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Transmission Analysis of the B Chromosomes in
Locusta migratoria migratorioides R. et F. (Orthoptera, Acrididae)

Abstract. In a African grasshopper population of Locusta migratoria migra-
torioides reared in the laboratory, B chromosome transmission is analysed in
progeny of pairs taken at random from the population. An accumulation
mechanism of Bs exists in the females which presumably results from pref-
erentiel segregation of the Bs in the female pronucleus. The analysis also
shows B chromosome elimination during embryonic and larval development
by means of mitotic non-disjunction: these non-disjunctions induce interfol-
licular variations in the number of Bs but all the cells of a follicle have the
same number of Bs. The frequency of animals with B chromosome rises
from 34% to 75% as the diurnal temperature rises from 27°C to 35°C.
Thus frequency is controlled by genetic and environmental factors.

Introduction

Depuis quelques années, les chromosomes B font 'objet de travaux importants
et sont décrits dans des espéces toujours plus nombreuses. L’ensemble de ces
recherches montre leur présence dans 'ensemble du monde vivant, animal ou
végétal (John, 1973; Jones, 1975). Les chromosomes B de chaque population
possédent une série de caractéres spécifiques: leur type chromosomique, leur
stabilité, leur nombre, leur mode de transmission. Ces caractéres sont trés varia-
bles selon les populations; malgré cette grande variabilité, il est remarquable
de constater que leur fréquence est constante, de génération en géneration,
dans la majorité des souches étudiées. C’est pourquoi il est particuliérement
intéressant d’analyser en détail chaque population.

Les acridiens constituent un groupe ou les chromosomes B sont souvent
décrits: ils ont été signalés dans de nombreux genres: Myrmeleotettix maculatus
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(John et Hewitt, 1965), Calliptamus palaestinensis (Nur, 1963), Phaulacridium
vittatum (Jackson et Cheung, 1967), Tettigidea lateralis (Fontana et Vickery,
1973) et Locusta migratoria (Itoh, 1934; Rees et Jamieson, 1954) sont parmi
Tes espéces les plus étudiées. Lors d’un premier travail (Lespinasse, 1973) nous
avons commencé I'étude des chromosomes surnuméraires d’une population afri-
caine de Locusta migratoria migratorioides, élevée au laboratoire. Nous avons
pu étudier les individus porteurs de 1 ou 2 surnuméraires; en théorie, il devait
exister des animaux porteurs de 3 ou 4 chromosomes B mais la probabilité
de les trouver était trés faible étant donné que 10% sculement des animaux
avaient deux chromosomes B: leur étude était donc trés problématique.

Pour augmenter la fréquence des animaux possédant des chromosomes B,
nous avons d’abord réuni les descendances de 15 couples mettant en jeu 2
surnumeéraires, descendances dans lesquelles le pourcentage d’animaux porteurs
de surnuméraires est beaucoup plus €levé (environ 75%). De plus, nous avons
changé les conditions d’élevage pour nous rapprocher des conditions d’obtention
d’une fécondité optimale. Dans nos premiers travaux, nous avions une popula-
tion o1l 34% des animaux possédaient des chromosomes B, pour une température
diurne de 27° C; dans nos derniéres expériences, nous avons utilisé une tempéra-
ture diurne de 35° C et la fréquence des animaux porteurs de surnuméraires,
de 75% a l'origine (avec 20% d’animaux & 2 surnuméraires), est restée constante,
statistiquement, dans les générations suivantes, ce qui constitue une observation
d’une trés grande importance. La mortalité sélective des individus a 2 chromoso-
mes B de élevage a 27° C n’existe plus dans celui a 35° C. Cette observation
nouvelle, fondamentale, montrant que on peut faire varier la fréquence des
surnuméraires dans une population, va nous permettre d’expérimenter sans trop
de difficultés avec des animaux possédant 3 ou 4 chromosomes B.

Materiel et techniques

Nous travaillons toujours sur la souche malienne de Locusta migratoria migratorvioides, élevee en
groupement dans des cages de 40 x40 x40 cm, o I'on trouve entre 150 et 200 individus adultes.
Les conditions de nourriture (blé germé et son) et de photopériode (12 h) sont inchangées par
rapport & nos premiers travaux. Par contre, nous venons de voir que la thermopériode était modifiée:
la température diurne ambiante dans les cages est de 35°+1° C avec un maximum de 42—43°C
au voisinage de la lampe, et la température nocturne demeure aux alentours de 24°C+1°C.
Les oeufs recueillis sont mis 4 éclore a une température de 32° C, ce qui conduit 4 une durée
de développement embryonnaire de 12 jours.

Les techniques employées pour la réalisation des caryotypes sont identiques a celles utilisées
lors de nos premiers travaux (Lespinasse, 1973), a savoir:

— écrasement dans le carmin acétique (I mn) aprés fixation dans I’éthanol acétique (1 mn)
pour les males adultes;
~ — méme technique pour les femelles, avec au préalable passage dans le citrate de sodium
4 1% (5 mn) et dans lacide lactique a 45% (5 mn);

— une technique dérivée de celle de Crozier sur les embryons agés de 5 jours (a 32°C).

L’expérimentation génétique de la transmission des chromosomes surnumeéraires a été, de nou-
veau, conduite par I'analyse caryotypique des embryons de la descendance de couples prélevés
au hasard dans la population et par comparaison de la fréquence et de la répartition des chromosomes
B des parents, de la F1 embryonnaire et adulte.

