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Summary. Genetic determinism of the female sex inversion accompanying the crossing
of two subspecies of ldotea balthica (Pallas). /l. — Results on the bilineata-lineata phe-
notype and its association with the albafusca phenotype.

The @ in /. b. is heterogametic (WZ) and the o homogametic (ZZ). The loci of the
genes which produce the colored albafusca (A) and bilineata-lineata (BL) phenotypes are
carried by the W sex chromosome. Sex inversions are rare in /. b. basteri (ba), but more
frequent in /1. b. tricuspidata (tr.). When these two subspecies are crossed, the rate of
neo-o o (= t) is considerably increased. The /. b. tr. A or uniformis (U} (= wild type)
used in this study either came from the offspring (t, = 27 p. 100 in five generations) of
one gravid Q@ collected in La Rochelle (LR) or were collected on Oleron island (Ol}) and in
Pirou (P) (Manche}). The /. b. ba BL came from either Marseille (M) or Racou (R)
(Pyrénées-Orientales).

We used the x? test or the Mann-Whitney test at level 0.05 to compare the results of
different crosses.

1) The crosses o tr U x Q ba BL, (M) gave a high t; (72 to 100 p. 100} with all the (LR}
males. When 90 p. 100 of the tr (Ol) males and 94 p. 100 of the & (P) males were crossed
with ba BL females, the t, rose from 26 to 100 p. 100. Many of the ba BL females of (M)
and (R) lineages (excluding BLy and BL4 from the 20 ¢ ¢ tested) crossed with a tr U (LR)
O gave no neo-male.

2) The crosses neo-o A (LR} x @ BL, (M) also gave a high t; (93 p. 100) in the BL phe-
notype (@ : WZ), and a low t; in the ABL phenotype (corresponding to WW @ Q) and the
A phenotype (@ : WZ).

3} In the backcrosses between a same ABL Q from (2) and two U males, tr then ba, the
penetrance of the A gene was reduced exclusively in neo-males. In some successive cros-
ses with the ba o, the A t; was higher than with the tr male but the BL t; were equiva-
lent. In other crosses, the BL t, decreased but the A t; did not change significantly.

4) In the crosses neo-0 WgZ x @ WogZ, the tj of WWQ @ was significantly lower
than predicted : 1/3. This result emphasizes the lower inversion of WW females.

5) In Fy, the t; of o #r U (LR) x @ ba BL (R) was 0 ; in F,, the t; was zero or very low.
In Fy, the t of o tr U (P) x © ba BL, (M) was very low (2.6 p. 100) ; the t; in F, varied
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from 0 to 45 p. 100 and were significantly different than those of the preceding F, type.

These results led to the following conclusions.
— The (1), {2) and (3} crosses show that the sex inversion of ba/tr genetic hybrid females
was controlled by hereditary characters which were present on the one hand in all popula-
tions of the tr subspecies and, on the other, in the BL, and BL, (M} lineages, but which
seemed independent of the BL mutation since many ba BL females crossed with a tr male
gave no neo-male.
— The (4) crosses show the importance of the W chromosome in sex determination ; its
heterologous segment carried a major female determinant, a double dose of which decrea-
sed the possibility of sex inversion.
— The (3) crosses show that the reduction of A gene penetrance was always associated
with sex inversion in the genetic hybrid females. This gene may be a part of the female
determinant. The reduction of A penetrance was controlled by some partly sex-linked
and/or autosomal genes different from those which controlled the sex inversion of BL
hybrid females. We believe that sex inversion is conditioned by :

a) the valence of the W sex chromosome which varies with the subspecies, the
population and the mutations carried by the chromosome ;

b) some partly sex-linked and/or autosomal genes acting as a modifier of the W
valence.
— The results on the F, (5) suggest : (1) that many ba BL females had a strong W
valence and dominant modifier genes which almost entirely inhibited sex inversion (in
inbreeding and outbreeding) and (2} that BL, (and BL,) females had a weak W valence
but dominant modifier genes which inhibited inversion in inbreeding and in F, crosses with
a P male ; the variable and rather high t, of the F, depend on favourable recombinations
of the ba/tr modifier genes.
— From these genetic results and experiments, sex determination in /sopoda Crustacea
appears to be polyfactorial ; it seems to be based on a repression of the sex genes carried
in each sex by the Z chromosome and autosomes which induce differentiation of the other
sex. In a male, the repressor is the androgenic hormone ; in a female it may be a primary
product of the heterologous segment of the W chromosome.

Introduction.

L'étude de la transmission de caractéres de coloration du corps a permis a
I'un de nous (Tinturier-Hamelin, 1963) de montrer que la femelle d'/dotea balthica
est hétérogamétique (WZ), le male étant ZZ. Ce résultat a pu étre confirmé par
"'emploi de néo-méles expérimentaux (Legrand-Hamelin, 1977).

Dans un travail précédent (1982, sous-presse), nous avons montré que le
croisement de deux des sous-espéces marines d’'/dotea balthica : I. b. tricuspi-
data {Atlantique et Manche) et /. b. basteri (Méditerranée) pouvait, dans certains
cas, renforcer considérablement I'inversion des femelles en néo-males, processus
déja connu comme intervenant plus fréquemment dans les populations naturelles
(et d’élevage} d’'l. b. tricuspidata que dans celles d'/. b. basteri (Tinturier-
Hamelin, 1963).

