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RESUME

L’étude porte sur le comportement des chromosomes durant les différentes étapes de la
spermatogenése du taureau. Deux types principaux de spermatogonies ont été mis en évidence
ainsi que les types de divisions correspondants. On a remarqué l'existence d’un pourcentage
relativement important de spermatogonies hyperdiploides. Les stades méiotiques suivent le
déroulement normalement rencontré chez les autres Mammiféres. Les chromosomes acrocentri-
ques du taureau présentent, au stade diploténe et a la diacinése, tous les types connus de chias-
mas. La liaison bout-a-bout des chromosomes sexuels a été généralement observée a la diacinése.
On a cependant remarqué dans certaines cellules, un mode d’association différent. La morpho-
logie de la vésicule sexuelle et le comportement du bivalent sexuel sont amplement discutés.

INTRODUCTION

La premiére numération correcte des chromosomes de Bos taurus I,. est
due & KRALLINGER (I93I) qui, en utilisant le fixateur BOUIN-ALLEN et la méthode
des coupes histologiques, trouve le nombre de 60 chromosomes. Du fait du nombre
relativement important et de la grande similitude morphologique des chromoso-
mes de cette espéce, toutes les recherches antérieures aboutissaient a des résul-
tats contradictoires et ne gardent plus aujourd’hui qu’une valeur historique.
Malgré le chiffre exact qu’il obtient pour le nombre de chromosomes, KRALLINGER
n’a pu identifier que le chromosome X des bovins; il supposait 1'existence chez
cette espéce d'un déterminisme sexuel de type XO-XX. MAKINO (1944), étudiant

(*) Cet article fait partie d’une thése de Doctorat d’Etat présentée a I'Université de Paris, centre
d’Orsay.
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les chromosomes méiotiques en coupes histologiques, identifie le chromosome Y
et donne la premiére description du bivalent sexuel du beeuf, sans toutefois pou-
voir apporter des détails sur la morphologie des hétérochromosomes.

Les nouvelles techniques acquises dans la cytogénétique humaine au début
des années cinquante ont été appliquées progressivement dans les études des chro-
mosomes des bovidés. MELANDER et KNUDSEN (1953) introduisent la technique
de I'écrasement (« squash ») dans une étude des chromosomes méiotiques et Pos-
TIGLIONI-GRIMALDI (1956) applique, pour la premiére fois chez le beeuf, le trai-
tement hypotonique des cellules en division.

Plusieurs auteurs ont traité depuis de I’aspect normal des chromosomes méio-
tiques du beeuf; quelques anomalies ont méme été décelées.

L’étude des chromosomes méiotiques chez les bovins s’avére importante
aussi bien du point de vue théorique que pratique. De nombreuses anomalies
chromosomiques peuvent étre présentes dans la lignée germinale et toute modi-
fication structurale des chromosomes somatiques devrait étre vérifiée dans les
chromosomes méiotiques pour la certitude de l'interprétation (C.E. Forp, 1969).

Chez 'homme, les connaissances sur le comportement des chromosomes
méiotiques sont beaucoup plus avancées et un bon nombre d’anomalies de la
méiose se sont trouvées liées & des troubles de la fertilité masculine.

En ce qui concerne les animaux domestiques, et plus particuliérement les
bovins, les études des aspects normaux et pathologiques sont d’autant plus néces-
saires aujourd’hui que par l'insémination artificielle, une anomalie risque d’étre
transmise 4 un grand nombre de descendants.

Nous avons entrepris 1'étude des chromosomes méiotiques du beeuf afin de
mieux comprendre leur comportement pendant les différentes phases de la méiose
et d’établir leurs parameétres normaux pour avoir un étalon indispensable a I'étude
des anomalies.

MATERIEL ET METHODE

L’étude porte sur 6 taureaux de la race frisonne agés de 2,5 mois 4 2 ans, phénotypiquement
normaux et ayant une fertilité normale. Les préparations ont été réalisées a partir de fragments
test;culaires prélevés quelques minutes aprés la mort des animaux, selon la technique d’Evans
et al. (1964).

Les fragments de testicule ont été délacérés a Yaide des aiguilles et des pinces et soumis
au traitement hypotonique dans une solution 0,85 % de citrate de Na. Aprés une fixation pro-
longée (fixateur Carnoy) les préparations ont été séchées a I'air, hydrolisées et colorées au Giemsa.
Les observations au microscope ont été faites en lumiére directe ou en contraste de phase et le
nombre le plus grand possible de cellules de tous les stades ont été photographiés a 'immersion.

RESULTATS

1. — Les stades préméiotiques

Chez le taureau, comme chez la plupart des mammiféres, on trouve plusieurs
types de cellules spermatogomiales. Un premier type, les spermatogonies A,
est non différencié, avec trés peu de chromatine dispersée dans le noyau, d’olt
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le nom de spermatogonies « poussiéreuses » (CLERMONT, 1966). Les spermatogonies
B, au contraire, riches en chromatine, celle-ci ayant la forme de « croutelles »,
sont appelées « spermatogonies croutelleuses ». Un troisiéme type, les « spermato-
gonies intermédiaires », selon 1'aspect et la quantité de leur chromatine, se situent
entre les deux types précédents.