Etant donné qu’en microscopie photonique les chromosomes B apparaissent identiques aux
3 paires de chromosomes punctiformes de la garniture chromosomique normale de P’espéce, nous
ne pouvons déceler leur existence que par comptage de tous les chromosomes punctiformes présents
dans les mitoses.
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Reésultats experimentaux

Le prélévement des animaux se faisant au hasard dans la population, les couples
constitués renferment un nombre variable de chromosomes B. Les couples met-
tant en jeu 0 ou 1 surnuméraire ayant confirmé nos premiéres observations,
sans rien apporter de nouveau, nous n’analyserons i¢i en détail que les couples
ou 2, 3 et 4 chromosomes B sont concernés. Les résultats expérimentaux sont
réunis dans les tableaux 1, 2 et 3. La plupart des observations étant semblables
dans ces 3 types de couples, nous avons été amenés & rassembler les différents
résultats.

Tableau 1. Résultats expérimentaux des couples mettant en jeu 2 chromosomes surnumeéraires,
exprimés en nombre d’individus

Couple Nombre de B % F, embryon F, adulte

—————  ¢closion

pére mére 3 Q 3 ?

0S 1S 28 0S 1S 28 0S 1S 28 0S 1S 28

50 0 2 85.4 3 64 3 6 5 1 4 3 2 5 3
51 1 1 84,1 1 111 3 8 1
53 1 1 78,6 4 43 2 5 2
54 0 2 85,3 3 53 2 4 3 4 7 4 3 6 6
59 1 1 79,8 2 63 2 5 2
62 2 0 81,8 2 51 2 7 3 353 34 2
66 1 1 85,4 5 84 3 8 2 2 75 4 7 3
69 2 0 84,4 2 53 4 4 2
70 2 0 82,3 I 72 1 8 1
71 0 2 78,1 2 43 35 3
75 1 1 83,6 2 62 35 2
77 0 2 80,9 3 64 2 7 3
81 1 1 81,4 3 52 3 4 3
88 1 1 79,1 2 54 2 5 2 36 2 2 5 2

Tableau 2. Résultats expérimentaux des couples mettant en jeu 3 chromosomes surnuméraires, exprimés
en nombre d’individus

Couple Nombrede B % F, embryon F, adulte
—  éclosion

pére  mére g Q g Q

0S 1S 28 38 0S 1S 28 38 0S 1S 2§ 38 0S 1S 28 38

52 1 2 80,1 1 5 6 2 2.6 5 2 I 7 8 1 27 91
55 1 2 75,7 2 6 6 3 2 4 5 2

56 2 I 82,0 I 7 4 2 I 4 5 1 0 4 4 2 1 3 60
57 1 2 72,4 33 3 1 2 4 2 2

58 1 2 80,3 210 8 4 2 6 7 3

64 1 2 83,1 I 5 31 2 6 4 3 2 350 1 5 4
67 2 1 78,5 2 5 6 1 3 5 4 2 1 4 4 0 1 4 51
80 2 1 76,3 1 6 40 1 5 6 1

86 2 I 78,1 1 4 3 1 3 4 41

90 2 1 81,6 1 3 4 1 1 5 41 2 5 51 0 3 4 0
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Tablean 3. Résultats expérimentaux des couples mettant en jeu 4 chromosomes surnuméraires, exprimés
en nombre d’individus (tous les individus parentaux possédent 2 chromosomes B)

Couple % F, embryon F, adulte
éclosion

) ? ) ?

0S 1S 2S 38 48 0S 1S 28 35 48 0S 1S 28 3S 48 0S 1S 2S 3S 43
60 80,6 2 3 65 1 1 4 64 1 0 3 6 1 1 1 27 10
61 75,1 0 4 84 2 1 3 773 0 218 0 0 413 0 0
63 81,2 1 2 .43 2 03 32 0
65 78,0 1 4 451 1 3 62 1 01 5 01 01 7 01
67 80,3 0 1 144 1 I 2 106 1
72 83,1 1 0 720 01 720
73 75,9 13 741 I 3 103 3 1 25 00 1 4 6 10
74 78,5 0 1 .146 0 0 1 124 2
.76 75,8 2 5 83 2 1 4 63 2 1 3 2 0 0 01 3 0 0
78 74,8 1 0 52 1 11 71 1
79 81,8 0 1 41 3 0 1 51 1
82 80,4 02 96 0 0ty 750
83 80,7 2 5 851 1 5 83 2 2 5 8 0 1 4 7 1 2
84 78,5 0 4 63 0 1 5 551 1 2 5 11 1 3 6 0 0
86 77,9 11 731 0 3 531
87 82,1 02 511 01 62 1
89 75,2 02 51 2 1 1 52 1
91 81,4 1 1 84 1 0 0 94 2

1. Appariement et non-disjonction des chromosomes B

Les phénomeénes d’appariement meiotique des chromosomes B décrits dans nos
premiers travaux, se retrouvent dans ces dernieres expériences (fig. 1 et 5). Chez
les femelles de certains couples, nous observons des appariements de surnumérai-
res sur les métaphases I: mais cet appariement n’est pas systématique (fig. 4)
et n’existe que pour certains individus seulement. Ce mécanisme se traduit
au niveau de la fréquence des différents types embryonnaires: c’est le cas des
couples a 2 surnumeéraires (n° 51 et 70), ou le nombre des embryons a 1 surnumé-
raire est trés €levé (respectivement 76 et 75%, au lieu des 50% théorique)
alors que celui des individus & 0 ou 2 surnuméraires est faible (tableau 1).
Cet appariement existe aussi pour les couples 4 4 chromosomes B n° 72, 74,
78 et surtout 82 olt ce mécanisme entraine I’absence d’embryons a 0 et 4 surnumeé-
raires (tableau 3).

On 'observe également sur les écrasements de testicules des animaux males
adultes: ainsi, les figures 5 et 6 sont relatives 2 un méme male du couple
78: en prophase de premiére division de meiose, on compte 3 figures meiotiques
supplémentaires, alors qu’en anaphase II, il y a nettement 4 chromosomes B:
on observe d’ailleurs relativement facilement, ce qui est rare, les 2 surnuméraires
appariés en prophase.

