation on the somatic chromosome complex where dissimilarities 
in size were, observed. The threads in pachytene are thicker than in 
leptotene and in zygotene, even in those regions where the zygotene 
threads are already paired. The thickness of the meiotic chromosomes 
in pachytene is not to be accounted for by the double size of the leptotene 
threads. It would seem that, as pairing of the chromosomes proceeds, 
contraction advances synchronously. An alternative explanation is that 
when the chromosomes are ' associated throughout their whole length 
longitudinally, splitting takes place and, instead of two threads being 
present in each, there, are four chromatids' However, the fact that the 
chromosomes are shorter as well as thicker in pachytene, indicates that 
the thickening is probably due to contraction. The fact that the long 
leptotene chromosomes are single, and remain single during their pairing 
in zygotene, and furthermore the evidence of the succeeding diplotene 
stage where the four chromatids appear, show clearly that the Chromo- 
somes must be divided into two chromatids at the end of the pachytene 
stage. 

Chromosome division is accompanied or followed immediately by 
exchange of parts amongst the partner chromatids. This exchange corre- 
sponds to genetical crossing -over according to Janssens' (1909, 1924) 

hypothesis, and determines genetical segregation of the genes which are 
located in the chromosomes. The "mitotic affinity" of chromosomes, 
according to the precocity theory (cf. Darlington, 1931), is satisfied 
by the pachytene pairing when the homologous chromosome threads 
associate in pairs. In the pachytene stage, however, the paired chromo- 
somes split and so four instead of two threads are now to be found in 
close association. This association of the four chromatids disturbs the 
mitotic affinity between chromosomes, and the result is that the chro- 
matids fall apart in pairs, sister chromatids remaining in association. 

Exchange of segments between the homologous chromatids is be- 
lieved to take place before diplotene, the diplotene chiasmata are believed 
to be due to the tendency of identical chromatids, that is chromatids 
derived from the same somatic chromosome, to remain in association. 
The exchanges of partner amongst the chromatids at diplotene are held 
to reflect the previous interchange of segments. Darlington (1931) has 
adopted Janssens' partial chiasmatype hypothesis and has given to a 
chiasma the following definition: "a chiasma is constituted by genetical 
crossing -over between two of the four chromatids taking part in it, and 
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by association at diplotene between chromatids derived from the same 
chromosome." The different types Of chiasmata are illustrated in 
Text -fig. 4 (cf. Sansome and Philp, 1932). The diplotene loops between 
the chromosomes separated by these chiasmata, result from repulsion 
between pairs of chromatids. In the mouse the chiasmata at diplotene 
are formed at random. However, in the case of Mus norvegicus, a closely 

A 

a b c 
Text-fig. 4. Diagram illustrating the compensating (a, b) and non -compensating (c) chiasma 

formation. (a) represents the reciprocal, (b) complementary, (c) diagonal type. A and B 
indicate the chromosomes. 

V, 
% 50 % /O /o % 

c). 

% 40 2/6 % 2% 24 2/6 2/Ó 22 2/2 

Text-fig. 5. Drawing of complete chromosome set during diplotene. The total number of 

chiasmata and the number of terminal chiasmata are given under each bivalent. 
Note the pairing of X- and Y- chromosomes (first in the second row) by two interstitial 
chiasmata. x 3500. 

related species, Minouchi (1929) found localised chiasmata. The number 
of chiasmata in diplotene differs in the case of different chromosomes 
and in part it seems to be related to the size of the chromosome. The 

short chromosomes mostly present two chiasmata, whilst the largest 
show four to five. But the size of the chromosome is not the only factor 
in determining chiasma frequency, as was pointed out by Darlington 
and, Dark (1932). Text -fig. 5 illustrates the entire complex of the 
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20 bivalents during diplotene in one and the same nucleus. Text -fig. 6 

displays the most characteristic diplotene loopings and chromatid asso- 
ciation collected from several nuclei. The total number of chiasmata and 
the number of terminal chiasmata per bivalent are given in each case. 

The last stage of prophase is diakinesis which can be divided into 
early and late. The early stage is characterised by the marked con- 
traction of the chromosomes which are arranged on the periphery of the 
nucleus, a condition which is very clearly seen in late diakinesis (Text - 
fig. 7 A, B). The outline of the chromosome is not so clear in diakinesis 

A 4 
% 3A 3/2 

24 /o % 2/0 

B 09, 

3/2 % 2/ 
311 % % 2A % 

C. 

% 2 4/ 3/0 4/ 
Teat -fig. 6. Drawings of diplotene bivalents from several nuclei. A and B series 

were taken from spermatogenesis, C from oögenesis. x 3500. 

as in diplotene and in metaphase. This may be directly due to the extent 
of the contraction. In diakinesis the unequal sex -chromosomes could 
be distinguished most easily (Text -fig. 7 A). One or more nucleoli are 
still present as deeply stained small bodies which usually lie in the centre 
of the nucleus. The wall of the nucleus is still present. At the end of 
diakinesis the centrosphere can be seen. In diakinesis as compared with 
diplotene, the number of chiasmata is found to be decreased. This may 
be due either to the breaking of chiasmata or to terminalisation -that is 
to the movement of the chiasmata toward the end of the chromosome 
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L . 

A B 
Text -fig. 7. (A) Early, (B) late diakinesis. The terminally associated X- and Y- chromo. 

somes can be seen. x 3500. .. 

A B 

Text-fig. 8. Metaphase dùìiiiig spermatogenesis. (A) side, (B) top view. x 3500. 

'/1 f '/i 

%' ,,o '/a : % : '/o ?/i ''/I / 3,1 

110;. st.0.o 
2/1 2/2 2%z r 2/2 2/z 2/2 'A 

Text -fig. 9. Metaphase bíválents, and B from female, O and D fronï. male. The complete 
chromosome set illustrated. x 3500. 
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away from the attachment constriction. With diakinesis the prophase of 
meiosis is ended. 

The next stage is metaphase. The wall of the nucleus disappears and 
the nucleolus or nucleoli can no longer be seen. The bivalents are arranged 
in the metaphase plate (Text -figs. 8, 14) and show different configura- 
tions, the result of chiasma formation and movement. Many of them 
are connected only by terminal and others by subterminal or interstitial 
chiasmata. Text -fig. 9 shows one whole chromosome complex from the 
female and from the male respectively. The metaphase bivalents are 
arranged in series and the total number of chiasmata and the number of 

.111114.1114ffi 

d 
Teat -fig. 1.0. Drawings of different types of metaphase bivalents as resulting from ter - 

minalisation. Under each bivalent is given the probable interpretation of chromatid 
constitution. 

terminal chiasmata are given for each bivalent. The chromosome con- 
stitution and chiasma frequency of the bivalents are interpreted in terms 
of the partial chiasmatype hypothesis. The points at which the chromo- 
somes are held together in metaphase are the chiasmata, but these points 
do not necessarily represent the actual loci where interchange of partner 
chromatids takes place, owing to terminalisation having occurred. 

Text -fig. 10 illustrates different bivalents obtained by partial ter - 
minalisation of two chiasmata. It shows clearly the characteristic 
features which are depicted in the illustrations in the paper by Painter 
(1927) and Cox (1926). Amongst these metaphase bivalents can be 
recognised the so- called bowler hat, cowboy hat, Derby hat, air propeller 
forms. The terminal associations of bivalents must have had their be- 
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ginning as interstitial chiasmata, for their origin as terminal chiasmata, 
would negative the assumption that a chiasma arises always by exchange 
of partners. As in other organisms, furthermore, in the same complex, 
terminal chiasmata are more frequent in the small bivalents than in the 
long ones as a consequence of the movements of chiasmata. The shorter 
chromosomes terminalise in advance of the longer; therefore, it is prob- 
able that the rate of terminalisation is the same in the case of all 
bivalents. Painter (1927) also observed precocious separation of the 
short chromosomes in metaphase of the mouse. It is to be concluded, 
therefore, that terminalisation is completed in the short chromosome 
before it is finished in the longer. The size of the bivalents, the number 
and the positions of the chiasmata and the position of the attachment 
constriction are the determinants of metaphase and anaphase configura- 
tion. These factors can differ in different cases, but in any one and the 

a b c d e f g 
Text-fig. 11. Anaphase. Some of the most frequent types of the separating bivalents are 

illustrated. a-h represent the compensating, i the non -compensating types, k and l 

are the associated sex-chromosomes with the short and long limbs. x 4200. 

same complex the rate of terminalisation is probably the same, except 
when it is arrested by non -homologous or inverted segments inserted 
into the chromosomes. Since it may be assumed that the mice which 
provided the material for this study were genetically similar, it follows 
that differences in the genotype cannot be responsible for differences in 
the rate of terminalisation. 

The type of the chiasmata formed in diplotene was inferred from the 
anaphase configurations. When two chiasmata are present (Text -fig. 4 a, b) 

and the second chiasma restores the association of chromatids which 
was lost at the first chiasma, then the chiasmata are said to be com- 

pensating; the other type is the diagonal or non -compensating type 
(Text -fig. 4 c), where the second chiasma does not restore the original 
association. Darlington and Dark (1932) found in Stenobothrus that the 
compensating relationship is favoured at the expense of the non-com - 
pensating. In the case of the mouse the non -compensating type was 

revealed by the separating bivalents at anaphase (Text -fig. 11 i). 
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Sax (1930) argues that the decrease in number of chiasmata at 
metaphase results from the breaking of the diplotene chiasmata, but this 
breakage hypothesis has been seriously attacked by Darlington (1931, 
1932 b). Its inability to explain differences in chiasma frequency in the 
case of male and female respectively will be discussed later. 

In one case interlocking of bivalents during metaphase was observed. 
The four attachment constrictions showed that there must be two bi- 
valents associated in one configuration. Cases were found in which the 
bivalents are pulled apart by the spindle so that some of them come to 
lie outside it. In other cases the chromosomes, being of an unequal size, 
separated precociously in the metaphase plate. These bivalents are recog- 
nised as the sex -chromosomes (Text -fig. 14 A). 

The actual separation of the bivalents takes place at anaphase. 
Text -fig. 12 A, B depicts this separation at different stages. The bivalents 

tritt, 

A 
Text -fig. 12. (A) and (B) illustrate two different stages of anaphase. The bivalents are 

separating at a different rate. x 3500. 

lose their close association and segregate to the opposite poles. Fig. 11 

shows the most frequent configuration of the separating bivalents. The 
X and the Y, however, sometimes remain in the metaphase plate, lagging 
between the two groups of chromosomes (Text -fig. 14). The chromosomes 
at the pole fuse closely together and form a very compact mass of 
chromatin so that individual chromosomes can no longer be observed at 
interphase in the secondary spermatocytes. The separated bivalents after 
an interval begin to divide, and this second division is equational cyto- 
logically, although on the chiasmatype hypothesis it is in part reductional 
genetically. 