Nous avons utilisé, dans notre précédent travail de 1982, des lignées ou
I'hétérochromosome W de la femelle ou du néo-male est marqué par des génes
non alléles conditionnant la coloration du corps (a/lbafusca = A, porté par le seg-
ment impair, et bilineata = B, situé sur le segment pair mais, en lI'occurence,
strictement lié & W), ainsi que des individus dont la coloration répond au type
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sauvage uniformis (= U). Le taux d'inversion sexuelle (t;) des femelles s’est
montré variable en fonction des lignées et du sens du croisement,

Dans le croisement : Q basteri A X © tricuspidata U, le t;, généralement
trés bas en F,, s’accroit par des croisements en retour successifs renforgant le
génotype tricuspidata, jusqu’a atteindre le niveau caractérisant la lignée tricuspi-
data d'origine. Le renforcement du génotype basteri conduit au résultat inverse.
Dans les croisements entre des femelles tricuspidata A et des males basteri U
appartenant & certaines lignées, I'expressivité du phénotype A est réduite : ce
processus n’intervient que chez les néo-males et provoque généralement une
augmentation de leur taux. Le croisement : Q basteri B ou U x O tricuspidata
U montre que seules certaines femelles sont favorables a I'inversion sexuelle de
leurs filles ; les taux d'inversion sont alors plus élevés que ceux observés chez les
hybrides A ou I'expressivité de ce phénotype est compléte.

Dans certains croisements sont apparus des néo-femelies U (homogaméti-
ques : ZZ). Ces résultats nous ont conduits & considérer le déterminisme de I'inver-
sion du sexe femelle comme polyfactoriel, mettant en jeu, d’'une part, un ou plu-
sieurs géne(s) majeur(s) déterminant le sexe femelle, porté(s) par I'"hétérochromo-
some W et étroitement lié(s) au locus albafusca, d'autre part, des modificateurs
principalement autosomiques, peut-&tre également partieliement liés au sexe, agis-
sant en inhibiteurs du {ou des) déterminant(s) femelle(s). Dans le présent travail, ont
été utilisées des lignées ou le chromosome W de la femelle, ou du néo-male, est
marqué par l'association des mutations bilineata et lineata (BL). Le locus de L,
comme celui de B, est situé sur le segment pair de W. Dans certaines lignées, 8
et L peuvent étre disjoints par crossing-over et se comportent comme partielle-
ment liés au sexe. Dans les lignées utilisées ici, I'association BL ne peut étre rom-
pue par suite de la présence d'un suppresseur de crossing-over et cette situation
empéche tout échange entre parties homologues des hétérochromosomes
(Tinturier-Hamelin, 1963). L’'emploi de telles lignées va nous permettre d'appuyer
et de préciser certaines de nos hypothéses précédentes.

Matériel et méthodes.

Rappelons que les femelles d’'idotées ne possédent pas de réceptacle sémi-
nal et doivent, de ce fait, étre fécondées avant chaque ponte.

Les /. b. basteri de phénotype bilineata-lineata (BL) utilisées proviennent,
d'une part, de 10 @ @ BL récoltées & Marseille, au lieu dit La Pointe Rouge (elles
sont issues de la méme population que celles utilisées dans le précédent travail),
d'autre part, de 3 @ @ BL récoltées au Racou, prés d’Argelés-sur-Mer (Pyrénées-
Orientales). Ces femelles n‘ont donné, en inbreeding, qu’un taux trés faible de
néo-méles : 1 néo-o pour 330 ¢ @ BL = 0,29 p. 100 en 5 générations en ce qui
concerne les femelles marseillaises, aucun néo-o contre 48 Q@ @ BL pour les
femelles du Racou croisées avec un méle uniformis de méme origine.

Les males basteri uniformis proviennent de la méme population marseillaise
et, plus précisément, de la Q@ Ag qui, en 5 générations, n'a donné aucun néo-
male,
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Les /. b. tricuspidata proviennent, soit d'une lignée (déja utilisée dans le pré-
cédent travail) issue d'une @ albafusca A, trouvée gravide & La Rochelle
(Charente-Maritime) et ayant fourni, au fil de 5 générations, un taux constant de
néo-males (27 p. 100), soit d’individus prélevés dans les populations naturelles de
I'lle d’Oléron (Charente-Maritime) et de Pirou-Plage (Manche).

Dans I'exposé des résultats, chaque descendance sera représentée par un
rapport (R} = néo-o o/ Q @ de méme phénotype coloré, d'ou I'on peut déduire
le taux d’inversion des femelles génétiques : t; = (néo-o o /néo-0cco + Q Q)
x 100. Les analyses statistiques ont été effectuées a partir des rapports R a
I'aide du x2 ou du test non paramétrique de Mann-Whitney (in Faverge, 1962),
au niveau 0,05.

Résultats.

1) F; @ BL, basteri (Marseille) x o U tricuspidata (rochellais).

Cing croisements de ce type (utilisant des femelies et des maéles différents)
ont donné, pour le phénotype BL, des rapports R : 10/0 46/5 13/1 29/11 39/1.
Cet ensemble est hétérogene (x2 = 13,98 — d.| = 4). Le taux de néo-o O, trés
élevé, compris entre 72,5 et 100 p. 100, est significativement différent de celui
des néo-o o A dans la lignée tricuspidata rocheilaise.

2) Corrélation entre inversion du sexe et phénotype BL.

