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Dwupokoleniowos$t a dziedzicznosé:)

Bivoltinismus and Genetics
- napisali
J. HELLER, A. MOKEOWSKA-HELLBR § W, SWIECHOWSKA.,
L,

W roku 1925 stwierdzitem?), ze wyslepowanie rozZwoju
doraznego u wilczomleczka, hodowanego w temperaturze po-
nad 20" jest znacznie czgstsze niz to wynika z piSmiennictwa.,
Wykazatem przy tym, ze wyzsza lemperatura ujawnia tylko
Istniejace juz wrodzone tendencje do przeobraZzenia z latencjy
lub bez niej. Osobniki predestynowane do zimowania prze-
chodzily bowiem rozwéj przewlekly z zimowaniem nawet przy
zastosowaniu temperatury 31, Stwierdziwszy w hodowlach
prowadzonych w jednolitych warunkach rozszczepienie, da-
Jace w kazdym miocie poczwarki dorazne oprocz przewleklych,
oraz ze wiosny wiekszosé stanowia osobniki doraZne, a w lecie
przewlekle, wysunalem teze, iz mamy tu do czynienia z pro-
cesem wyksztalcania sic dwupokoleniowosci u wilczomleczka,
Widzialem w tym mozliwo$¢ uchwycenia zwigzku migdzy pra-
wami dziedzicznoéci a dwupokoleniowodciy, ktéra w formic
wykszlalconej zdaje sie byt Jjuz z samej natury zaprzeczeniem
praw dziedziczenia. Wskazalem na dwa zasadnicze warunki
takiego powigzania: a) charakter letalny, lub conajmniej nie-
plodnosé kombinacji homozygotycznych, b) naprzemienna do-
minacja cech, warunkujacych oba sposoby rozwoju.

W roku 1931 podalem”) pierwsze wyniki badad chemicz-
nych, biologicznych 1 genetycznych, charakteryzujacych
poszczegolne typy rozwoju i ich przenoszenie na potomstwo.
Oprécz omdwionych zasadniczych dwéch typéw, obejmuja-
cych ponad 90 % wszystkich obserwowanych osobnikéw, opi-
satem dalsze posrednie typy, kloére ze wzgledu na rzadkose
wystepowania nie majy wiekszego znaczenia dla rozpatrywa-
nego tu zagadnienia. Dla kazdego z typéw podalem krzywe

1} Badania nad przeobrazeniem owaddéw. Czedé XV,
2) Biochem. Z. 169, 208, 1925,
) Biol. Zbl, 51. 254, 1931,
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zuzycia tlenu oraz straty wagi, charakterystyczne krzywe za-
wartosci nieorganicznych fosforanéw w krwi, oraz poziom
substanql redukujacych w krwi, Byl to pierwszy w pismien-
nictwie $wiatowym przykiad chemicznej charakterystyki ty-
pow dziedzicznych w Swiecie zwierzecym, oraz pierwsza proba
powiazania wielkosci przemiany energetycznej z jonem fosfo-
ranowym.

Material genetyczny obejmowal w tej publikacji 649 mo-
tyli, rozbitych na 14 miotoéw. Poza potwierdzeniem [aktu, ie
u potomstwa molyli o rozwoju przewleklym przewaza 10ZW0j
dorazny i vice versa, nie mozna bylo w tym stadium wyciagnac
zadnych wnioskow.

Badania kontynuowalismy do roku biezacego wlacznie,
poza przerwa wojenng. Glowna trudnos$é w hodowli slanowit
tfakt ze w masowych hodowlach z reguly wystepujg choroby
zakaZne, niszczace zwykle doszczetnie calg hodowle. Dalsza
trudnosé stanowi okolicznoéé, ze po kilku pokoleniach w wa-
runkach termostatowych hodowle degeneruja sig, daja malo
potomstwa i w obu wypadkach trzeba hodowle zaczynat na
nowo. Interpretacja wynikow utrudniona jest przcz fakt, 7e ze
150 do 200 jaj zlozonych przez jedna samice, udaje sie otrzy-
ma¢é¢ przecietnie 30—40 poczwarek. Dopiero po zebraniu
wiekszej ilodci materiatu i sciagnicciu analogicznych miotow
w wicksze grupy doszliémy do obecnych rezultatéw,

