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Introduction 

Au cours de 35 ann6es de recherches sur la Cyto- 
gdn6tique des Vert~brds, plus spdcialement des Mam- 
mif~res, j 'ai poursuivi la solution des deux probl~mes 
suivants: (1) Quetle est la signification des grandes 
mutations chromosomiques, c'est-~-dire celles que nous 
r6v~le la microscopie optique, dans les processus de 
sp6ciation et d'6volution ? (2) Accessoirement, quelle 
est la valeur taxonomique de la formule chromoso- 
mique en rant que crit~re de parent6, la taxonomie 
id6ale 6tant la reconstitution d'un arbre g6n6alogique, 
d 'une phylog6n~se? De ee dernier point de vue, j 'ai 
fait remarquer que la formule chromosomique est un 
caract~re fondamentalement diffdrent de tous ceux 
utilis6s par les syst6maticiens, pelage, cr~ne, dents, en 
ce que ceux-ci se sont ddvelopp6s en fonction de la 
pression de s6lection exerc6e par des facteurs externes, 
alors que la constitution chromosomique est vraisem- 
blablement dict6e par des facteurs internes de m6- 
canique cellulaire. 

Pendant  des anndes, j'ai ddfendu l'id6e selon la- 
quelles, une classification 6tant d 'autant  plus naturelle 
qu'elle s 'appuye sur un nombre plus grand de carac- 
t~res, (da Cytologie, modestement, ajoute une unit6 
la liste~) (MATT~IEY~). Or, voici que, citant ce passage 
dans une confdrence consacrge ~ mes t ravaux et pro- 
nonc6e devant la Soci6t6 allemande de Gdn6tique, 
l'6minent mammalogiste et g6n6ticien, K. ZIM~ER- 
~IANN, le fait suivre du commentaire que voici: ((Ich 
m6chte widersprechen: die Hilfe der vergleichenden 
Cytogenetik geht welt fiber die Hinzuffigung eines 
neuen Merkmales hinaus, sie hat unsere Arbeit span- 
nender gemacht und mit dem Zentralproblem der 
Biologie, der Evolution, in engere Verbindung ge- 
bracht. ~ 

E t  ceci nous famine  ~ Ia premiere question, le r61e 
des grandes mutations chromosomiques dans la spd- 
ciation et l'6volution. En 1958 ~, dans un essai sur 
l'6volution chromosomique des Mammif&res, j 'en 
6tais arriv6 A minimiser ce r61e, revenant en somme 
une conception particulaire du g~ne. J'6tais frapp6 en 
particulier par le fait que deux Campagnols amdricains 
ayant  respectivement 24 et 54 chromosomes pro- 
duisaient des hybrides, d 'autre part par celui que 

Microtus oregoni (2N---17) et M. socialis (2N = 62) 
n'en demeuraient pas moins des Microtus typiques, 
l 'intdgration dr/patr imoine hdrdditaire dans 17 ou 62 
chromosomes apparaissant comme sans consdquences 
importantes, l'existence de groupes de dinkage~), plus 
nombreux dans le second cas semblant compens6 par 
le nombre de (~crossing-over)) plus grand dans le pre- 
mier. 

Ce n'est que dans ces derni~res anndes que com- 
mence ~ m'apparaitre le lien qui peut exister entre 
6volution organique et sp~ciation, d 'une part, dvolu- 
tion chromosomique, d 'autre part, la r6alitd de celle-ci 
nous 6tant d6montr6e par le fair que, dans un groupe 
syst6matique donn6, les formules chromosomiques 
peuvent 6tre tr~s diffdrentes, qu'elles ont donc subi 
des transformations ~ partir  d 'une souche primitive. 
De ce point de vue, distinguons deux cas: (1) A l'6- 
chelle de l 'observation microscopique, les formules 
sont identiques A l'intdrieur d'une famille ou d'un 
genre: c'est ainsi que neuf esp~ces de Felidae, dont le 
Lion, la Panth&re, le Chat domestique, le Lynx, ont 38 
chromosomes, tr&s semblables de formes et de dimen- 
sions, deux autres esp~ces, l'Ocelot et le Jaguarundi 
en ayant  36. C'est ainsi que sept Apodemus ont 48 
chromosomes, deux autres esp~ces 46 et 50 respective- 
merit. Nous devons conclure de cette.constatation que 
les grandes mutations chromosomiques ne sont pas 
indispensables et que te primurn movens de l'6volution 
est ~ chercher au niveau du g~ne. (2) Dans un groupe 
syst6matique donn6, les formules sont tr&s diff6rentes: 
chez les Canidae, le Renard a 38 chromosomes, le 
Nyctereutes 42, le Fennec 64, le Chacal 74, le Chien 78. 
Et, dans ce deuxi&me cas, nous avons de nouveau deux 
situations ~ envisager. Avant de les pr6senter, rap- 
pelons rapidement quels sont, selon la Cytogdndtique 
classique, les types les plus importants de grandes 
mutations chromosomiques, soit les inversions et les 
translocations r6ciproques (Figures 1 et 2). Un cas par- 
ticulier de translocation rdciproque est celle qui aboutit  