Afin de voir si le taux élevé d'inversion constaté dans tous les croisements
précédents utilisant la lignée BL,; de Marseille était généralisable, nous avons
croisé avec des males U de La Rochelle les 9 autres femelies BL récoltées a Mar-
seille, ainsi que 10 femelles BL issues des femelles récoltées au Racou. Ces der-
niéres n‘ont donné aucun néo-o (0/226 ¢ @ BL). llen a été de méme de 6 Q Q
marseillaises (0/222 ¢ ¢ BL), tandis que 2 autres ont donné chacune 1 néo-o
BL (R = 1/28 et 1/24) ; enfin, la derniére @ (BL,;) a donné un rapport R =
30/28, soit 53 p. 100 de néo-o o BL.

3) Fy @ BL, basteri (Marseille) x néo-o A tricuspidata (rochellais).

Quatre croisements de ce type (utilisant des femelles et des males différents)
ont été réalisés. L'apparition de 3 phénotypes colorés : albafusca, bilineata-
lineata et albafusca-bilineata-lineata (ABL) est prévue par |'équation {dont la sex-
ratio théorique est de 1 o /3 @ @, les males (ZZ) étant uniformis (U}} :

@ Q@ WpgZpyy X néo-0 WyZ iy — 00 (UNZZ + WyZ, (2 Q + néo-0 0 +
+ WgZyg (@9 + néo-oo) + WyWg, (QQ + néo-o0).

Les rapports R concernant les 4 phénotypes sont relatés dans le tableau 1, ainsi
que les valeurs du x2 (pour 3 d.l.) (test d’homogénéité pour chaque phénotype
coloré). Dans ces croisements, I'expressivité du phénotype A a été normale.

Le taux de néo-males observé difféere nettement selon le phénotype de colo-
ration : faible en ABL {0 & 21 p. 100) et en A (0 a 30 p. 100), il est trés élevé
(93 p. 100) en BL, ou il ne différe pas significativement de celui observé en F,
(1), d’aprés le test de Mann-Whitney.
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TABLEAU 1
Résultats des croisements : @ BL, ba (M) x néo-o A tr (LR)
Croisements 1 2 3 4 x?
RagL 4/15 3/57 0/14 0/44 13,08*
R, 0/15 18/41 0/19 5/40 15,93*
Ra, 16/0 38/4 24/2 41/3 1,62
R, 10/0 52/0 19/0 49/0

(iégende dans le texte). * : x? significatifs.

4) Croisements en retour entre 9 Q@ hybrides ABL et o o U, d’une part, tri-
cuspidata, d’autre part, basteri.

9 femelles ABL apparues en F, (3), dans le croisement n® 2 (R = 3/567) ont
été croisées, dans un premier temps, avec un male U tricuspidata (tr) prélevé
dans la population d'Oléron, puis, dans un second temps, avec un male U bas-
teri (ba) issu de la lignée Aq de Marseille. Seule la femelle n® 6 {morte dans
I'intervalle) n'a donné que des descendances avec le male tr. La disjonction en
deux phénotypes : A et BL chez des individus qui sont tous des femelles généti-
ques peut étre prédite par I'équation :
©® 9 WWg x O ZZ - WyZ + Wy Z.

Il est & noter que, dans toutes ces descendances (CRF,), I'expressivité du phé-
notype A a été réduite uniquement chez les néo-males. Les rapports R obtenus
sont relatés dans le tableau 2.

4a/ L'analyse statistique des résultats peut d'abord étre faite (par ligne) sur
I'ensemble des 9 croisements (x2 T). Elle montre que, en ce qui concerne les Ra,

les résultats sont hétérogénes tant avec les males tr (x2 = 24,8 — d.l. = 8)
qu'avec les males ba (x2 = 49,4 — d.l. = 7). En ce qui concerne les RgL, il ny
a hétérogénéité qu’avec les males tr (x2 = 47,3 — d.l. = 8), le 2 n'étant pas
significatif pour les males ba (12,6 — d.l. = 7).

Le test de Mann-Whitney employé pour comparer les deux ensembles mon-
tre :
1) que la différence est trés significative entre les taux de néo-maéles A et BL
obtenus dans les 9 croisements avec les males tr, le t;,A variant de 8,8 a 31,7
p. 100, les tBL (beaucoup plus élevés) variant de 48,9 & 84 p. 100 ; la différence
reste significative (a la limite) entre les tA et les tBL : le t;A varie de 7,4 & 44,6
p. 100, le t,;BL de 28,5 & 54,4 p. 100 dans les 8 croisements avec les males ba.
2) que les t;BL des croisements utilisant des males ba sont significativement plus
faibles que ceux obtenus avec les males #r. En ce qui concerne les individus A,
ce méme test ne réveéle pas de différence globale significative en fonction de
I'origine du male.
4b/ L'analyse statistigue peut étre également effectuée a lintérieur de chaque
croisement (par colonne),
1) Avec chacun des males tr, la comparaison du R, et du Rg_ (x% R vs Rg)
(d.l. = 1) montre des différences trés significatives, qui confirment le résultat
(al) du test de Mann-Whitney. Avec chacun des males ba, la différence (x2 Ry
vs Rg) (d.l. = 1) ne reste significative que dans les croisements n® 2, 6, 7 et 8.
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2) 1l est également possible de comparer |'évolution des rapports R pour cha-
cune des 8 femelles ayant donné une descendance avec les 2 types de maéles :
— en ce qui concerne les R, (x2 Ry trvs ba) (d.l. = 1), la différence est signifi-
cative (s'accompagnant d'une hausse de R lorsque I'on passe du male & au male
ba) dans les croisements 1, 2, 4 et 7 ;

— en ce qui concerne les Rg (x2 RpL tr vs ba) (d.l. = 1), la différence est signi-
ficative (s'accompagnant d’une baisse de R lorsque la femelle est croisée avec le
male ba) dans les croisements 1, 3, 6 et 8. Néanmoins les x2 des croisements 4
et 9 (3,66 et 3,65) sont proches de la significativité.

