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Résumé

Chez le Crustacé Isopode Oniscoide Armadillidium vulgare, nous avons rapporté la monogénie
a laction de différents facteurs masculinisants et féminisants. Ces derniers transforment les males
génétiques (ZZ) en néo-femelles. L'un de ces facteurs (F) est une bactérie qui induit une
thélygénie (Tg) dont les néo-femelles sont réfractaires a la masculinisation. Les autres facteurs
féminisants (f' - f) induisent respectivement une thélygénie (Ty) et une arrhénogénie (Ary) dont les
néo-femelles sont masculinisables.

A 20 °C, les femelles Ty, de la population de Rabat, expérimentées ici, ont fourni, pendant 4
générations, des descendances thélygeénes ou les males sont rarissimes et souvent absents. Lorsque
ces femelles Ty, sont soumises a une température de 30 °C, leurs descendances (F,) deviennent, en
1" ou 2° portée, arrhénogénes (Ary). Lorsque la 1" portée est restée thélygene, les femelles qui en
sont issues, élevées puis croisées a 20 °C, donnent des descendances (F,) du type Ty. Par contre,
lorsqu’elles sont maintenues a 30 °C, elles donnent des F, arrhénogénes (AR;). Lorsque la 1" ou
la 2¢ portée est devenue arrhénogene, les femelles « exceptionnelles » donnent en F,, a 20 °C, des
descendances de sex-ratio variable : thélygéne, arrhénogéne ou intermédiaire (pseudo-ampho-
géne) ; dans la plupart des cas, le sex-ratio des portées successives d’'une méme femelle reste
constant. Le maintien, a 20 °C, de I'arrhénogénie s’apparente aux effets appelés « dauermodifica-
tions ». Cependant, dans certains cas, on observe a la 3° ou 4° portée une forte augmentation du
taux des femelles, ce qui constitue un retour au type thélygéne initial. Cette température de 30 °C
n’a aucun effet sur le sex-ratio des femelles génétiques (WZ) qui reste amphogéne (J'/ ¢ = 1).

Ces résultats montrent que c’est un seul et méme facteur (f) qui est responsable des 2 formes
de monogénie (thélygénie et arrhénogénie). L’expression de ce facteur est fonction de la tempéra-
ture d’élevage ainsi que d’autres parameétres précédemment mis en évidence, tels que le génotype
et I'dge de la génitrice. La multiplicité des paramétres en jeu conduit, dans certaines populations,
a une variation continue du sex-ratio.

Cet ensemble de données peut étre rapproché des résultats concernant la drosophile, a savoir
la transmission du virus o et les systtmes P.M. et surtout I.R., responsables de différentes formes
de dysgénésie hybride. La nature du facteur f d’A. vulgare reste inconnue. Sa sensibilité 3 une
haute température le différencie du déterminant sexuel des femelles génétiques.

Mots clés : Monogénie, température, facteur féminisant, crustacés, oniscoides.
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Summary

Thermosensitivity of the expression (or the transmission) of a feminizing factor
causing different types of monogeny
in the Crustacea Oniscoidea Armadillidium vulgare Latreille.

Monogeny observed in numerous populations of A. vulgare may be caused by various
masculinizing (M) and feminizing (F, f’, f) factors. The latter convert the genetic males (ZZ) into
neo-females. One of these factors (F) is a bacterium which induces a thelygeny where females are
resistant to masculinization. The other feminizing factors (f’, f) respectively induce thelygeny (T¢)
and arrhenogeny (Ar) with masculinizable females.

The Ty females (population of Rabat) reared at 20 °C during 4 generations produce thelyge-
nous broods where males are exceedingly rare. When the T, females are reared at 30 °C, their
progenies (F;) become arrhenogenous in the first or in the second brood. When the first brood
remains thelygenous, the females reared and mated at 20 °C produce Ty broods (F,). Otherwise,
when the females are reared at 30 °C, they produce Ar; broods (F,).

When the first or the second brood has become arrhenogenous, the few females produce
broods (F,) with variable sex-ratio : thelygenous, arrhenogenous or intermediate (pseudo-amphoge-
nous) ; in most cases, the sex-ratio of the successive broods of a female remains unchanged. The
persistence of arrhenogeny, at 20 °C, shows similarities with the effects named « dauermodifica-
tions ».

