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Untersuchungen über fluoreszierende Stoffe der Hoden von Drosophila
Von G. E. G r a f *  und E. H a d o r n

Aus dem Zoologiseh-vergl. anatomischen Institut der Universität Zürich **
(Z. N atu rfo rschg . 14 b , 14— 17 [1959] ; e in g eg an g en  am 24. J u li  1958)

The pattern of fluorescent substances in Drosophila testes was qualitatively and quantitatively 
investigated through paper chromatography and fluorescence measurements. The pteridine inventary 
which is similar to that found in eyes, is quantitatively altered by a number of mutants of Drosophila 
melanogaster. Different species of Drosophila are characterized by specific patterns. The red pigments 
found in the testes of some species of Drosophila are chromatographically identical with the droso- 
pterines of the eyes.

S eit der A rbeit vo n  S te r n  und H a d o rn  1, d ie  sich  
m it den B ezieh u n g en  zw ischen  der A u sfä rb u n g  in  
H od en  und Vasa defferentia  befaß t, w u rd e d ieses P ig 
m en tieru n gs-S ystem  bei Drosophila melanogaster 
vor a llem  in  b ezug  a u f In d u k tio n sv o rg ä n g e  u n ter
sucht (H a d o r n 2, H a d o rn  und  B e r t a n i3, F ung und  
G o w e n 4) .  Im  Jahre 1951 k on n ten  H a d o rn  und M it 
c h e l l 5 sod an n  zeig en , daß d ie  H o d en  vo n  D r o so 
p h ila  reich an flu oreszieren d en  S to ffen  sin d . D ie  
m eisten  d ieser  V erb in d u n gen  w u rd en  sp äter  a ls  
P ter in e  id en tifiz ier t ( F o r r e s t  un d  M i t c h e l l 6, V is-  
co n tin i et a l . 7,8) .

D ie  H o d en p ig m en tieru n g  va r iiert e in erse its  stark  
bei verschiedenen Arten der G attung Drosophila. 
A n d ererseits ist se it lan gem  bekan nt, daß  bei v ie len  
A u gen farb -M u tanten  auch d ie  F arb e der H o d en h ü ll-  
zellen  betroffen  ist (v g l. B r id g e s  un d  B r e h m e 9) .  
D a g eg en  fan d  F r o ta -P e s so a  10 e in e  M utation  von  
Drosophila pseudoohscura, d ie  zw ar d ie  H o d e n 
p ig m en tieru n g , nicht aber d ie  A u g en fa rb e  verän dert. 
H a d o rn  und S c h w in c k 11  ze ig ten , w ie  sich d as P terin - 
M uster der M utante rosy2 (ry2) v o n  Drosophila me
lanogaster vom  Wildtyp unterscheidet un d  daß  sich 
d ie  ry2-Pterinphäne im Transplantations-Experiment 
nicht-autonom verhalten. Im  e in ze ln en  w ird  der P te 
ringehalt der Augen (H a d o rn  und  G r a f  12) , w ie  auch 
d erjen ig e  der H o d en  (H a d o rn , G r a f  un d  U r 
sp r u n g 13) in  reziproken Austausch-Transplantatio
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nen. die zwischen ry'2 und ry* ausgeführt wurden, 
vollständig durch den Genotypus des Wirtes be
stimmt.

Die vorliegende Arbeit befaßt sich mit entwick
lungsphysiologischen und genphysiologischen Pro
blemen. wie sie sich aus der Untersuchung der 
Hoden-Pterine verschiedener Drosophila-Arten und 
verschiedener Mutanten von Drosophila melano
gaster ergeben. Uber einige Befunde wurde bereits 
kurz berichtet ( G r a f  und H a d o r n  14) .

Material und Methodik

Drosophila melanogaster wurde bei 25 + 0,5° C ge
halten; die anderen Arten züchteten wir bei tieferen 
Temperaturen (1 9 ± 2 °C ). Die übliche Maismehl- 
Zucker-Hefe-Agar-Mischung wurde als Kulturmedium 
verwendet. Einen Wildstamm von Drosophila hydei hat 
uns in freundlicher Weise Herr A. E. B a s d e n  (Edin
burgh) zur Verfügung gestellt. Nach der Methode von 
H a d o r n  und M it c h e l l  5 wurden die frei sezierten Hoden 
direkt als Startflecken in das Chromatographiepapier 
eingerieben. Alle Angaben beziehen sich auf imaginale 
Hoden aus mindestens drei Tage alten Fliegen. Chro- 
matographiert wurde im Dunkeln mit einem 2 : 1 -Ge- 
misch von n-Propanol : 5-proz. Ammoniak.