V. THE SEX- CHROMOSOME MECHANISM DURING MEIOSIS. 

Pairing of the sex -chromosomes was observed at prophase in three 
cases. In two cases the sex chromosomes paired by interstitial chiasmata. 
Text -fig. 13 shows the pairing of the X and Y in diplotene and meta- 
phase. The associations are similar to the figures of Painter (1927) who 
investigated non -disjunctional v-o males of Gates' Japanese waltzing 

Journ. of Genetics xxvi 24 
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stock and found two paired heteromorphic groups, one of which was 
the sex- chromosome pair X Y. In diakinesis the pairing of the X and Y 
was similarly observed (Text -fig. 7). Painter remarks that the Y was 
attached to the end of the X (Painter, 1927, Text -fig. 13) and lay parallel 
to it on one side. In many instances the sex- chromosomes separate in 
advance of the autosomes. In some, however, they remain in association 
even after metaphase. Text -fig. 14 B shows an instance in which they 
were connected by a thin terminal chiasma and lagged behind the auto- 
somes. The metaphase pairing of the X and Y is an indication that these 

x 
x x x x 

Y 
Y 

A B 
Teat -fig. 13. Pairing of the X- and Y- chromosomes during prophase and metaphase. x 4200. 

A B 
Text -fig. 14. (A) Metaphase with precociously separating X and Y. (B) Anaphase with 

lagging X- and Y- chromosomes. x 3000. 

chromosomes pair during prophase. In certain instances the sex- chromo- 
somes pass through the prophase in advance of the autosomes, showing 
precocious condensation and disjunction (Text -fig. 14 A); this could 
not be due to structural dissimilarity only, but also to some qualitative 
difference between the sex -chromosomes and autosomes. 

According to Darlington, the metaphase pairing of chromosomes is 

always by chiasmata, that is by exchanges between partner chromatids. 
If the X and the Y are of unequal size, then, when they pair by exchange, 
their chromatids will be interchanged and the prophase pairing will 

sometimes give rise at metaphase to bivalents consisting of unequal 
chromatids. Text -fig. 15 illustrates the pairing and interchange in the 
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case of chromosomes unequal in size. Commonly in metaphase where 
the number of bivalents found was 20, the association of the unequal 
chromosomes X and Y was not to be recognised. This was found already 
by E. Cox (1926). In other cases, bivalents with one long and one 
short limb were observed (Text -fig. 11 k). These two facts, together 
with the observation that precocious separation and lagging of the 
unequal sex -chromosomes was relatively infrequent, rather permit one 

X 

T 

Text-fig. 15. Diagram illustrating the pairing of X- and Y- chromosomes by interstitial 
chiasma. Cf. e and f with k in Fig. 9. 

to assume that exchange of partner chromatids of the sex -chromosomes 
takes place during prophase. In the second anaphase the chromosomes 
with unequal chromatids will divide and segregate and will give rise to 
two kinds of gametes or spermatids, those with the long X and those 
with the shorter Y, in equal numbers. Thus, the second anaphase would 
represent the reductional separation for the X and Y. 

According to the partial chiasmatype hypothesis, it is necessary to 
assume that the paired sex- chromosomes are qualitatively different from 
the autosomes, though not amongst themselves. The exchanges between 

24-2. 
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the unequal sex- chromosomes would result in the elimination of any 
qualitative differences in the pairing segments, though they do not 
destroy quantitative dissimilarity. Thus it can be concluded that it is 

the quantitative difference between the sex- chromosomes of the mouse 
rather than the qualitative, which is more concerned with sex determina- 
tion: a view which is in close agreement with the genic balance theory 
of Bridges (1925). If the X and the Y differ in their internal structure, 
then the maintenance of this qualitative dissimilarity would be a pre- 
requisite to any precision in sex determination. In this case the X and 
the Y, being thus dissimilar, would not pair but would behave in meiosis 
as unpaired univalents. However, the pairing of the X and Y was 
observed in the mouse, therefore the Y- chromosome must be homologous 
with part of the X. 

In cases where the X and the Y separate precociously at metaphase, 
we may assume on the chiasmatype hypothesis that two reciprocal 
chiasmata were formed during diplotene when the second chiasma restored 
the original conditions. After terminalisation a great difference in size 

might result in a precocious break between these chromosomes and the 
terminal pairing blocks could not balance the forces of the greatly unequal 
chromosomes and of the spindle fibre, so that they would lose association 
and the X and the Y would separate precociously. 

Comparing the behaviour of the sex -chromosomes as a mass with 
that found in other forms, it is possible to hazard certain suggestions 
regarding the evolution of the sex -chromosome, sex- determining and the 

mechanism. - 

The maintenance and perpetuation of two classes differing one from 

the other in such a way as to permit us to describe them as male and 

female respectively, are the direct result of the establishment of hetero- 
gamety. It may be assumed that some time before the beginning of the 

evolution of the sex -chromosomes there were genes, as yet having no 

physical relationship one to the other, and that their distribution from 

generation to generation was haphazard. Then would come the develop- 
ment of the gene aggregates to form the chromosomes. Mitosis would 

come into being to give a precise distribution of these chromosomes. 
Meiosis, an advantageous modification of mitosis, would then be de- 

veloped later to be restricted to certain stages of gametogenesis. Following 
upon this would come the differentiation of the chromosomes. At first 

there would be pairs, all of them more or less alike in external structure, 
but within them qualitative differences would arise. At this stage 

crossing -over would be possible and would occur between the members 
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of all the pairs, and so no particular gene association would possess the 
property of permanence. 

Next would come the accumulation of qualitative differences in one 
pair of the chromosomes so that a genic balance of a particular kind 
would become established. In respect of the power to influence sex and 
its characters, one pair of chromosomes would become more or less equal 
to all the rest. The sex -chromosomes and the autosomes would thus 
become contrasted. Then, through continued crossing -over, the two 
members of the sex- chromosome pair would become qualitatively and 
markedly different one from the other so that two sex- chromo- 
somes, derived from different sources, would now be able to pair 
only in restricted portions of their lengths. Later there would be the 
development of quantitative differences between the members of the 
sex- chromosome pair, and the Y- chromosome would come into being. 
That part of one of the sex -chromosomes which, because of a non- 
homology, could not pair with the corresponding portion of the other 
would be deleted so that there would remain an X- chromosome and a Y, 
the latter being homologous with only a portion of the X and much 
smaller than. the X. This is the case in the mouse. Finally, the whole 
of the Y- chromosome would be deleted. Deletion of a part or of the 
whole of a chromosome in this way would lead to disturbances in genic 
balance and so yield unusual features in inheritance. 

VI. RELATION OF CHIASMA FREQUENCY TO CROSSING -OVER. 

Chiasmata at diplotene are loci where the exchange between the two 
pairs of partner chromatids occurs. These loci are believed to be the same 
as those of genetical crossing -over. In early prophase, especially at 
diplotene, the chiasmata must represent the actual places where inter- 
change between the chromatids takes place. At diakinesis and meta- 
phase the number of the chiasmata decreases. This decrease in number, 
and the alteration in position of the chiasmata, are brought about by 
the process of terminalisation -that is, by the movement of the chiasmata 
away from the attachment constriction. It follows, therefore, that the 
chiasmata in the later stages of prophase and at metaphase do not 
represent the actual sites of interchange. Nevertheless, the number of 
chiasmata at metaphase gives an indication of their frequency in earlier 
stages, and so, presumably, of the frequency of crossing -over. 

The detailed accounts given by Dunn (1920), Castle and Wachter 
(1924), Castle (1925), Detlefsen (1925), Wachter (1927) and Cuénot (1928) 
regarding the crossing -over value between the factors for albinism and 
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for pink eye in the mouse and the differences in sex incidence of crossing - 
over, permit us to relate chiasma frequency to frequency of crossing -over. 
The number of chiasmata at diplotene which actually represent the loci 

of crossing -over according to the partial chiasmatype hypothesis is, of 

course, the most convenient measure for crossing -over in male and female 
respectively. The direct observation of the diplotene chiasma frequency 
was found to be difficult since, in most of the cells, only 15, 16 or 17 

bivalents were to be observed. Only one cell was found in the male at 
diplotene in which the whole chromosome complex with chiasmata could 
be counted (Text -fig. 5). The total number of chiasmata and the number 

TABLE I. 

Chiasma frequency of the female and male mouse at diplotene. 
Nuniber of bivalents with Total Total 

1 No. of term. Mean No. of Term. 
Sexes 1 X 2 Xta 3 Xta 4 Xta 5 Xta 6 Xta chiasm. chiasm. X/biv. TX/biv. coeff. 

Female 8 10 11 8 3 2 120 39 2.8 0.92 0.32 
Male 7 38 35 5 - - 208 78 2.4 0.91 0.33 

X = chiasma; Term. = terminal; X/biv. = chiasma per bivalent; TX/biv. = terminal 
chiasma per bivalent; Term. coeff. = terminalisation coefficient. 

TABLE II. 
Chiasma frequency of the female mouse at metaphase. 

No. 2 is illustrated in Text fig. 9 A, B. 
Number of chiasmata Total Mean 

No. of No. of Term. No. of Term. 
cell 1 2 3. 4 chiasm. chiasm. chiasm. coeff. 

1 4 13 1 2 41 14 2.0 0.34 
2 8 8 2 2 38 16 1.9 0.40 
3 7 10 2 1 37 19 1.8 0.51 
4 6 11 1 2 39 17 1.9 0.43 
5 4 12 2 2 42 20 2.1 0.50 
Total 29 54 8 9 197 86 1.97 0.43 

of terminal chiasmata are given for each bivalent. The chiasma frequency 
was found to be 2.4 per bivalent, the terminalisation coefficient being 
0.27. More probable data given in Table I were obtained by employing 
Darlington's method on .Fritillaria (1930 b). The chiasma frequency at 
diplotene is 2.8 in the female and 2.4 in the male. 

The chiasma frequency at metaphase in the female and also in the 
male was next studied, and the results are given in Tables II and III. 
The chiasma frequency is 1.9 for the female, and 1.4 for the male. The 

animals used were from the same litter, of the same age, and of the 

same genetic constitution in respect of modifying genes. The observed 
differences in chiasma frequency during metaphase suggests that this 

exhibits a sex dimorphism in the early as well as in the late stages. The 
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difference between male and female is remarkable. It cannot have re- 
sulted from different rates at terminalisation in the two sexes, since the 
number of terminal chiasma per bivalent is the same at diplotene in 
both sexes. 

The chiasma frequency at metaphase of a six -weeks old mouse was 
estimated. This animal was from a different stock. Table IV gives the 
results and shows that the chiasma frequency per bivalent is 1.6 and 
the terminalisation coefficient is 0.61. The percentage of the bivalents 

TABLE III. 

Chiasma frequency of the male mouse at metaphase. 
No. 3 is illustrated in Text fig. 9 C, D. 

No. of 
No. of chiasmata Total 

No. of Term. 
Mean 
No. of Term. 

1 2 3 4 cell chiasm. chiasm. chiasm. coeff. 
1 7 12 1 34 20 1.7 0.58 
2 11 9 - - 29 21 1.4 0.63 
3 10 9 1 - 31 19 1.5 0.61 
4 13 7 - - 27 20 1.3 0.74 
5 14 6 26 20 1.3 0.76 
Total 55 43 2 - 147 100 1.47 0.67 

TABLE IV. 

Chiasma frequency of a young male mouse (6 weeks old) at metaphase. 