une fusion centrique, c'est-~-dire k la r6union de deux 
chromosomes acrocentriques (chromosomes en I ~t 

1 R. MAT'I'I~EY, Rav. suisse ZooL 38, 117 (I93t). 
R. MATTIfEY, Arch. J. Klaus Stift. 33, 253 (1958). 



6~8 Articles g6n~raux - 0bersichtsreferate EXPERIENTIA XX/l~ 

centrom~re subterminal) en un chromosome m6ta- 
centrique (chromosome en V ~ centrom~re m~dian ou 
subm6dian). Ce m6canisme, d6crit pour la premibre 
lois par ROBERTSON a, est d'une tr~s grande g6n6ralit6 
et apparatt dans presque toutes les 6tudes de Cytologie 
compar6e: c'est ainsi qu'en considdrant un V comme 
form6 de deux ~bras,, un I d 'un seul, et en faisant la 
somme des bras principaux, c'est-~-dire en 6tablissant 
le Nombre fondamental (NF, MATTHEYa), on cons- 
tare que ce dernier est constant, ou approximative- 
ment constant, A l'int6rieur d 'un ordre (Lacertilia), 
d'une famiUe (Chamaeleon~idae), d'une sous-famiUe 
(Micro~inae, Gerbillinae), d'un genre (O~omys), ou m~me 
de l'esp~ce clans le cas o~ celle-ci est chromosomique- 
ment polymorphe, les exemples pr~cit~s ~tant em- 
pruntds Ames t ravaux sur les Reptiles et les Mammi- 
f~res (Figure 3). 

ROBERTSON envisageait la fusion centrique comme 
une soudure des extr6mit~s de chacun des deux I se 
r6unissant en un V, ce qui permettai t  de postuler ta 
possibilit~ du processus inverse, la rupture d 'un V en 
deux I,  soit la fission centrique. La ddcouverte du 
centromfire et de l ' importance de son r61e dans la divi- 
sion cellulaire amena les cytologistes k refuser une ex- 
plication aussi simple ~ laquelle fut substitude celle 
qu'illustre la Figure 2 et qui, impliquant dans la fusion 
centrique une perte de centrom~re, celui du fragment 
centrique d6pourvu de t61om~re, exige, dans la fission 

Tronslocat|on 

11 
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ft. c. ft. e c. 

"!! / li 
Hetdrozygote 
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Fig. ~. Translocation r6eiproque. A la suite de deux ruptures, l'une 
dans le bras court, l 'autre clans le bras long de deux chromosomes 
non-homologues, il y a, apr~s r6union de A eL de B, formation d'un 
m6tacentrique, d 'un fragment eentrique (fr. e.) et d'un fragment 
acentrique (Ir. at.). D~s la seeonde g6n4ration, il y aura production 

d'homozygotes. 