However in some cases, the sex-ratio of the 3rd or 4th brood becomes increasingly female
biased. Such variations constitute a reversion to the initial thelygenous type. This temperature
(30 °Cé) has no effect on the sex-ratio of the genetic females (ZW) which remains amphogenous
T/ =1).

These results show that one factor (f) only is the cause of the 2 types of monogeny (thelygeny
and arrhenogeny). The expression of this factor depends on temperature and other parameters
such as genotype and age of females. The multiplicity of the acting parameters causes in some
populations a continued variation of sex-ratio.

These data seem to have similarities with those related to Drosophila, namely transmission of
virus o and the P.M. and above all I.LR. systems, which determine hybrid dysgenesis. The nature
of the f A. vulgare factor is unknown. Its sensitivity to high temperature distinguishes it from the
sexual determinant of the genetic females.

Key words : Monogeny, temperature, feminizing factor, Crustacea, Oniscoidea.

1. Introduction

La monogénie, phénomeéne trés répandu chez les Crustacés Péracarides — en
particulier chez les Isopodes Oniscoides — consiste en la production, par un couple, de
descendances composées en totalité, ou en grande majorité, par des individus de méme
sexe. Ces descendances sont qualifiées de thélygénes (T) lorsqu’elles sont constituées de
femelles, et d’arrhénogénes (Ar) lorsqu’il s’agit de males. Dans une descendance dite
allélogene, les portées successives d’'une méme femelle différent significativement quant
au sex-ratio.

VANDEL (1941) oppose a ces divers types de descendances monogenes les descen-
dances amphogenes qui offrent une égalité numérique des sexes. Diverses interpréta-
tions faisant appel a un déterminisme a la fois génétique polyfactoriel et épigénétique
ont été proposées pour expliquer ces phénoménes de monogénie (LEGRAND &
JucHauLT, 1984 ; GINSBURGER-VOGEL, 1985 ; BuLL, 1983). Chez I’Oniscoide Armadilli-
dium vulgare, ou I'amphogénie est rare, limitée a certaines lignées présentes dans
quelques populations, et caractérisée par Pexistence de femelles et de males génétiques
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(2 WZ, & ZZ), nous avons rapporté la monogénie a I'action de différents facteurs
féminisants et masculinisants. Les facteurs masculinisants, a transmission patrocline,
s’opposent dans certains croisements & ’action des facteurs féminisants, induisant alors
I'intersexualité et parfois un maintien du phénotype male ; ils sont de nature génétique
et correspondent & un gene dominant M (JucHAULT & LEGRAND, 1976b ; LEGRAND &
JucHauLt, 1984). Les facteurs féminisants, & transmission essentiellement matrocline,
transforment les males génétiques en néo-femelles. L’un de ces facteurs féminisants est
une bactérie Chlamydiale (F), intracytoplasmique et polytrope, responsable des descen-
dances thélygenes (Tg), dont les femelles ne peuvent étre masculinisées (MARTIN et al.,
1973 ; MaArTIN, 1981). Cette forme de monogénie peut étre induite par implantation de
tissu de femelle Tg chez une femelle amphogéne (LEGRAND & JucHAuULT, 1970). Les
autres facteurs féminisants (f et f') transforment les maéles génétiques en néo-femelles
masculinisables, induisant respectivement ’arrhénogénie Arg et la thélygénie Ty. Ces 2
derniéres formes de monogénie ne peuvent pas étre induites chez un receveur ampho-
gene par implantation de tissus de néo-femelles Ar; ou Ty.

Le facteur f' est stable : étant régulierement transmis par les néo-Q ZZ il
provoque une thélygénie (T). Les croisements entre individus issus de populations
différentes ont montré que la transmission de f' est contrdlée par un mécanisme
génétique (JucHAULT & LEGRAND, 1976a). Une certaine proportion (1/3) des males
issus de descendances Ty peuvent transmettre ce type de thélygénie (JUCHAULT &
LEGRAND, 1981b ; LEGRAND & JUCHAULT, 1984) ; mais la plupart de ces males d’origine
Ty sont « neutres » : croisés avec des femelles génétiques, ils donnent des descendances
amphogeénes (LEGRAND & JucHAuLT, 1972).