Caltkowita ilo§é molyli, wyhodowanych od rodzicow o zha-
nym trybie przeobrazenia, w scifle okreslonych warunkach
temperatury, wynosi 2340 sztuk. Hodowle prowadzono w roz-
nych lalach w temperaturach: 20° 23", 25", 27" i 30, Wysokost”
temperatury wplywa na trwanie okresu gasieniczego i doraz-
nego rozwoju poczwarek, nie ma natomiast wplywu na rozwéj
przewlekly oraz na stosunek ilosciowy obu rodzajow rozwoju.
Ponizej 20" rozwoj dorazny prowadzi tylko do stadium wytwo-
rzenia rysunku na skrzydetkach poczwarki, po czym poczwarki
gina. Zimowanie poczwarek o rozwoju przewlekiym musi sig
odbywal w lemperaturze znacznie niZszej, niz rozwéj gasienic
i zapoczwarzenie, w przeciwnym razie poczwarki ging skut-
kiem przedwczesnego wyczerpania rezerw, Fakty le wyzna-
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€zajq granice mefodyce badan doswiadczalnych nad wplywem
temperatury na rozwdéj poczwarki.

Podzial calej populacji hodowlanej miedzy poszezegilne
fenotpr przedstawia sie naslepujaco :

Tabela 1
N = 2340
Senotypy N % Razem
1. Dorazny 1010 43,0 43.0
2. Przewlekly 1212 52,0 9-,0
3. Opézniony | 63 27 97,7
4. Opdzniony 1l 48 Z2,0 99,7
5. Dwauletni 7 0.3 100,0
2340 | 100,0

Rozwdj doraZny trwa 10 dni w 30". Przedluia si¢ on ze
spadkiem temperatury i w 20° trwa od 19 do 24 dni. Rozwdj
przewlekly rozciaga sie na przecicinie 300 dni, przy czym
najdiuzszy okres, zimowania, musi przebiegaé w lempera-
turze ponizej 10°. Rozwdj opdzniony trwa w 30" —26 dni,
w 25% — 36 do 42 dni, 12° — 100 do 110 dni. )

Jako odrebny typ trzeba bylo wyoschnié rozwéj, trwajacy
okolo 180 dni, ktéry okreslimy jako opOZniony II. Wreszcie
wystepuja poczwarki dwuletnie, naszym zdaniem czestsze niz
to wynika z tabeli I. Wiele z nich bowiem ginie w pierwszym
zimowaniu, zanim ich charakler dwuletni daje sic stwicrdzié.

Jak widzimy z tablicy I-szej, 95 % calej populacji sktada
si¢ z typu doraznego i przewlekiego. Jakkolwiek wicc poZo-
stale typy moga mie¢ dla ustalenia genotypéw decydujace zna-
czenie, ograniczymy si¢ na razie w dyskutowanej cbecnie
sprawie do dwu pierwszych fenotypow.

IL.

Przechodzimy do przedstawienia wynikéw hodowli posz-
czegolnych miotow, przy czym dla przejrzystosci polaczylismy

G
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male mioty w wigksze grupy, uzyskujac z ponad 60 miotow
23 pozycje.

1. Tabela 1I przedstawia wyniki, olrzymane dla po-
tomslwa motyli o rozwoju przewleklym.

Tabela It
Rodzice o rozwoju przewleklym
Al Typ 31
Mioty Doraz. | Opdz. || Przewl. | Dwulet.| Razem
I D & 126 4 w4 174
2. Il pok. 27 33 1 43
3. 8 malych miotow| 107 27 134
' Razem | 266 | 4 77 4 | 351
B. Typ. 1:1
1. AZ6 10 18 28
2. B29 38 2 30 3 73
3. H-=S ' 119 5 112 236
4. CI 39 38 4 38 80
5. 3 male mioty 13 4 13 30
6. 111947 49 5 102
Razem 267 | 15 | 264 3 | 549
e 533 | 10 | 34 7 | 900