Pour 'analyse de nos travaux, il est important de tenir compte de ce phéno-
méne car nous ne pouvons pas déterminer des pourcentages théoriques pour chaque
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Figs. 1 —6. Adultes 33 Figs.1—5. Premicre division de méiose

Fig. 1. Prophase avec 2 chromosomes B apparié¢s. Fig. 2. Anaphase avec 2 chromosomes B appariés,
non disjoints, en position métaphasique. Fig. 3. Anaphase avec 2 Chromosomes B appariés, non
digjoints, ayant migré d’un méme c6té. Fig. 4. Prophase avec 3 chromosomes B non appariés.
Fig. 5. Prophase avec 4 chromosomes B dont 2 appariés. Fig. 6. Anaphase de 2¢éme division de
meiose avec 4 chromosomes B dont 3 non-disjoints demeurés en position de métaphase
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type embryonnaire, mais seulement des limites théoriques de variation, selon
qu’il y a appariement total (ce qui n’a jamais ét¢ observé mais que nous
sommes néanmoins obligés de supposer possible) ou non-appariement avec mi-
gration au hasard des chromosomes B en meiose.

Parall¢lement a ce mécanisme d’appariement, on observe régulicrement des
phénoménes de non-disjonction méiotique: en effet, on voit souvent aux anapha-
ses de premiére ou de deuxiéme division de méiose, les chromosomes surnumérai-
res non disjoints occupant encore une position métaphasique fig. 2 et 6). Ce
phénoméne est & Porigine de la migration & un méme podle des chromosomes
B non disjoints, comme nous avons pu 'observer (fig. 3). Ces non-disjonctions
peuvent n’intéresser que certains chromosomes B dans une division de méiose,
les autres se séparant normalement: c’est ce que 'on observe sur la figure
6 ol dans cette anaphase II, il v a non-disjonction et retard de migration
pour 3 surnuméraires alors que le quatriéme s’est divisé et a migré avec les
chromosomes A. Il parait évident que ces phénomeénes de non-disjonction sont
responsables des retards de migration polaire car nous ne I'observons jamais
quand un seul chromosome B est présent dans une méiose. Ils sont vraisemblable-
ment 4 Porigine aussi de l'instabilité dans la répartition des chromosomes B
au sein des différentes mitoses des embryons a 3 ou 4 chromosomes B, comme
nous allons le voir.

II. Variabilité dans la répartition des chromosomes B
au sein des individus

1. Chez les embryons

Dans les couples mettant en jeu 2 surnuméraires, les embryons montrent une
répartition parfaitement homogéne des chromosomes B dans toutes les mitoses,
quelles en aient 1 ou 2. Dans les couples mettant en jeu 3 ou 4 surnumeéraires,
il apparait une variabilité plus ou moins importante dans la répartition des
chromosomes B: les embryons & 1 surnuméraire montrent une stabilité totale
de leur chromosome B, de méme que la majorité des embryons a 2 surnumérai-
res: cependant, certains d’entre eux (inférieur & 5% pour les couples a 3 surnumeé-
raires, entre 5 et 10% pour ceux en ayant 4) possédent des cellules avec 3
et méme 4 chromosomes B (ces cellules ont une fréquence comprise entre 20
et 30%). La variabilité apparait pour les autres types embryonnaires: certains
ont entre 0 et 6 chromosomes B, avec une symétrie nette entre la fréquence
des cellules & 0 et 6 chromosomes B, 1 et 5 ou 2 et 4 et les cellules avec
3 surnuméraires sont toujours les plus nombreuses. D’autres embryons ont
entre 0 et 8 chromosomes B selon les cellules, avec une symétrie entre le nombre
des cellules & 0 et 8 surnuméraires, 1 et 7, 2 et 6 ou 3 et 5 et ce sont les
cellules & 4 surnuméraires qui sont les plus fréquentes (tableau 4). Ces observations
nous permettent d’affirmer que les embryons du premier type avaient a l'origine
3 surnuméraires et ceux du deuxiéme type 4 surnuméraires originels: étant
donné le nombre de chromosomes B des parents, il est logique de trouver
ces types embryonnaires dans leurs descendances.
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Tableau 4, Exemple de la variabilité dans la répartition des chromosomes B dans des embryons
a 4 surnumeéraires

Embryons Nombre de mitoses possédant Nombre

4 4B des moyen des
couples 0B 1B 2B 3B 4B 5B 6B 7B 8B chromosomes B
N° 61 0 0 2 0 27 0 0 0 1 4,00

Ne° 67 0 3 3 1 14 2 2 4 1 4,20

N°78 2 2 4 3 12 3 2 1 1 3,63

N° 86 3 3 4 2 9 1 3 3 2 3,76

Nous avons 12 un phénomeéne trés important: le nombre maximum de chro-
mosomes B présents dans certaines cellules des embryons est égal au double
du nombre originel de chromosomes B pour cet embryon. A lintérieur de
ces embryons a4 3 ou 4 surnuméraires, la fréquence des cellules a caryotype
aberrant vis-a-vis du nombre des chromosomes B, est trés variable: entre 10
et 70% (embryon des couples 61 et 86 du tableau 4), avec une moyenne autour
de 45% pour I'ensemble de nos résultats; toutefois, méme quand il y a 70%
de cellules aberrantes au niveau du nombre des surnuméraires dans un embryon,
les cellules possédant le nombre originel de chromosomes B sont toujours les
plus nombreuses (tableau 4).