Le facteur f peut étre qualifié de labile. I! semble absent — ou non exprimé —
dans de nombreux ovocytes des femelles Ar; de telle sorte que le croisement : &
ZZ7Z x néo-Q ZZ; donne des descendances arrhénogenes (Arg) du fait que les zygotes,
ZZ, ne peuvent se développer qu’en accord avec leur sexe génétique (méle). Les males
arrhénogénes Ar; — comme la plupart des males d’origine Ty — sont neutres. Leur
taux dans ces descendances Ar; augmente souvent au cours des portées successives ;
généralement, les derniéres portées des femelles Ar; dgées ne sont constituées que par
des males. Ce phénoméne, désigné par VANDEL (1941) sous le nom d’arrhénauxése,
rend I’ensemble de la descendance allélogéne.

Nous avons observé dans certaines filiations un passage spontané de la thélygénie
Ty & Parrhénogénie Ar; et, plus rarement, un changement inverse (LEGRAND &
JucnauLt, 1984). L’ensemble de ces données concernant les facteurs f-f' rappellent les
résultats relatifs 3 la transmission du virus o de la drosophile (L’HERITIER, 1962 ;
OHANESSIAN-GUILLEMAIN, 1963). Cette similitude sera développée dans la discussion. La
transmission du virus étant profondément modifiée par un traitement thermique
(30 °C), nous avons recherché s’il pouvait en étre de méme en ce qui concerne le
facteur féminisant f'.

Rappelons que de telles expériences ont déja été réalisées par nous-mémes
(JucHAULT et al., 1980a), chez des femelles d’A. vulgare de la lignée thélygéne Ty et
par GINSBURGER-VOGEL (1975) et GINSBURGER-VOGEL & MAGNIETTE-MERGAULT (1981a -
1981b) chez les femelles thélygénes de 'amphipode Orchestia gammarellus. Mais dans
ces deux cas, les facteurs féminisants — qui inversent les miles génétiques en néo-Q —
correspondaient a des symbiotes parfaitement identifiés : microsporidie chez O. gamma-
rellus, bactérie chez A. vulgare. Chez les néo-femelles de cette derniére espéce, une
température de 35 °C appliquée pendant 35 jours provoque la disparition des « formes
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typiques » de la bactérie. Cette disparition est concomitante d’une différenciation de
caractéres males, conformes au génotype. Cependant, apres retour a 20 °C, de nou-
velles formes typiques de la bactérie réapparaissent et la physiologie femelle se rétablit.

II. Matériel et méthodes

Les A. vulgare utilisés dans cette étude sont des descendants d’individus récoltés a
Rabat (Maroc). Les croisements effectués durant 3 ans a partir de I’échantillon recueilli
n‘ont fourni que des descendances monogénes a femelles masculinisables, les unes
thélygenes, les autres arrhénogenes. Aucune souche amphogeéne stable, comparable a
celles obtenues a partir des femelles génétiques (WZ) d’autres populations, n’a pu étre
isolée a partir de cette population marocaine. Compte tenu des résultats antérieurs
concernant les populations d’A. vulgare, on peut penser que tous les individus de la
population de Rabat sont des males génétiques et que le phénotype femelle résulte
uniquement de I’action de facteurs féminisants de type f - f', puisque la bactérie F
semble absente. Nous avons déja observé de telles populations, en particulier & Moulis
(09200 France) et a Escorial (Espagne) (JUCHAULT & LEGRAND, 1981b).