Les spermatogonies A subissent des divisions mitotiques et produisent d’une

FI16. 1. — Chromosomes des spermatogonies. a) Spermatogonie A ; b) Spermatogonie B ; ¢) Métaphase sper-
matogoniale A ; d) Métaphase spermatogoniale B; e) Métaphase spermatogoniale A, noter I'état hétéro-
chromatique des régions centromériques; f) Métaphase spermatogoniale polyploide.
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part des spermatogonies A « souche » et, d’autre part, des spermatogonies inter-
médiaires. Ces derniéres donnent naissance a des spermatogonies B. Celles-ci
vont produire, toujours par divisions mitotiques, les spermatocytes primaires
qui iront subir la méiose. Ce mécanisme assure une réserve de spermatogonies A
« souche » et, en méme temps, le matériel nécessaire au processus de spermato-
genése.

KNUDSEN (1953) est le premier qui ait mis en évidence l'existence des sperma-
togonies B chez le taureau, confirmée depuis par POSTIGLIONI-GRIMALDI (1957),
BarracLia et CENNI (1g59) et ORTAVANT (I1959).

Dans nos préparations, nous avons observé les deux types de spermatogonies
A et B (fig. 1 & 6), ainsi que deux types différents de divisions spermatogoniales :
des plaques métaphasiques contiennent des chromosomes aisément identifiables,
déspiralisés, sans structure chromomérique visible (fig. Ic) pourraient étre consi-
dérées comme des spermatogonies A; d’autres cellules avec des chromosomes
plus contractés peuvent étre identifiées & des spermatogonies B (fig. 1d). Dans
le premier cas, les chromosomes présentent souvent des zones & hétérochromatie
positive situées dans la région du centromere (fig. Ie).

Toutefois, nous avons noté la présence de plusieurs images de divisions sper-
matogoniales représentant des métaphases avancés et il serait difficile de les attri-
buer & un certain type de spermatogonies.

Le nombre de chromosomes dans les images de divisions spermatogoniales
étudiées a été, dans la plupart des cas, le nombre modal de 60. Nous avons trouvé
un nombre réduit de cellules spermatogoniales hypodiploides dues probablement
4 des fautes techniques. On note toutefois la présence de métaphases spermato-
goniales 2 un nombre hyperdiploide de chromosomes (tabl. 1), tétraploides en ma-
jorité (fig. 1f).

TABLEAU 1

La fréquence des métaphases spermatogoniales novmales et hyperdiploides chez 4 animaux dgés
de 4 a 18 mots

Métaphases sperma- Meét ermat
Exemplaire Age en mois togoniales normales 1; 'T_ZI; loi deé
(60 chr). yper-dipio
I 3 5 _—
2 3 44 2
3 4 15 2
4 18 2 3
TOTAL . . . . . . . . . . ... 93 7 (7,5 %)

Les chromosomes métaphasiques des spermatogonies sont aisément identi-
fiables et peuvent étre arrangés en caryotype. L’unique critére utilisable pour
la constitution du caryotype serait, comme pour les chromosomes des cellules
somatiques bovines, leur taille décroissante.
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Chez I'homme, SAsAKI et MAKINO (1965) ont remarqué un état hétéropyc-
notique du chromosome Y dans les divisions spermatogoniales, infirmé par les
études ultérieures de LUucIaNnt (1970). Dans les divisions spermatogoniales étudiées,
.nous avons toujours trouvé les chromosomes sexuels dans le méme état de colo-
ration que les antosomes.

2. — Les spermatocytes primaires

Les spermatocytes primaires interphasiques du taureau présentent, contrai-
rement a la majorité des mammiféres, des chromosomes trés contractés. Peu
avant le début de la prophase méiotique, les chromatides se relaxent, la spira-
lisation décroit et les chromosomes prennent l'aspect filiforme leptoténique.

MELANDER et KNUDSEN (1953) et KNUDSEN et BRYNE (1960), utilisant la
technique des « squash » et les coupes histologiques, trouvent une disposition
en « bouquet » des chromosomes leptoténiques. Cet état de polarisation faciliterait,
selon SwANSON (1957), I'appariement des chromosomes homologues dans le stade
suivant. Nous avons rarement observé cette disposition qui pourrait étre troublée
par l'effet du traitement hypotonique. La plus grande partie des cellules lepto-
téniques présentaient des chromosomes répandus au hasard, filamenteux, avec
des contours flous et une faible affinité pour le colorant (fig. 2a). Dés les stades
leptoténiques les plus précoces, les chromosomes sexuels ont un caractére hétéro-

c

FI6. 2. — Stades méiotiques. a) Leptoténe. b) Zygoténe. c) Pachyténe; noter la présence de la vésicule sexuelle
et son état hétérochromatique. d) Pachyténe tardif.
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pycnotique se présentant sous la forme d’un corpuscule situé presque toujours a
la périphérie du noyau (fig. 24, b). Ils constituent d’ailleurs les seuls chromo-
somes jdentifiables au leptoténe.