Tablica obejmuje 900 motyli, z ktorych 533 przeszly roz-
wij dorazny. We wszystkich miotach Wystc;puje albo trzy-
krotna przewaga doraznych, albo stosunek réwnosci. Podzie-
lilidmy wigc mioly na 2 grupy dla uwydatnienia tych stosun-
kow, Cecha latencji, dajaca rozwoj przewlekly, jest w tym
pokoleniu cecha recessywna. Brak miotu w catoscl zimujacegn
wskazuje na nieplodnosé¢ czystych recessywow miedzy soba.
Stosunek 3:1 odpowiada oczekiwaniu przy kombinacji hete- -
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rozygot migdzy sobg, przy dominacji cechy dora’nosci. Stosu-
nek 1:1 odpowiada skrzyzowaniu heterezygoty z czystym
recessywem. Homozygoty dominujuce sa w tym pokoleniu
niemozliwe, poniewaz wrylegly si¢ przed zimowaniem. Talk
wiec wynik doSwiadczen odpowiada oczékiwaniu, przy zalo-
zeniu nieplodnodci homozygot recessywnych miedzy soba.

2. Rowniez u potomsiwa motyli o rozwoju doraznym WYy-
stepuje dwojaki typ dziedziczenia. Najwieksza ilo$¢ miotow,
obejmujaca 903 osobniki z ogélnej liczby 1368, wykazuje ceche
latencji jako dominujuca 1 dziedziczenic wedle schematu :
25% doraznych na 75% przewleklych. W istocie jednak grupa
czystych recessywéw jest tu znacznie zredukowana, do okolo
16%, skutkiem wystepowania osobnikéw patologicznych, gi-
nacych zaraz po przcobrazeniu. Charakterystyczne formy
patologiczne opisalem dokladniej w wspomnianej publikacji
z 1931 r. Podobne zmniejszenie wykazuje i grupa czystych
recessywow po rodzicach przewlcklych, lecz nie w tak duzym
slopniu, ' '

Stosunki te w obydwu typach przedstawia tabela II1. str. 86.

Drugi typ stanowia mioty, w ktérych mimo pochodzenia
od rodzicow dorainych utrzymuje sig dorazno$é jako cecha
dominujaca. Ogolem mamy czlery tego rodzaju mioty, z taczny
iloscia 465 motyli. Dominacja nie jesl tu jednak zupeina, gdyz
dorazne stanowia tylko 62% zamiast 75%. O tym, e grupa
przewleklych zawiera réwnicz heterozygoty, $wiadczy wyho-
dowanie z niektérych z posrdd nich potomstwa z typowym
rozszczepieniem na dorazne i przewlekle,

3. Probowalidmy wreszcie krzyzowaé molyle doraZne
z przewleklymi i otrzymalisSmy z samicy doraznej i sameca
przewlekiego 42 motyle dorazne, 14 przewleklych, zas z krzy-
zowki przeciwnej — 9 dorainych, 11 przewleklych.

4, Poréwnanie powyzszych wynikow z stosunkami panu-
jacymi w przyrodzie przeprowadzilismy na materiale, zebra-
nym w sladium gasienicy, najczesciej po ostatniej lince o1-
sieniczej, a obserwowanym w okresie poczwarkowym w s
temperaturze — ponad 20", Zauwazylismy juz w roku sy,
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Tabela III
Rodzice o rozwoju doraznym
A Typ. 3:1
Miot Doraz. | Opéz. I | Przew. Razem
1. A/ 3/ 10 Z 2 14
2. Al 57 10 40 17 o7
3. B 38 113 — 36 149
4. W4/ 157 2 76 | 235
| 290 44 131 465
B. Typ 1:3
2 Miot Doraz. | Opdz. 1|Opéz. Il| Przew. | Razem
1. EFGQ 62 s — 340 402
2. B34 13 — 36 89 143
3. C38 27 —- — 147 174
4. 5 malych 9 - 12 25 46
5 A 46 7 — s 32 39
6. 1/47 17 — — 82 99
| 140 — | 48 | 715 | 903
| A-+B | 430 | 44 | 48 | 846 | 1368 |

ze i w przyrodzie znajdujemy gasienice predestynowane do
obu rodzajow rozwoju, przy czym wsrod wczesniej zebranych
zauwazylismy przewage osobnikéw doraznych, u pézniejszych
przyghiatajaca przewage przewleklych.