Cette variabilité n’est pas typique de couples particuliers mais se retrouve
a l'intérieur de la descendance de tous les couples a 3 et 4 chromosomes B;
de plus, dans une méme ponte (incubée pendant 5 jours a 32° C) on trouve
a la fois des embryons 4 3 ou 4 surnuméraires avec seulement 10% de cellules
présentant un nombre anormal de chromosomes B et des embryons ou ce pourcen-
tage est beaucoup plus élevé. A coOté de cette instabilité dans la répartition
des chromosomes B, il existe dans ces embryons a4 3 ou 4 surnuméraires de
nombreuses cellules présentant un caryotype anormal, en raison de phénoménes
d’aneuploidie ou de polyploidie: la fréquence des embryons présentant de telles
aberrations est de 18,60% pour ceux a 4 chromosomes B (8 sur 43), de 6,41%
pour ceux en ayant 3 (10 sur 156) alors quelle est de 0,48% seulement, pour
les embryons a 2 surnuméraires. Il apparait donc nettement que le taux de
cellules a caryotype aberrant est directement lié & ta fréquence des surnuméraires,
avec une discontinuité importante au-dela de 2 chromosomes B.

2. Chez les adultes

a) Lignée germinale. 1.’étude de la répartition des chromosomes B entre les
différents tubules séminiféres des males & 3 ou 4 chromosomes B, nous permet
de mettre en évidence la méme instabilité que celle décrite chez les embryons.
Le nombre des surnumeéraires varie entre les différents tubules d’un méme indivi-
du:cheztous les males 4 3 surnuméraires on observe des divisions 4 2 surnumérai-
res dans 30 a4 50% des tubules: pour le méile adulte 4 3 surnuméraires du
couple 67, nous avons méme trouvé des tubules (environ 10%) ne possédant
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quun seul chromosome B. De méme, tous les males avec 4 chromosomes
B possédent des tubules a 3 et 2 surnuméraires, selon une fréquence variant
entre 30 et 40%. Par contre, a I'intérieur d’un tubule séminifére, on observe
réguliérement le méme nombre de surnuméraires: ces résultats sont semblables
a ceux de Nur sur Calliptamus palaestinensis (1963) et sur Locusta migratoria
(1969) qui a montré une répartition uniforme des chromosomes B a lintérieur
des tubules séminiféres de ces criquets.

Par rapport a nos observations sur les embryons, il faut noter que nous
n’avons jamais observé chez les adultes, de méiose ayant plus de 4 chromosomes
B: ceci est un caractére important et, sans doute, une conséquence de l'instabilité
des surnuméraires chez les embryons.

Pour les adultes & 2 surnuméraires de la F1 des couples & 3 et 4 surnuméraires,
nous retrouvons une instabilité dans la fréquence des chromosomes B plus
importante que celle décrite chez les embryons. En effet, sur les 49 méales adultes
a 2 surnuméraires issus des couples mettant en jeu 4 chromosomes B, nous
en avons trouvés 6 avec des tubules renfermant 3 surnuméraires (avec une
fréquence comprise entre 5 et 25%) et méme 2 avec des tubules & 4 surnuméraires
(dont la fréquence est inférieure a 5%). Sur les 26 méles a 2 surnuméraires
des couples ou 3 surnuméraires sont concernés, 2 possédent des testicules dont
certains tubules renferment 3 chromosomes B (leur fréquence est inférieure
a 5%). La présence de ces tubules & 3 ou 4 surnuméraires chez des males
possédant 2 chromosomes B est un fait important, d’autant plus que nous
n’avons jamais observé dans les couples mettant en jeu 2 surnuméraires, de
variabilité semblable: au contraire, sur 'ensemble de la F1 de ces couples,
on note une remarquable stabilité. '

Il apparait donc que la variabilité dans la répartition des surnuméraires
chez les adultes 4 2 surnuméraires n’existe que dans les couples mettant en
‘jeu 3 et 4 chromosomes B, ou, par rapport aux pourcentages embryonnaires,
il y a une diminution de la fréquence des individus a 3 et 4 chromosomes
B, corrélée 4 une augmentation de celle des animaux en ayant 2. De plus,
il est facile de constater que I'instabilité des chromosomes surnuméraires n’existe
que dans les individus ou plus de 2 chromosomes B sont impliqués dans les
méioses.

b) Lignée somatique. Dans la lignée somatique, que nous étudions par I'intermé-
diaire des cellules folliculaires des ovarioles des femelles adultes, nous retrouvons
cette instabilité: toutes les femelles 4 4 chromosomes B possédent des cellules
folliculaires & 1, 2 ou 3 surnuméraires, avec une fréquence variant entre 10
et 40% selon les individus. De méme, les 3 femelles adultes a 3 surnuméraires,
montrent des cellules 4 1 ou 2 chromosomes B, mais leur fréquence ne
dépasse pas 25%.

Cette variabilité se retrouve dans les femelles & 2 surnuméraires des couples
ol 3 et 4 chromosomes B sont impliqués: sur les 28 femelles & 2 surnuméraires
de la F1 des couples a 3 surnuméraires, 2 ont présenté quelques cellules a
3 chromosomes B (moins de 5%): I'une d’elle avait méme quelques mitoses
4 4 surnuméraires. Dans les couples 4 4 surnuméraires, 6 femelles a 2 surnumérai-
res sur les 49 possédaient aussi des cellules a 3 et 4 chromosomes B, selon
une fréquence variant entre 10 et 40%.
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Par contre, les femelles & 2 surnuméraires des couples ne mettant en jeu
que 2 chromosomes B, ne montrent jamais une telle instabilité. Ainsi, dans
la lignée somatique, on retrouve la méme variabilité que dans la lignée germinale,
variabilité moins importante que pour les embryons étant donné I’absence totale
de mitoses ayant plus de 4 chromosomes B.