No. of 
No. of chiasmata Total 

No. of Term. 
Mean 
No. of Term. 

1 2 3 4 cell chiasm. chiasm. chiasm. coeff. 
1 6 13 1 - 35 21 1.7 0.62 
2 9 10 1 - 32 22 1.6 0.68 
3 8 9 2 1 36 20 1.8 0.56 
4 11 8 1 - 30 19 1.5 0.63 
5 7 11 2 - 35 21 1.7 0.60 
6 12 7 1 - 29 19 1.4 0.69 
Total 53 58 8 1- 197 122 1.64 0.61 

with two chiasmata in this young male is higher than that in older ones. 
This is what would be expected from the observations made by Dunn 
(1920), who reported slight decrease of crossing -over with increase in 
age in the mouse. The two chiasmata are of the reciprocal type and give 
rise to two recurrent double cross -overs and two non -cross -over chro- 
matids -that is, the second chiasma restores the original constitution. 
But the difference in crossing -over and in chiasma frequency in the same 
sex at different ages is so slight that it cannot be regarded as im- 
portant, as was pointed out by Dunn himself (1920). Text -fig. 16 illus- 
trates the chiasma frequency in the female and in the male in the form 
of a graph. 
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The cytological interference was calculated (see Haldane, 1931) and 

the variance for the male was found to be 0.504, that for the female 0.729. 

The difference in sex incidence in chiasma frequency at metaphase 
corresponds very closely indeed to sex differences in respect of crossing- 

over. Dunn (1920), Castle (1925) and Wachter (1927), from genetical 
data, all concluded that in the female mouse the linkage between albino 

and pink eye factors is looser than it is in the male. Table IV, taken 
from Castle and Wachter, gives figures showing the difference in crossing - 
óver between the factors for albino and pink eye. These results were 

60 

B 

10 

1 2 3 4 
Number of chiasmata per bivalent 

Text -fig. 16. Graph showing the chiasma frequency at metaphase. A represents the 
female, B the male with the same genetic constitution, C is the curve of the chiasma 
frequency of a very young male, D represents the combination of B and C. 

discussed by Detlefsen (1925), but Castle (1925), using Detlefsen's own 

arguments, demonstrated that crossing -over is more frequent in the 

female than in the male. 
Similar differences in the sex incidence of crossing -over have been 

described in the case of other animals and plants (cf. Eloff, 1932), and 

all cases support Haldane's (1922) dictum that if crossing -over is reduced 

or entirely suppressed this occurs in the heterozygous sex. Dunn (1920) 

has suggested that in the structure and function of chromosomes is to 

be found the explanation for differences in the sex incidence of crossing - 

over. Now, in the partial chiasmatype hypothesis, a chiasma represents 
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crossing -over, and so it could be predicted that in that sex in which 
crossing -over was most frequent, more chiasmata would be found.. The 
figures given show that sex differences in crossing -over are equalled by 
sex differences in chiasma frequency. 

These sex differences in respect of chiasma frequency cannot be 
explained on the alternative "breaking" hypothesis adumbrated by 
Janssens (1924), Darlington (1929), Sax (1930), et al., for if crossing - 
over is conditioned by chiasmata, and if the reduction in the number 
of chiasmata from diplotene to metaphase is the result of the breaking 

TABLE V. 

Illustrating the difference of crossing -over value 
factors in the male and female mouse. (From 

Gametes 
Sex tested 

Female 2,789 
Male 3,683 
Female 0,556 
Male 3,374 
Total: 

Cross -over Crossing -over 
gametes value 

444 15.92 ±0.90 
503 13.65 ±0.78 
106 19.06 ±2.02 
462 - 13.89 ±0.82 

Female 3,345 550 16.44 ±0.82 
Male 7,057 965 13.77 ±0.57 

of the albinism and pink -eye 
Castle and Wachter, 1924.) 

Authors 
Dunn (1920) 

Castle and Wachter (1924) 

TABLE VI. 

Chiasma frequency of male mice at metaphase. The age is unknown; 
Painter obtained his figures from Gates' v -o males. 

No. of chiasmata Total Mean "---, No. of Term. No. of Term. 
Author 1 2 3 4 chiasm. chiasm. chiasm. coeff. 

E. Cox (1926): 
Fig. 30 9 10 1 - 32 21 1.6 0.65 
Fig. 31 12 7 1 29 22 1.4 0.65 

Painter (1927): 
Fig. 33 16 3 1 

Fig. 34 15 4 1 

25 21 1.2 0.84 
26 20 1.3 0.76 

of chiasmata (as this hypothesis assumes), then the sex with increased 
crossing -over should have reduced rather than increased chiasma fre- 
quency. But this is not the case, for it is now shown that increased 
crossing -over is associated with increased chiasma frequency: an obser- 
vation which is in harmony with the partial chiasma -type hypothesis of 
Janssens and Darlington. 

The chiasma frequency of metaphase bivalents in males shown by 
Cox (1926) and Painter (1927) was interpreted in terms of this hypothesis. 
The mean chiasma frequency per bivalent is 1.6 and 1.4 in the two cells 
counted (Table VI). The results of Cox are in close agreement with ours. 
Painter's figures were 1.2 and 1.3 and are lower than those given in this 
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paper. Text -fig. 17 shows Painter's percentage of bivalents with different 
numbers of chiasmata compared with our own results. The difference 
between the two sets may perhaps be explained by reference to the fact 
that Painter was studying Gates' v -o males (Gates, 1926) which show 
a characteristic chromomere deletion, for a large portion of one of the 
autosomes was missing in this stock. If we assume that the loss of this 

Number of chiasmata per 
Text -fig. 17. Graph showing the chiasma frequency 

A indicates the result obtained in the present 
Painter's data. 

bivalent 
of different males at metaphase. 

study, B represents Cox's, and C 

segment disturbed the normal genic environment, it is reasonable to 

postulate that the lower chiasma frequency found by Painter (1927) is 

due to differences in chromosome behaviour resulting from this loss. 

Another possibility suggested by Gates (1926) is that the Japanese 
waltzing strain is of hybrid origin. Perhaps this special genotype is the 

cause of the decrease of chiasma frequency, as compared with the normal 

mice strain. 
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VII. SUMMARY. 

1. The somatic chromosome complexes of the female and male mouse 
were studied. The diploid number is 40. The chromosomes in both sexes 
have nearly terminal attachment constrictions. In the male two chromo- 
somes of unequal size were found : they are the X and Y sex- chromo- 
somes. Their precocious condensation during mitosis was observed. 

2. The splitting of the mitotic chromosomes takes place before meta- 
phase. The development of the spindle and the splitting of chromosomes 
are partly independent processes. It is suggested that the development 
of the spindle depends upon a specific biochemical constitution of the 
cytoplasm. 

3. The rate of division is determined genetically by the genic balance 
in the chromosome complex. Aneuploidy or euploidy may stimulate 
rapid or indefinite division, as is the case in the tumour cells. 

4. Different stages of meiosis were studied. The chromosome be- 
haviour during meiosis is interpreted on Janssens' partial chiasmatype 
hypothesis. The decrease of the number of post- diplotene chiasmata, it 
is suggested, is due to terminalisation, i.e. to the movement of chiasmata 
away from the attachment constriction. 

5. The behaviour of the unequal sex- chromosomes during spermato- 
genesis was studied. Both precocious separation and lagging of the 
X and Y were found at metaphase. In prophase the X- and Y- chromo- 
somes paired. In two cases interstitial chiasmata were observed. The 
pairing of the unequal sex -chromosome is interpreted and discussed on 
the partial chiasmatype hypothesis. Certain tentative suggestions are 
put forward regarding the evolution of the sex -chromosome mechanism. 

6. The chiasma frequencies of the male and female mouse during 
diplotene and metaphase were counted. The difference in sex incidence 
of crossing -over for the albinism and pink -eye factors is correlated with 
the difference in sex incidence of chiasma frequency. Both crossing -over 
value and chiasma frequency are higher in the females than in the males. 

7. The data obtained can be predicted on the hypothesis that chias- 
mata represent crossing -over, or that chiasma formation is conditioned 
by crossing -over, but not on the alternative "breaking" hypothesis. 
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EXPLANATION OF PLATES XXXII - -- XXXIII. 
PLATE XXXII. 

Segment from the testis. A illustrates the spermatogonial cells; B shows the metaphase 
and C the anaphase in the first spermatocytes. Note the lagging Y- chromosome. The 
spermatids are shown at D. x ca. 2200. 

PLATE XXXIII. 
1, 2, 3, 4 show the precocious condensation and pairing of the sex chromosomes. 

5 and 6 illustrate interlocking of bivalents at metaphase. 7 shows the association of the 
unequal sex-chromosomes. 8 and 9 illustrate the metaphase plate of the first spermato- 
cytes. x ca. 4000. 

The photomicrographs of Plates XXXII and XXXIII were taken by Mr H. C. 
Osterstock with his own cinema camera. 
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INTRODUCTION. 

DURING recent years it has become increasingly possible to interpret 
unusual genetic phenomena by reference to peculiarities in chromosome 
behaviour. Examples of such cytological explanation are found in the 
studies of triploidy by Bridges and Anderson (1924) and Redfield (193o, 
1932), and of translocations by Dobzhansky and Sturtevant (193o), 
Rhoades (1931), and Dobzhansky (1932a). But, thus far, the phenomenon 
of complete linkage in the male of Drosophila has not been explained 
satisfactorily by direct observation of spermatogenesis. Doubtless this 
has been due partly to technical difficulties, and partly to the fact that 
chromosome behaviour is only now beginning to be understood. How- 
ever, the first difficulties have been eliminated by Metz (1926), Guyenot 
and Naville (1929), and Huettner (193o); and the second by Belar (1928), 
and more recently by Darlington (19326). 

The present study deals with spermatogenesis in D. obscura, and 
attempts to offer a theoretical explanation, based on the observations 
obtained, for the absence of crossing -over in the male. 

MATERIAL AND TECHNIQUE. 

The flies were obtained in 1928 from America through the kindness of 

Professor Lancefield, and have since been bred in the Institute of Animal 
Genetics, Edinburgh. 

Newly hatched males were used. The maturation of D. obscura takes 

longer than in D. melanogaster, and the testes of young flies nearly always 

exhibit every stage of spermatogenesis: The only disadvantage is that 
the spermatogonial cells and chromosomes are smaller than in other 

species of Drosophila. However, this was counterbalanced by the fact 

that large numbers of cells exhibit different stages of spermatogenesis, 
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and the chromosomes are arranged in one plane at metaphase, as described 
by Metz (1926). 

The testes were dissected out from the abdomen in a 2 per cent. urea - 
solution and fixed in strong Flemming to which urea was added. After 
thirty to sixty minutes' fixation, the testes were transferred to 1 per cent. 
chromic acid for three to twelve hours. The stain used was Newton's 
gentian violet; it was absorbed deeply by the chromosomes and the 
nucleolus, but only in a slight degree by what Metz (1926) calls the "pseudo - 
chromatin" materials. 

DIVISION OF THE SPERMATOGONIA. 