Fusion centrlque 

centrique le gain d 'un centrom~re nouveau. Comme ce 
gain est difficile k concevoir puisqu'un <~donneur,~ de 
centrom~re doit ~tre prdsent sous la forme d'un sur- 
num6raire ou d'un fragment centrique (WHITE~), on 

Inversion 

PSricentrlque 
Fig. 1. Inversion. A ta suite de deux ruptures un segment chromo- 
somique, ne comprenant pas (inversion paracentrique), ou compre- s W. R. B. ROBERTSOS, J. Morph. ZT, 179 (1916). 
nant le centrom6re (inversion p6ricentrique), subit une rotatiou 4 It. MATTItEY, Exper. 1, 50, 78 (1945). 
de 180 ° modifiant la s~quence des g~ne s. R = rupture; a e t  b sont s M. J. D. WHITE, Animal Cytology and Evolution, Sec. ed. (Cam- 

les g~nes situ6s aux extrdmit$s du segment inverti, bridge University Press, 1954). 
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doit conclure que la fission centrique est beaucoup plus 
rare que la fusion. En  est-il bien ainsi ? Avant  de r6- 
pondre tt cette question, il me faut revenir sur les in- 
ductions g6n6rales que j 'ai  formul6es au cours de mes 
t ravaux  de ces derni~res ann~es (MATTHEY6).  

La Figure 4 pr6sente les 389 formules chromoso- 
miques connues au ler  mars 1964 chez 380 esp~ces ou 
sous-esp&ces de Mammif~res euthdriens. Comme cette 
sous-classe compte environ 3"000 formes d6crites, nous 
pouvons, adoptant  le langage de la Statistique, appeler 
(~populatiom> l 'ensemble de ces Mammif~les, et ,6chan- 
tillom> ceux dont la constitution chromosomique a ~t6 
~tablie. Cet <~6chantillon ~> repr6sente environ le 13% de 
la *populatiom~. 

Sous certaines rdserves dont l 'examen nous en- 
trainerait  t rop loin, cet ,~chantillom> peut etre consi- 
d6r6 comme <~tir6 au hasard~>, donc repr6sentatif. Ce- 
pendant,  dans la Figure 4, comme dans le Tableau, j 'ai  
distingu6 un 6chantillon total, h6t~rog&ne puisqu'em- 
pruntant  ses constituants k des ordres tr~s diff6rents, et 
un 6chantillon restreint, homog~ne, puisque n 'embras-  
sant qu 'une seule famille, celle des Muridae. Remar-  
quons alors que les valeurs contenues dans le Tableau 
sont comparables en ce sens que les nombres diploides 
allant de 40 ~ 56 caract6risent la grande majorit6 des 
esp~ces, soft 224 sur 389 (6chantillon total), 110 sur 179 
(6chantillon restreint). Ce sont I~ les valeurs que j 'ai 
qualififes de (~modales~> (MATTHEYa). Le calcul des 
~dimites fiduciaires~> nous montre qu'il n ' y  a qu'une 
probabilit6 inf6rieure 50 1 %  pour que plus de la moiti6 
des esp~ces de Mammif~res n 'aient  pas une formule 
chromosomique comprise entre 40 et 56. 

Or, il a 105 esp~ces ayant  moins de 40 chromosomes 
et 60 ayant  plus de 56. Les nombres inf6rieurs 50 40 
doivent s'expliquer, dans la majorit6 des cas, par  des 
fusions, les nombres sup6rieurs 50 56 par  des fissions 
centriques. La diff6rence est s tat ist iquement significa- 
t i re  et, 50 moins que de nouvelles acquisitions ne per- 
met tent  plus de la considdrer comme telle, cette cons- 
tatat ion est en accord avec l 'hypoth~se d 'une fission 
plus rare que la fusion. 

Cependant, je n 'a i  cess6 de douter que l 'explication 
cytog6n6tique soft exhaustive: les fusions centriques 
apparaissent, je l 'ai dit plus haut, comme le type le plus 

banal  de muta t ion  chromosomique, ce qui signifie que, 
au cours de l'6volution, elles ont une forte probabilit6 
de se produire. Or, le m6canisme cytog6n6tique de la 
translocation r~ciproque (Figure 2) semble tr~s im- 
probable puisqu'il  exige deux ruptures,  toutes deux 
situdes tr~s pros du centrom~re, et dont l 'une doit in- 
t6resser un bras court dont la longueur est souvent bien 
inf~rieure A 1 # dans les chromosomes acrocentriques. 
Si la probabilit6 d 'une rupture ne d6pend que de la 
longueur d 'un segment et est proportionnetle 5. celle-ci, 
ce double ~v6nement devrait  ~tre tr~s rare. I1 se t rouve 
que diverses observations r6centes, no tamment  celles 
de WOLF 7 sur une Eph6m~re du genre Cloeon, ceUes de 
MATTHEY s sur un Rongeur du genre Acomys sugg~rent 
un m6canisme beaucoup plus simple, division d 'un 
centrom~re en deux dans le cas de la fission, coales- 
cence de deux centrom~res en un organite unique dans 