II1. Transmission simultanée de 2 chromosomes B par les femelles des couples

Pour de tels couples, 'analyse de nos résultats nous permet de constater que
certains effectifs embryonnaires obtenus sont supérieurs a la limite théori-
que maximale de I'intervalle de variation. En effet, chez les couples a 2 chromoso-
mes B, les embryons & 2 surnuméraires ont une fréquence moyenne de 29,47%
quand la femelle transmet 2 surnuméraires, alors que ce pourcentage est de
20% quand c’est le male (la limite théorique supéricure est de 25%): la comparai-
son de ces deux fréquences montre une différence hautement significative
(P <0,01). De méme, quand la femelle transmet 2 surnuméraires dans les couples
mettant en jeu 3 chromosomes B, la fréquence des embryons a 3 surnuméraires
est de 15,75% contre 9,40% si c’est le male qui apporte ces deux chromosomes
B: ces deux pourcentages sont significativement différents (P <0,01).

Pour les couples & 4 chromosomes surnuméraires, ou tous les parents possé-
dent 2 surnuméraires, la comparaison de la fréquence moyenne des embryons
a 4 chromosomes B (8,20%) a celle des embryons sans surnuméraire (4,38%),
et la méme comparaison pour les embryons & 3 et 1 surnuméraires (respective-
ment 23,28% et 15,82%) font apparaitre des différences hautement significatives
(P<0,01), alors que selon les calculs théoriques nous devrions avoir une simili-
tude de fréquence. Nous observons le méme phénoméne pour les couples a
2 surnuméraires ot la femelle transmet ces 2 surnuméraires (29,47% d’embryons
a 2 chromosomes B pour 22,10% pour ceux sans chromosome B), ou pour
les couples & 3 surnuméraires (15, 75% d’embryons & 3 surnuméraires contre
13,01% sans surnuméraire).

Quand la femelle transmet 2 chromosomes B simultanément, il y a donc
systématiquement une fréquence plus élevée que prévue des types embryonnaires
possédant le plus grand nombre de chromosomes B. Cette observation se re-
trouve régulicrement dans tous les cas et les différences jouant toujours dans
le méme sens, sont significativement différentes.

IV. Diminution de la frequence des individus a 3 et 4 chromosomes B
chez les adultes

Dans tous les cas, I'éclosion, le développement embryonnaire et larvaire se
déroulent normalement. Le pourcentage d’éclosion est de 82,15% pour les cou-
ples & 2 surnuméraires, de 78,81% pour ceux en ayant 3 et de 78,94% pour
ceux en ayant 4. Il est du méme ordre de grandeur que celui des couples
sans chromosome B (83,72%,0u & un chromosome B (80,73%). Tous ces pour-
centages d’éclosion ne sont pas significativement différents.
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On observe tout d’abord, une diminution trés importante de la fréquence
des individus a 3 et 4 surnuméraires chez les adultes: pour les couples a 3
surnuméraires, iln’y a que 5,17% (6 sur 116) d’animaux adultes & 3 chromosomes
B alors que cette fréquence est de 12,93% (34 sur 263) chez les embryons:
cette différence est hautement significative (P <0,01). Pour les couples mettant
en jeu 4 chromosomes B, les 6 adultes & 3 chromosomes B représentent 3,61%
(23,28% chez les embryons) et ceux a 4 chromosomes B, 3,61% également
(8,21% chez les embryons): ces différences sont toujours hautement significati-
ves.

Corrélativement, la fréquence des adultes a 2 surnuméraires passe de 34,64%
chez les embryons a 46,55% chez les adultes pour les couples mettant en jeu
3 surnuméraires, et de 48,28% a 65,07% pour ces couples a 4 chromosomes
B (différences hautement significatives). Parallélement & ces observations, la
fréquence des animaux sans surnumeéraire ou en possédant un seul est identique
chez les embryons et chez les adultes.

Pour les couples a 2 surnuméraires nous ne notons rien de semblable: les
effectifs observés pour les différents types d’animaux adultes sont identiques
aux effectifs embryonnaires. Il faut noter que ces résultats sont différents de
ceux précédemment obtenus ot nous notions une mortalité sélective pour les
individus porteurs de 2 surnuméraires et plus (Lespinasse, 1973); nous verrons
plus loin que ces résultats expérimentaux différents sont vraisemblablement
en liaison avec des conditions d’élevage différentes également.

Interpretation et discussion
1. Mécanisme d’accumulation des chromosomes B

Dans notre précédent travail, nous avons vu que la transmission des chromoso-
mes B obéissait dans la majorité des cas a une distribution binomiale: mais
nous n’avions étudié que des cas on 2 surnuméraires, au maximum, étaient
impliqués. Igi, nous avons des couples mettant en jeu 2, 3 et 4 chromosomes
surnuméraires, pour lesquels la transmission de type mendélien classique n’est
plus respectée. En effet, quand une femelle transmet simultanément 2 chromoso-
mes B, il y a toujours un excédent d’embryons porteurs de 2, 3 ou 4 surnumeérai-
res, selon que les couples mettent respectivement en jeu 2, 3 ou 4 chromosomes
B, par rapport a une transmission classique.

Il parait donc exister dans le déroulement de la méiose femelle, un mécanisme
permettant de modifier la transmission des chromosomes B, mécanisme qui
augmente leur nombre en F1. Nous poutrions supposer les mécanismes de
non-disjonction & l'origine de ce phénoméne: mais cela impliquerait automati-
quement que, dans les couples & 4 chromosomes B, le nombre des embryons
a 0 et 4 surnuméraires soit identique de méme que le nombre de ceux a 1 et
3 surnuméraires. Or nos résultats expérimentaux nous montrent quil n’en est
rien. De plus, selon une telle hypothése, la transmission de 2 chromosomes
B par les males devrait aboutir 4 un résultat semblable, puisqu’il existe aussi
des phénoménes de non-disjonction méiotique chez les méles. En fait, ce n’est
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pas ce que nous observons, puisque la fréquence des embryons a 2, 3 ou 4
surnumeéraires, dans les couples ou le pére améne 2 chromosomes B, est
conforme aux effectifs théoriques.