The chromosomes at prophase are somewhat indistinct and, owing to 
the shortness of the period between the onset of division and metaphase, 
their behaviour cannot be studied satisfactorily. They appear as more or 
less thick threads deeply stained with gentian violet. They absorb the 
stain more rapidly than do the spermatocyte chromosomes, so that in 
many cases the spermatogonial cells can be easily identified by the strong 
staining property of their chromosomes. 

At metaphase the chromosomes are arranged in the equatorial plate, 
the homologous chromosomes lying side by side. The chromosomes in 
the spermatogonia of D. are always arranged in one 
metaphase, which appears not to be the case in any other Drosophila species. 
Plate I, figs. 1, 2 and 3, show spermatogonial chromosomes at metaphase. 
Only fig. 1 illustrates the whole chromosome complex. The heteromorphic 
sex- chromosomes can be identified. The X- chromosome is V- shaped 
and has a median or nearly median attachment constriction, while the Y- 
chromosome is rod -shaped with a submedian attachment constriction, 
which sometimes divides the chromosome into a long and short limb as 
illustrated in fig. 3. Three out of the four autosomes are rod -shaped, 
all about the same length, and slightly shorter than the Y- chromosome. 
Frolowa and Astaurow (1929) illustrated the chromosomes in the Russian 
species of D. obscura, and in their figures the autosomes are somewhat 
V- shaped. Metz's_ depiction (1916, 1926) of the complex of D. obscura 
resembles ours, showing rod -shaped autosomes. In a few spermatogonial 
metaphases (fig. 2) the different size of the autosomes is due to the different 
angles from which they are viewed. The fourth pair of autosomes is the 
smallest in the complex, its length being about ¡, or even less, of the other 
autosomes, so that in many cases they are not readily observed (figs. 2 and 
3). The spindle fibre attachment constriction of the autosomes is terminal 
or nearly so. 

At metaphase of the spermatogonial division the chromosomes show 
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a tendency to associate in homologous pairs. This association of the 
homologous chromosomes becomes more intimate at anaphase when the 
equationally divided chromosomes pass into opposite poles. Plate I, 
figs. 4, 5 and 6, illustrate the anaphase of the spermatogonial division. 
Figs. 4 and 5 give the polar view, and fig. 6 the side view of the anaphase 
stage. This association of homologous chromosomes resembles meiotic 
pairing, and it is easy to mistake the anaphase configuration of the associ- 
ated spermatogonial chromosomes for the anaphase of the first spermato- 
cytes, as has been already pointed out by Metz (1926) and by Huettner 
(193o). In some cells the chromosomes in the polar view are represented 
as small, round bodies, lying side by side, and this arrangement is very 
similar to the secondary pairing at meiotic division described and dis- 
cussed by Lawrence (1931). 

Each member of the associated homologous chromosomes has a single 
structure ; no sign of splitting could be observed at anaphase of the 
spermatogonial chromosomes. The double structure and the apparent 
"haploid" number are due to the association of the homologous chromo- 
somes during their segregation to the opposite poles. The association of 
the homologous chromosomes during the spermatogonial division in 
several Drosophila species was observed by Stevens (1908), Metz (1916), 
Guyenot and Naville (1929), and Huettner (193o). In another species of 
Diptera, Nonidez (1921) followed in detail the whole process of anaphase 
association of spermatogonial chromosomes. Metz (1926), in his masterly 
paper on spermatogenesis of the Drosophilid, even described cases where 
the association of homologous chromosomes begins as early as the prophase 
of the spermatogonial division. However, in the present study only the 
anaphase pairing could be followed clearly. 

The association of homologous chromosomes in pairs is characteristic 
of the Diptera, but this phenomenon must not be confused with true 
chromosome pairing, a term which indicates intimate chromosome con- 

jugation, or synapsis, during the prophase of the first meiotic division. In 
some cases the association between homologous chromosomes results in 

complete fusion at the attachment constriction. This process takes place 
before the chromosomes of the whole complex fuse together to form the 
nucleus of the first spermatocyte. 1 

At the end of anaphase the chromosomes fuse together and give rise to 

a deeply stained chromatin mass, from which the ends of the chromosomes i 

sometimes still protrude (Plate I, figs. 7 and 8). Simultaneously, a wall 

develops round the nuclear material, and the daughter nuclei are formed. 
However, the space in the nucleus which is occupied by the chromosome 
complex is only about half that of the total volume, the rest being taken 
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up by other nuclear material which has less staining capacity than the 
chromosomes. In a few cases cells were found in which this nuclear 
material had migrated from the nucleus, and was dispersed in the cyto- 
plasm. The true nature of this nuclear material was discussed, its be- 
haviour followed with the aid of the Feuglen- reaction and described in 
detail by Huettner (193o). 

MEIOSIS. 

The division of the first spermatocyte is preceded by the "growth 
period," the volume of the nucleus increasing rapidly. The nuclear 
membrane of the first spermatocyte nucleus during this period is somewhat 
thicker and coarser in structure than it was in the previous stage. In the 
nucleus qualitative and quantitative changes take place. At the beginning 
of the growth period, the nuclear mass disperses and is more or less evenly 
stained with gentian violet. Soon, however, a small part of this nuclear 
material condenses and forms a nucleolus or plasmosome, which breaks 
up into small, slightly stained bodies before the prophase of the meiotic 
division. Plate I, figs. 9 and to, illustrate the growth period of the first 
spermatocyte. In the nucleus the nucleolus and the nuclear material can 
be seen. Plate I, fig. I I, depicts an early spermatocyte nucleus with a 
nucleolus and small stained bodies which are derived from the nucleolus; 
Jeffrey and Hicks (1925) most probably mistook these fragments of 
the nucleolus for chromosomes. They survive the prophase of the first 
spermatocyte, sometimes even the meiotic anaphase, and can easily be 
interpreted as chromosomes, as was pointed out by League (1930). 

The rate of growth is very rapid, and the cells in successive layers 
differ greatly in size. Those spermatocytes which are in a more advanced 
stage show a nucleus, which is increased in volume, as well as other changes 
in the nuclear material. The small nuclear aggregates, which are derived 
from the break -up of the nucleolus or plasmosome, are present in various 
numbers. Plate II, fig. 1, illustrates a nucleus, showing the condensed 
nucleolus and four large and four small chromatin aggregates. The stain- 
ing capacity of the nucleolus is exaggerated in this figure to illustrate more 
clearly the smaller aggregates. They are sometimes seen to be connected 
by thin threads with each other and with the nucleolus. 

The break -up of the nuclear chromatin material into smaller aggregates 
is followed by their diffusion. The aggregates loosen, become thread -like, 
and stain less deeply than in the condensed stage. Huettner and Guyenot 
and Naville found that the spermatocytes at this stage, which is most 
probably the early prophase, contain fine single threads which were identi- 
fied as the leptotene chromosome threads. However, in our investigation, 
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as also that of Metz, single threads like the leptotene chromosomes were 
not found in the early prophase of the first spermatocyte division. This 
is most probably due to the different technique and material used by 
Huettner and Guyenot and Naville. 

The diffusion of the chromatin aggregates into threads is illustrated 
in Plate II, fig. 2. The threads have a double structure, showing a V- shape, 
and are associated at one end. This arrangement was the most common 
in the first spermatocyte. Fig. 2 does not show the supernumerary and 
"pseudo- nuclear" aggregates, but illustrates only the prophase chromo- 
somes as they develop from the chromatin material. The chromosomes 
are thicker than the early prophase chromosomes in normal meiosis. 
Plate II, fig. 3, illustrates the same stage in the first spermatocyte. One 
chromosome pair shows close submedian association or pairing. Plate 
II, figs. 4, 5 and 6, show the nucleus of the first spermatocyte with paired 
chromosomes where the association is terminal, subterminal, or median. 

Plate II, figs. 7, 8 and 9, represent more advanced stages of prophase. 
The chromosomes remain in pairs, but condensation takes place and the 
loose granulated chromosomes become more deeply stained. In some 
first spermatocytes during this stage the X- and Y- chromosomes are seen 
to pair. The inequality of the members of the pair and the structure 
of the associated chromosomes, suggested that they are the sex- chromo- 
somes. In D. obscura a very characteristic feature in the prophase of 

the first meiotic division is the association of short segments only of 

the chromosomes. This association most probably represents a partial 
synapsis or conjugation of homologous portions of chromosomes. 

The condensation of the paired chromosome threads is rapidly pro- 
gressing and they decrease in length. In this stage -the diakinesis -the 
chromosomes can be followed very easily, as the staining capacity is much 
better, and they appear as deeply stained double elements. Plate II, 
figs. II and 12, illustrate the diakinesis stage in the first spermatocyte. The 
X- and Y- chromosomes can be identified in the complex. This stage is 

closely similar to the stage illustrated in Plate I, figs. 4 and 5, which 
represent the anaphase of the spermatogonial division. 

The prophase stage, as described above, was in many cases obscured 
by the nucleolus and other chromatin material. The nucleolus usually 
breaks up into small round bodies or globules, which scatter throughout 
the nucleus. In D. obscura, however, these secondary phenomena, which 
are very common in other Drosophila species, such as melanogaster and 
virilis, do not extend to such a degree as to make the observation of the 

chromosomes impossible during prophase. 
Diakinesis is followed by metaphase. The chromosomes, which at 
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diakinesis lie side by side but scattered in the nucleus, are, during meta- 
phase, arranged in the equatorial plate. The members of each paired 
chromosome bivalent are separated, and are held together only by terminal 
or subterminal association. The nuclear membrane is still present at 
the beginning of metaphase, and only when the chromosomes are arranged 
in the equatorial plate does it gradually disappear and the nuclear spindle 
develop. The paired chromosomes remain in their loose association at 
the beginning of metaphase. Owing to the delayed development of the 
nuclear spindle, the bivalents of D. obscura differ from those characteristic 
of most meiotic metaphases. Plate III, fig. i, illustrates the onset of meta- 
phase with the movement of the chromosomes to the equatorial plate, as 
seen in polar view. Figs. 2 and 3 illustrate metaphase stages in side 
view ; the nuclear membrane is still present and the spindle has not de- 
veloped. A more advanced metaphase is seen in fig. 4. Most probably 
the partial synapsis proceeds in such a way as to leave only a very small 
part of the two homologous chromosomes remaining in association, but 
at different levels. When the spindle develops, the associated chrómo- 
somes are pulled apart from the point of attachment constriction to the 
point of association. This stage is depicted in Plate III, fig. 4, showing 
the bivalent chromosomes. The unequal sex -chromosomes, as are the 
homologous autosomes, are associated and paired. The synapsis is always 
restricted to one end of this chromosome pair, and does not change during 
prophase. The association of X and Y at metaphase remains terminal 
or nearly so. If pairing is determined by homology, then the associated 
segments of X and Y must be homologous. A similar conclusion was 
drawn by Metz from his cytological studies on other Drosophila species. 
Plate II, fig. 9, and Plate III, figs. i and 2, illustrate the partial conjuga- 
tion of sex -chromosomes. 