Da in eindimensionalen Chromatogrammen die ver
schiedenen Pterine nicht vollständig getrennt werden, 
beziehen sich unsere Angaben auf vier Gruppen von 
fluoreszierenden Stoffen; für eine eingehende Beschrei
bung der beteiligten Verbindungen sei auf die Arbeit
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von Z ie g l e r -G ü n d e r  und H a d o r n  15 verwiesen. Die als 
Degradationsprodukt auftretende 2-Amino-6-hydroxy- 
pteridin-8-carbonsäure wurde nicht gemessen. Zur quan
titativen Bestimmung der Pterinmengen verwendeten 
wir nach der Methode von H a d o r n  und K ü h n  16 das 
direkt vom Papierfleck emittierte Fluoreszenzlicht. Alle 
Meßwerte der vorliegenden Arbeit sind auf willkürlich 
gewählte Einheiten bezogen.

Ergebnisse

a) W i l d t y p  v o n  
D r o s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r

In Bestätigung der Angaben von H a d o rn  und 
M i t c h e l l 5 fanden sich in den Hoden von Droso
phila melanogaster große Mengen an IX =  Isoxan- 
thopterin (Fl. 3) und ansehnliche Quantitäten von 
HB-Pterinen (Fl. 4) sowie eine gelb fluoreszierende 
Fraktion, die wahrscheinlich zur Hauptsache aus 
SP =  Sepiapterin (Fl. 5) besteht, eventuell aber auch 
Riboflavin enthalten hönnte. Überdies wurde eine 
fahl gelb fluoreszierende Verbindung festgestellt, 
die etwas weiter wandert, als die HB-Pterine 
(Fl. 7?) .

Die Meßwerte entsprechender Flecken von Einzel
köpfen und Hodenpaaren sind in Tab. 1 aufgeführt.

Köpfe, deren Pterine fast ausschließlich in den 
Augen lokalisiert sind, unterscheiden sich bei Droso
phila melanogaster von den Hoden in folgenden Be
langen. Drosopterine finden sich nur in den Augen. 
Hoden enthalten ein Vielfaches an Isoxanthopterin 
im Vergleich zu Augen. Die diesbezüglichen Meß
werte der Tab. 1 sind dabei nicht maßgebend, da 
die Fluoreszenz der IX-Gruppe der Augen zur 
Hauptsache vom mitgemessenen Xanthopterin be
stimmt ist, während die Hoden fast nur Isoxantho
pterin enthalten. Hoden enthalten überdies bedeu-

n I X SP HB

Köpfe 14 30,8 ±  1,2 33,5 ±  1,5 14,3 ±  0,5
(Augen)
Hoden 14 110.8 ±  3,1 34,6 ±  1,6 15,2 ±  0,6

Tab. 1. Vergleich der Fluoreszenzwerte für Köpfe und Hoden 
bei n Männchen (vier Tage alte Imagines) von Drosophila 

melanogaster.

tend mehr Fl. 7-Substanz als Augen. Dagegen lie
fern Köpfe und Hoden annähernd gleichviel SP- und 
HB-Mengen.

b) M u t a n t e n  v o n  
D r o s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r

Vergleichende Messungen der Hodenpterine ver
schiedener Mutanten, bezogen auf die Mengen, die 
ein Wildtypus (Stamm Sevelen) enthält, sind in 
Tab. 2 aufgeführt. Die Hoden stammen aus 3 bis 
5 Tage alten Fliegen. Für jede der n Serien wird der 
Mittelwert von 3 bis 15 Hodenpaaren, die einzeln 
chromatographiert und gemessen wurden, vergli
chen mit den Mittelwerten von mindestens 5 Hoden
paaren des Wildtypus, die ebenfalls einzeln verarbei
tet wurden. Mutanten und Kontrollen wurden je 
nebeneinander auf dem gleichen Blatt chromatogra
phiert.