Lors des croisements préalables, a 20 °C, des femelles issues d’'une descendance T
avec des males issus de descendances Ar de la méme population, la thélygénie s’est
montrée parfaitement stable : F1 = 73 Q ; F2 obtenues a partir de 5 femelles F; = 7d,
358 Q ; F3 obtenues a partir de 10 femelles F, = 8 ', 1 698 Q. L’expérience a consisté
a soumettre a une température de 30 °C des femelles vierges puberes, en repos sexuel,
issues de descendances Ty, en les associant chacune avec un maile de la méme
population (madles issus de descendances Ar). Ce type de mile a été choisi du fait qu’il
est « neutre » et pour éviter lintroduction d’un génotype étranger, susceptible de
modifier la transmission de f' (JucHAauLT & LEGRAND, 1976a). Les premiéres portées
sont intervenues 45 jours aprés la mise en expérience. Les descendants des femelles Ty
ont été maintenus a 30 °C pendant les 30 a 40 premiers jours de leur vie ; les males et
les femelles pouvant alors étre distingués, les descendants ont été séparés par sexe et,
soit ramenés a 20 °C ou ils ont effectué leur croissance, soit maintenus a 30 °C. Des
croisements ultérieurs ont été réalisés avec ces individus, soit a 20 °C, soit a 30 °C.
Nous avons également utilisé, dans certains tests, des femelles d’'une souche amphogene
vraie, issue d’une population espagnole (Valence) (JUCHAULT & LEGRAND, 1981b). Afin
d’obtenir une entrée rapide en reproduction et un allongement de cette période de
reproduction, tous les élevages ont été effectués sous une photopériode de type jours
longs (L.D. : 18.6) (MocQuARD et al., 1980). Nous avons préalablement observé que de
telles photopériodes n’ont aucun effet sur le sex-ratio des descendances amphogénes ou
monogenes (résultats inédits).

ITI1. Résultats

A. Descendances des femelles Ty élevées a 20 °C (témoins)

Vingt femelles issues d’une F; thélygéne, élevées a 20 °C et croisées avec un méle
de lignée Ar; ont donné chacune une descendance T ; I’ensemble des descendants, qui
constitue la 4° génération Ty obtenue au laboratoire, représente 6 G et 1 067 Q@ pour la
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1 portée des 20 femelles étudiées, 468 Q@ pour la 2° portée chez 8 des femelles
précédentes et 105 @ pour la 3° portée chez 4 d’entre elles.

B. Descendances des femelles Ty pubéres transférées a 30 °C
(F, des femelles soumises a 30 °C)

Vingt-deux femelles Ty, sceurs des précédentes, ont été transférées a 30 °C et
croisées également chacune avec un male de lignée Ar;. Elles ont donné des descen-
dances dont le sex-ratio de la 1™ portée est variable, mais souvent constitué d’un
nombre important de mailes ; le pourcentage moyen de maéles est de 33,2 p. 100 (voir
tableau 1). Chez 11 femelles qui ont offert une 2° portée, on observe une augmentation
significative du taux des males lors de cette 2° portée (taux moyen : 84,8 p. 100). Cette
arrhénauxése concerne toutes les descendances, quelle que soit le sex-ratio de la 1™
portée ; elle aboutit souvent 4 une arrhénogénie totale (exemple : 1" portée S5 Q ; 2¢
portée 53d).

Les descendances amphogenes observées dans certaines premiéres portées n’appa-
raissent donc que comme des états de transition du sex-ratio entre la thélygénie et
Parrhénogénie. On peut ainsi parler de pseudoamphogénie.

TABLEAU 1

Action d’une température de 20 °C et 30 °C sur le sex-ratio des descendances
de femelles génétiques (WZ) et de femelles (néo-femelles ZZ) de lignée T;.
n : nombre de descendances ; T, pseudo A, Ar : descendances dont le sex-ratio est respectivement
thélygéne, pseudo-amphogene, arrhénogéne ; + la 1° portée de cette descendance
avait été thélygéne ; ++ les 1" portées avaient été thélygénes (8 cas), amphogéne (I cas),
arrhénogeéne (1 cas).

Effect of temperature (20 °C and 30 °C) on the sex-ratio of progenies of genetic females (WZ)
and T females (neo-females ZZ). n : number of progenies ; T, pseudo A, Ar:
progenies with sex-ratio respectively thelygenous, pseudo-amphogenous, arrhenogenous ;

+ the first brood of the progeny was thelygenous ; ++ the first broods were thelygenous (8 cases),
amphogenous (one case), arrhenogenous (one case).