Au stade zygoténe les chromosomes sont plus contractés, avec des contours
plus nets et une colorabilité plus marquée qu’au stade précédent. Le synapsis
est accompli et on peut observer, dans certaines cellules, la double structure des
bivalents et la disposition juxtaposée des chromomeres. Les chromosomes sexuels
sont toujours A V'intérieur de la vésicule sexuelle qui garde son caractére hétéro-
chromatique (fig. 25). Le stade pachyténe semble avoir une durée assez longue,
vu la fréquence des cellules pachyténiques par rapport aux autres stades de la
méjose. Les chromosomes sont complétement appariés et la structure double
des bivalents n’est plus visible. Dans les phases précoces, les bivalents ont un as-
pect plumeux avec une zone hétérochromatique dans la région du centromére
(fig. 2¢). Dans une phase plus avancée, les régions centromériques commencent
3 s’écarter et les centroméres deviennent intensément hétérochromatiques (fig.
2d). La séparation entre les deux chromosomes de chaque bivalent avance et
marque le passage au diploténe.

Les cellules pachyténiques précoces ne se prétent pas a 'obtention descaryo-
types mais, dans les phases tardives, nous avons pu cependant dresser les caryo-
types de plusieurs cellules. Le nombre des bivalents a été toujours de 30. Parmi
une centaine de cellules pachyténiques étudiées, nous n’en avonsrencontré qu’une
seule aberrante a 2» bivalents.

Pendant le pachyténe précoce la vésicule sexuelle est visible mais elle dis-
parait 4 la fin de ce stade.

Dans le stade diploténe les chromosomes homologues de chaque bivalent
sont écartés et restent attachés uniquement par les chiasmas. Le bivalent sexuel
est devenu visible grice a la disparition de la vésicule sexuelle. Son caractére
hétérochromatique et sa liaison typique bout-a-bout le rendent parfaitement
reconnaissable.

Une cellule au diploténe dont nous avons pu réaliser le caryotype (fig. 3a, b)
posséde 62 chiasmas répartis par bivalent comme suit (tabl. z). Dans ce chifire,
la liaison des chromosomes sexuels n’a pas été comptée et 'on a remarqué deux
chiasmas unilatéraux dans les plus petits antosomes.

TABLEAU 2

La vépartition par bivalents des chiasmas dans une cellule au diploténe

Bivalents & 1 chiasmata . . . . . . . . . . . . .. 0. L. 7
Bivalents 4 2 chiasmas . . . . . . . . . . . . . . . . ... 14
Bivalents a 3 chiasmas . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 6
Bivalents a 4 chiasmas . . . . . . . . . . . . ... . ... I
Bivalents 4 5 chiasmas . . . . . . . . . . . . . . . . . .. I

La fréquence de cellules au stade du biploténe est trés faible; malgré ce nom-
bre réduit, on remarque la présence de quelques cellules & 2n bivalents (fig. 3e).



LES CHROMOSOMES MEJOTIQUES DU BEUF 131

FI16. 3. — a et b) Cellule et caryotype diploténique. c, d) Diacinése ; noter Uhétérochromatie du bivalent sexuel ;
un chiasma unilatéral est marqué par une fléche. e) Cellule an diploténe d 2n bivalents. f) Anaphase 1.
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A mesure que les chromosomes avancent vers la diacénése et la métaphase I
ils se raccourcissent et les chiasmas suivent le processus de terminalisation. A la
diacénése et a4 la métaphase I les bivalents sont aisément identifiables et prati-
quement toutes les cellules se trouvant dans ces stades se prétent i l'obtention
et a4 l'analyse du caryotype.

A la diacénése et 3 la métaphase I, le bivalent sexuel, contrairement aux
stades précédents ou il avait une hétérochromatie positive, a ’aspect hétérochro-
matique négatif, montrant une coloration plus faible que les antosomes (fig. 3
¢, d). Dans la majorité des cellules il se trouve a la périphérie du noyau. Dans une
proportion assez importante des cas (33,3 %) les deux chromosomes sexuels étaient
déja séparés et se présentaient a I'état d’univalents.

Nous avons rencontré a la diacinése et a la métaphase I plusieurs types de
chiasmas (tabl. 3).

Pour calculer le coefficient de terminalisation, nous avons compté séparé-
ment le nombre moyen de chiasmas par cellule et le nombre moyen de chiasmas
terminaux. Nous avons remarqué la présence de chiasmas unilatéraux (1,55 par
cellule) rencontrés toujours sur les plus petits chromosomes (fig. 34). Nous consi-
dérons ce type de chiasmas comme l'achévement du processus de terminalisation
et le début de la séparation des univalents. Nous avons considéré séparément
les bivalents ouverts d’un c6té avec une fréquence moyenne par cellule plus faible
que les chiasmas unilatéraux (tabl. 3).

