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Des résultats supplémentaires sont présentés a propos d’une anomalie du rapport de ségré-
gation au locus R (créte en rose /créte simple) chez l1a poule. Ils renforcent ’hypothése de « ferti-
lisation sélective » émise précédemment. De plus, les résultats de la ségrégation conjointe aux
loci R et C suggerent la possibilité d’une « interaction » ou « compétition directe » entre sperma-
tozoides RC et rC en présence d’'un ovule X

INTRODUCTION

Dans une série d’articles (MERAT, 1962, 1g634, 1966a), nous avons fait mention
de proportions mendéliennes anormales obtenues dans des accouplements pedigree -
du type 33 Rr (créte en rose) X 22 7r (créte simple). Il s’agissait d’'un défaut de
descendants males 4 créte en rose et d’un excés significatif de males a créte simple
par rapport i la proportion théorique 1 /1.

1 anomalie en cause ne doit pas étre postérieure a la formation des zygotes.
En effet, le taux d’éclosion dans les familles présentant la proportion la plus per-
turbée est élevé dans I'ensemble et n’est pas inférieur A celui des autres familles.
En outre, il existe non seulement un défaut de méiles A créte en rose, mais aussi un
excés de males A créte simple. D’autre part, une dominance variable de l'alléle R
parait exclue : par test de descendance, jamais un seul coq a créte simple issu de
familles a ségrégation perturbée ne s’est révélé étre du génotype Rr (MERAT, 1962).
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Dans des croisements du type 38 Rr Cc X 2% 77 ¢c¢ ou 338 Rr Cc X g% rr Cc,
présentant en méme temps une ségrégation pour C /c (présence /absence de pigmen-
tation du plumage), I’excés de crétes simples et le défaut de crétes en rose chez les
maéles étaient restreints aux oiseaux colorés (Cc ou CC) : la proportion des types
de créte était normale parmi les descendants cc. Ce résultat renforgait I’hypothése
précédente de ségrégations anormales antérieures a la formation du zygote (MERAT,
19665).

Ultérieurement, nous avons découvert un autre article faisant état du rapport
de ségrégation de crétes simples ou en rose détaillé par sexe (WARREN, 1948). Il
s’agissait de croisements olt 'un des parents était hétérozygote, I'autre homo-
zygote récessif, mais I'auteur signalait que, dans la majorité des cas, I'hétérozygote
était le male.

Ces données, recueillies en vue d’une étude de linkage, n’étaient pas analysées
sous 'angle qui nous intéresse ici. Elles comprenaient au total 1 186 méles a créte
en rose contre I 314 & créte simple; les nombres correspondants chez les femelles
étaient 1244 et I 215.

Les proportions sont assez voisines des ndtres. Comme dans nos résultats, on
peut constater que le rapport de ségrégation des types de créte ne s’écarte signi-
ficativement de I /1 ni sur les deux sexes groupés, ni chez les femelles, alors que les
mailes présentent un excés de crétes simples (x2 = 6,554, P ~ o0,01). La différence
de proportion suivant le sexe est significative au seuil I p. 100 (x? « interaction »
= 6,557) et l'on note un excés de maéles parmi les crétes simples, (x* = 3,876,
P =~ 0,05) et un léger défaut du méme sexe parmi les crétes en rose (x* = 1,384,
N.S.). '

11 est donc possible que le phénoméne mis en évidence dans notre population
ne soit pas un cas isolé.

Des données plus récentes nous permettent de confirmer et de préciser davan-
tage nos premiéres hypotheéses.

MATERIEL ET METHODES

Des précisions sur les cheptels étudiés, leur origine (croisement initial entre Rhode-Island,
Wyandotte et Gdtinaise) et leurs effectifs par année (de 1954 4 1966) ont été données dans nos
articles antérieurs (MERAT, 1962, 1966a). Le type de créte est diagnostiqué sans ambiguité
a la naissance, et, depuis 1959, sur les embryons aprés 18 jours d’incubation. Quant au sexe,
il est déterminé a I’dge de 8 semaines et vérifi€é 2 semaines plus tard sur les animaux vivants.
Pour les poussins et les embryons morts dont le stade de développement le permet, il est précisé
par autopsie depuis 1959 inclusivement.