5) Modalités de I'inversion sexuelle des femelles W W, .

Il est @ remarquer que dans les croisements (3) utilisant des néo-o o A et
des Q@ Q@ BL, les taux d’'inversion des individus ABL sont trés faibles. Ainsi que le
montre I'éguation (b}, ces individus ABL répondent & une constitution WW. Le
défaut d'inversion du sexe des @ @ ABL provient-il de leur constitution WW ou
de I'association des mutations A, B et L ? Pour étudier ce probléme, nous avons
effectué 8 croisements entre des néo-o & BL et leurs sceurs, apparus, en (2),
dans la descendance Q BL, x o U rochellais. Ce croisement répond & I'équa-
tion :
© WgZ(néo-0) x WgZ(9) — ZZ (o U) + 2 WgZ +

+ Wg Wpg, (néo-o o et Q 9 BL),

qui fait apparaitre 3/4 d’individus BL, dont 1/3 sont de formule WW.

Dans un 2¢ temps, pour juger du taux de néo-o o Wg,Wpg, parmi les
néo-o o apparus, 17 néo-o 0 BL ont été croisés avec des femelles basteri U
marseillaises. Ce croisement répond & 2 équations possibles : les descendances
uniquement constituées d’individus BL sont issues des néo-o o0 WW, celles qui
comportent moitié d’individus BL et moitié d'uniformis proviennent de
néo-o o Wy, Z. Parmi les 17 croisements réalisés, un seul (ayant offert une des-
cendance comportant 15 BL et aucun U) a été du 1 type. Ainsi, sur 17 néo-o &
testés, 1 seul était W5, Wy, et la différence est significative (x2 = 5,76) avec Ia
proportion 1/3 prévue par I'équation (c). Ceci tend & montrer que les femelles
WW, gu’elles présentent les mutations A, B et L, ou simplement les mutations
lices B et L, s’inversent moins facilement que les femelles WZ.

6) Corrélation entre inversion du sexe et origine du male tricuspidata.

Pour tester le role du méle dans I'inversion du sexe des femelles hybrides,
ont été effectués des croisements entre les femelles basteri (M) — prises dans
les lignées BL; et BL, ou toutes les femelles sont favorables & linversion
lorsqu’elles sont croisées avec des maéles A, rochellais — et des males tricuspi-
data U récoltés a Oléron ou 3 Pirou. L'exposé des résultats ne fera pas mention
des individus U, tous maéles et en nombre conforme a I'équation théorique (pro-
portion BL/U = 1).
6a/ Résultats avec les males U d'Oléron.

1) Avec les femelles BL,. 4 femelles de ce type ont été utilisées ; elles ont été
croisées avec 5 maéles tr U d’'Oléron selon le protocole représenté dans le
tableau 3, qui donne les Ry obtenus. Il est & remarquer que les croisements suc-
cessifs de la femelle n® 3 avec 3 males différents aboutissent & des R trés hétéro-
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génes (x2 = 55,9 — d.l. = 2); par contre, le croisement de 2 femelles (n° 1
et 2) avec le méme male (n° 1) donne des R homogenes (x2 = 1,7 — d.l. = 1).
2} Avec 17 femelles BL,, les rapports sont les suivants : 27/13 21/17 74/30 9/21
9/18 20/26 26/48 16/7 37/32 19/31 36/104 5/13 15/48 15/36 2/15 1/28 0/36.
Cet ensemble est trés hétérogéne (x2 = 143,9 — d.l. = 16), le taux d’inversion
allant de 0 a 71 p. 100.

TABLEAU 3

Rapports Ry, obtenus dans les croisements entre méles tr U d’Oléron et femelles ba (M) BL,

oo
Qe 1 2 3 4 5
1 46/14 / / / /
2 7/6 / / / /
3 / 53/0 51/25 25/46 /
4 / / / / 0/86

6b/ Résultats avec les males de Pirou.

lls ont été testés avec 16 femelles de la lignée BL, (différentes de celles utili-
sées en 6.a2) ; les rapports Ry ont été : 33/26 7/13 8/24 11/21 27/32 15/42
16/30 20/4 47/4 14/0 29/5 2/74 24/5 22/10 33/33 48/18. L’ensemble est trés
hétérogéne (x2 = 207,6 — d.l. = 15), avec un taux d'inversion allant de 2,6 &
100 p. 100.

Le test de Mann-Whitney révéle que le taux des néo-males résultant des
croisements entre males de Pirou et femelles BL, n'est pas significativement plus
élevé que celui des croisements entre ces mémes femelles et les males d’Oléron,
mais trés proche de la significativité.

7) F, issues des deux types de F, défavorables & I'inversion du sexe.