Einige der Augenfarbmutanten verändern das 
Pterininventar der Hoden in charakteristischer 
Weise. W ährend die wAMutante die SP-Fraktion 
stark herabsetzt, kommt es bei sed zu einer außer
gewöhnlichen Vermehrung. Dagegen übt die Muta
tion s e , wenn überhaupt, so nur einen sehr geringen 
Einfluß auf die Hodenpterine aus. Dies ist um so 
überraschender, da das sepia-Gen die Augenpterine 
außerordentlich stark beeinflußt (H a d o r n  und Z ieg 
le r -G ü n d e r  17) und sogar in heterozygoter Vertre-

n IX SP HB

sepia (se) 9 95,4 ±  6,2 109,2 ± 5,3 95,7 ±  3,1
sepiaoid (sed) 7 26,3 ±  3,7 334,7 ± 22,1 203,6 ±  4,0
claret (ca) 8 77,5 ±  2,3 64,5 ± 4,3 70,6 ±  4,3
white apricot (w11) 2 9,0 ±  2,0 19,0 ± 0,7 19,5 ±  2,5
pink peach (p?) 6 42,2 ±  1,2 41,2 ± 3,7 55,2 ±  2,7
cinnabar (cn) 5 73,8 ±  2,9 78,0 ± 4,4 106,6 ± 6 ,1
vermillion (v) 4 92,8 ±  1,4 117,0 ± 6,3 121,3 ±

Tab. 2. Fluoreszierende Substanzen in mutierten Hoden. Meßwerte angegeben in % von Wildtyp-Kontrollen.
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tung sich manifestiert (Z ie g le r -G ü n d e r  und 
H a d o r n 15) .  Serf-Hoden enthalten auch mehr Fl. 7 
als der Wildtyp und die übrigen geprüften Mutan
ten.

Da sich zwischen sed und dem Wildtyp so große 
Unterschiede zeigten, wurden die Stoffmengen in 
heterozygoten sed/ + -Hoden gemessen (Tab. 3). 
Eine signifikante Manifestation des sed-Gens ist 
nicht festzustellen. Auch dieses Ergebnis überrascht, 
weil anderweitige Untersuchungen (G. E. G r a f  un
veröffentlicht) gezeigt haben, daß in den Augen von 
+  /see?-Heterozygoten 1,5- bis 2-mal mehr SP vor
kommt als in +  / +  -Augen.

Genotyp n IX SP HB

+ / + 12 112,5 ± 2 ,8 34,9 ±  1,1 18,6 ± 0 ,8
+/«ed 17 107,3 ±  1,8 35,0 ±  0,9 20,0 ±  0,8

Tab. 3. Vergleich von + / + -  und +  /sec?-Hoden.

c) V e r s c h i e d e n e  S p e c i e s

Die chromatographischen Untersuchungen an 
5 Arten der Gattung Drosophila zeigen, daß — mit 
Ausnahme der DP-Fraktion — das fluoreszierende 
Stoffmuster der Hoden qualitativ überall überein
stimmt. Die drei Arten D. obscura, D. subobscura 
und D. pseudoobscura, deren Hoden rot pigmentiert 
sind, liefern im Chromatogramm eine Fraktion, die 
auffallend mit den roten Augenpigmenten überein
stimmt, welche als Drosopterin (DP) isoliert und 
identifiziert sind ( V isc o n tin i, H a d o r n  und K a r r e r 18) .

Abgesehen vom Vorkommen dieser Drosopterine 
ergeben sich zwischen den verschiedenen Species 
typische Unterschiede in den Quantitäten der übri
gen Pterine (Tab. 4 ), so daß die Arten leicht auf 
Grund des Stoffmusters zu unterscheiden sind. Da
bei sind allerdings die Unterschiede z. T. durch ver
schiedene Hodengröße bedingt. So finden sich alle 
Fraktionen im großen hydei-Hoden gegenüber 
melanogaster stark vermehrt. Andererseits muß der

geringe IX-Gehalt bei subobscura auffallen. In der 
o&scura-Gruppe scheint zudem der Meßwert der 
IX-Fraktion viel stärker durch Xanthopterin beein
flußt als bei melanogaster, wo fast ausschließlich 
Isoxanthopterin gemessen wird. Die Zahlen der 
Tab. 3 und 4 sind nicht direkt vergleichbar, da sie 
sich auf verschiedene Meßeinheiten beziehen.