Descendances Descendances
des Q@ génétiques des @ (néo-Q) Tp
20°C 1° portée . ...... n=12 3553 362 9| n=20 60 1067 @
2¢ portée . ... ... n=10 2135 268 Q |n= 8 486 Q
3¢ portée ... .... =9 2643 271 Q| n= 4 105 Q
30 °C 1 portée . . .. ... n=17 5223 5059 |n=22 371 G 747 Q
14T 97 & 607 Q
4 pseudo A 129 116 @
4 Ar 145 & 24 Q
2° portée ....... n= 8§ 1793 1739 |n=11 246 & 46 Q
1 pseudo A 20 & 19 @ +
10 Ar 226 & 27 Q ++
3° portée ....... n= 6 190 5" 196 Q




398 P. JUCHAULT, J.J. LEGRAND

C. Descendances de femelles génétiques (WZ) transférées a 30 °C

Afin de vérifier si I’action d’une température élevée pouvait avoir un effet direct
sur le sex-ratio des descendances de femelles génétiques (@ WZ), nous avons élevé a
30 °C, a titre de comparaison, 17 femelles de ce type, issues de la souche amphogene
stable de Valence (Espagne). Croisées a 30 °C avec des males de la lignée arrhénogéne
de Rabat, elles ont toutes donné, comme a 20 °C, des descendances amphogenes au
cours de leurs trois portées successives (voir tableau 1).

D. Descendances des males issus des femelles Ty, soumises a 30 °C (F2)

14 males nés a 30 °C dans 4 descendances arrhénogenes (1°° ou 2° portée) obtenues
au paragraphe B, ont été croisés, a 20 °C, avec des femelles génétiques (souche
amphogeéne de Valence). Les 14 descendances ont été amphogénes et ’amphogénie
s’est maintenue au cours des 3 ou 4 portées successives ; I'’ensemble des 14 premiéres
portées représente 372 ' et 392 Q.

E. F, des femelles soumises au choc thermique de 30 °C

1. Cas des femelles provenant d’une descendance restée thélygéne en 1 portée

— 8 femelles nées a 30 °C et appartenant a une descendance T pure (1 por-
tée = 55 @), ayant accompli leur croissance a 20 °C, ont été croisées a cette tempéra-
ture, chacune avec un male frére issu de la 2° portée (53 ). Les 8 F2 ont été
thélygénes (ensemble des 1 portées = 209 Q) et cette thélygénie pure s’est maintenue
au cours des 3 a 4 portées suivantes.

— 5 femelles, sceurs des précédentes mais restées a 30 °C, ont également été
croisées a cette température avec un mdle frere. A l'inverse de ce qui a été observé a
20 °C, les 5 F, ont été arrhénogeénes (1" portées = 103 & et 18 Q).

2. Cas des femelles provenant d’une descendance devenue arrhénogéne (tabl. 2)

30 femelles nées a 30 °C dans 4 des descendances Ar (1 ou 2° portée), ayant
accompli leur croissance a 20 °C, ont été croisées, a cette température, avec un méle
frére. Les 30 F, ont donné des descendances dont le sex-ratio de la 1™ portée est tres
variable : thélygéne (6 cas), pseudoamphogéne (8 cas), arrhénogéne (16 cas) (voir
tableau 2). 21 génitrices ont pu étre maintenues en élevage pendant 1 an et ont donné
4 a 6 portées. Dans la plupart des cas, le sex-ratio de ces portées n’a pas évolué.

Cependant, sur 8 génitrices ayant donné une 17 portée arrhénogéne, nous avons
constaté dans la descendance de 4 d’entre elles, une forte augmentation du taux des
femelles a partir de la 3° ou 4° portée. Cette allélogénie aboutit, dans un cas, a de
I’amphogénie, et dans 3 cas, a une forte thélygénie, comme le montre I’exemple suivant
concernant les portées successives d’une de ces femelles: 72 &, 5 @ ; 15 F, 9 @5 3

F,.289:55,619;20, 24 Q.

Des croisements complémentaires ont montré que l’amphogénie apparue dans
certaines de ces F,, bien que stable au cours des portées successives, ne correspond pas
a une vraie amphogénie résultant du croisement entre un méle et une femelle généti-
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TABLEAU 2

Descendances a 20 °C (1" portée) des femelles nées a 30 °C (F,) et dont la mére
était issue d’une descendance T, (cas des descendances F, arrhénogénes) (§ E,).
(méme légende que le tableau 1).

Progenies at 20 °C (first brood) of females born at 30 °C (F,), the mother of which originates
from a T;. progeny (F, arrhenogenous progenies ; § E,) (same legend as in table 1).