Le nombre total moyen par cellule de chiasmas, dans ces stades, est plus
petit qu’au diploténe, ceci étant dit au processus de terminalisation. Le coefficient
de terminalisation moyen pour '’ensemble de cellules étudiées est de 0,61 9% et
I'index de recombinaison, calculé selon la formule de Forp (1969), est de 82,73.

A Tanaphase I les chromosomes se séparent et se dirigent vers les poéles op-
posés (fig. 3f). Ces deux derniers stades semblent avoir des durées courtes. Dans
nos préparations, nous avons trouvé trés peu de cellules a 'anaphase I et aucune
cellule a la télophase I.

3. — La vésicule sexuelle et le bivalent sexuel

Dés le début du stade leptoténe et jusqu’a la fin du pachyténe, les deux
chromosomes sexuels se trouvent enveloppés dans une structure hétérochroma-
tique située presque toujours a la périphérie du noyau et appelée vésicule sexuelle.
A cause de cette situation, 1'étude des chromosomes sexuels durant ces stades
est extrémement difficile et leurs détails morphologiques échappent a l'obser-
vation.

La vésicule sexuelle se présente sous une forme ronde ou ovale et 4 'intérieur
on peut distinguer des taches sombres fortement hétérochromatiques qui repré-
senteraient les deux chromosomes sexuels contractés (fig. 4a, b). Vers la fin du
pachyténe, avant sa disparition, les formes diffuses visibles 4 Uintérieur de la
vésicule deviennent plus précises et on peut souvent observer des structures rap-
pelant les chromatides (fig. 45).
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FIG. 4. — La vésicule sexuelle et le bivalent sexuel. a) La vésicule sexuelle dans un stade précoce. b) Un stade
plus avancé; noter @ Dintérieur une structure rappelant les chromatides. ¢, d) Le bivalent sexuel dans
un moment juste aprés la disparition de la vésicule sexuelle. €) Le bivalent sexuel dans une cellule diplo-
ténique. £,g) Le bivalent sexuel d la diacinése. Noter Vassociation bout-d-bout et I'hétévochromatie des
chromosomes sexuels.
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Deux cellules surprises juste aprés la disparition de la vésicule montrent les
deux chromosomes sexuels associés sous la forme du chiffre huit (fig. 4¢, ). L’an-
neau le plus petit pourrait étre considéré comme le chromosome Y et le plus grand
comme le chromosome X. Le fait remarquable est que, méme dans l'image 44,
qui représente un stade plus avancé vers le diploténe, les deux chromosomes ne
sont pas disposés bout-a-bout. De plus, on peut faire une comparaison entre ces
deux images et l'aspect du bivalent dans le diploténe, & un moment un peu plus
avancé (fig. 4e).

A la diacinése et a la métaphase I, dans les cellules oil les chromosomes se-
xuels ne se trouvent pas a I’état univalent, le bivalent sexuel a un aspect différent
montrant une disposition bout-a-bout (fig. 4f, g). Dans certains cas, on peut dis-
tinguer la limite entre les deux chromosomes, une succession de zones plus claires
et de zones plus foncées et I'emplacement présomptif des deux centromeéres (fig.

41,8).

4. — Les spermatocytes secondaires

Les spermatocytes secondaires issus de la premiére division méiotique vont
subir la deuxiéme division qui, elle, ressemble parfaitement 4 une mitose normale.

Parmi les stades de cette deuxiéme division, nous avons rencontré surtout
des métaphases II. Elles contiennent le nombre haploide de chromosomes auto-
somaux et I'un des deux chromosomes sexuels. Les cellules analysées présentaient
généralement le nombre normal de 30 chromosomes (fig. 54, b, ¢). Nous avons noté
toutefois la présence de quelques cellules anormales, 4 31 chromosomes (fig. 54).

Dans les métaphases II étudiées, nous avons trouvé deux types : d’une part
des cellules aux chromosomes relaxés avec la structure chromomérique visible
(fig. 5a) et d’autre part des cellules avec des chromosomes fortement contractés
(fig. 5b). Nous avons considéré les premiéres comme des prophases II et les der-
niéres étant des métaphases II. Dans nos préparations, nous n’avons pas trouvé
de cellule & I'anaphase II et & la télophase II.