RESULTATS

1. Données supplémentaires sur les proportions globales
(population « principale »)

En totalisant nos résultats jusqu’en 1968, on aboutit aux nombres suivants
de descendants pour le croisement 33 Rr X 22 77 :

— chez les miles, 2 988 a créte en rose, 3 259 a créte simple;

— chez les femelles, 3 037 4 créte en rose, 2 981 & créte simple.

La méme tendance générale persiste et les mémes conclusions sont suggérées.
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2. Résultats sur une souche Wyandotte blanche
non fixée homozygote pour R

En plus de la population étudiée ci-dessus, nous avons obtenu des données
sur une souche de Wyandottes non fixée pour 1'alléle R (Flevage SARGAS et Domaine
du Magneraud). Les nombres de crétes simples et en rose dans la descendance de
croisements 33 Rr X 29 »7 y sont les suivants :

Males : 260 a créte en rose, 219 a créte simple.

Femelles : 192 4 créte en rose, 252 4 créte simple.

La proportion différe encore suivant le sexe (x? de contingence égal a 11,244,
P < 0,001); mais il y a, contrairement 4 notre premiére population, un excés de
crétes en rose chez les miles et un défaut chez les femelles, avec, dans I’ensemble,
une proportion des types de créte voisine de 1'égalité. En outre, la proportion des
sexes est différente de 1 /1 & I'intérieur de chaque type de créte (tabl. 1).

TABLEAU I

Proportion des sexes par types de créte
dans une souche Wyandotte

Types Nombre de % des ¥? vis-a-vis -
de créte 33 R 33 de la porportion 1 /1 Probabilité
Simple 219 252 46,5 2,313 N.S.

en rose 260 192 57,5 10,230 < 0,001

I1 semble, ici aussi, difficile d’expliquer les faits par un simple manque de
certaines catégories zygotiques : I'excés de femelles chez les crétes simples ne se
retrouve pas dans des croisements ot les deux parents sont a créte simple, et I'excés
de maéles constaté chez les crétes en rose ne s’observe pas dans les croisements
donnant des descendants tous a créte en rose.

Dans chaque sexe, les proportions different d’une fagon hautement signi-
ficative (P < 0,01) de celles de notre premiére population. La raison de cette diffé-
rence n'est pas connue. On peut seulement remarquer que, chez la Wyandotte,
tous les animaux étaient homozygotes pour le blanc récessif (cc), que nous avons
déja trouvé interférer avec la ségrégation des types de créte.

3. Fluctuations du rapport de ségrégation dans le temps,
pour la population principale

Dans les familles & rapport de ségrégation anormal chez les méiles, ce rapport
semble varier au cours du temps. Dans la population principalement étudiée, les
familles présentant une proportion significativement différente de I/1 au seuil
5 p. 100 chez les miles, correspondaient & g péres, répartis sur 6 années. Pour chacun,
nous avons calculé le x2 d’hétérogénéité de cette proportion entre semaines succes-
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sives d’éclosion. La somme de ces x2 « entre semaines intra-péres » est égale a
82,425 pour 53 degrés de liberté, ce qui conduit a une valeur ¢ = VZ—XZ —V2v—1
égale A 2,59 (probabilité voisine de 0,005). En corrigeant le y* pour chaque pére,
compte tenu de ce que la proportion totale pour ce dernier différe sensiblement
de 1 /1, pour avoir une approximation plus exacte du x2 de contingence, on obtient
encore une valeur de ¢ égale a 2,33 (P ~ 0,015).

La réalité de ces fluctuations dans le temps est donc vraisemblable, sans que
I'on puisse pour l'instant les interpréter ().