Descendances F, de @ T Descendances F, (1 portée),

élevées a 30 °C a 20°C, de Q nées a 30 °C (F,)
315 16 Q 6 pseudo A 25 d 195 @
(2° portée) n=13 6 Ar 192 & 8 Q
1T 2 g 80
519 119 D=4 1A 21 18 @
(1™ portée) 3T 10 & 137 @
253 139 0 =11 10 Ar 418 ¢ 29 Q
(1" portée) 1 pseudo A 18 & 24 Q
21 3¢9 n=2 2T 38 68 Q
(2¢ portée)

que. En effet, les femelles issues de ces F, amphogenes ont produit des descendances
Ar lorsqu’elles ont été croisées a 30 °C avec leurs fréres : 10 croisements ont donné 10
descendances Ar représentant 252 ' et 65 Q.

Enfin, les F; effectuées a partir des femelles nées a 20 °C dans des descendances
Ar puis transférées aprés la puberté a 30 °C ont également donné des descendances Ar
avec une accentuation du taux des males en 1° portée (295 O, 11 Q) et meme une
disparition des femelles en 2° portée (146 ).

IV. Discussion

Ces résultats montrent qu’une température élevée (30 °C) modifie le sex-ratio des
descendances des femelles de la lignée thélygéne a facteur f' (néo-femelle ZZ;). Cette
méme température n’a aucun effet sur la descendance des femelles génétiques (WZ),
c’est-a-dire qu’elle ne modifie pas Pexpression du déterminant femelle porté par
I’hétérochromosome W. La température de 30 °C peut donc inhiber, soit la transmission
soit I'expression du facteur féminisant f' chez les descendants, de telle sorte que ces
derniers acquiérent un phénotype méile conforme a leur génotype (ZZ). Ainsi, ’étude
de l’action de la température sur les femelles Ty confirme que ces derniéres sont bien
des néo-femelles. Les modalités de la disparition — ou de I’absence d’expression — de
f' devront étre étudiées ultérieurement. Ce facteur ne semble pas avoir été transmis 2
leurs fils par les femelles soumises a 30 °C puisque ces males ont toujours donné, a
20 °C, des descendances amphogeénes (§ III D). Ce résultat suggére que le passage de
la thélygénie Ty & I’arrhénogénie Ar; ne correspond pas a effet de la température sur
un gene thermosensible.
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L’action de la température élevée s’exerce plus ou moins rapidement ; elle est
souvent nette des la 1™ portée et, dans tous les cas, intervient lors de la 2° portée qui,
fréquemment, ne comporte que des males. Sous I'effet de la température de 30 °C, il y
a donc passage de la thélygénie Ty a larrhénogénie Ar;, c’est-a-dire passage d’une
forme stabilisée (f’) d’un facteur féminisant & une forme non stabilisée (f).

L’arrhénauxése ainsi observée rappelle 'augmentation du nombre de males rencon-
trée dans les derniéres portées des femelles dgées des lignées arrhénogenes (LEGRAND &
JucHAuULT, 1969).

Lorsque la température n’a pas eu d’effet sur la 1" portée de la F, (cas des portées
restées thélygenes), le croisement a 20 °C des néo-femelles F; avec des males fréres de
la 2° portée montre qu’il y a maintien en F, de la forme stabilisée du facteur
féminisant. Cependant, ces néo-femelles F, ne peuvent pas €tre considérées comme
réfractaires a laction de la température de 30 °C puisqu’elles fournissent des F,
arrhénogenes lorsqu’elles sont maintenues et croisées a cette température. La précocité
— ou leffet retardé — de la température sur le phénotype sexuel des descendants peut
dépendre du génotype ou de I’état physiologique de I’animal qui varie en fonction des
différentes phases de I'ovogenése. Cependant, I'effet de la température finit toujours
par intervenir — ou par s’accentuer — lors de la 2° portée. Ceci suggere, soit qu’en
présence de certains génotypes le choc thermique doit avoir une durée suffisamment
longue pour étre totalement efficace, soit que la période de sensibilité du facteur f' a la
température se situe a certaines phases du cycle ovogénétique. Le fait qu’il faut
attendre, dans certains cas, le 2° cycle ovogénétique pour observer un effet de la

température suggére que la phase sensible pourrait se placer au tout début du cycle.