18S 

Ann~e Nature n x Limites Limites 
des fiduciaires fiduci- 
6chantillons h 5 % aires 51% 

1958 Euth6riens 240 150 0,55-0,68 0,53-0,70 
1958 Muridae 135 92 0,59-0,76 0,57-0,78 

1960 Muridae 144 98 0,60-0,76 0,57-0,78 

1964 Euth~riens 389 224 0,52-0,62 0,51-0,64 
1964 Muridae 179 110 0,53-0,68 0,51-0,70 

n ~ effectif des 6chantillons, x = formules comprises entre 40 et 56. 

Fig. 4. Les nombres diplo'/des connus chez les MammifSres euth6riens 
au ler  mars 1964. En abscisse, les nombres diploides (chiffres arabes). 
En ordonn6e, le nombre d'esp~ces ou de sous-espSces (chiffres to- 
mains). Ces derni~res ne figurent darts le tableau que pour au tan t  
que leur formule chromosomique n'est  pas identique t~ celle de 

l'esp~ce type. 

6 R. MATTHEY, Rev. suisse Zool. 60, 225 (1953); Caryologia 6, 1 
(1954); Rev. suisse Zool. 64, 39 (1957). 

7 E. WOLF, Biol. ZbL 1960, 153. 
8 R. MATTHEV, Chromosoma 14, 468 (1963). 
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le cas de ta fusion. Comme nos connaissances sur la 
structure exacte du centrom~re sont encore tr~s im- 
prdcises - les deux meilleures descriptions que nous en 
avons (SCHRADER 9, LIMA DE FARIA ~°) 6Cant contra- 
dictoires - comme d 'aut re  part  l 'existence de centro- 
m~res terminaux n 'est  gu&re douteuse (MARKSll), il 
est admissible de concevoir qu 'un m6canisme simple de 
fusion/fission n 'est  pas exclu. 

Je puis maintenant  pr6senter les deux situations 
extr&mes avec lesquelles nous confrontent les 6tudes 
de Cytologie comparfe:  (1) Dans les s6ries non- 
robertsoniennes, les processus de fusion/fission n 'ap-  
paraissent pas ou ne iouent qu 'un r61e effac6. Les mT- 
canismes ayant  abouti k la diversification des formules 
chromosomiques doivent avoir 6t6 essentiellement 
des translocations non rTciproques et des inversions, 
para ou p6ricentriques. Le NF n'est  donc pas constant 
et sa variation, au sein du groupe consid6r6, est aussi 
ou ~ peu pr&s aussi grande que celle du nombre di- 
plo'ide. (2) Dans les s6ries robertsoniennes, le NF est 
constant,  ou compris entre des limites 6troites, ce qui 
atteste la pr@ondfrance  des processus de fusions]fis- 
sions centriques. C'est 1~ le cas le plus banal  dont 
t'int6r~t particulier va  nous apparal tre  en 6tudiant le 
polymorphisme chromosomique tel qu'il  se manifeste 
dans un groupe de petites Souris africaines que GRAY 
(1837) avait  d6tach6 du genre Mus  en cr~ant un sous- 
genre Leggada. Bien que la taxonomie moderne con- 
teste la validit6 de ce sous-genre, son maintien semble 
justifi6 par l 'enqu~te cytologique: en effet, huit esp&ces 
ou sous-esp~ces de Mus  provenant  des r6gions les plus 
diverses de l 'Eurasie ont routes la mfime formule 
chromosomique. La situation est bien diff6rente chez 
les Leggada oh la formule chromosomique varie d 'une 
forme ~i l 'autre, m~me lorsque ces formes sont si 
proches que le taxonomiste ne les peut  distinguer, o~1, 