4. Observations complémentaives sur la double ségrégation aux loci R et C
dans la population principale.

Nous avons rappelé que, dans les croisements 33 Rc Cc X 22 11 cc ou 48 Rr
Cc x 29 rr Cc, seule la proportion des crétes chez les mailes colorés (Cc ou CC)
s’écarte de 1 /1, et ce de fagon hautement significative (MERAT, 19665, tabl. 1 et 2) ()

Autrement dit, il existe un exces de maéles a créte simple et de femelles a créte
en rose, limité aux animaux colorés, comme l'indique le tableau 2.

TABLEAU 2

« Sex vatio » comparée suivant le type de cvéte et de plumage,
sur le total des données

X3 vis-a-vis
Phénotype I\ilombre l\fiombre Pogrcentage de la proportion
edd e % es 38 1/1 pour les sexes
(CR) 325 363 47,2 2,100
(Cr) 435 348 55,6 9,667
(cR) 282 260 52,0 0,893
(cr) 266 260 50,6 0,070

Cette observation, qui fait ressortir encore plus 'excés d'une catégorie (mailes
colorés a créte simple), confirme qu’il ne doit pas s’agir d’une mortalité zygotique
plus élevée dans certaines classes (3).

De ce point de vue, une vérification complémentaire est possible. Nos propor-
tions indiquent un excés de méiles (Cr) non seulement par rapport aux (CR), mais
aussi par comparaison avec les {c7) (tabl. 3).

(1) Des fluctuations du rapport de ségrégation dans le temps sont également suggérées pour le croi-
sement 33 Rr x 92 Rr. En nous limitant, pour ce croisement, aux familles de méme pére présentant une
interaction significative au seuil 5 p. 100 entre sexe et type de créte pour les proportions, évaluant le x?
d’hétérogénéité entre semaines d’éclosion dans chaque famille, et additionnant ces x2, nous obtenons,
sur les sexes groupés et sur les males seuls, des valeurs non significatives; sur les femelles, cependant,
le x* obtenu ainsi est de 41,8 pour 26 degrés de liberté (P ~ o0,02).

{3) Dans les croisements3d Rr X 22 Rret3g 77 X 99 Ry, les proportions de la ségrégation au locus R
ne semblent pas, par contre, présenter de relation avec le génotype au locus C, sur des populations, il est
vrai, différentes de celle étudiée ici.

(%) Sil'on se limite aux familles ayant présenté un excés global de crétes simples, significatif au seuil
5 p. 100, parmi les males colorés, on observe une proportion de 59,7 p. 100 de males parmi les zygotes
colorés a créte simple.
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TABLEAU 3

Proportion des mdles colovés et blancs & créte simple
dans les croisements étudiés

Croisement lgoc?ébtie sg:: d‘li X vis-d-vis b
(©) l()c) de la proportion 1 /1
dRr CcxQrcc. . . . . 268 215 5,816 < 0,05
3 Rr Cc xPrr Ce. . . . . 167 133 3,854 ~ 0,05
Total. . . . . . . .. 435 348 9,667 < 0,005

Une différence de mortalité zygotique devrait, en moyenne, se retrouver
aussi dans les croisements 33 77 Cc X 29 77 cc de la méme population. Or, I'ensemble
de ces croisements, de 1954 4 1963, donne une proportion de 1 102 34 colorés /1 205
33 blancs, c’est-a-dire en fait un léger excés des seconds (x* = 4,599, P < 0,05),
et pas d’hétérogénéité significative entre familles de péres (x® = 43,226 pour
52 degrés de liberté), ce qui ne s’accorde pas avec I'hypothése envisagée. Il en est
de méme du croisement C¢ X Cc : quand les 2 parents sont a créte simple, la pro-
portion des descendants méles colorés aux blancs est de 841 /330, ne reflétant donc
en aucune fagon un excés de colorés, mais au contraire un excés de blancs (x?
= 6,320, P < 0,05).