DISCUSSION

Etudiant les spermatogonies de taureau, KNUDSEN et BRYNE (1960) ont
trouvé une différence nette entre l'aspect des chromosomes des deux types de
spermatogonies. Selon ces auteurs, les spermatogonies A auraient des chromo-
somes filiformes, déspiralisés et les spermatogonies B des chromosomes contractés
et présentant une bosse 4 la partie distale (« knob chromosomes »). Nous avons
trouvé deux types différents de divisions spermatogoniales correspondant aux
deux types principaux de spermatogonies. Ces différences concernent surtout
le degré de spiralisation et la colorabilité des chromosomes. Nous n’avons pas
remarqué la présence des « knob chromosomes » dans les spermatogonies B, mais
seulement, dans certains cas, une région hétérochromatique positive autour des
centromeres dans les spermatogonies A (fig. 1e).
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LavaPPA et YERGANIAN (1g70) décrivent chez le hamster arménien (Crice-
tulus migratorius) la présence des deux types de métaphases spermatogoniales :
celles des spermatogonies A, avec des chromosomes décontractés fortement colorés
et celles des spermatogonies B ol les chromosomes sont plus contractés et la
structure chromomérique visible. Ils appellent le premier type « dark type » et
le deuxiéme « light type » selon.la coloration plus ou moins forte. Contrairement
a ce que nous avons noté chez le taureau, I'image d’une spermatogonie A présentée
par ces auteurs montre des zones hététrochromatiques négatives dans les régions
centromériques, situation typique pour une constriction primaire.

En accord avec LAVAPPA et YERGANIAN (1g70), nous considérons que les
différences concernant le degré de spiralisation et la morphologie des chromoso-
mes des spermatogonies A et B sont dues au fait que les deux types de cellules
se trouvent dans des étapes différentes de la synthése d’ADN.

Nous avons remarqué un taux assez important de cellules spermatogoniales
polyploides (7,5 %). Ces cellules anormales représentaient des spermatogonies
A et des spermatogonies B. L ’existence d'un taux plus ou moins important de
cellules spermatogoniales, possédant un nombre hypo-on hyper-diploide de chro-
mosomes a été déja observé chez plusieurs espéces. BOMSEL-HELMREICH (1959)
trouve dans les spermatogonies du bélier seulement 65 % de cellules avec le nom-
bre modal de chromosomes. FECHHEIMER (1961) observe chez la souris 18 % de
spermatogonies s’écartant du nombre chromosomique normal. Chez 1'homme,
SASAKI et MAKINO (1965) ont décrit, dans les spermatogonies, 7,1 % de cellules
polyploides. LUCIANI (1970), toujours chez 'homme, note, lui aussi, la présence
de spermatogonies polyploides, sans toutefois donner des résultats quantitatifs.
THIBAULT et BOMSEL-HELMREICH (1963), dans une revue bibliographique sur la
variation des chromosomes chez les mammiféres, posent le probléme des ano-
malies qui pourraient découler si ces cellules anormales arrivent & donner naissance
a des spermatozoides et de leur influence sur le rendement de la spermatogenése.
En effet, si le nombre élevé de spermatogonies reste difficilement explicable,
leur réle pourrait étre important dans la production de spermatozoides anormaux.

La disposition en « bouquet » des chromosomes mise en évidence par MELAN-
DER et KNUDSEN (1953) et BATAGLIA et CENNI (1959) dans les premiers stades
de la méiose n’est pas souvent visible dans nos préparations, probablement a cause
du traitement hypotonique. Pourtant, il est généralement admis que les chromo-
somes méjotiques présentent une certaine polarisation dans le noyau, disposition
qui, selon SWANSON (1957), faciliterait I’appariement des homologues. Toujours
a cause du choc hypotonique, nous avons rarement observé le nucléole qui est
particuliérement visible au pachyténe. La méme observation a été faite par Gus-
TAVSSON (1969) dans les cellules méiotiques du taureau.

MELANDER et KNUDSEN (1953) ont décrit chez le taureau, dans les sperma-
togonies interphasiques et les premiers stades de la méiose, un type spécial de
chromomeére, les chromoméres distaux (« end-chromomeres ») ayant une colo-
ration plus forte par rapport au reste du chromosome. Nous avons observé, surtout
dans les chromosomes pachyténiques, une zone i hétérochromatie positive située
probablement dans la région du centromeére. Nous n’avons pas remarqué
I'existence d’un type différent de chromomére.
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A cause de la présence de cette vésicule, le comportement des chromosomes
sexuels a l'intérieur de celle-ci est difficilement observable. La grande majorité
des mammiféres présentent, aprés la disparition de la vésicule, une association
bout-a-bout des chromosomes sexuels. Mais certains auteurs pensent que leur
comportement serait différent durant les stades ou ils se trouvent a l'intérieur
de cette structure. En raison des dimensions de la vésicule sexuelle et des limites
de la microscopie optique, plusieurs études ont été entreprises a l'aide de la mi-
croscopie électronique. SOLARI (1964) et FOrRD et WoorrLaMm (1966) ont étudié au
microscope électronique la vésicule sexuelle chez la souris et, respectivement
chez la souris et deux espéces de hamster, FOrRD et WooLLaM (1966) trouvent
chez la souris et le hamster doré (Mesocricetus auratus) des images montrant
sans aucun doute une association cbte-a-cOte des chromosomes sexuels a I'inté-
rieur de la vésicule, situation tout a fait contraire 4 l’association bout-d-bout
visible 4 la diacinése, chez ces deux mémes espéces. En plus, chez le hamster doré,
ils mettent en évidence un élément du complexe synaptinémal, épreuve majeure
de l'existence du synapsis entre les chromosomes méiotiques. Les auteurs affir-
ment méme que la disposition ultérieure bout-a-bout serait provoquée par une
action mécanique de la membrane nucléaire 4 laquelle les chromosomes sexuels
sont attachés durant les stades ot ils se trouvent 4 l'intérieur de la vésicule.