Nous avons rencontré, au cours des croisements précédents entre ies sous-
especes basteri et tricuspidata, deux types de F; dépourvues de néo-maéles ou
n'en présentant qu’un taux tres faible :

— des croisements employant des méles tricuspidata pris en lignée A, de La Ro-
chelle que I'on peut considérer comme favorables a l'inversion sexuelle de leurs
filles, mais offrant néanmoins dans leur descendance une absence totale, ou
presque, de néo-méles lorsqu’ils sont croisés avec certaines femelles basteri BL
de Marseille ou du Racou ;

— des croisements entre des femelles basteri prises dans des lignées favorables
& l'inversion (BL, et BL, de Marseille) lorsqu’elles sont croisées avec des males
rochellais, mais qui engendrent des descendances dépourvues de néo-males
lorsqu’elles sont croisées avec certains males tricuspidata d’Oléron ou de Pirou.
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La variabilit¢ du taux d'inversion en F, peut contribuer & nous renseigner sur les
roles respectifs des génotypes males et femelles dans le déterminisme de ce phé-
nomeéne.

7a/ F, des croisements : Q basteri BL du Racou x o rochellais.

1) F, du croisement : @ BL, du Racou x o U La Rochelle. La F, avait donné
un rapport R = 0 néo-o /309 ¢ BL. Sur 16 F, retenues {nombre de descen-
dants > 10), 11 n‘ont donné aucun néo-méle (0/25 0/30 0/11 0/14 0/16 0/32
0/11 0/16 0/43 0/21 0/43). Les cing autres en ont donné chacun un (1/61 1/39
1/32 1/33 1/31).

2) F, du croisement : Q BL; du Racou x o U La Rochelle. La F, avait donné :
0 néo-o /189 @ BL. Sur 9 F, retenues, une seule n’offre aucun néo-o (0/33),
les 8 autres en présentent : R = 1/28 1/29 1/39 1/37 1/36 1/26 1/12 4/42.
7b/ F, du croisement : Q basteri BL, (M) x o tricuspidata (Pirou).

TABLEAU 4

Répartition des classes de t, dans les 3 séries de F, réalisées au paragraphe 7

Croisements

Classes de t,
7a, 7a, 7b
0 p. 100 1 1 7
1abp. 100 5 6 3
> 5 p. 100 0 1 12

A partir d'une F, ayant abouti & un rapport : 2 néo-c o /749 @ BL {t; = 2,6
p. 100), sur 22 F, retenues, 7 n'offrent aucun néo-méle (0/34 0/36 0/69 0/15
0/22 0/14 0/15) ; les autres en comportent de facon variable : 1/68 1/38 2/40
1/20 4/66 5/65 6/72 2/23 3/22 4/28 6/40 5/24 5/13 5/12 5/6. Ces résultats for-
ment un ensemble fortement hétérogéne (x2 = 79,6 — d.l. = 21), le taux
d’inversion allant de 0 a 45 p. 100.

La comparaison des résultats de ces 3 séries de F, a été effectuée en clas-
sant les t; observés en 3 groupes : t; = 0, t;de 1 a5 %, t, > b %. Ce classe-
ment donne la répartition figurée dans le tableau 4.

Cet ensemble est hétérogéne (x2 = 22,87 — d.Il. = 4). Les F, 7al et 7a2
différent I'une de l'autre (x2 = 7,60 — d.I. = 2) ; il en est de méme des F, 7a2
et 7b (x2 = 10,58) et des F, 7al et 7b (x2 = 12,76).

Discussion et conclusion.

— Du fait de la constance du taux (27 p. 100) d’inversés que présente sa
descendance en inbreeding, la lignée A, d’/. balthica tricuspidata de La Rochelle
peut étre considérée comme ayant un génotype favorable a l'inversion sexuelle
d’'une fraction importante des femelles.
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— Le taux tres élevé d'inversions du sexe offert par les femelles hybrides
issues du croisement : Q Q basteri issues des lignées BL, et BL, (M) x ©
rochellais peut étre également rapporté a un caractére transmissible, présent
dans ces deux lignées marseillaises, mais paraissant indépendant des mutations
bilineata-lineata (BL) puisque, en (2), de nombreuses femelles basteri BL {18 sur
20) de la méme population — ou d'une population voisine, croisées avec des
males rochellais, ne donnent naissance a aucun néo-male.

— Réciproquement, les résultats des croisements (6) montrent en fait que
I'inversion sexuelle des femelles hybrides résultant du croisement : @ basteri (M)
(BLy ou BLy) x o tricuspidata ne dépend pas d'un génotype exceptionnel offert
par la lignée A, rochellaise, mais d'une constitution quasi générale chez les indi-
vidus de la sous-espéce tricuspidata : effectivement, si I'on ajoute aux 22 males
d’'Oléron testés en {6) les 9 males de méme origine utilisés en (4), ce sont 28
maéles sur 31 (90 p. 100) qui se sont montrés favorables a I'inversion sexuelle des
femelles hybrides, et 15 sur 16 (94 p. 100} & Pirou.

— Les croisements (5) mettent en évidence le rdle du chromosome W dans
I'inversion du sexe et, en particulier, du (ou des) géne(s) porté(s) par le segment
impair. En effet, rien ne distinguerait les femelles WW et WZ en matiére d’inver-
sion du sexe si entraient uniquement en jeu des génes portés par le segment
pair. Par ailleurs, la faiblesse du t; des individus ABL, observée en (3), est bien
due & une constitution WW : effectivement, lorsque sont effectués, en (4), des
croisements aboutissant & la disjonction des deux chromosomes W, le t; rede-
vient notable, aussi bien chez les individus A que chez les BL. Ces données
appuient la conception que W porte, sur son segment impair, un déterminant
sexuel femelle majeur, dont une double dose ne s’oppose pas d'une facon abso-
lue 3 l'inversion sexuelle de la « super femelle », mais en restreint fortement les
possibilités.