Une conclusion analogue n’a pas pu étre tirée dans le cas ot le pére est homo-
zygote RR pour la créte en rose, les croisements correspondants ayant été peu
nombreux.

DISCUSSION
1. Fertilisation sélective.

Les observations précédentes indiquent comme fait saillant, sur la population
principale étudiée, une ségrégation anormale limitée & certaines catégories de méles.
La conclusion est analogue pour la deuxiéme population envisagée, quoique le sens
des phénomeénes ne soit pas le méme.

Outre les hypothéses de mortalité zygotique et de pénétrance incompléte,
nous avons éliminé celle d’anomalies de la répartition du chromosome X dans
I'ovule ou le globule polaire, d’anomalies dans la détermination du sexe, ou de
pseudogamie (MERAT, 1963b).

On ne peut envisager non plus la production de spermatozoides anormaux
« 0 R » (O désignant la perte d’un chromosome X) qui, avec des ovules X7, donne-
raient des filles R, les spermatozoides Xr se trouvant en excés, d’ott production de
males & créte simple en proportion supérieure aux prévisions. Cela supposerait un
excés global de femelles, avec, parmi elles, excés de crétes en rose et une létalité
ou infertilité par formation de zygotes privés de chromosome X, toutes choses qui
n’apparaissent pas dans nos résultats.
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Il faut écarter, de méme, la possibilité de formation de spermatozoides XXr
(par non disjonction de I'X et ségrégation préférentielle avec le chromosome
porteur de r), donnant des zygotes XXr7 avec des ovules Or; ceci impliquerait un
exceés global de méles et une 1étalité ou des anomalies correspondant aux zygotes
XXX formés (1).

Nous sommes donc confirmés dans l'interprétation déja proposée (MERAT,
1963b) d’une « pénétration sélective » du spermatozoide dans 'ovule du type « par
facilité », selon la terminologie de BATEMAN (1960), cette explication étant renforcée
par les résultats de la ségrégation simultanée avec C/c.

2. Compétition « directe » entre spermatozoides

Cette ségrégation apporte un élément nouveau, que nous n’avons pas encore
mis en lumiére : c’est la possibilité d’'une « interaction » directe enire spermatozoides
de génotypes différents, ou plutét, compte tenu de 'ovule, d'une interaction du
deuxiéme ordre ovule — spermatozoide — spermatozoide.

En effet, et en nous limitant au cas ot un ovule porteur du chromosome X
est présent, il n’est pas trés satisfaisant de supposer une simple différence de classe-
ment « en valeur absolue » entre les 4 types de spermatozoides CR, C7, cR et cr,
car les catégories cR et ¢ se placeraient a égalité, et a peu prés 4 mi-chemin entre
les deux autres, ce qui constituerait une coincidence assez particuliére.

Les proportions de miles (C) par rapport aux (c¢) dans des croisements 3@
rr X 99 rr nous fournissent d’ailleurs un terme de comparaison. Dans nos familles
3 ségrégation significativement anormale pour R et 7, et présentant en méme temps
une disjonction pour C et ¢, les méiles (C7) sont en excés non seulement par rapport
aux (CR), mais aussi, secondairement, vis-a-vis des (c7). Cet excés est hautement
significatif (P < o,01). §'il s’agit d’une différence « intrinséque » de « valeur sélec-
tive », elle devrait se traduire de la méme fagon — au moins dans certaines familles
— dans les croisements 33 Cc rr X 22cc #r (oudd Ccrr X 29 Cc 7r) issus de la méme
population. Or, sur des nombres relativement grands, les proportions dans ces
deux croisements, comme mentionné plus haut, n’indiquent aucun excés de males
colorés et aucune hétérogénéité entre familles (2).

La « compétition » semblerait donc limitée a celle des gameétes méles CR vis-
a-vis des Cr, donc 4 une partie seulement des spermatozoides, comme si la « valeur
sélective » d'un spermatozoide, vis-a-vis de I'ovule X, dépendait de la « présence »
ou du « voisinage » de spermatozoides d’un autre génotype spécifié (3).