Na tej podstawie wyobrazamy sobie, Ze motvle latajace
w maju i czerwcu dajy poczatek pierwsze| generacji o przewa-
dze poczwarek o rozwoju dora‘nvm. Pokolenie to jest nie-
liczne, bo wigkszos¢. poczwarek zimujucych ginie, uchodzi
wiec zwykle uwagi badacza. Szukajac starannie, znajdowa-
lismy poszczegdlne gasienice juz od polowy czerwca. Motyle
wvlegle z poczwarek pierwsze] generacji wydaju gencracjy
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druga o przewadze poczwarek przewlekiych, wyslepujaca
masowo w pierwsze) polowie sierpnia. Przewaga iloSciowa
drugiej generacji nad pierwsza powoduje, Ze w sumie osohniki
dorazne stanowig w przyrodzic znacznie niiszy odsetek niz
w hodowli, Motyle dorazne drugie] generacji maja moznosé
wvylegni¢cia sie tylko w razie dhigiej i cieplej jesieni i sa
opisane w pisSmiennictwie jako drugie pokolenie, kiedy w islo-
cie stanowia juz frzecie pokolenie motyli w danym roku.

Przedyskutujemy obecnie, o ile wyniki powyZsze potwier-
dzaja nasze zalozenia z roku 1925 i czy tlamacza mechanizm
dwupokoleniowosci, Postulowalismy czynniki letalne, a conaj-
mniej powodujace nieplodno$é u homozygot, oraz kolejna
zmiane dominacji obu sposobéw rozwoju. Analiza wynikéw
hodowli wykazuje wystarczajuca zgodnos$e z powyZszymi za-
tozeniami. Poza tym szukalismy dowodow bardziej bezposred-
nich: w roku 1938 poddalismy obserwacji 52 osobniki o rozwo-
ju doraznym pokolenia wiosennego. W §wietle dotychezaso-
wych wynikéw mozemy przyvjaé, Ze trzecia czed$é wsrod nich
stanowily homozvygoty, za$ 2/3 heterozygoly. Kojarzac te
motyle w parki, obserwowaliémy skladanie jaj, kiére u wil-
czomleczka wystepuje najpézniej w lrzecim dniu od polacze-
nia, W razie nie zlozenia jajek w tym dniu kojarzono inne
zwigzki. Poniewaz wilczomleczek 2zyje 10-14 dni, mozna
bylo prébe taka powtirzy¢ raz jeszcze. Motyle, ktore w trzech
kolejnych kombinacjach nie daly jajek, uznawalidmy za nie-
plodne. Otoz w populacji naszej na 52 osobniki — 18 okazalo
sie nieplodnymi. Doswiadczenie to powtérzono w roku 1939
na jeszcze wiekszym materiale, z podobnym wynikiem. Wi-
dzimy przy tym, ze homozygotyzm nie dat tu dziatania lelalne-
go, bo ilo$¢ homozygot odpowiada leoretycznie oczekiwane].
Natomiast w miotach, gdzie doraznosé jest cecha recessywna,
homozygoly doraine wykazujy silng lelalnosé w okresic
poczwarki. Dalszym dowodem nieplodnos$ci homozygot micdzy
soba jest fakl, uderzajacy na szkicach tablic genealogicznych:
Plodnymi sy zawsze dominujgce, a wicce grupa zawierajaca
heterozygoty.” Recessywne nie daja potomslwa. Pozorny wy-
jatek stanowi miot A38, w ktérym potomstwo otrzymano za-
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réwno od doraznych jak i od przewleklych, oraz analogiczny
miot N32, W obu tych wypadkach idzie o mioly o niepeinej
dominacji, tak, ze wirdd recessywoiw byly niewalpliwie hete-
rozygoty.