Anaphase is very short. The chromosomes separate reductionally to 
the opposite poles, and owing to the slight association, their separation is 
very rapid. The fibre of the nuclear spindle pulls them apart, and in 
side view this separation can be followed very clearly. Plate III, fig. 5, 

shows the anaphase separation in side view. The chromosomes move to 
the poles, but the rate of movement may be different for different chromo- 
somes. Some tendency to lag could be detected in anaphase, but this 
phenomenon may be explained by the unusual synapsis during the previous 
stages. The separating chromosomes sometimes exhibit a double struc- 
ture, which indicates that they most probably have split in the earlier 
prophase stages, but the exact time and place of the splitting could not 
be ascertained. Plate III, fig. 6, shows anaphase stage, some chromo- 
somes showing the double structure. 
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At the end of anaphase, when the chromosomes have arrived at the 
poles, they fuse together and form a small round nucleus. This formation 
of the nucleus represents the end of the first spermatocyte division, which 
gives rise to two secondary spermatocytes with a reduced chromosome 
number, and the separation of the cytoplasm into two cells usually pro- 
ceeds simultaneously, though sometimes the division of the nuclear material 
is not followed immediately by the division of the cytoplasm. Plate III, 
fig. 7, illustrates secondary spermatocytes with a comparatively small 
nucleus. 

The division of the secondary spermatocyte into two spermatids is 

preceded by a rapid increase in the volume of the nucleus. The length 
and bulk of the chromosomes are comparatively greater than are those of 
the chromosomes in the first spermatocyte. The individual chromosomes 
can be identified and two types of haploid chromosome groups -one with 
the V- shaped X, and the other with the rod- shaped Y -can be seen in 
many secondary spermatocytes during metaphase. Plate III, figs. 8 and 
9, illustrate metaphase plates of secondary spermatocytes. This stage 
is the one which was found most frequently in the testes of D. obscura. 
The chromosomes are arranged in the metaphase plate, mostly in one 
plane. Their double structure, which resulted from splitting, cannot be 

detected in the very short prophase, but in a few cases it was followed 
from the anaphase of the previous division. The segregation of the 
chromosomes at anaphase to the opposite poles shows that the rate of 

separation is sometimes different and causes some chromosomes to lag; 
most probably the sex -chromosomes remain behind the rod -shaped 
autosomes in the movement from the equatorial plate to the pole. Plate 
III, fig. io, illustrates the anaphase of the secondary spermatocyte. 

The formation of spermatids and the development of sperm are similar 
to these processes already described in other Diptera. 

DISCUSSION. 

The behaviour of the chromosomes during the maturation division in 

the male of Drosophila has been studied by Metz (1926), Guyenot and 

Naville (1929), and Huettner (193o). Their observations all substantiate 
the genetic evidence that there is no crossing -over in the male, but their 
interpretation of its cause differs. The present study of gametogenesis 
in D. obscura presents additional data, which have been reviewed in the 

light of recent observations of meiotic chromosome behaviour in plants 
and animals, and a more probable hypothesis of the cause of this 

suppression of crossing -over is offered. 
Two important hypotheses (Sax's, 193o and Belling's, 1931, and 
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Darlington's; 1931) deal with the relation between pairing of homologous 
chromosomes and crossing -over. Both of them are based on Janssens' 
(1924) partial chiasmatype hypothesis, but they differ regarding the time 
relations of chiasma formation and crossing -over. 

If the homologous chromosomes do not pair during meiotic prophase, 
then crossing -over cannot take place. Furthermore, the pairing of 
homologous chromosomes is the basis for normal chromosome disjunction 
and segregation. Anderson (1929), studying non -disjunction in D. 
melanogaster, proved that the paired homologous chromosomes pass to 
the opposite poles more regularly than do chromosomes which failed to 
pair with their homologues. Similar results were obtained by Dobzhansky 
(1932a), who studied the different translocations in D. melanogaster and 
demonstrated that pairing, crossing -over, and chromosome disjunction 
are closely interrelated. If there is complete chromosome disjunction 
which can be followed genetically, then one may infer that the pairing 
and post -diplotene association of homologous chromosomes must have 
occurred previously, and that these phenomena represent the cytological 
basis of the complete genetical segregation. The post -diplotene associa- 
tion of chromosomes, however, is dependent on chiasma formation, which 
in turn is related to crossing -over, as shown by Beadle (1932). Gowen 
(1928, 1931) demonstrated in D. melanogaster that absence of crossing - 
over in the female is associated with frequent non -disjunction of all chromo- 
somes, which shows that crossing -over and segregation are interrelated. 

In the male of the different Drosophila species there is normal distribu- 
tion of homologous chromosomes to the opposite poles at, the anaphase 
of the first spermatocyte, which indicates that they must have been associ- 
ated in pairs during the meiotic division. This association must have 
survived even the post -diplotene stage, and the chromosomes are pulled 
apart by the spindle fibre after metaphase. 

The question arises, therefore, as to why genetical crossing -over does 
not take place during this meiotic pairing. The cause of complete sup- 
pression of crossing -over may be either genetical or cytological. 

The pairing of homologous chromosomes, and the formation and dis- 
tribution of chiasmata (genetical crossing -over) are controlled by factors 
located in the chromosomes themselves. This problem w-as discussed by 
Darlington (1932). Blakeslee (1928) in Datura stramonium, and Beadle 
(193o) in Zea Mays, described plants where there is much lack of pairing 
between homologous chromosomes during meiosis. These plants contain 
one recessive gene, which is responsible for the absence of crossing -over. 

The cytological observations of Metz on several Drosophila species, 
of Guyenot and Naville and Huettner on D. melanogaster, and our own 
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on the gametogenesis of D. obscura, demonstrate the association and partial 
synapsis of the homologous chromosomes during prophase of the first 
spermatocyte division. Such chromosomes associated in pairs are seen 
in Plate II, figs. 2 -t0. These observations show that the complete dis- 
junction of the chromosomes in the male of Drosophila, is preceded by 
pairing between homologous chromosomes, and it may therefore be con- 
cluded that there exists no factor which suppresses crossing -over through 
the failure of pairing. 

In D. melanogaster Gowen and Gowen (1922) found a recessive gene 
in the third chromosome, which, although not preventing the pairing of 
the homologous chromosomes, suppressed entirely the crossing -over in all 
chromosomes in the female. Eloff (1932) made a very extensive study of 
variation in crossing -over, and discussed the genetical basis of complete 
suppression. If, in the male of Drosophila, a genetic factor or factor 
complex, similar to the factor described by the Gowens, were present, 
responsible for the direct suppression of crossing -over, then it must be 
located in the Y- chromosome. Haldane's (1922) law states that if cross- 
ing -over is reduced or entirely absent in one sex, that sex is always the 
heterogametic. Haldane's law favours the assumption that in the male 
of Drosophila the Y- chromosome itself, or factors borne on the Y, may be 
responsible for complete suppression of crossing -over. 

However, several genetical observations made by different investigators, 
prove that suppression of crossing -over in the male of Drosophila is not 
correlated with the presence of the Y, and consequently cannot be due to 
a gene or gene complex located in the Y- chromosome. Anderson (1929), 
studying non -disjunction in D. melanogaster, demonstrated that crossing - 
over in the XXY female had just the same value as in XX flies. Stern 
(1929) obtained similar results in a study of a line of D. melanogaster in 

which the Y had become attached to the X. 
The data obtained by genetical investigations indicate that there exists 

no special factor or factors present only in the male of Drosophila and 
borne on the Y- chromosome, which directly suppresses crossing -over 
without eliminating the pairing of homologous chromosomes. 

During the present study it was found that the chromosomes held 

together during prophase of the first meiotic division. The association 
of homologous chromosomes takes place always over a short section of 

their length. If the locus of association represents a chiasma or chiasmata, 
then we can apply this fact as a test for the two hypotheses concerned with 
crossing -over. 

Sax (1930) assumes that chiasmata arise by the chromatids opening out 

in different planes at diplotene and cross -overs occur by the breaking of 
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chiasmata, i.e. the crossing -over is conditioned by chiasma formation. If 
the short distance where the chromosomes associate are chiasmata which 
did not break, then the absence of crossing -over in the male of Drosophila 
would be easily explained. However, the change of the locus of associa- 
tion at the post -diplotene stages observed in the present study, as well as 
many other recent observations on the behaviour of chromosome pairing, 
chiasma formation and crossing -over in many plants and animals, repudiate 
the assumption that crossing -over arises only through the break of chiasma 
(cf. Sansome and Philp, 1932; Darlington, 19326). 

On the second hypothesis, which was elaborated by Darlington, 
chiasma and post -diplotene association are conditioned by genetical 
crossing-over ; if this is so, then the partial synapsis and association of 
homologous chromosomes at prophase of the first spermatocyte in Droso- 
phila must be the results of crossing -over. This crossing -over, however, 
cannot be detected in genetical observations. Darlington assumes that 
two reciprocal chiasmata are formed, and are localised near the attach- 
ment constriction, in a segment, which is genetically "inert" in that it does 
not contain any mutated genes. The existence of such an inert region 
has been demonstrated both genetically and cytologically in D. melano- 
gaster, where this region lies in the X- chromosome beyond forked, and its 
length has been calculated by translocation (Dobzhansky, 19326). Metz 
and Huettner have observed that this region pairs with the Y, from which 
they conclude that the two are homologous. Darlington assumes that 
the pairing of chromosomes and the localisation of reciprocal chiasmata 
only at this genetically inert region are responsible for the absence of 
crossing -over in the male of Drosophila. 

Our observations on spermatogenesis of D. obscura show that the 
homologous chromosomes associate before the metaphase of the first 
meiotic division. The loci of this association are concentrated at the end 
of the chromosome at the beginning of the first spermatocyte division 
(see Plate II, figs. 2 and 3). Later, the loci of the partial synapsis alter, 
and chromosomes with subterminal, submedian, and median association 
are found (see Plate II, figs. 4-9). The change of the place of association 
proceeds towards the distal end of the chromosome, and it can be paralleled 
by the terminalisation of chiasmata in other organisms. Owing to the 
delayed development of the spindle, however, this movement is disturbed; 
and the interstitial chiasmata at metaphase are probably due to this 
absence of the nuclear spindle. 

Localisation of chiasmata at the neighbourhood of the attachment 
constriction was found in Fritillaria Meleagris by Darlington (193o), 
and in Mecosthetus by McClung (1927). There is genetic evidence 
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provided by Bridges (1929) that in aged females of Drosophila there is a 
reduction of crossing -over at one or both ends of the chromosome (i.e. 
in the X or autosome respectively), and crossing -over is concentrated 
in the region of the spindle fibre attachment. Sansome and Philp dis- 
cussed the fact that reciprocal chiasmata (double crossing -over) are more 
frequent near the spindle fibre attachment than elsewhere. 