On ne pourrait écarter cette hypothése qu’'en admettant que les « valeurs
sélectives intrinséques » des gamétes méles sont modifies en sens contraire 'une
de l'autre, si le génotype du maéle est Rr Cc au lieu de 77 Cec.

(*) Les considérations qui précédent sont encore confirmées par les proportions absolument normales
observées pour le géne lié au sexe S, s, qui se trouvait en ségrégation dans certaines des familles étudiées
pour le locus R.

() Un raisonnement analogue devrait pouvoir étre fait a partir de la comparaison de la proportion
des zygotes (CR) et (cR) dans nos familles a ségrégation anormale pour la créte, et dans les croisements
Cc RR X cc RR, mais nous n’avons pu réunir jusqu'a présent que peu de données relatives a ces derniers.

() En d’autres termes, la proportion 1 /1 entre zygotes (C) et (c) d’une part, et celle différente de 1 /x
entre {CR) et (Cr), font penser au schéma d'un tirage aléatoire entre gamétes C et c, avec des chances
égales, combiné 4 un tirage entre CR et Cr parmi les C, avec des probabilités, cette fois, inégales.
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Selon I'hypothése suggérée, les phénoménes pour un type de gameétes appa-
raissent, en fin de compte, différents suivant les autres types avec lesquels il est
en « compétition ». Une telle possibilité n’a jamais, & notre connaissance, été méme
envisagée. Voyons, d’abord, si elle est concevable.

L’ovule est impliqué dans l'interaction postulée, qui devrait donc se situer
soit dans son voisinage proche, soit 4 son intérieur, la polyspermie existant chez les
oiseaux (P1ko, 1961). Bien des modalités seraient a priori imaginables : chemotac-
tisme (ARNOLD, 1958), réactions de nature immunologique (TYLER, 196I)... Mais
la notion supplémentaire de « réaction directe » entre spermatozoides devrait
impliquer, semble-t-il, un voisinage spécialement étroit, et le fait qu’elle soit
limitée & 2 types sur 4 s’expliquerait au mieux, & premiére vue, si les choses se
passent a Uintérieur de 'ovule. On congoit, dans ce cas, que la « compétition »
soit restreinte précisément aux noyaux spermatiques ayant pénétré le gaméte
femelle.

Il est encore difficile de proposer une vérification physiologique de cette
hypothése de travail, compte tenu de ce que les conditions favorisant 1’apparition
du phénomeéne en cause ne sont pas connues encore avec précision et que, par 13,
il n’est pas reproductible & volonté.

Précisément, si la polyspermie en est le support, elle devra en étre aussi la
condition. Si elle est inexistante, c’est-a-dire si un seul spermatozoide pénétre
Tovule, il ne doit pas apparaitre de ségrégation anormale. Une pénétration d’un
trop grand nombre de spermatozoides pourrait peut-étre aussi restreindre I’inten-
sité du phénomeéne, si la compétition se trouvait alors « diluée » et 'optimum serait
probablement la pénétration simultanée d’un petit nombre de spermatozoides (1).

Pour tenter de vérifier le bien-fondé de notre supposition on pourrait donc
essayer d’influer indirectement sur la possibilité de polyspermie, en contrdlant
en particulier la dilution du sperme. Il serait aussi souhaitable de voir s’il existe,
indépendamment de la dilution, des différences individuelles entre reproducteurs
pour la polyspermie et d’examiner s'il s’ensuit des variations paralléles du rapport
de ségrégation.

3. Comparaison avec les résultats des autres croisements au locus R.

Nous avons indiqué plus haut la différence entre nos résultats initiaux et
ceux observés sur une souche de Wyandottes, ol le rapport de ségrégation des
types de créte est perturbé encore de fagon différente suivant le sexe, mais en sens
contraire de la premiére population étudiée.