l 'int6rieur d 'une m~me population, un polymor- 
phisme chromosomique apparai t  souvent. C'est dire 
que l '6tude syst6matique de ce groupe est si peu 
avanc6e que PETTER xe 6crit: , leurs caractdristiques 
sont si mal  d6finies qu'il  est difficile de reconnaitre le 
nombre r6el d'esp~ces que cache la plurMit6 des 
descriptions,. ELLERMA~ z, divise les Leggada africaines 
en trois groupes comptant  quatorze esp~ces et de nom- 
breuses sous-esp~ces. Les repr~sentants de deux de ces 
groupes, bufo-tri¢on et minutoides ont fair l 'objet de 
mes investigations, le nombre de sp6cimens examin6s 
s '6levant ~ 105 dont la provenance est indiqu6e sur 
la carte de la Figure 5. Les formes que le Dr PETTER 
(Musfum national d 'Histoire naturelle, Paris) n 'a  pu 
rat tacher  ~ une sous-esp~ce dfcrite ont, dans la Fig. 6 ,  
leur nom sp6cifique suivi de ta mention ssp et d 'un 
num6ro. Les difficult6s de l 'analyse taxonomique aussi 
bien que les conditions chromosomiques si variges 
semblent indiquer que les Leggad~ africaines sont en- 
gag6es actuellement dans une phase de sp6ciation, ce 
qui n 'est  pas invraisemblable puisque la Pal6ontologie 

nous montre  un envahissement de l 'Afrique par  les 
Muridae relat ivement tr~s rfcent,  ce continent ayant  
offert aux immigrants  des niches 6cologiques tr~s di- 
verses. Le groupe nous offre donc des conditions id6ales 
pour l '6tude des rapports  pouvant  exister entre l'6vo- 
lution chromosomique et la sp6ciation. 

Quelles sont les id6es actuelles sur la signification du 
polymorphisme chromosomique? Le maintien de 
celui-ci, sous sa form6 6quilibr6e (m61ange d 'homo- 
zygotes et d 'Mtf rozygotes  en proportions constantes) 
ne se con~oit pour WALLACE ~ et MA¥~ z5 que dans la 
mesure off les hft6rozygotes jouissent d 'une sup6- 
riorit6 s6Iective, ce qui a 6t6 d'ailleurs d6montr6 par  
STAIGER z6 dans le cas de Mollusques du genre Purpura. 

Mais WHITEI~ va plus loin: pour expliquer les rela- 
tions robertsoniennes A l'intdrieur d 'un genre form6 
d'esp&ces 6troitement apparentdes et d6riv6es d 'une 
m#me souche, il faut admet t re  qu 'au sein d 'une popu- 
lation polymorphe, l 'isolement a pu s'6tablir entre por- 
teurs de formules chromosomiques diff6rentes en ab- 
sence d 'un avantage sTIectif pour les h6tfrozygotes. A 
cette vue purement  th~orique, ie vais essayer d 'appor-  
ter la confirmation des faits, cependant que la d6- 
monstrat ion de l 'existence d'inversions p6ricentriques, 
la premiere chez un Mammif~re, nous met  en possession 
d 'un mfcanisme rendant  compte de la diminution du 
NF observ~e dans plusieurs groupes. 

80Uak~ 
B a n g u i  

• BoUY, OkO e ~C / 
kokou J [~cto~'IO / 

Bukavu . . / I~LocTongoniKo: 
,~, Nj~mbe ( 

Btnntyre ~ /  
Solisbury I ~ 

Sterkfontein t 
K m g e r s d o r P /  

t(irkwood , , "  

Fig. 5. Carte du sud de l'Afrique indiquant la provenance des sujets 
6tudids. 

9 F. Sc~mADE~, Biol. Bull. 70, 484 (1986). 
lo A. LIMA-DE-FARIA~ Hereditas 35, 77 (1949). 
it G. 1}7 MARKS, Am. Nat. 91, 223 (1957). 
zs F. PETTER, Mammatia 27, 602 (1963). 
13 j. R. ELLERMAI~ et aL, The F~milies and Genera o! Living Rodents 

(Trust. Brit. Mus., London 1940-1941). 
za B. WALLACE, Cold Spring Harbor Syrup. Quant. Biol. 2t, 193 

(1959). 
la E. MAYR, Animal Species and Evolution (Harvard University 

Press, Cambridge 1963). 
16 H. STAIGER, Chromosoma 6, 419 (1954). 
z7 M. J. D. WmT~, Aust. J. Sei. 22, 3~ (1959). 
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Fig. 6. Reprdsen ta t ion  schSmatique des d ivers  ca ryo types  observ6s chez les Leggada. Les autosomes  sont  plac6s sur deux  demi-eouronnes,  
los chromosomes  sexuels  au  centre de chaque  sch6ma. 