During the present study it was likewise found that the association of 
homologous chromosomes at the beginning of the prophase of the first 
spermatocyte division is concentrated at the end of the .chromosomes. If 
the association of homologous chromosomes is conditioned by chiasmata, 
i.e. by exchanges between the partner chromatids, then our observations 
support Darlington's view. The concentration of chiasmata at the 
attachment constriction is probably a necessary consequence of the 
association between homologous chromosomes in the previous spermato- 
gonial anaphase. The homologous chromosomes are associated in pairs 
at, that stage, and sometimes even fuse together at the end where the 
spindle fibre attachment is situated. When they reappear at the following 
prophase of the first spermatocyte division this terminal partial associa- 
tion can again be observed (see Plate II, figs. I, 2 and 3). Metz argues 
that the association of homologous chromosomes is so intimate that it 
even persists through the short resting stage. The homologous chromo- 
somes enter into the prophase of the first spermatocyte with their ends 
already associated; it is natural, therefore, that the synapsis of the homo- 
logous chromosome at the attachment constriction favours the formation 
of chiasmata. The change of loci of chiasmata or association in later 
stages of prophase is the result of the gradual movement of the associated 
segments from the proximal to the distal ends. Finally, at the end of 
the metaphase of the first spermatocyte division (see Plate III, fig. 4), 

when the nuclear spindle develops, the homologues are arranged with 
their proximal ends pointing towards the opposite poles, but the distal 
ends are still in association. Such an arrangement can result only through 
pairing by chiasmata combined with terminalisation. 

It has been shown previously that normal pairing and normal chromo- 
some disjunction occur in the male of Drosophila. The present study 
offers cytological evidence to show that crossing- over -the second step 
in the mechanism of reduction division -also takes place, though it cannot 
be demonstrated genetically. 

SUMMARY 

1. The chromosome complex in the male of D. obscura is described. 
The diploid complex contains io chromosomes. The X- chromosome is 
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V- shaped, the Y and the three pairs of autosomes are rod -shaped. The 
fourth pair of autosomes is very small. 

2. The homologous chromosomes associate in pairs during metaphase 
and anaphase of the spermatogonial division. Thé association at anaphase 
sometimes results in a fusion of the ends of homologous chromosomes, 
where the attachment constriction is situated. 

3. The homologous chromosomes enter into the prophase of the first 
meiotic division with their ends already associated. The loci of associa- 
tion gradually move towards the distal ends. 

4. The X- and Y- chromosomes associate at one of their ends; this 
association persists through the prophase of the first meiotic division. The 
conclusion is, therefore, that the two segments are homologous. 

5. In discussing the genetical and cytological basis of suppression of 
crossing -over we find that in the male of Drosophila the complete linkage 
is most probably due to unusual chromosome behaviour. 

6. Sax's and Darlington's hypotheses on crossing -over and chiasma 
formation are discussed. The cytological observations obtained' during 
the present study, tend to support Darlington's view that in the male of 
Drosophila there is localised chiasma formation at the attachment con- 
striction, but crossing -over cannot be detected genetically, the segment 
being "inert," that is, not containing any mutated genes. 
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[PLATE I. 

FIGS. I, 2, and 3.-Metaphase of spermatogonia. The homologous chromosomes arranged in 
pairs. 

FIGS. 4 and 5.-Anaphase of spermatogonia. Polar view. The association of chromosomes is 

more advanced. 
FIG. 6.-Anaphase of spermatogonial division. Side view. 
FIGS. 7 and 8.-Telophase of spermatogonia. 
FIGS. 9 and to.-The growth period of the first spermatocytes. 
FIG. I.-The growth period of the first spermatocyte with aggregates derived from the nucleus. 

The drawings were made with the aid of a Zeiss camera lucida, an H.I. 90, 1.30 
apochromate oil-immersion objective and x 30 compensating eyepiece. The magnifica- 
tion of the figures is about 4500. 
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[PLATE II. 

FIG. I.-Early prophase of the first spermatocyte. 
FIGS. 2-I0.--Prophase of the first spermatocytes. The chromosomes associated with partial 

synapsis. 
FIGS. It and I2.-Diakinesis of the first spermatocytes. 
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FIG. I. -The onset of metaphase in the first spermatocyte. Polar view. 
FIGS. 2 and 3.- Metaphase plates. Side view. The nuclear spindle is not yet formed. 
FIG. 4. -Late metaphase with bivalents. 
FIG. 5.- Anaphase of the first spermatocyte. 

`FIG. 6.- Anaphase. Some chromosomes exhibit double structure. 
FIG. 7.- Secondary spermatocytes. 
FIG. 8.- Metaphase of the secondary spermatocyte. The X- chromosome is illustrated in the 

haploid complex. 
FIG. 9.- Metaphase plate with Y- chromosome. 
FIG. Io.- Anaphase of the secondary spermatocyte. 
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A HAJ FONTOSSAGA FAJOK 
b1EGHATÁROZÁSÁNÁL. 

A mult század második felében új természettudományi ág sarjadt és 
olyan nagynevü kutatók keze alatt, mint TOPINARD, BROCA, SCHWALBE, 

WIRCHOw, KLAATSCH - hatalmas studiummá mélyiilt. Ez az új természet- 
tudomány az anthropologia. 

Feladata az emberek közötti különbségek öntudatos vizsgálata volt s 

ezen az alapon hü képet akart nyujtani az emberiség származásáról és fel- 
osztásáról. Mert DARWIN nyomán új értelmezésben ismerik meg a faj fogalmát 
s az anthropológusok igyekezete elsösorban is az, hogy eme új kategóriába 
sorozzák bele döntö s jellemzö kritériumok alapján az emberiség rokon- 
esoportjait. 

Azok között a faktorok között pedig, melyeket a faji elhatárolás 
alkalmával tekintetbe vettek a természettudósok - már a legelsö úttöröknél 
is Ott szerepelt a haj. WALDEYER, GEOFFROY ST. HILAIRE nyomán J. MÜLLER, 

TOPINARD, BLUMENBACH igyekeztek a hajnak fajmeghatározó szerepet 
tulajdonítani. A rokonesoportokon mutatkozó haj állandósága teljes joggal 
figyelmet kelthetett. 

Söt több esetben tévútra vezette is az anthropologusokat, mert feltünö 
volta miatt egyedül ezt tették meg a fundamentum divisionisnak - annyira 
lellegzetesnek, állandónak s megbízhatónak találták az emberfajták felosztásánál, 
lletve csoportosításánál. 

Az elsö ily alapon történÓ felosztást GEOFFROY ST. HILAIRE nyomán 
f. MÜLLER végezte. Felosztását az alábbi táblázat mutatja. 

Ulotriches 
gyapj as haj, ovals keresztmetszettel 

Lissotriches 
sima haj, kerek keresztmetszettel 

Lophocomi (csomós) Eriocomi (egyenletes) Euthycomi (merev) Euplocomi (laza) 

pápua 

hottentotta 
kaffer; 

néger 

ausztráliai 
maláj 

mongol 

arktikus 

amerikai 

dravida 
nubiai 

fßldközi 

I* 
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Ez a beosztás azonban teljesen elh t;zott volt, hiszen csak egyetlen 

kritériumot vett tekintetbe. Ennek a kb uetkezinénye pedig az lett, hogy 

eg,pmástól nagyon is elütö emberfajták közvetlen egymásmellé, ugyanegy 

kategóriába kerültek, pl. a mongol és ausztráliai. 
ToPINARn felosztása már komoly búvárkodás eredményein éptilt fel 

es tudományos értéke sokkal nagyobb, mint a MILER-féle rendszeré, amely 

három nagy csóportot különböztet meg. 

A. csoport 

A haj merev kerek keresztmetszettel 

vörösszín olajbarnaszín sárgaszín 

eszkiinó 

rézbörüek 

mexikóiak 

peruiak 

karaibok 
mongolok 

maláj ok 

szamojéd.ek 

B. csoport 

A haj laza es keresztmetszete ovális 

szöke 

dolichocephál 
barna fekete vörös 

brachiocephal 
szöke- gesztenye- barna Uarn a 

skandináv 

angolszász 

földközi 

szemita 

ausztráliai 

abessziniai 

C. csoport 

fulbék finnek 
kelták 

szlávok 

A haj gyapjas, elliptikus keresztmetszetével 

sárga fekete 

busman 
pápua 
kaffer 

néger 

iránok 

A BLUmENBACH-féle még mai nap is használatos felosztásnál a hajnak 

is fontos szerepe van. E bélyeg azonban nem ki.zárólagos, mert BLUMENBACH 

e jellegen kívül más tulajdonságokat is figyelembe vett. 
A származástan és fejlödéstörténet kutatásai mind azt bizonyítják, 

hogy még az ilyen, látszólag külsöségeken alapuló faji megkülönbözteté- 
seknek is természettudományos tényeken kell alapulnia. 
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A koponya alkata; az arc szögei, az orr alakja stb. mind fontos a 
fajok j ellemzésénél. Azonban ,a variabilitással inindig számolnunk kell, ennek 
nemcsak maga áz egyén, hanem annak minden szerve is alá san vetve. 
I+: szabály természetesen a hajra nézve is érvényes. :. Ezzel azonban nem 
akarjuk a .hajnak, mint fajmeghatározó jellegnek értékét . gyöngíteni, mert 
az egyéni variabilitás nem :fosztja meg a jellemzö tulajdonságokat (amilyen 
pl. a koponyaalkat, az orr alakja, az arc szabása stb.) áttitü erejükt61. Épen 
ezért nem minden alapnélküli az elöbb emlitett rendszerek felállitása sem, 
amikor úgyszólván csak a hajat tekintették anthropológusaink a fundalnentum 
divisionisnak. 

Helyénvaló lesz GUSTAV FRITSCH szavait idéznünk, melyèk 15 év el- 
mélyedö tudományos vizsgálatain nyugszanak ; »Mann muss also auch bei 
Haarwuchs den breitesten Spielraum für individuelle Abweichungen lassen, 
und wird trotzdem über eine typische Gestaltung derselben nicht im 

Zweifel zu sein brauchen". Az individuális variáció túlságos kiélezése mellett 
lehetetlen volna típusokat elkülönítenünk s a sima fekete haj nem lehetne 
jellemzö a mongolokra ; a göndör, fekete a négerekre stb. 

Fontos még megemlítenünk azt is, hogy a fajkeveredések a jellegeket 
nem tudtá!r elnyomni. A faji jellegek állandóságán :alapul minden kutatás, 
mely ez emberi fajt rasszokra igyekszik felosztani. Példaképen csak az 

északi fajtát (Homo borealis) említjük meg: ez évezredes keveredés ellenére 
is megtartotta hajának szöke színét, hullámos alkatát és puha ;tapintását. 

Három kíváló búvár nevét kell megemlitenünk, aki a fenntemlitett 
alapokra támaszkodva a hajnak faj-meghatározó értéket tulajdonított s 

vizsgálatai eredményével állandósította ezt a felfogást. PRUNER-BEY, GÖTTE 

és HILGENDORF munkáira célzunk. Nein voltak úttörök, de a felvetett gon- 
dolatot valósággá érlelték. PRUNER-BEY hangsulyozza, hogy a haj állandó 
faji karakter. HILGENDORF pedig a haj keresztmetszetének állandóságát 
hirdeti. FRITSCH kissé óvatos az utóbbival szemben, de a haj keresztmetsze- 
tének fajméghatározó értékét 6 sem tagadja, föltéve, hogy a haj kereszt- 
metszete mellett egyéb jellemvonásokat is tekintetbe veszünk. 