De méme, les résultats du croisement 33 Rr X 99 Rr, obtenus sur diverses
populations, présentent un rapport de ségrégation inversé d’un sexe i l'autre,
mais différent du croisement 33 Rr X 92 r» (MERAT, 1963c). Il est possible que,
par exemple, des génes, liés ou non 4 R, soient responsables de ces différences;
dans I'hypothése d'un géne lié, une inversion du linkage d’une population a une
autre conduirait 4 une inversion du rapport de ségrégation. Il est de fait que, comme

(*) De ce point de vue, notre hypothése peut suggérer également une interprétation des fluctuations
du rapport de ségrégation d’une semaine a 'autre, la concentration du sperme, donc peut-étre les conditions
ou possibilités de polyspermie, pouvant varier considérablement d’un éjaculat A l'autre.
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nous 'avons indiqué (MERAT, 1963c), une famille particuliére, dans le croisement
3 Rr X 2 Rr, a donné chez les méiles une proportion trés nettement en sens contraire
de la tendance générale; des résultats ultérieurs sur 6 populations (données non
publiées) suggérent que cette tendance peut étre plus ou moms prononcée suivant
la souche.

Il est possible aussi que le génotype de la mére, ou encore celui du globule
polaire, au locus R ou 4 un locus voisin, modifie le comportement des spermato-
zoides R et 7 vis-a-vis des divers types d’ovules.

CONCLUSION

Le phénomeéne observé ici est-il exceptionnel chez les volailles? D’autres cas
de ségrégation anormale, relatifs au locus C (MERAT, 1966¢), au locus W (MERAT,
1966d) et au géne P (créte en pois/simple : MERAT, données non publiées),
suggérent que non. D’autre part, des ségrégations aberrantes, avec perturbation
de la proportion des sexes, ont été signalées chez le Dindon par Buss et Davis (1963)
et chez la Poule par BRILES (1963). Aucune interprétation n’est proposée par les
auteurs : on peut se demander s’il n’y a pas une analogie avec nos propres résultats.

Il est intéressant de remarquer un certain paralléle entre nos données et
celles de PLoNkA (1965) sur le lin : 12 également on observe des disjonctions anor-
males dans un seul sexe dues non i des anomalies de 1a méiose, mais 4 une réaction
dans les styles vis-a-vis des tubes polliniques.

Regu pour publication en octobre 1969.

REMERCIEMENTS

Nous remercions le Dr MERRITT, Animal Research Institute, Ottawa, Canada et le Dr Lau-
VERGNE, Station centrale de Génétique animale, C.N.R.Z., 78-Jouy-en-Josas, France, des utiles
suggestions et remarques qu’ils ont bien voulu nous apporter en relisant cet article.

SUMMARY

FURTHER DATA ON SEGREGATION ABNORMALITIES AT THE R LOCUS OF THE HEN WHEN
THE SIRE IS HETEROZYGOUS

Further results are given for an abnormal segregation ratio at the locus R (rose /single
comb) in the cross @ Rr X @ rr. They confirm a fact already known—that there is an excess
of single-comb males and a shortage of rose-comb ones as compared to the expected proportion.
An analogous phenomenon may be present in data from another author (WARREN, 1948) in
a linkage study. On the other hand, another population we studied shows a diverging proportion
between the two sexes, which is different from that obtained in the first strain.

The data on this first population suggest time fluctuations of the segregation ratio in those
families where this ratio, on the whole, deviates significantly from expectation.

Finally, an examination of simultaneous segregations at the C locus (presence /absence
of feather glgment) confirms that the excess of single comb males is then limited to colored
zygotes (C

These observatlons seem to confirm our previous mterpretatlon by a mechanism of ¢ selective
fertilization ,”’. Moreover the results of a double segregatlon at loci R and C suggest the possi-
bility of a direct ¢ interaction ”’ or ¢ competition >’ between RC and rC sperm cells when the
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ovum has the X chromosome. The working hypothesis suggested is that this ¢ competition
might occur when there is polyspermic penetration of the sperm nuclei of these two genotypes
into the egg cytoplasm.
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