— Les deux séries de CRF, effectuées en {4) montrent également que la
structure du chromosome W et (ou) la pénétrance des genes qu’il porte
module(nt) le taux des néo-males :

a) On observe chez les individus A et BL nés d’un méme pére une corréla-
tion entre taux de néo-méles {(qui est généralement plus élevé chez les BL) et ori-
gine subspécifique du W marqué par la mutation strictement liée au sexe. En
effet, la constitution chromosomique de ces deux types de femelles sceurs ne
differe, en principe, que par |'origine du W et la mutation qu’il porte : tricuspi-
data chez les mutants albafusca, basteri lorsque W est marqué par les mutations
BL (le reste du génotype étant en grande partie fonction du maéle utilisé : tricus-
pidata ou basteri, qui fournit le chromosome Z, un lot haploide compiet d’auto-
somes, le lot complémentaire d’autosomes provenant de la femelle hybride :
tr/ba).

On retrouve le méme processus dans des croisements — qui n‘ont pas été
développés ici — entre des néo-males hybrides W 4 g, Z(y, (o la pénétrance
de A est compléte) et des femelles basteri BLyw) ; par exemple, un de ces croi-
sements a donné les rapports R : 2/69 en ABL, 0/74 en A, 22/34 en BL,
62/4 en U (les 4 femelles U apparues étant des néo-femelles ZZ). Les femelles
BL et A ne différent aussi, en principe, que par l'origine du W et la mutation
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qu’il porte : tricuspidata pour les A, basteri pour ies BL, or les taux d'inversion
des deux phénotypes sont tres différents. Il est d’ailleurs impossible, dans ces
résultats, de distinguer la part qui revient, d’'une part, a I'origine subspécifique du
W, d'autre part, aux mutations : BL ou A, dans la différence des taux d’inver-
sion.

b) Les résultats de tous les CRF, (4) montrent que le défaut d’expressivité
du phénotype A, c’est-a-dire la pénétrance incompléte du géne A, se produit
uniquement chez les néo-males ; autrement dit, il s'accompagne toujours de
I'inversion sexuelle de la femelle hybride qui le présente. De ce fait, le t;5 n’est
jamais nul [alors qu’il peut I'étre, en (3), lorsque la pénétrance de A est com-
pléte], et dépasse assez fréquemment 30 p. 100. Ceci confirme donc les résultats
que nous avons obtenus dans le travail précédent (1982, sous presse).

La corrélation étroite entre pénétrance du géne A et inversion sexuelle sug-
gére que ce géne est impliqué dans la détermination du sexe : il pourrait étre
situé sur le segment d’ADN correspondant au déterminant femelle majeur porté
par le segment impair de W : lorsque ce locus est occupé par le géne A+ {ce
qui intervient, entre autre, chez les femelles BL), il serait plus favorable 3 I'inver-
sion que dans |'état A ; lorsque la pénétrance de A est incompléte, I'effet du
géne tendrait & &tre comparable & celle de A *.

¢c) L’affaiblissement de la pénétrance de A n’ayant été observé que dans
certains croisements et chez des hybrides présentant un W, d'origine tricuspi-
data il peut dépendre soit du W de cette sous-espéce, soit du complexe génique
hybride porté par Z et (ou) les autosomes, soit de I'une et de I'autre de ces com-
posantes du génotype hybride.
¢¢) La structure du W, doit étre impliquée dans ce processus. En effet, si I'on
part d'une Fy : @ A basteri x o U tricuspidata, croisement ou la pénétrance de
A est toujours compléte, le renforcement du génotype tricuspidata ou basteri par
des croisements en retour des femelles hybrides avec des males de I'une ou
I'autre sous-espéce ne modifie en rien I'expressivité du phénotype A, ainsi que
nous l'avons montré dans le précédent travail (1982). Ceci suppose |'existence
d’un obstacle majeur & une baisse de la pénétrance de A, qui ne peut étre rap-
porté qu'au chromosome W 4. Cette conclusion rejoint celle du point (a) de cette
discussion, en précisant toutefois qu’il s’agit bien d’une différence subspécifique
dans la structure de W et non pas causée par la mutation qu'il porte.
cy) En ce qui concerne I'action des génes portés par Z et (ou) les autosomes, la
comparaison des t; des individus A et BL lorsque I'on croise en (4), successive-
ment une méme femelle avec deux males, I'un tricuspidata, |'autre basteri, mon-
tre que les variations significatives de ces taux (variations qui sont d'ailleurs de
sens inverse) ne se produisent généralement pas dans une méme descendance.
Les hétérochromosomes W conservant strictement la méme structure grand-
maternelle dans les deux séries de croisements (puisque Wpg, porte un suppres-
seur de crossing-over), c’est donc du .changement du reste du génotype que
dépendent les variations des t. Ce ne sont donc généralement pas les mémes
complexes géniques portés par Z et (ou) les autosomes qui sont favorables, res-
pectivement, a l'inversion du sexe accompagnée d’'une baisse d’expressivité de
A, et a l'inversion du sexe des femelles hybrides présentant un W porteur de BL.
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Cette étude des croisements entre /dotea balthica tricuspidata et . b. bas-
teri, en utilisant comme marqueurs de I'hétérochromosome W les mutations BL
et A, apporte ainsi des résultats comparables a ceux obtenus dans notre travail
précédent (1982), conduisant & la conclusion que le déterminisme de l'inversion
du sexe femelle fait intervenir un ensemble complexe de corrélations géniques
entre, d’'une part, le segment impair de I'hétérochromosome W et, d’autre part,
des génes pairs partiellement liés au sexe et (ou) autosomiques ; l'intervention
d’un segment impair du chromosome Z, qui n'a pu é&tre jusqu’ici démontrée
génétiquement ou cytologiguement, ne peut étre cependant écartée.