Nous sommes donc amenés a supposer I'existence d’une ségrégation préféren-
tielle des surnuméraires dans le pronucleus femelle de ’ovocyte. En effet, un
tel mécanisme d’accumulation permet d’augmenter le nombre des embryons
a 2 surnuméraires (couples a 2 chromosomes B), a 3 surnuméraires (couples
a 3 chromosomes B) et & 4 surnuméraires (couples a 4 chromosomes B), sans
pour autant augmenter parallélement le nombre des embryons sans surnuméraire.

Quand les femelles transmettent un seul surnuméraire, il ne semble pas
exister de ségrégation préférentielle: par conséquent, lorsque ce mécanisme inter-
vient, il doit étre consécutif aux phénomeénes de non-disjonction qui peuvent
orienter d’une fagon particuliére les 2 chromosomes B non disjoints. Ce méme
mécanisme a d’ailleurs été décrit chez Myrmeleotettix maculatus (Hewitt, 1973).
Dans une population japonaise de Locusta migratoria (Kayano, 1971), il a été
¢galement supposé 'existence d’un mécanisme d’accumulation, dans la lignée
germinale méle: il est difficile de comparer ces deux populations, car le nombre
moyen de chromosomes B présents dans les spermatocytes I est supérieur au
nombre de chromosomes B présents dans la lignée somatique pour la population
Japonaise, alors qu’il est inférieur pour notre population d’¢levage (tableau
4): de plus, Kayano note une stabilité dans le nombre des surnuméraires présents
dans la lignée somatique male, alors que nous notons une variabilit¢ dans
le nombre des chromosomes B présents dand les cellules folliculaires des ovarioles
chez les femelles; il est vraisemblable que ces 2 populations ont subi des évolu-
tions différentes quant au comportement de leur surnumeéraires.

Par ailleurs, il est remarquable de constater que la lignée germinale femelle
est trés sensible & la présence des chromosomes B: dans ces expériences, nous
mettons en évidence un mécanisme d’accumulation des chromosomes B par
migration préférentielle dans le pronucleus femelle, alors que dans nos premiéres
expériences, nous notions une mortalité sélective des ovocytes porteurs de 2
surnuméraires. Au contraire, la lignée germinale male semble peu sensible a
la présence des surnuméraires, la méiose parait se dérouler normalement, avec
néanmoins des phénomenes de non-disjonction aboutissant au passage dans
le méme gameéte des surnuméraires non disjoints (Fig. 3) et des retards
a la migration polaire pendant les anaphases (Fig.6). Cependant, ces
phénoménes ne constituent pas en eux-méme un mécanisme d’accumulation:
ils sont seulement & 'origine d’une autre répartition des chromosomes B. On
pourrait supposer une élimination de ces surnuméraires migrant en retard (€limi-
nation par perte de ces surnumeéraires dans le cytoplasme) mais les effectifs
expérimentaux obtenus n’indiquent rien de semblable et, d’autre part, nous
observons parfois la migration 4 un méme pdle des surnuméraires non disjoints
(Fig. 3).

Cette population montre un nouvel exemple d’un mécanisme d’accumulation
des chromosomes B: en effet, les publications les plus récentes décrivent régulié-
rement I'existence de ce mécanisme en liaison avec la présence de chromosomes
surnuméraires, que ce soit chez les plantes (Jones, 1975; Muntzing, 1974) ou
chez les animaux (Hewitt, 1973, 1974; John, 1973). Ceux-¢i ne paraissent donc
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pas totalement intégrés au caryotpye, d’autant plus que nous allons voir qu’il
existe, pour notre population de criquets, un mécanisme d’élimination des surnu-
méraires.

1I. Mécanisme d’élimination des chromosomes B

Etant donné l’existence de ce mécanisme d’accumulation dans notre souche,
nous devrions avoir une augmentation de la fréquence des surnumeéraires de
génération en génération. Or cette fréquence est constante: comme nous ne
notons aucune mortalité particuliére, nous sommes amenés a rechercher un
mécanisme limitant le nombre des chromosomes B.

Nous avons observé que le nombre des individus adultes F1 a 3 et 4 surnumé-
raires est nettement inférieur au nombre des embryons F1 correspondant, pour
les couples mettant en jeu 3 ou 4 chromosomes B. Parallélement, la fréquence
des individus 4 2 surnuméraires est beaucoup plus grande chez les adultes
que chez les embryons. Entre la fin du développement embryonnaire et le stade
adulte, nous avons ainsi disparition de chromosomes B. Cette disparition ne
s’observe que dans les couples mettant en jeu 3 ou 4 surnuméraires, alors
que dans les couples n’ayant que 2 chromosomes B, nous n’observons rien
de semblable et le pourcentage des animaux a 2 surnuméraires est identique
chez les adultes et chez les embryons.