Wreszcie postulat nasz znajduje posrednie potwierdzenie
w pracy Ivesa'}, ktéry u Drosophila melancgaster stwierdza
istnienie licznych czynnikéw letalnych i wylicza, Ze homozy-
goty maja o tyle mniejsze szanse zyciowe, iz ulrzymanie ga-
tunku musi zaleze¢ gléwnie od heterozygot,

Wigcej klopolu sprawila nam zmiana dominacji w kolej-
nych pokoleniach. Byl to najslabszy punkl w konstrukeii,
bo zdawalo sie, 7e w najlepszym razie dojdziemy do tego, by
Weissmanowski ,,rytm wewnelrzny® zastapi¢ réwnie malo
znaczacym ,rytmem dominacji®, Nasunelo si¢ jednak tfuma-
czenie, nadajace tej zmiennosci okreslone znaczenie, dostepne
doswiadczalnemu sprawdzeniu. Przyjelismy mianowicie, ze
gen warunkujacy latencje rozwija sic w nizszej temperaturze
jako ustepujacy, w wyzszej jako dominujacy, Doéwiadczenie
w tym kierunku przeprowadzilismy wiosna 1931, kiedys$my
z 306 zimujacych poczwarek wydzielili wszystkie nieparzyste
numery 1 w dniu 10 kwietnia poddali ogrzewaniu w termosia-
cie, dochodzac w ciagu kilku dni do 28", w ktérej to tempera-
turze poczwarki pozostawaly do wylegu (w maju), Poczwarki
0 numerach parzystych przetrzymano w lodowce do konca
maja, po czym w Llemperaturze pokdjowej pozwolono im
dokoticzyé¢ rozwoju w ciagu czerwca. Mielismy w obu grupach
material idealnie jednorodny, bo numery dawane byly kolejnoe
W miare zapoczwarzania. Potomstwo pierwszej grupy skladaio
si¢ z 43 doraznych i 110 przewleklych wykazujac zupeny
prawie dominacje cechy latencji. Potomstwo grupy drugiej
skiadalo sie ze 109 doraznych 1 7 przewleklych, wykazujac
nietylko zupelna recessywnose cechy lalencji, ale i silniejsze
niz zwykle nasilenie wirdd jej homozygot cech letalnych.
I w tym wypadku wspélczesne pismiennictwo doslarcza nam

) Genetics 31. 1945, Cyt. wedle An. Rev, Physiol,  VIIL 1946,

str. 31—32,
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analogii : C. Slern') wykazal u Drosophila melanogaster, ze
gen ,Ci% (cubitus interruptus) jest recessywnyv w 25% lecz
czesciowo dominujacy w 14° Tak wicc zaréwno doswiadcze-
nia jak i analogie przemawiaijg za sfuszno$cia obu naszych
zalozen,

W jakim kierunku powinny isé zmiany, zeby doprowadzié
dwupokoleniowoé¢ niezupelng u wilczomleczka do zupelnej,
jaka widzimy np. u bielinkéw lub Araschnia? Nasuwaja sig tu
trzy warunki: Po pierwsze: czynniki letalne powinny obijac
praktycznie wszystkie homozygoty recessywne — po drugie: -
dominacja naprzemienna musi byé calkowita. Te dwa wa-
runki wystarczaja, by zapewnié¢ regularna zmiang pokoled.
Zreszla nawel u Araschnia, u ktérej zmiana pokoler obejmuje
nie tylko dlugos¢ rozwoju, ale roéwniez wielko$¢ i ubarwienie
motyla, mechanizm ten nie dziala z absolutng pewnoscia.
Weissman bowiem stwierdza, ze w pokoleniu jesiennym, ktore
powinno da¢ bez wyjatku forme levana o rozwoju przewle-
ktym prawie zawsze zjawiaja sic poszczegdlne egzemplarze
prorsa o rozwoju doraznym,

Trzecim wreszcie istotnym warunkiem, ktory by dopiero
zmien dwupokoleniowos$¢ warunkowa na bezwzgledna jest
przyspieszenie rozwoju, wyraZzajace si¢ zmniejszeniem war-
tosfcl |, conslans® we wzorze Bluncka®). W ten sposéb warlo§é
graniczna temperatury, powyzej ktére] rozwd] 'doraény jest -
dopiero mozliwy, a ktéra obecnie wynosi 20", ulegiby obni-
zeniu. Tego rodzaju tendencje stwierdziliSmy®) w naszych
hodowlach pod dzialaniem stosowania wy#szej lemperalury,
poczawszy juz od wyklucia z jajka. .