Le fait que l'origine subspécifigue du chromosome W et la pénétrance du
géne A, selon que cette derniére est compléte ou incompléte, retentissent sur
I'inversion du sexe peut se rattacher a la notion de valence sexuelle introduite par
Goldschmidt (1955) chez Lymantria dispar et reprise par d’autres auteurs, notam-
ment Kallman (1965) chez Xiphophorus maculatus, Legrand et al. (1980) chez
Porcellio difatatus. Quant & lintervention d'un complexe autosomique dans la
détermination du sexe, elle a été invoquée par maints auteurs, en particulier :
De Lattin (1958), chez différents Oniscoides, Winge et Ditlevson (1948), Ham-
merman et Avtalion {1979) chez les poissons. L'action de génes autosomiques
est bien connue également chez Drosophila (références in Baker et Ridge, 1979).

La réalisation, chez les Oniscoides, chez Orchestia gammarellus et ldotea
balthica, d'une inversion expérimentale du sexe par implantation d'une glande
androgéne chez une jeune femelle (références in Legrand et Juchault, 1970 ;
Ginsburger-Vogel, 1972 ; Legrand-Hamelin, 1977) permet de mieux poser le pro-
bleme de la détermination du sexe. |l a été en effet montré, chez les Oniscoides
et Orchestia, que le néo-male obtenu différencie une néo-glande androgéne fonc-
tionnelle. La femelle posséde donc le territoire et les génes nécessaires a la
sécrétion de I'hormone male. Ainsi, ce qui lui manquait — et que lui apporte,
dans un premier temps, I'hormone male allochtone — pourrait &tre une dérépres-
sion des génes males. Le fait que I'inversion spontanée des femelles WW d'/do-
tea est moins fréquente que celle des femelles WZ est a rapprocher des résultats
obtenus chez Porcellio dilatatus (Legrand et al., 1980), ou l'inversion expérimen-
tale des femelles XZ est beaucoup plus rapide que celle des femelles XX (4 a
5 mois contre 12 mois). Ces diverses données sont ainsi a I'appui de I’hypothése
que W (ou X) contient un répresseur des génes males, dont une double dose
assure une répression plus forte. Une partie importante des génes sexuels maéles
peut étre située sur Z : cette hypothése contribuerait a expliquer la rapidité de
Yinversion expérimentale des femelles XZ chez Porcellio, la plus grande fré-
guence d’inversion spontanée des femelles WZ d'/dotea. Cependant, du fait que
les femelles WW ou XX peuvent également s’inverser, il faut bien admettre que
fes autosomes — et peut &tre le segment pair de W {ou X) — contiennent égale-
ment des génes males. Réciproquement, I'existence de néo-femelles ZZ conduit
3 admettre la présence de génes sexuels femelles autosomiques — et peut étre
partiellement liés & Z —, ainsi que I'a déja fait remarquer 'un de nous (Tinturier-
Hamelin, 1963). Ceci rejoint le fait que chez Armadiflidium vulgare, les maéles
homogamétiques (ZZ) peuvent étre féminisés par le bactéroide F (références /in
Legrand, 1977) : ils possédent donc les génes nécessaires a la différenciation et
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au fonctionnement d’'un ovaire (sécrétion d’hormone femelle) ; ces génes se met-
tent & fonctionner si la différenciation de la glande androgéne est inhibée : c’est
le processus de lautodifférenciation ovarienne (Charniaux-Cotton, 1962 ;
Juchault et Legrand, 1964).

Il est possible, & la suite de la remarque précédente, de concevoir que la dif-
férenciation sexuelle dépende de la présence (ou de I'absence) du déterminant
méale contrélant la différenciation de la glande androgéne (Charniaux-Cotton,
1965). Mais ce schéma simple, rapporté par cet auteur a un seul couple d’alléles
(4 l'instar de ce qui a été proposé par Gilchrist et Haidane, 1947, chez Culex
molestus) ne rend compte ni de la complexité des phénoménes d’'inversion du
sexe ni de la difficulté de s’inverser offerte par les femeiles WW ou XX, a
I'inverse des femelles WZ d'/dotea ou XZ de Porcellio.

Le schéma auquel I'ensemble des résultats exposés ici aboutit est celui d'un
déterminisme polyfactoriel du sexe, dont le fondement parait étre, dans chaque
sexe, une répression des génes, encore inconnus, conditionnant I'ensemble des
caractéres sexuels de l'autre sexe. Cette répression peut se réaliser de différentes
facons. Chez un male génétique d'Oniscoide, c’est I'inducteur sexuel méie de la
gonade larvaire {Juchault et Legrand, 1964), puis I’hormone androgéne circulante
qui répriment les génes controlant la différenciation sexuelle, respectivement pri-
maire et secondaire femelle. Bien qu’ayant évidemment une base génétique,
cette répression ne découle que secondairement de I'action des génes contrdlant
la différenciation de la glande androgéne. Chez une femelle génétique, il n'en est
pas ainsi : I’hormone ovarienne n’est synthétisée qu’a partir de la puberté. Il faut
donc que la répression des génes de la différenciation sexuelle méle soit d’origine
génétique directe, c’est-a-dire probablement un produit primaire du répresseur
situé sur le segment différentiel de W. Ce répresseur peut étre considéré comme
un des déterminants majeurs du sexe femelle.