Die roten Hoden-Pigmente der o&scura-Gruppe 
wurden vergleichsweise neben Drosopterinen aus 
melanogaster-Augen chromatographiert. In folgen
den Lösungsmitteln konnten keine Unterschiede fest
gestellt werden: Propanol — 5-proz. Ammoniak 
( 2 : 1 )  und ( 2 : 3 ) ;  wassergesättigtes Phenol, 
5-proz. Essigsäure und 20-proz. KCl. Überall zeigten 
sich die gleichen Fluoreszenzfarben. Überdies wurde 
festgestellt, daß neben den orange fluoreszierenden 
Verbindungen, die als Drosopterin und Isodroso- 
pterin bekannt sind, in den Hoden auch das rötliche 
Neodrosopterin erscheint. Danach sind wahrschein
lich die roten Hodenpigmente der drei untersuchten 
Arten identisch mit den Drosopterinen, die aus 
Augen von D. melanogaster isoliert wurden.

Diskussion

Nach den vorliegenden Untersuchungen stimmen 
die Pterininventare der Augen und Hoden von Dro
sophila in qualitativer Hinsicht weitgehend überein 
(Tab. 1). Diese beiden Organsysteme, zusammen 
mit den M a l p i g h i  sehen Gefäßen, liefern den 
Hauptbeitrag an die Gesamtmenge fluoreszierenden 
Materials, das im Drosophila-Körper vorkommt 
(H a d o r n  und M i t c h e l l 5) .  Daher kann der Pterin- 
Stoffwechsel vergleichsweise an diesen Zellsystemen 
studiert werden. Die Ähnlichkeit der Stoffmuster der 
Augen und der Hoden ist besonders auffallend bei 
den Arten mit roten Hoden (Tab. 4 ). Falls die Dro
sopterine der Hoden tatsächlich mit denjenigen der 
Augen identisch sind, erhebt sich die Frage, warum 
einzelne Arten diese Pterine nur in den Augen,

Species n D P IX  SP HB

D. melanogaster 21 
D. hydei 8 
D. subobscura 16 
D. 'pseudoobscura 16 
D. obscura 13

7,9 ±  0,5 
11,5 ±  0,5 
18,4 ±  1,1

58,5 ±  1,1 18,0 ±  0,6 
108,5 ±  1,8 88,8 ±  8,4 

7,3 ±  0,5 5,4 ±  0,3 
39,4 ±  1,3 6,8 ±  0,3 
46,8 ±  3,8 18,8 -1- 2,2

9,7 ±  0,3
50.4 ±  5,8

3.0 ±  0,2
5.0 ±  0,3

16.5 ±  1,4

Tab. 4. Meßwerte fluoreszierender Stoffgruppen aus Hoden verschiedener Drosophila-Arten.

18 M. V is c o n t in i, E. H a d o r n  u . P. K a r r e r , Helv. c h im .  Acta 4 0 ,  5 7 9  [ 1 9 5 7 ] ,
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andere Arten aber auch in den Hodenzellen bilden. 
Dabei läßt sich der melanogaster-lAoden vergleichen 
mit dem Zellsystem der Augen bei der Mutante 
sepia, wo auch keine Drosopterine entstehen. Dies 
könnte in beiden Fällen auf einer Unfähigkeit be
ruhen, eine nahe Vorstufe, vielleicht Sepiapterin 
(SP) oder Biopterin (HB 2) in Drosopterin um
zuwandeln.

Auf Grund der gegenwärtig verfügbaren Kennt
nisse wäre es allerdings verfrüht, diesem Vergleich 
allzu große Bedeutung zuzumessen. Immerhin sei 
hervorgehoben, daß die Mutante sepia sich vom 
Wilttyp in den Hoden viel weniger unterschei
det als in den Augen. Jedenfalls dürfte es interes
sant sein, die Pterine der Hoden und Augen erneut 
zu vergleichen, wenn Näheres über den Stoffwechsel 
dieser Verbindungen und die daran beteiligten 
Enzymsysteme bekannt sein wird.