Nous trouvons 4 nouveau un mécanisme qui modifie la distribution bino-
miale et n’intéresse que des individus porteurs de plus de 2 surnuméraires.
Par ailleurs, il est important de noter que cette élimination des chromoso-
mes B ne s’observe que dans les cas ou il existe une trés grande instabilité
dans leur répartition. En effet, les embryons a 2 surnuméraires des couples
a 2 chromosomes B montrent une répartition uniforme des surnuméraires dans
tous les individus (ce type de couples ne présente aucune élimination chromoso-
mique). Par contre, les couples a 3 et 4 surnuméraires, ou il y a instabilité
et élimination des chromosomes B, montre une F1 embryonnaire ou la réparti-
tion des surnumeéraires est trés variable: les embryons a 4 surnumeéraires possédent
des mitoses avec un nombre de chromosomes B variant entre 0 et 8 et les
embryons 4 3 surnuméraires ont un nombre de chromosomes B variant de
0 et 6. Cette instabilité peut étre trés grande puisque dans certains embryons,
il y a jusqu'a 70% de mitoses avec un nombre aberrant de surnuméraires.
De plus, il est particuliérement intéressant de noter que dans ces couples 2
3 et 4 surnuméraires, il existe également une certaine instabilité jusque dans
les embryons ayant seulement 2 chromosomes B, mais cette instabilité est
trés réduite. L’élimination des chromosomes B est donc en rapport avec leur
instabilité.

A Torigine de cette instabilité, il y a vraisemblablement les mécanismes
de non-disjonction que nous avons réguliérement observés dans les anaphases
de premigre et de deuxiéme division de méiose. Ce mécanisme permet d’expliquer
que le nombre maximum de chromosomes B présent dans un embryon soit
le double du nombre originel: ceci est réalisé quand les non-disjonctions portent
sur tous les surnuméraires. Si, par contre, ce phénomeéne ne porte que sur
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quelques chromosomes B de I'embryon, nous obtenons des fréquences paralleles
pour les mitoses a 1 et 7 surnuméraires, 2 et 6 ou 3 et 5 dans le cas des
embryons a 4 chromosomes B: pour les embryons a 3 surnuméraires, ce parali¢le
est entre les mitoses & 1 et 5 surnuméraires ou 2 et 4. Clest effectivement
ce que nous avons décrit. De tels mécanismes de non-disjonction ont déja
été décrits chez d’autres espéces: Calliptamus palaestinensis (Nur, 1963) et Cam-
nula pellucida (Nur, 1969).

Ce mécanisme d’élimination fonctionne donc en deux temps: tout d’abord,
les non-disjonctions mitotiques, existant au début du développement embryon-
naire, créent une trés grande instabilité des chromosomes B au sein des embryons
qui possédent alors des cellules ayant jusqu’a 8 chromosomes B; ensuite, il
y a ¢limination proprement dite des surnuméraires pour les cellules renfermant
plus de 2 chromosomes B, puisqu’il n’existe que peu d’adultes avec 3 et 4
surnumeéraires et aucun avec plus de 4 chromosomes B. Les non-disjonctions,
dont nous observons le résultat sur nos écrasements, se déroulent donc avant
le 5éme jour de développement a 32°, c’est-a-dire avant la fermeture dorsale
de 'embryon: cette période correspond justement a une période d’intense activité
mitotique. Ensuite, le développement embryonnaire et larvaire consiste essentiel-
lement 4 la mise en place des organes et & leur développement, période pendant
laquelle se déroule probablement I'élimination proprement dite des surnumérai-
res. En effet, la variabilité intertubulaire dans les testicules des méles adultes,
traduit bien ’existence d’une élimination des surnumeéraires, avant la différencia-
tion des tubules séminiféres. Cette variation intertubulaire est d’ailleurs un phé-
nomeéne qui est observé régulierement dans une autre population de Locusta
migratoria (Nur, 1969) et chez un autre acridien Awractomorpha bedeli (Sanno-
miya, 1973).

Nous avons donc une élimination au niveau de I’ensemble des cellules em-
bryonnaires et non pas une élimination au niveau de la lignée germinale, comme
c’est le cas pour Myrmeleotettix maculatus (Hewitt, 1973). Cette élimination
peut se faire de deux maniéres: soit par I’élimination des cellules dont le noyau
posséde plus de 2 chromosomes B, soit par I’élimination des surnuméraires
cux-mémes dans les mitoses embryonnaires tardives, comme c’est souvent le
cas chez les végétaux (Carlson, 1973; Jones, 1975) et pour deux orthoptéres
Gonista bicolor et Atractomorpha bedeli (Sannomiya, 1973, 1974); en 1’état actuel
de nos travaux, les résultats obtenus ne nous permettent pas de trancher entre
ces deux hypotheses.

Ce mécanisme d’élimination des chromosomes B est particuliérement intéres-
sant car il permet de limiter le nombre des chromosomes B chez les animaux
les renfermant en grand nombre: la présence des cellules & 2 et 3 surnuméraires
dans des individus adultes a 4 chromosomes B, ou celle des cellules & 2 surnumé-
raires dans des animaux adultes & 3 chromosomes B, est la conséquence logique
d’un tel mécanisme: I'élimination a joué d’une maniére imparfaite pour ces
animaux. Cette €limination limite a 2 le nombre des chromosomes B présents
dans les individus, puisque la comparaison des effectifs F1 chez les embryons
et chez les adultes, montre une diminution de la fréquence des animaux adultes
a 3 et 4 surnumeéraires, correlée avec une augmentation de ceux 4 2 surnumérai-
res; ceci est réalisé par une ¢limination presque totale des surnuméraires présents
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au-dela de 2, de telle sorte que dans un embryon ayant originellement 3 ou
4 chromosomes B, ce sont les cellules a 2 surnuméraires qui deviennent les
plus nombreuses. Un tel embryon est évidemment rangé dans la catégorie des
animaux a 2 surnumeéraires: nous avons ainsi transformation d’un embryon
originellement porteur de 3 ou 4 chromosomes B en un adulte a 2 surnuméraires,
ce qui explique tout a fait nos observations expérimentales: il faut préciser
également que 2 est le nombre maximum de surnuméraires que tolérent les
mitoses sans en tre perturbées

III. Stabilité du taux des chromosomes B et influence de la température
d’élevage sur la valeur de ce taux

Etant donné la complexité des mécanismes en présence, leur hétérogénéité et
leur instabilité, il ne nous est pas possible de calculer un taux d’accumulation
et un taux d’élimination. Cependant, il est vraisemblable que ces deux phénomé-
nes, intervenant en sens opposé, permettent aux chromosomes B de se maintenir
dans la population avec une fréquence stable de génération en génération,
comme nous 'avons établi 2 de nombreuses reprises.