Chez le taureau, la premiére observation sur la vésicule sexuelle est due a
GusTAVSSON (1969) qui note sa présence au début du leptoténe jusqu’a la fin
du pachyténe et a lintérieur de laquelle les chromosomes sexuels deviennent
visibles avant sa disparition. Dans les travaux antérieurs portant sur les chromo-
somes méiotiques du taureau (MAKINO, 19444; MELANDER et KNUDSEN, 1953;
PoSTIGLIONI-GRIMALDI, 1957; BAaTTAGLIA et CENNI, 1959; KNUDSEN et BRYNE,
1960), bien que les chromosomes sexuels soient décrits, la vésicule sexuelle n’est
pas mentionnée.

Nous avons décrit cette vésicule avec le méne manque de détails en raison
des difficultés d’observation. Dans certaines cellules, nous avons observé des
structures rappelant les chromatides fortement contractées dans les stades pré-
coces et relativement relaxées dans le pachyténe tardif. Dans les cellules obser-
vées juste apreés la disparition de la vésicule, nous avons remarqué une association
qui n’était pas bout-a-bout et qui paraissait assez forte entre les deux chromoso-
mes sexuels. Elle pourrait représenter la disposition des chromosomes existant
a lintérieur de la vésicule.

Si le comportement des chromosomes dans la vésicule sexuelle est mal connu,
T'association du bivalent sexuel dans la diacinése et métaphase I, pourtant aisé-
ment observable, constitue, elle aussi, I'objet d’interprétations différentes, ainsi
que la présence ou 'absence des chiasmas. KOLLER (1937) cité par HULTEN et coll.
(1966) trouve des arguments en faveur de I'existence des chiasmas entre les chro-
mosomes sexuels humains. SacHs (1964) affirme, au contraire, qu’il n'y aurait
pas de segments homologues sur les deux chromosomes humains. FORD et Ha-
MERTON (1956), en utilisant des techniques cytogénétiques, remarquent que par-
mi plusieurs types d’associations terminales rencontrées dans le bivalent sexuel
humain, certains pourraient étre interprétés comme des chiasmas terminaux.
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Un des problémes les plus controversés de la cytogénétique actuelle est le
comportement des chromosomes sexuels pendant la division méiotique. En fait
il s’agit d’un probléme plus général : I'existence d’un « sex-linkage » total ou au
contraire partiel chez 'homme et chez les mammiféres. Un sex-linkage partiel
supposerait l'existence d’un crossing-over entre les chromosomes X et Y, donc
I'existence des chiasmas qui en constituent l’expression cytologique. Les opi-
nions sont différentes sur ce sujet qui a suscité l'intérét de plusieurs chercheurs.

DARLINGTON (193I) postulait qu'une ségrégation normale pendant la méiose
ne peut avoir lieu que s’il y a eu au moins un chiasmata entre les deux chromo-
somes homologues. Pour expliquer le cas particulier des chromosomes sexuels,
DARLINGTON admettait I'existence sur les deux chromosomes de segments homo-
logues entre lesquels il y aurait des chiasmas et des segments Inon-homologues
entre lesquels il n'y en aurait pas.

.HAIDANE (1936) admettait, lui aussi, 'existence d'un sex-linkage partiel
chez ’homme sans apporter des preuves concluantes.

Au contraire, OHNO (1965) exclut toute éventualité d’'un échange de maté-
riel génétique entre les chromosomes X et Y. Il affirme que les deux chromosomes
sexuels des mammiféres proviennent d’une paire d’autosomes. Ils ont subi une
évolution différente : les génes sexuels miles se sont groupés sur un court segment
du chromosome Y pendant que le chromosome X gardait ses génes avec leur
linkage original sur toute sa longueur. Ainsi, le chromosome Y pouvait perdre
par élimination la majorité des génes autosomaux, contrairement au chromosome
X, ce qui aboutissait 2 un mécanisme de compensation de dose par inactivation
génétique de ce dernier (lyonisation). Cette évolution différente ne pouvait avoir
lieu que si les deux chromosomes étaient parfaitement isolés l'un de 'autre et
aussi bien de tout contact avec les antosomes pendant la division méiotique. Ce
rdle de protection serait assuré par la vésicule sexuelle et 1’état hétéropycnotique
dans lequel se trouvent les deux chromosomes durant les premiéres phases de la
prophase méiotique. Mais la découverte de quelques génes antosomaux placés
sur le chromosome Y et la mise en évidence chez quelques espéces de mammi-
feres des crossing-over entre le X et le Y ont remis en actualité ce probléme.