Lorsque la température a un effet inhibiteur partiel (variable d’un zygote a 'autre)
sur le facteur f' (cas des portées Ar imparfaites), il est difficile de prévoir la nature des
descendances ultérieures des néo-femelles « exceptionnelles ». En effet, lorsqu’elles sont
croisées a 20 °C, on observe, dans les premieres portées, une grande hétérogénéité dans
la transmission ou I'expression — des facteurs féminisants puisque les descendances
peuvent étre thélygénes, amphogenes ou arrhénogenes. Ce résultat semble donc indi-
quer que ces génitrices — dont la mere possédait des facteurs du type stabilisé (f') —
peuvent, selon les cas, avoir hérité de facteurs de type stabilis€ ou non stabilisé (f).
Cependant I’étude, sur un an, des descendances de ces femelles montre qu’il peut
intervenir chez certaines une modification du sex-ratio aprés la 3° ou la 4° portée ; cette
évolution correspond toujours a une forte augmentation du taux des femelles, c’est-a-
dire a un retour tardif au type stabilisé f'. Le maintien d’une arrhénogénie stable dans
les descendances des néo-femelles nées a 30 °C puis élevées pendant un an a 20 °C peut
étre considéré comme un effet retardé de la température, mais susceptible d’étre
réversible chez certaines femelles. Cet effet retardé n’est pas sans rappeler les effets
appelés « dauermodifications » et rapportés parfois a des éléments extrachromosomiques
(BREGLIANO et al., 1980 ; MINAMORI, 1969).

L’ensemble des résultats concernant I’action d’une température de 30 °C sur les
facteurs féminisants f-f' conduit donc a penser qu’il n’y a pas 2 facteurs distincts mais
un seul et méme facteur que nous appellerons désormais f. La transmission — ou
I'expression — de ce facteur dépendrait de divers parameétres tels que I'dge de la
femelle, le génotype de I'héte, la température d’élevage. Les modalités d’action de ces
différents paramétres conditionnent ainsi la forme de la monogénie : arrhénogénie ou
thélygénie. Celle-ci est fonction de I'activitté — ou de Pinhibition, ou encore de
’absence — du facteur f dans un nombre variable d’ovocytes. Il est a souligner qu’étant
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donné la multiplicité des paramétres en jeu, ces 2 formes de monogénie ne représentent
— au moins dans certaines populations (JUCHAULT & LEGRAND, 1981b) — que les 2
extrémes d’une variation quantitative continue de l’expression du facteur féminisant.
L’existence de descendances pseudo-amphogénes est une manifestation de cette varia-
tion continue. Une transmission patrocline — et généralement atténuée — de ce facteur
f a également €té observée chez certains males de la lignée thélygene Ty, ainsi que chez
des néo-miles expérimentaux. Une telle transmission n’a pas été observée chez les
méles fils des femelles T,, soumises a 30°C (paragraphe III D). Ceci rejoint les
données précédentes concernant I’état « neutre » des méles issus des descendances Ar, :
croisés avec des femelles génétiques, ils donnent toujours de I’amphogénie (LEGRAND &
Jucnaurr, 1972).

Les résultats concernant les modalités de transmission de ces facteurs féminisants
ne sont pas sans rappeler certains faits se rapportant au virus o responsable de la
sensibilit¢ au CO? chez la Drosophile (L’HERITIER, 1962 ; OHANESSIAN-GUILLEMAIN,
1963). Nous avons déja développé (LEGRAND & JUCHAULT, 1984) les similitudes existant
entre la transmission des facteurs f et f' et la transmission du virus o de la drosophile.
Rappelons que la stabilit¢ de la transmission par la néo-femelle du facteur f' a son
€quivalent dans la transmission maternelle de I’état stabilisé du virus o. De plus, les
modalités de la transmission maternelle de plus en plus faible du facteur f' aboutissant
a Parrhénogénie Ar, rappelle les modalités de la transmission maternelle de I’état non
stabilis€ du virus. De méme P’absence de transmission de cet état par les males est
comparable a I'état « neutre » des males Ar;. Les résultats, relatés ici, concernant
'effet d’'une température de 30 °C rejoignent également ceux relatifs au virus o.