Widzimy wige, 7e badania nasze wykazaly u wilczo-
mleczka dzialanie wszystkich postulowanych mechanizmow,
prowadzacych do regularnej dwupokoleniowosci. Dowodza

o) Genetics 280 1943, Cytuje wedle Annual Rev. of, Fhysiol. VIl
1946, str. 17.

9 Blunek, H, Dic Entwicklung von Dyvtiscis mareinalis, 7. wiss, Zool
121, 1734 391, 14924

Heller I 20 wvergl Physiol. 11, 1930, str. 451,
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zatem ze zjawisko to da sie zupetnie pogodzi¢ z prawami
dziedzicznosci, ktorych pozornie stanowi zaprzeczenie,

Instytut Zoologiczny Uniwersytetn Wroclawskiego
Zaklad Fizjologii Zwierzyt — Kierownik Prof. Dr Jozef Heller

Summary

In the hawk-moth the pupal stage lasts about 300 days in-
cluding winler-diapausis. Some idividuals however perform
the metamorphosis in 2 -3 weeks. The development modus
{rapid or with diapausis) proved to be a Mendelian character,

The present reporl covers the breeding experiments during
1926—1936 and 1946--1947, including over 60 ponds with
2340 individuals. The percentage of moths with rapid and
overwintering devclopment is presented in the table I to-
gether with 3 other types forming only 5% of the whole
population. In the table I and III are collected the results of in-
heritance of the development modus from parenls with resp.
rapid and overwintering pupal slage. In the descendence of
the first — diapausis is a dominant character, in the other
a recessive one.  This rhytmic change in dominancy is condi-
tionated by the temperature during the pupal development,

The separation of ,pure lines“ proved lo be impossible
owing lo infertility of homozygotes.

The authors interprete this findings as a ,facullative bi-
voltinism® in the hawk-moth, giwing a second generation in
temperatures over 20", which is the lower limit for the rapid
development in this species. The regular bivoltinism is
thought to be conditionated through. the same mechanism in
accordance with the rules of Geneclics, supposing the homozy-
goty being a letal character and assuming a lower temperature
s the (hreshold for the rapid development.



9l

ENTOMOLOGICZNI,. 18,

9@%&@@% LM@ .o_ g u@ %...be

_. ¥ ___G_ &-mmm.. uQ v_A;Ou u&“_fbﬁﬂi| R

| € * T
21:9 _. wm__ iA-4€6 O X s () L |

.&,“%_._S_ﬁ-%a | | m@X . E@L_l@x

vl
-
|

CL 1

_ 1 ..ﬁm,w ~ -

Ceol 2 g e o(®)——(®)se
B yp, ! AMV_A &L ©
| [T _

0l€r | M 1| A-iebh

L LIH |

woese] ot JOO—0O% B N

e e I BT , «O
| L |In-0861| @

A ..,Jo...ler.n.. | w —E

BuzRIon A o

dziedzicznosd.

Heller el cons. Dwupokoleniowost¢ a

J.




POLSKIE PISMO

Tab. VI

1937

1938 B

1938 c»

J. Heller et cons. Dwupokoleniowosé a dziedzicznoSe.
.
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Znaki :  Signatures :

Kolka z punktem: Motyle o rozwoju doragnym.
Kdélka puste: Motyle o rozwoju preewlekbym.
Kotka z krzyzem: Motyle o rozwoju opdfnionym.
Liczby przy kolkach podaja ilo§¢ indywidudw,

Circles with black centre: Moth with rapid development,

a

Circles without black centre: Moth from overwintering pupac,

Circles with cross: Moth with delayed developement  {without
pausis .

Numbers attached to the circles: Number of individuals.

dia-