Cette contradiction pourrait étre résolue a l'aide des preuves génétiques et
cytologiques. Sur le plan cytologique, la présence ou ’absence d’'un crossing-over
entre les chromosomes sexuels pose plusieurs questions : le comportement des
deux chromosomes dans la vésicule sexuelle pendant les premiers stades de la méio-
se, la fagon dont ils sont associés dans le bivalent sexuel et la raison pourlaquelle
dans un certain nombre de cellules 4 la diacinése et métaphase I, ces deux chro-
somes se trouvent a 1'état d’univalents.

La vésicule sexuelle a été étudiée par plusieurs chercheurs (MAKINO, Ig41;
SacHs, 1954; Tj10 et LEVAN, 1956; MITTWOCH, 1967) chez I'homme et chez quel-
ques espéces de rongeurs. Bien que son aspect soit différent d’une espéce a 'autre,
elle se présente, en général, sous la forme d'un corpuscule hétérochromatique
contenant & l'intérieur les deux chromosomes sexuels. La composition chimique
est constituée de RNA selon EBERLE (1963), cité par FOrRD et WooLLamM (1966)
et du DNA, selon SAcHS (1955).

Annales de Génétique et de Sélection animale. — 1971, 10
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Forp (1962), en tenant compte des résultats acquis chez différentes espéces de
mammiféres, affirme que l'existence des segments homologues entre I'X et I'Y
peut étre supposée mais non prouvée. SASAKI et MAKINO (1g635) arrivent a la méme
conclusion. HULTEN ef al. (1966) observent dans le point de liaison du bivalent
sexuel des filaments fins, rencontrés normalement dans les chiasmas terminaux.
M1rTwocH (1967) pense qu'un seul chiasma, aprés la terminalisation, pourrait
étre considéré comme une liaison bout-a-bout, comme on en trouve souvent parmi
les plus petits chromosomes chez ’homme et la souris.

Récemment, REITALU (1970), dans une étude sur le comportement du biva-
lent sexuel humain, affirme que la liaison entre X et Y ne serait pas une liaison
ponctuelle, mais qu’elle aurait lieu entre segments chromosoniques et, par consé-
quent, l'existence des segments homologues serait plausible.

Quant au bivalent sexuel du taureau, les données sont moins nombreuses,
mais aussi controversées. MAKINO (1944a) a décrit chez le taureau une association
bout-a-bout des chromosomes sexuels sans admettre 1'existence d’une homologie.
Au contraire, MELANDER et KNUDSEN (1953) donnent un schéma du bivalent
sexuel dans lequel les deux chromosomes ont des segments homologues disposés
cOte 4 cOte et des segments non homologues. Ils affirment avec certitude la for-
mation des chiasmas entre les segments homologues. BaTTAGLIA et CENNI (1950)
notent une association bout-a-bout avec la formation d’un chiasma distal.

Dans toutes les diacinéses et métaphases I étudiées, nous avons toujours
observé une liaison bout-a-bout des chromosomes sexuels, mais qui ressemblait
beaucoup 4 un chiasma terminal. Sans avoir jamais vu une image semblable au
schéma présenté par MELANDER et KNUDSEN (1953), nous pensons toutefois,
comme RETTALU (1970), que la liaison entre I'X et I'Y du taureau n’entraine
pas seulement deux points de contact et qu’elle pourrait étre considérée comme un
chiasma terminal.

Dans un nombre élevé de métaphases étudiées (13 sur 29, soit 33,3 %) les
chromosomes sexuels se trouvaient a 1’état univalent. Cette situation a été déja
observée chez 'homme et chez d’autres espéces et interprétée différemment. FORD
et HAMERTON (1956) trouvent les chromosomes sexuels séparés dans 14 % de
cellules et expliquent ce phénoméne par une terminalisation ou par une disjonc-
tion précoce. HAMERTON (1961) pense que cette séparation serait tout simplement
provoquée par un manque d’association. FORD et EVANS (1964), dans une étude
de la méiose chez la souris, affirment que la séparation du bivalent serait due,
en partie, aux manipulations techniques. Sasakr et MaxiNo (1965) trouvent
chez 'homme, dans 27 9% de cellules le bivalent séparé; ils admettent comme
seule explication possible les manipulations techniques. HULTEN et coll. (1966)
observent des pourcentages variables, de 18 & 28 %, et expliquent la séparation
par une disjonction précoce plutét que par un manque d’appariement. LUCIANI
(1970) invoque les manipulations techniques a l'origine de la séparation mais
s'associe, lui aussi, a I'’hypothése d’'une disjonction précoce.