Bien que les néo-femelles ZZ n’aient pas fait, ici, I'objet d'une étude systé-
matique, pour expliquer leur réalisation on peut admettre I'existence de génes
modificateurs autosomiques et (ou) partiellement liés au sexe, capables d'inhiber
les déterminants males, et ainsi de pallier 'absence du répresseur porté par W.

Les résultats relatés ici et dans notre publication précédente (1982) montrent
que, chez /dotea balthica, le déterminant femelle de W est modulé & son tour par
deux complexes de modificateurs portés par Z et {ou) les autosomes. La figure 1
récapitule ces hypothéses dans le cas de la réalisation d'un néo-male WZ.

Chez la sous-espéce /. b. basteri, |'action des modificateurs de W se fait trés
exceptionnellement sentir, ce qui peut étre rapporté a un état aliélique dominant
défavorable, ainsi qu’a une valence généralement forte du répresseur porté
par W.

Cette conclusion s’accorde avec la rareté des néo-males dans les popula-
tions naturelles de cette sous-espéce, et dans la grande majorité des F; (18/20) :
Q basteri (BL) x o tricuspidata U effectuées en (2).

Les données obtenues en F, 7a; et 7a, montrent que, partant de deux de
ces F, dépourvues de néo-males, le t; nul ou trés faible persiste, ce qui semble
indiquer I'existence d'une inhibition quasi absolue de I'inversion sexuelle que I'on
peut rapporter & une valence élevée du W de la femelle basteri dont héritent
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FIG. 1. — Schéma résumant les hypothéses concernant la réalisation d’un néo-méle WZ.

S.i. et S.p.: segments impair et pair des hétérochromosomes; G.A.: glande androgéne ;
H.A. : hormone androgéne ; (1) : modificateurs agissant sur la pénétrance de A ; (2) : modifica-
teurs n'agissant pas sur la pénétrance de A. En traits continus : systémes actifs : en traits dis-
continus : systéemes inactifs.

toutes les filles et petites-filles. Les rares néo-males seraient dus a la conjonction
de modificateurs favorables a l'inversion, parvenant a atténuer la valence forte
de W, ce qui doit étre plus fréquent chez une femelle hybride descendant d’un
géniteur de la F, favorable, que dans une population naturelle, ou, effective-
ment, les t; sont un peu plus faibles que ceux observés dans ces F,.

Au contraire, partant d’'une F; & taux presque nul de néo-males (R = 2/74),
obtenue par croisement d’'un maéle tricuspidata de Pirou avec une femelle basteri,
prise dans une lignée favorable & I'inversion (BL, M), le taux de néo-males dans
les F, 7b s’échelonne entre 0 et 45 p. 100. Ceci peut s’expliquer en admettant :
a) que les femelles BL, (M) offrent, d’'une part, une valence faible du répresseur
porté par W, d’autre part, une conjonction des génes modificateurs défavorable
a linversion, qui rend compte de l'absence de néo-méles en inbreeding et du t
trés faible obtenu dans la F; avec un o également défavorable ;

b) que ce serait la réalisation, en F, de recombinaisons des modificateurs
tricuspidata-basteri qui permettrait I'apparition de taux notables de néo-males.

Chez /. b. tricuspidata, V'existence fréquente de néo-maéles dans les popula-
tions naturelles suggére une valence faible du répresseur que porte W et un état
hétérozygote des génes modificateurs.

Quelle peut étre I'incidence, pour la survie de la sous-espéce tricuspidata, de
cette possibilité d'inversion du sexe : accroit-elle le taux de males ? En fait, il
n‘en est probablement rien : la sex-ratio, dans la nature, est normale (exemple :
4100, 449 Q récoltés a Pirou en aodt 1980). Les males sont, d'une part, plus
fragiles que les femelles (en élevage), d’autre part, le croisement d’un néo-méle
et d’'une femelle génétique donne une sex-ratio théorique de 10 /39 @ avec,
parmi celles-ci, des femelles thélygénes (WW). Il est donc possible, en définitive,

Y

que la formation de néo-males aboutisse & un rééquilibrage de la sex-ratio au
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cours des générations. C’est plutdt la formation de néo-femelles (ZZ) qui condui-
rait & une arrhénogénie des la F,, mais le taux de ces néo-femelles est trés faible
dans les populations naturelles étudiées ici. Ce probléme de génétique dés popu-
lations sera analysé ultérieurement.

La Méditerranée actuelle s'étant repeuplée 3 partir de I'Atlantique aprés une
période d’isolement et de sursalinité, il est probable qu'/. b. tricuspidata est pro-
che de I'espéce ancestrale et qu’/. b. basteri en dérive. La détermination généti-
que du sexe, telle qu‘elle se présente dans les deux sous-espéces, semble refléter
cette filiation : elle est plus primitive, car non absolue chez tricuspidata, beau-
coup plus rigoureuse chez basteri.

On peut concevoir, en reprenant les conclusions de la présente étude, que
I'évolution ayant conduit & basteri résulte de la sélection d’'une valence forte du
déterminant femelle de W et {ou) de génes modificateurs dominants défavorables
a linversion des femelles.
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