S valóban SCHEFFELT német anthropológus nemrég megjelent érteke- 
zése, minden kétséget eloszlat e téren. Ö a hajvizsgálatok alkalmával, - 
melyeket Dél-Németországban (Bajorország, Wartenberg) sok száz egyénen 
végzett, nemcsak különbözö fajokat s ezek keveredését, hanem még jó1 

körülírt rasszokat is ki tudott mutatni. Vizsgálatainak àlapját pedig a haj 
keresztmetszete szolgáltatta. 

Nyilvánvaló tehát, hogy vannak állandó fajikarakterek s a haj ezek 
közé a ténjezök közé tartozik. 

A mult században annyira túlhajtott milieu-elméletnek ma mar nines 
jogosultsága. RIPLÉ 1910-ben The Races of Europe" néven megjelent 
munkája volt az elsö anthropológia, amely beható vizsgálatokra támaszkodva 
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kimondotta, hogy a külsö tulajdonságok, állandóság esetén fajmeghatározó 
bélyegül tekintendök. Nagy visszahatás ez az említett milieu-theoriára, 
amely csak kevertvérí.i emberfajokat" akart elismerni, melyeknek faji jel- 
lege a környezet ráhatásai következtében elenyészett. Az anthropológusok 
fáradozásai azonban megdöntötték a milieu-elméletet s a mai anthropológia 
olyannak látja az embert, amilyenné száamazásának belsö okaiból fejlödött. 

A faj fogalmának meghatározása azonban rendkívül nehéz s ez az 

oka annak a sok félreértésnek és zavarnak is, amely az irodalomban ural- 
kodik. Söt egyesek, látszólagos bizonytalansága miatt csak az osztályozó 
értelem segédeszközéül használják e fogalmat. Így pl. STEIN : Kultur und 
Rasse" míivében. Sokan a faj határait a nyelvhatárokkal azonosítják, ami 

pedig csak ritka esetben lehetséges. 
A faj természettudományos fogalom, mely a hakonló testi és ami 

önként érthetö, GÜNTHER szerint hasonló lelki tulajdonságokat tanusító 
egyedeket foglalja össze. Ezt elöször 1889-ben TOPINARD hangoztatta s 

azóta ez a magyarázat az anthropológusok körében is meggyökeresedett. 
Sok tudós szerint a faj meghatározásánál legfontosabbak a testi tulajdon- 
ságok, mert a lelki tulajdonságok nagy mértékben a testi konstitúció függ- 
vényei gyanánt értelmezhetök. 

S ezt az állítást a szerológia legújabb kutatásai is igazolják. Ugyanis 
a faji fehérje konstitucióján alapszik a faji hasonlóság, illetve különbözöség 
minden jelensége. a különbözö fajok fehél.jevegyületei 
csak látszólag egyformák, kémiai szerkezetük finomságában lényegesen 
különböznek s ennek megfelelöen a bennük levö különleges energiák által 
a szervezet morfólogiai alkatára és pszihikai nyilvánulásaira is rányomják 
a maguk bélyegét." (MÉHELY,) 

Ennek elörebocsátásával áttérhetünk dolgozatunk tulajdonképeiii 
tárgyára, mely a hajjal, mint faji jelleggel foglalkozik. - Látni fogjuk, 
hogy bizonyos körülmények között ez a bélyeg is uralkodó az öröklés 
folyamán s mint ilyen szintén a faji fehélje emanatiójának megnyilvánulása, 
egymással való hasonlósága, különbözése ebben találja alapját. 

A VIZSGÁLAT EREDMÉNYE. 

Az elözö fejezetben mondottak szerint világos, hogy a haj nagyon 
fontos faji jelleg, mert a haj színe, alakja, milyensége az illetö fajra nézve 

mindig jellemzö. Igaz ugyan, hogy a hajnál épen úgy, mint más faji ,jellegnél, 

meg kell engednünk bizonyos variációt, melyek öröklödhetnek, ha ingereik 
a csiraplazmát érintették, azonban az örökléskép megszilárdulása oly hosszú 
idöt vesz igényba, hogy a faj pralitikus meghatározását semmikép nem érinti. 

x 

1 
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. Vizsgálataimat két családra terjesztetfém ki, mkt pedig a WEtsz és 
LEHNERT családra. Sorba vesszük az egyes családokat, a családok minden 
tagját és vizsgáljuk a haj szerkezetét, megjelenési formáját stb. 

1. Weisz-család. 

Az apa származását tekintve tipikus zsidó. Allítása szerint azonban a 
ñagyszülök köztil az apa már német vért vett fel s lehet hogy ez a vér 
WEISzben éreztette hatását. Az anthropológiai bélyegek nagyrészt zsidó 
bélyegek ; nevezetesen koponyája rövid, ajkai duzzadtak, fülei elállók, orra 
hajlott : ,; zsidó-orr." 

Az anya magyar, ha nem is tiszta, de nagymértékben a magyar 
vonások uralkodnak megjelenésén. A magyar faji tényezökön kíviil azonban 
még a Homo borealis tulajdonságai is kifejezésre jutnak rajta, mert a haja 
szöke és arca keskeny. 

Az apa haja. (Tibia : A) A 375-szörös nagyítással vizsgált haj barna 
színü. A pigment inkább a kerületi tájékon van felhalmozva, még pedig 
nem egyenletesen. Ha kénsavban melegítettük a ha.jat, gyorsan meggörbült 
és a cuticula pili megszarusodott sejtjei annyira félborzolódtak, hogy a 
cuticula a kéregállomány fele vastagságát is elérte. A haj hullámos és 
merev tapintású. 

Az anya haja. (Tibia : B) Az anya haja egészen szöke. Az ugyan- 
csak 375-szörös nagyítás, al készült kép meglepö pigment hiányt t'úntet 
fel. Az is feltünö, bogy a kevés pigment inkább a sejtközti járatokban, 
vagyis intracellulárisan huzódik meg. Ez okból a haj barnán vonalkázott- 
nak látszik. Ez a bélyeg ugyan más hajon is felötlik, de nem ilyen határozottan. 
Az apa hajánál inkább pigmentrögök dominálnak, itt a diffusiv festék- 
anyag van jelen. Kiemelendönek tartom, hogy az anya haja sárgás-vörhenyes 
fényü, mely tulajdonság a Homo borealis kíváló bélyege. (GDNTHER.) A haj 
teljesen sima és puha tapintású. 

A gyermek haja. (Tibia : C) A 14 éves fiúgyermek haja barna: Nem 
olyan mértékben ugyan, mint az apáé, de anyja hajszínénél határozottan 
sötétebb. A pigment: rögöcskékben inter- s intracellulárisan is megtalálható, 
még pedig egyforma mértékben eloszolva. A haj barna színêt okozó festék- 
mennyiség zöme itt is a kéregállomány kertiletén halmozódik fel. -A haj 
hullámos, göndörnek mondható. Az apa haja nem annyira hullámos, 
mint a gyermeké. Emellett az utóbbi haja igen merev, úgy hogy 
a hajzat alakítása csaknem lehetetlen. A cuticularis réteg vastag és zsíros, 

aminek okát nyilván abban kell látnunk, hogy a gyermekkor fksgyúmirigyei 
sokkal tevékenyebbek, mint idös egyéneknél. 

Mir elözö fejezetünkben rámutattuuk mennyire fontos a haj alakja és 

keresztmetszete a fajmeghatározás tekintetében. Azonban a megítélés 
alapjául szolgáló készítmények sok türelmet igényelnek. 
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Ha csak egyszerü celloidin beágyazást alkalmaztunk, akkor a haj- 
keresztmetszet 3-5 ,u-os készítményei 95 °/o-ban kiestek. Mindazonáltal a 

megfelelöbb . kettös . (celloidin + paraffin) beágyazástó1 mégis el kellett 
tekintenünk, mert az át nem látszó dúeban nagyon nehéz a hajszálnak 
meröleges beállítása. Ezért a nehezebb kezelésü celloidin beágyazás mellett 
kellett maradnunk, mely módszer azonban rengeteg idöt vett igénybe. 
Mindenesetre sokkal megfelelöbb s könnyebb kezelést igénylö kereszt- 
metszeteket lebet elöállítani, ha a hajat a fejbörrel együtt metszhetjük, 
ami azonban a mi esetünkben a dolog természete szerint lehetetlen volt. 

Az apa hajának lceresztnzetszete. (Tábla : a) A nagyítás mértéke ismét 
375. A haj alakja ovális. A cuticularis szegély - aránylag széles övezete 
a fénytörés következménye. A rajz pontossága megkövetelte, hogy a fény- 
gyürü konturját is feltüntessük. 

A keresztmetszet, mint látjuk teljesen megfelel az elöbb vázolt teljes 
képnek. A barna szfn dominanciáját a festékanyag gazdagsága árulja el. 

A kéregállomány pigmentje a kerületen van felhalmozva. 
A bélállomány igen gyakran excentrikus fekvésü, nem az alaprajz közép- 

pontjában foglal helyet. A bélállomány sejtjei finom pigmentet tartahnaznak, 
ami annak a jele, hogy idös hajjal van dolgunk. (ninon). Feltünö a festéktöl 
mentes udvar is, mely körülveszi a bélállományt. 

Ha a keresztmetszetnek és a teljes hajszálnak képét szín tekintetében 
összehasonlítjuk, akkor az elöbbi halványabbnak látszik. Ennek oka a haj- 
keresztmetszet 5 p-os vékonysága, melyen áthatoló transzparens fény tompítja 
az eredeti színt 

Az anya hajának lceresztmetszete. (Tábla : b) A z anya hajának kereszt- 
metszete az apáétól lényegesen elütö. Csaknem 7cöralak2í. A bélállomány 
sötétebb árnyalatú, mint a kéregállomány. Ez amellett szól, bogy a bél 

sejtjei hosszabb életüek, mint a kéregsejtek, miért is ez utóbbiak nagyobb 
mértékben kiszáradhattak. 

Az anya hajában kevés pigmentet is találuok de az egyenlötlen 
elhelyezkedés nem befolyásolja a haj szöke színét. A diffuziv festékanyagon 
kívül elhintve láthatók élénken barna pigmentrögök, melyek megfelelnek a 

habitussképen látható barna vonalkák alakjában jelzett pigmentnek. 
A gyermek hajának keresztmetszete. (Tábla : c) A zsidó apa és magyar 

anya keresztezödéséböl származott gyermek hajának keresztmetszete : elliptikus. 
Teljesen elüt az anya hajának köralakjától s némikép az apa hajának 
keresztmetszetét61 is különbözik. De mindennek ellenére is megállapítható ; 

hogy a gyermek haja mind színében, mind alakjában a zsidó apa hajához 

hasonlít. 
A haj keresztmetszete hosszukás tojásdad, tehát elliptikusabb, mint 

az apa hajának keresztmetszeti képe. A haj természetét a haj alakja határozza 
meg (PRUNEY), mennél elliptikusabb a haj keresztmetszet, annál inkább 
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göndör vagy hullámos. A gyermek haja elliptikusabb, mint az apa haja, 
tehát hullámosabbnak is kell lennie, amit a valóság is igaáol. 

A pigment nines annyira összetömörítve, mint az apa hajában, s ez 
okozza a gyermek hajának világosabb színét. _A festékanyag különben a 
kerületen helyezkedik el. 