Nous pensons que l'interprétation donnée a4 ce phénomeéne est dépendante
de la fagon dont on considére I’association des chromosomes sexuels dans la méiose
maéle. Si 'on admet la formation d’un chiasma entre les deux chromosomes, sans
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écarter complétement le réle des manipulations techniques, on peut considérer
cette séparation comme une disjonction précoce des deux chromosomes ayant
accompli le processus de terminalisation. Dans la majorité des cellules étudiées,
nous avons remarqué 'existence d’un ou plusieurs petits autosomes (1,55 en moyen-
ne, par cellule, tabl. 3) qui présentaient des chiasmas unilatéraux et, dans
certaines cellules, se trouvaient déja en voie de séparation.

Avec les techniques cytologiques actuelles, nous pensons que l'observation
directe des chromosomes méiotiques n’est pas suffisante et que pour résoudre
le probléme du bivalent sexuel male et, implicitement, 1'existence d'un sex-lin-
kage total ou partiel, il faudrait apporter des preuves génétiques.

Pour faciliter le comptage des chiasmas, nous avons établi le caryotype de
plusieurs cellules en diacinése et métaphase I, mais la disposition des bivalents
dans la série décroissante reste incertaine. A cause de leur morphologie irréguliére
les mesures 4 I'aide des méthodes utilisées pour les chromosomes somatiques sont
ici impraticables. En raison des difficultés d’identifications, nous n’avons pas pu
établir si un certain nombre de chiasmas est caractéristique d’un certain bivalent.
La seule constatation valable est que le nombre de chiasmas augmente avec la
taille du bivalent.

Nous avons trouvé une fréquence moyenne de 53,73 chiasmas par cellule et
un coefficient de terminalisation de 0,61 (tabl. 3). En absence de données sem-
blables pour cette espéce, nous ne pouvons pas faire une analyse comparative. Chez
I'homme, les fréquences trouvées par différents auteurs varient considérablement :
de 44 (EBERLE, 1966 cité par LUCiaNI, 1970) 4 55,9 (FORD et HAMERTON, 1956)
chiasmas par cellule.

La fréquence moyenne de 53,73 chiasmas par cellule donne une moyenne de
1,78 chiasmas par bivalent. Selon ForD (1962) chaque chiasma représenterait
50 unités de cross-over, ce qui donnerait pour cette espéce presque 100 unités de
cross-over par bivalent. FOrRD (1962) trouve chez '’homme, d’aprésles comptages
de ForD et HAMERTON (1950), une moyenne de 125 unités de cross-over par biva-
lent. Mais le nombre de chiasmas étant en fonction de la taille du chromosome,
chez 'homme aussi bien que chez le taureau et les autres espéces, le nombre
d’unités de cross-over varie d’'un bivalent a l'autre. '

Nous avons déterminé, avec une certaine approximation due 4 la subjecti-
vité de linterprétation, le nombre moyen de chiasmas ouverts d'un coté, par
cellule (1,26, tableau 3). Luciant (1970), en accord avec les conclusions d"EBERLE
(1966) cité par LUCIANI (1970), affirme que ce type de chiasma serait caractéris-
tique des chromosomes acrocentriques. I1 donne comme argument la coincidence
parfaite entre la fréquence moyenne par cellule de ce type de chiasma et le nombre
de chromosomes acrocentriques humains. Nous pensons qu’au moins pour Bos
taurus cette hypothése n’est pas valable car le caryotype de cette espéce compte
58 autosomes, tous acrocentriques, tandis que la fréquence des chiasmas ouverts
d'un coté est de 1,26 par cellule. En plus, nous avons trouvé dans les bivalents
de taureau tous les types de chiasmas rencontrés chez des espéces qui ont des
cryotypes plus variés.

Plusieurs travaux ont mis en évidence, chez I'homme, des anomalies de la
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méiose associées a des troubles de la fertilité (MACILREE et coll., 196654; DE
GroucHY et LUuMBROSO, 19g69; HULTEN et coll., 1970). Chez les animaux domes-
tiques et particuliérement chez le taureau, les données sont peu nombreuses.
Quelques études portent sur la présence des chromosomes anormaux (KNUDSEN,
1961) ou sur des modifications de la durée des stades méiotiques (HENRICSON
et BACKSTROM, 1964) chez des animaux atteints des troubles de fertilité. Une
meilleure connaissance du comportement et des paramétres normaux des chromo-
somes méiotiques pourrait fournir des éléments de référence dans les études de
I'aspect pathologique.
Recu pour publication en mars 1971
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SUMMARY
MEIOTIC CHROMOSOMES OF CATTLE

This study was carried out on the behavior of chromosomes during different stages of bull
spermatogenesis. Two principal types of spermatogonia were shown to exist as well as their
corresponding types of division. A relatively important percentage of hyperdiploid spermato-
gonia was noticed. The meiotic stages follow the process normally found in other mammals.
The accrocentric chromosomes of the bull present all of the known types of chiasmas at the
diplotene stage and at diakinesis. The end to end association of sexual chromosomes was
observed generally at diakinesis, however, a different form of association was noticed in certain
cells. The morphology of the sexual vesicule and the behavior of the sexual bivalent were
described in detail.
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