Ils peuvent étre également rapprochés de certaines données concernant la dysgéné-
sic hybride de Drosophila melanogaster induite par des systémes faisant appel a des
€léments mobiles d’ADN : d’une part, le systtme P.M., ou la dysgénésie (stérilité
gonadique, due a l'atrophie de I'ovaire) résulte de I'interaction d’éléments mobiles (P),
associés aux chromosomes des maéles, et d’un état maternel extrachromosomique sensi-
ble (cytotype M) (ANXOLABEHERE & PERIQUET, 1983) ; d’autre part, le systéme L.R., ou
la dysgénésie (mortalité embryonnaire) est produite par Iinteraction entre des éléments
transposables inducteurs (I) et un état cellulaire réacteur (R) (BREGLIANO et al., 1980).
Dans ce systeme I.R., I’état cytoplasmique des femelles évolue en fonction de leur age
et est sensible aux traitements thermiques : plus la femelle est agée, plus la « réacti-
vit€ » décroit ; de méme, une température de 30 °C appliquée durant la fin de
I'ovogenese entraine une diminution de cette « réactivité ». Ces effets sont partiellement
héréditaires et toujours réversibles. Toutes ces modalités caractérisant 1’état réactif (R)
des femelles dans le systeme I.R. rappellent donc d’une fagon particuliérement nette les
modalités d’action du facteur f. La nature des déterminants de cette « réactivité » des
drosophiles est encore inconnue. Deux hypothéses ont été proposées : la premiére fait
appel a des déterminants chromosomiques, la seconde a des éléments génétiques
extrachromosomiques, symbiotes ou organelles (BREGLIANO et al., 1980).

Nous ignorons également la nature des facteurs féminisants f d’A. vulgare et les 2
hypothéses proposées chez la drosophile peuvent étre envisagées.

Il est a remarquer que P'action différentielle de la température élevée, selon qu'il
s’agit du déterminant sexuel porté par I'hétérochromosome W d’une @ génétique — sur
lequel la température n’agit pas — ou des facteurs féminisants f — sur lesquels la
température agit — suggere que ces facteurs f sont d’une nature différente de celle des
geénes sexuels de I'oniscoide.
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Des données expérimentales récemment publiées (LEGRAND & JUCHAULT, 1984) —
et qui sont actuellement reprises sur une plus grande échelle — nous conduisent a
penser que les facteurs f auraient une origine épigénétique et seraient issus de la
bactérie féminisante F. Ces données se rapportent, d’une part, a un passage de la
thélygénie T, a Parrhénogénie Ar, dans la descendance d’une femelle amphogéne
transformée en thélygéne par inoculation de la bactérie F, d’autre part, a I’existence de
femelles masculinisables (donc privées de F) dans la descendance d’une femelle T,. A
notre connaissance, le seul exemple susceptible de correspondre également a I'intégra-
tion de facteurs héréditaires d’un Procaryote chez un Eucaryote concerne le régne
végétal (revue in GAUTHERET, 1959). Néanmoins lintervention de plasmides a été
proposée pour expliquer les phénomenes de stérilité male chez les végétaux (revue in
PEARsON, 1981). Ce passage de F a f, sous une forme inconnue intégrée — ou non —
aux chromosomes, s’effectuerait avec perte d’une partie de I'information génétique
contenue dans 'ADN bactérien. En effet, les néo-femelles possédant le facteur f
peuvent, comme les femelles génétiques, étre masculinisées par I’hormone androgéne,
contrairement aux femelles hébergeant la bactérie F, qui sont réfractaires a cette
hormone (JUCHAULT & LEGRAND, 1985).

Signalons enfin que, sur un plan théorique, I’existence d’un tel passage de F a f
semble représenter I'une des hypothéses les plus vraisemblables pour expliquer le
maintien d’individus males au sein de populations ou s’est implantée la bactérie F.
Effectivement, dans ces populations, les madles sont essenticllement apportés par les
descendances arrhénogeénes, or I'arrhénauxése intervenant dans ces descendances
entraine une raréfaction des femelles susceptibles d’engendrer des males ; elle doit donc
étre compensée par un autre type d’apport de ces femelles (JucHAULT et al. 1980b ;
JucHauLT & LEGraND, 1981a, 1981b ; LEGRAND & JucHAULT, 1984).

Regu le 17 février 1986.
Accepté le 5 mai 1986.
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