Die überraschende Wirkung von sepiaoid (sed) 
auf den Pterin-Gehalt der Hoden eröffnet weitere

19 S .  N a w a , B. S a k a g u c h i u . T .  T a ir a , Nat. Inst. Genetics Ja
pan, Annu. Report 7, 32 [1956].

interessante Fragestellungen. Hier gleicht das gen
bedingte Stoffmuster weitgehend der Manifestation 
in den Augen (Hadorn und M i t c h e l l 5, und unver
öffentlichte Feststellungen). Trotz der phänotypi
schen Ähnlichkeit von sepiaoid und sepia ist das Pte
rin-Muster der beiden Mutanten recht verschieden, so 
besonders im Zellsystem der Hoden. N aw a, Saka
gu ch i und T a ir a 19 haben sepiaoid mit rosy (ry)  ver
glichen und darauf hingewiesen, daß bei beiden 
Genotypen die Bildung der Xanthin-Dehydrogenase 
betroffen ist (vgl. Hadorn und G r a f 12). Obschon 
bei sepiaoid im Gegensatz zu rosy etwas Isoxantho- 
pterin auftritt, ist die Menge dieses Stoffwechselpro
duktes deutlich vermindert. Dies zeigt sich vor allem 
in den Hoden (Tab. 2 ). Überdies gleicht sed der 
rosy-Mutante auch insofern als in den Augen ge
steigerte Mengen an Sepiapterin und HB-Verbin- 
dungen auftreten bei gleichzeitiger Abnahme der 
Drosopterine. Transplantations-Experimente und 
Bestimmung der Enzymaktivität dürften zeigen, in
wiefern sed und rosy stoffwechselphysiologisch ver
gleichbar sind.

Untersuchungen über Aggregatbildung und Inaktivierung des Virus 
der Maul- und Klauenseuche

Von Th . Zimmermann

Aus der Bundesforschungsanstalt für Viruskrankheiten der Tiere, Tübingen a. N.
(Z. N atu rfo rschg . 14 b , 17— 24 [1959] ; e ingegangen  am 28. Ju li 1958)

„Eingefäß-verdünnte“ Lössungen des Virus der Maul- und Klauenseuche von + 4 °  C zeigten im 
Laufe ihrer Lagerung Infektiositäts-Schwankungen von 0,60 — 0,85 log, die eine Frequenz von ca.
4 Tagen hatten.

In ruhig aufbewahrten Viruslösungen von + 4 °  C, die vor der Probeentnahme zur Titration nicht 
durchmischt wurden, war das Virus gleichmäßig verteilt. Ein Durchmischen der Lösungen bewirkte 
in periodischem Wechsel eine Titererhöhung bzw. Erniedrigung im Sinne einer vermehrten Aggrega
tion bzw. Desaggregation von Virus.

Die Volumenabhängigkeit der Infektiositäts-Abnahme von MKS-Viruslösungen wird durch min
destens zwei Faktoren verursacht. Sie wird einmal bedingt durch eine relativ größere Oberflächen
reaktion bei Lösungen mit kleineren Volumen, zum anderen aber durch weitere noch unbekannte 
Faktoren. Bei Virus-Inaktivierungs-Versuchen mit Testlösungen von mindestens 100,0 cm3 ist die 
Volumenabhängigkeit der Infektiositäts-Abnahme von geringerem Einfluß auf die Ergebnisse.

Die Stabilität des Virus der Maul- und Klauen
seuche (MKS) beim Einfrieren und Auftauen prüfte 
S to r z  7, der auch mit verdünnten Lösungen arbeitete. 
Außerdem wurde die Inaktivierungs-Geschwindig- 
keit von MKS-Kulturvirus des Typs A unter der E in
wirkung verschieden hoher Temperaturen bereits ein
gehend durch B a c h r a ch  und M itarbb . 1 bestimmt. 
Die von ihnen verwendeten Lösungen enthielten bei

Versuchsbeginn ca. 106 ° kulturinfektiöse Einheiten 
(K IE).

Untersuchungen von P y l 4 mit MKS-Viruslösun
gen und eigene Versuche mit verschiedenartig ver
dünnten und gekühlten Lösungen des Virus der an
steckenden Schweinelähmung (Teschener Krank
heit)8 ließen darüber hinaus auf das Vorkommen 
eines Gleichgewichts in Viruslösungen schließen, an