A ce sujet, il est intéressant de comparer ces résultats 4 nos premiers travaux
(Lespinasse, 1973). Dans nos premiéres expériences ol les animaux étaient éleves
a une température diurne de 27° C (également température du développement
embryonnaire), nous avions une population ot 34% des individus possédaient
des surnyméraires et pour laquelle il existait une mortalité sélective, a 1’éclosion
et au niveau des ovules chez les femelles, pour les animaux avec chromosomes
B: cette mortalité nous masquait ces mécanismes d’accumulation et d’élimination
des surnuméraires. Dans de telles conditions d’€levage, ce taux de 34% restait
stable de génération en generatlon

Dans les expériences exposées i¢i, nous avons modifié la thermopériode
en portant la température ambiante diurne dans les cages a 35° C et la tempéra-
ture du développement embryonnaire & 32° C: dans ces conditions, il n’y a
plus de mortalité sélective pour les individus & 2 surnuméraires et la population
posséde environ 75% d’animaux porteurs de chromosomes B. Ce taux de 75%
reste également stable de génération en génération.

Cette modification du taux des animaux porteurs de chromosomes B en
fonction des conditions d’élevage s’explique aisément: en effet, 4 27°C la fré-
quence des animaux avec surnuméraires est de 34% en raison de mortalité
sélective portant notamment sur les ovocytes a 2 chromosomes B. Ceci a pour
conséquence de diminuer la portée du mécanisme d’accumulation que nous
venons de mettre en évidence et, en méme temps, de réduire le nombre des
chromosomes B transmis par les femelles. Ainsi, la fréquence des surnuméraires
étant plus faible dans les embryons, les non-disjonctions mitotiques deviennent
moins fréquentes, ce qui entraine une élimination réduite des chromosomes
B. Ceci explique que la fréquence des chromosomes B se stabilise également
mais & une fréquence beaucoup plus réduite que dans la population élevée
4 35°C. Nous mettons ainsi en évidence, expérimentalement, des relations étroites
entre la fréquence des chromosomes surnuméraires dans une population et les
conditions d’élevage de celle-ci. L’étude des populations, dans leur milieu naturel,
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a permis de mettre en évidence ce méme type de relation: chez Myrmeleo-
tettix maculatus (Hewitt et Ruscoe, 1971), sur une méme aire de répartition,
I’étude des différents microclimats trés localisés, montre qu’il existe parallélement
des différences dans la fréquence des chromosomes B des animaux.

Il est remarquable de constater que la modification de la fréquence des
animaux porteurs de chromosomes B, n’affecte pas la stabilit¢ de ces differentes
fréquences de génération en génération. Cette observation est valable pour
la majorité des populations ou 'analyse du comportement des chromosomes
B a été réalisée. Cette stabilité est d’autant plus remarquable que les mécanismes
d’accumulation et d’élimination, quand ils existent, sont variables selon les
populations.

Nous avons donc toute une série de mécanismes, trés différents les uns
des autres, s’opposant parfois comme pour cette population de Locusta migrato-
ria migratorioides ou pour Myrmeleotettix maculatus (Hewitt, 1973) et qui abou-
tissent 2 un méme résultat, la stabilité du taux des chromosomes surnuméraires
dans une population naturelle donnée.

La fréquence des surnuméraires dans une population est donc déterminée
par 'ensemble des mécanismes génétiques que nous venons d’analyser, lesquels
sont modulés par les conditions extérieures de vie de la population. Il ne faut
donc pas envisager la fréquence des surnuméraires dans une population comme
caractéristique de celle-ci, mais plutét comme le reflet du milieu dans lequel
elle vit.

Conclusion

Dans la population de Locusta migratoria migratorioides élevée au laboratoire,
Pexpérimentation sur des couples prélevés au hasard, nous a permis d’analyser
la transmission des chromosomes B.

Ils se maintiennent dans la population par la conjugaison de 2 phénoménes:

— une €élimination des chromosomes B dans les mitoses ayant plus de 2
chromosomes B: de telles mitoses sont consécutives a des mécanismes de non-
disjonctions mitotiques existant au début du développement embryonnaire,
pendant la phase d’intense activité mitotique: ces non-disjonctions sont responsa-
bles de I'instabilité des chromosomes B chez les embryons et chez les adultes
et de leur élimination, pour ceux présents au-dela de 2, pendant la fin du
développement embryonnaire et pendant le développement larvaire. Ce méca-
nisme a donc pour conséquence de limiter théoriquement 4 2 le nombre des
chromosomes B présents dans les individus;

— une accumulation des chromosomes B par migration préférentielle de
ceux~¢i dans le pronucleus femelie de Povocyte, chez les femelles transmettant
simultanément 2 surnuméraires. Ces 2 mécanismes permettent conjointement
le maintien et la stabilisation de la fréquence des chromosomes B.

Par ailleurs, cette fréquence est modulée par les conditions d’élevage de
la population: expérimentalement, nous pouvons augmenter la fréquence des
animaux porteurs de surnuméraires, en augmentant la température d’élevage,
ce qui est en accord avec le fait que les populations ayant des chromosomes
B peuplent essentiellement des régions séches a température élevée.
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