Vizsgálatunk eredménye nyilvánvaló. Altalánosan ismeretes, hogy a 

zsidóbélyegek a zsidó-nemzsidó keresztezödés esetén uralkodóan örök- 
lödnek s ezt az öröklésszabályt erösíti meg a mi fentebbi tapasztalatunk is.. 

2. Lehnert-család. 

Ebben a családban épen ellenkezö viszonyokat találunk, mint az 

elözöben. Itt az anya zsidó származású, mfg az apa a Magyar Alföld északi- 

részéböl származó ugoros magyar. A MERELY professzor közölte képeknek 
egyike, mely ugoros magyart ábrázol - megszólalásig hasonlít a LEHVERT 

család fejéhez. Anthropológia jegyeit tekintve, GonTHER szerint keletbaltinak 
(Homo balticus) kellene nPveznünk. 

Az apa baja. (Tibia: D.) A 375-szörösen nagyított haj színe sz'ókének 
látszik, de némi barnás ' árnyalatot is meg lehet rajta különböztetni. 
Ha tipikusan szöke hajjal hasonlítjuk össze, akkor azt látjuk, hogy e haj 
amannál pigmentben sokkal gazdagabb. A kéregállomány külsö részén van 

a festékanyag túlnyomó tömege elhelyezve. A haj síma, hullámosság csak 
nagyon kis mérte'kben vehetö észre: A haj tapintása puha. 

Az anya haja. (Tábla:: E.) Az anya hajszíne sötétbarna, szinte feke- 
tébe hajló. A festékanyag rögöcskékben, intracellulárisan van elhelyezve. 
Sok hajszálon bizonyos melléksajátságok is megfigyelhetök. IIgyanis a 

pigment az egymásfelett levó sejtek közötti járatokban is mutatkozott, 
aminek következtében bizonyos . harántirányú vonalkázottság ötlött fel a 
habitus képen. -A haj hullámos, tapintása puha. 

A gyermekek haja. (Pala: F.) A 14 ves fiúgyermek haja hatá- 
rozottan sötétbarna, csaknem fekete. A pigment nemcsak a kéregállományban, 
hanem a bélállományban is megtalálható, még pedig ez utóbbiban 
aránylag nagyobb mértékben van jelen. A haj hullámos és mercy tapintású. 

A táblán : G-vel jelölt 12 aves leánygyermek haja világosbarna. 
A pigment rögökben van felhalmozva és egyes helyeken nagyobb mér- 
tékben van koncentrálva. A cuticuláris szegély a többiekhez viszonyítva - 
széles. A haj hosszúnövésú, göndör; nagyon erös hullámokban omlik a1á. 

Tapintása puha. 
Az apa hájának keresztmetszete. (Tibia : d.) Alakja tojásdad. A cuti- 

culáris szegély szabálytalansága a beágyazásnak és metszésnek a követ- 
kezménye, ez azonban nem befolyásolja a képet, mert a kéregállomány a 
haj .alakját is híven_,adja vissza. - .Pigmentben elég ;gazdagnak látszik, 
talán még több festék is van a képen, mint amennyi szükséges a barnás 
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árnyalatú szökeség elöidézéséhez. Ennek oka az, bogy a rajz vastagabb 
metszet után készült s így a szfnezés sötétebbnek tíinik fel, mint amilyen 
a valóságban a haj. 

Az anya hajának Iceresztmetszete. (Tábla e.) Fontos a haj alakja, melyet 
határozottan elliptilcusnalc kell mondanunk. Több hajszál keresztmet- 
szetén kisebbfokú homorúság ötlik fel a haj egyik oldalán. Ez ti tulajdon- 
ság különösen a göndör hajnak a sajátsága. Pigmentben elég gazdag. A bél- 
állomány centrálisan fekszik- és pigmentnélküli szegély veszi körül. 

A gyermekelc hajánalc Iceresztmetszete. (Tábla f és g.) Az f-el jelzett 
fiúgyermek haja barnaszínü s a bélállomány is pigmentben gazdag. Ha a 

természetben barna hajjal hasonlítjuk össze, akkor látjuk, hogy e fiú baja 
annál jóval sötétebb, szinte feketébe hajló. A haj alakja elliptikus. Bizonyos 
szabálytalanság észlelhetö a haj-keresztmetszetben s ez amellett szól, hogy 
itt még az alakban bizonyos eltolódás fog fellépni - mégpedig oly érte- 
lemben, hogy a haj még inkább elliptikus lesi. 

A festékanyag rögöcskéi nagy mennyiségben csoportosulnak a kerületi 
tájékon. 

A g-vel jelölt leánygyermek hajának keresztmetszete elárulja, hogy 
pigmentben szegény. Itt inkább a diffusivpigment van túlsúlyban. A haj 
alakja elliptilaus. A bélállomány szinte eltünik, annyira halavány: 

* * * 

Az összehasonlítás kedvéért tisztán zsidó származású, tehát zsidó apától 
és zsidó anyától született gyermekek haját is megvizsgáltuk. Az eredmény 

a következö:. 
A táblánkon IYI-el jelölt kép 280-szoros nagyítással vizsgált zsidó 

hajat ábrázol. Az L-el jelölt kép ugyanezt a hajat 420-szoros nagyítással 
mutatja be. Látjuk; hogy a haj színe fekete, pigmentben nagyon gazdag. 

A bélállomány, annak ellenére, hogy a kéregállomány elég vastag, mégis 

bizonyos mértékben halvány körvonalaiban felismerhetö. A festékai7yag mind 
a kéreg sejtjeiben, mind pedig a sejtközötti járatokban megfigyelhetö. A cacti- 

culáris szegély keskeny. 
A H--val jelölt zsidó haj inkább csak azért ;került bele .összeállítá- 

sunkba; hogy megerösítsük FRITSCH állítását. 0 ugyanis azt mondja, hogy 

a zsidó haj jellegzetes színe a fekete szín, mely minden szökeség ellenére 
is kiütközik, ha máshol nem, hát a haj gyöker6ben. A bemutatott zsidó 

haj szöke -- ami igen nagy ritkaság = s a bajgyökérben ott van, a fekete 
szín maradványát hir.detö pigmentfölhalmozódás 

. A zsidó hajon végzett keresztmetszet egyik legfontosabb képünket 
szolgáltatja. (Tábla : r. s. t) Három különbözö családból származó zsidó diák 

hajából készültek a keresztmetszetek s annyira megegyeznek, hogy szinte 

egy fejröl származottaknak gondólhatjuk. 
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A zsidó haj alakja elliptikus és egyik oldalán enyhe homorulat jel- 
lemzi. A 420-szoros nagyítással készült képen ez nagyon jó1 látszik. 
A keresztmetszet igazolja, hogy a haj göndör, vagy legalább is hullámos, 
Ez a zsidó tulajdonság viszont arra vall, hogy a zsidó faj története folyamán 
néger vérrel keresztezödött, inert ennek a fajnak tulajdonságát hirdeti az 
erösen göndör haj. 

A pigment elosztódása sajátságos. A festékanyag fitszerüen helyez- 
kedik el a kéregállományban. A bélállományban is van pigment, jele annak, 
hogy a haj feketeszínü. 

A nyert adatokat könnyebb áttekinthetöség kedvéért táblázatba fog- 
laltam. 

Weisz -csak id. 

Szín Habitus Keresztm. Tapintás 

Api 
(zsidó) barna hullámos tojásdad merev 

Anya szöke sima 

göndör 

köralakú puha 

Gyermek 
(fill) 

barna elliptikus merev 

Lehnert- család. 

Szín Habitus Keresztm. Tapintás 

Apa szöke 
(barnás) alma tojásdad puha 

Anya 
(zsidó) 

sötétbarna hullámos elliptikus puha 

a) 

fiú 
feketés- 

barna hullámos elliptikus merev 

leány világos- 
barna göndör elliptikus puha 

Zsidók haja. 

Szín Habitus Keresztmetszet I Tapintás 

feketebarna göndör elliptikus-ovális merev 
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Ebböl a három táblázatból a következö eredményre jutunk : A WEISZ- 

esalád 'egyetlen gyermeke zsidó apa és magyar anya keresztezödésböl szár= 

mazik. A fitígyermek haja barna, tehát a zsidó apa hajszínét örökölte. 
Erösen hullámos, szinte göndörnek mondható. Csak az apa haja hullámos, 
a magyar anyáé sima. A haj milyensége is a zsidó apa tulajdonságát tün- 
teti fel. Legfontosabb azonban a keresztmetszet alakja: az aháé és a fiúé 

elliptikus, míg az anyáé határozottan köralakú. Söt a gyermek haja még 
az apa elliptikus hajalakját is fölülmulja, annál is elliptikusabb és inkább meg- 

közelíti a zsidó haj tipusát, mint a zsidó siülöje. 
Levonjuk tehát következtetésünket, mely szerint zsidó apa és magyar 

anya keresztezódésébóZ született gyermek háján a zsidó -apa tulajdonságai, 
mint domirr2áns tulajdonságok örölclódnelc. 

A LESnERT-családnál magyar apa kelt egybe zsidó anyával, mely 
házass6gbó1 egy fiú és egy leánY származott. A fiúgyermek hajszíne peu 

olyan, mint zsidó anyjáé, hasonlóképén habitusáról és elliptikus kereszt- 
metszetérô1 is ugyanezt kell mondanunk. A leány haja színében anyjáéhoz 
hasonlit, habitusa göndör, épen úgy, mint a tipikus zsidóhajnál tapasztalható. 
Keresztmetszete. olyan, mint zsidó anyjáé. 

Tehát magyar-apa és zsidó anya gyermekei a zsidó anya hajánalc . 

tulajdonsr,'agait öröklik. 
Vizsgálataink tehát megerösítik azt az igazságot, hogy zsidó-magyar 

keresztezödésböl az elsö genNrációban teljesen zsidó tulajdonságokkal bíró 
gyermekek származnak. MÉHELY LAJOS hangoztatta ezt hazánkban elöször 

s mi az ô megállapítását saját vizsgálatainkkal is niegerösíthetjük. 
A vérkeveredésböl a zsidóvér kerül ki gyöztesen, mert nagy átütö 

erejénél fogva saját tulajdoariságait nyomja rá utódaira. Ha ez a folyamat 
általánossá válnék, a magyarság teljes elzsidósodására vezetne. 

A zsidóvér nagyobb átütö erejét bizonyítja az a tény is, hogy az 

ú. n. keresztezett átütés lép fel az öröklésnél, pedig ez nagyon ritka. Így 
pl. a LEHNERT-családban az anya a zsidó es a fiúgyermek haján az anya 

tulajdonságai lépnek fel. Ez csak tígy -lehetséges, ha a zsidóvér nagyobb 
átütö erövel rendelkezik. Ha pedig állandóbb és ellenállóbb a magyar 
vérrel szemben, akkor mivel a vér, illetve a benne levö faji fehérje végsö 

elemzésben összes testi és szellemi tulajdonságainknak is meghatározója, 
a zsidó fa,jtával való nagyobb mértékü keveredés az egész magyar fajta 
halálos veszedelme volna, mert teljesen kivetköztetné öseredeti jellegéböl! 
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