La cytogdndtique des Leggada 

I. Les chromosomes sexuels. A part  quetques modali- 
t6s secondaires dont le lecteur trouvera la repr6senta- 
tion sch6matique dans la Figure 6 mais que ie laisserai 
de c6td, les Leggada nous prfisentent deux types prin- 
cipaux de chromosome sexuels. D&s 1957 is, aprils 
avoir 6tudi6 une premiere Leggada provenant de C6te 
d'Ivoire et d6terminde ult6rieurement comme M. 
minutoides musculoides, j'avais, ici m~me, propos6 une 
hypoth~se qui n 'a  cess6 depuis de se confirmer. Chez 
la Souris domestique (2N = 40), les 38 autosomes 
montrent  un d6clin graduel de taille, de la premiere 
la derni~re paire, le plus long autosome 6tant cinq lois 
plus long que le plus court. L 'X et I'Y sont 6galement 
acrocentriques, celui-l~ de la taille du plus grand auto- 
some, celui-ci de celle du plus petit. L'association m6io- 
tique n'est pas de nature chiasmatique. Or, chez M. 
minutoides musculoides, I'X est tin grand V ~t bras 
6gaux, I 'Y un V ~ bras in6gaux, le plus long 6tant 6gal 

I'un des bras de I'X avec lequel, A la m6taphase I, 
il s'associe par un chiasma typique (Figure 7). D'oh 
l'hypothSse que, chez cette Leggada, des h6t~rochro- 
mosomes de type Souris (que je qualifierai de <~primi- 
tifs~>, ou PR) ont 6t~ transloqu~s sur une paire d'auto- 
somes qui forment donc les bras s'unissant par un 

chiasma (type <<transloqu6~ ou TR). Le fair que Ie NF 
de la Leggada est de 36, soit inf~rieur ~ celui de la 
Souris off ii est de 40 justifie, en raison des remarques 
faites plus haut, une ddrivation 6volutive dans le sens 
Souris-Leggada. 

Type PR et type TR coexistent dans le sous-genre 
Leggada (Figure 6). Tout r6cemment, un lot de 19 

X cpdmi~b> 

i 
Mus 

\ 

Y << primitlf >> 

X 2 =A XTR 
/ 

Leggada 

YTR 
Y=YPR+A 

Fig.  7. Les chromosomes  sexuels  des Leggada. L 'X  <~primitif~ es t  re- 
prdsent6 en noir  e t  blanc,  I ' Y  <~primitif~> en noir,  la  p a t t i e  autoso- 

mique  cn blanc.  

is t~. MATTHEY, l~xper. 13, 341 (1957). 
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sujets provenant de Salisbury m'a rfvdld un troisi~me 
type fort intdressant puisqu'il dtablit une transition 
entre type PR et type TR. Ces Leggada (M. minutoides 
ssps ) pr6sentent 36 chromosomes chez la femelle et 35 
chez le m~tle, le NF dtant de 36 dans les deux sexes. Le 
mgde poss~de, outre 34 61dments acrocentriques un V 

bras indgaux,, alors que les 36 chromosomes de la 
femelle sont acrocentriques. 

L'analyse montre que le V du m~le est un Y de 
type TR, deux X, X~ et X~, s'associant, lors de la 
mdiose ~ chacun des bras de I'Y. X 1 reprdsente I'X 
primitif, X 2 l'homologue de t 'autosome transloqu6 sur 
I'Y primitif. On con~oit que la formation de ce tri- 
valent mdiotique, met tant  X~ et X~ tout pros r un  de 
l'autre, aura pu fitre de nature ~ favoriser une nouvelle 
translocation de X 1 sur Xv 

Ce type de digamdtie peut etre schdmatisd comme 
suit: 

8: x ~ x j Y  ~?: x~xjx~x~.  

I1 est absolument nouveau pour les Mammif~res euthd- 
riens o~1 les exceptions au schdma classique 6 ~ XIY ,  

X / X  ne sont qu'au nombre de six, soft: Sorex araneus 
(BOVEY 1°, SHARMAN20). ~: X / Y ~ Y ~ - ~ :  X]X. Ger- 
billus pyramidum (MATTHEYe~). C~: formation faculta- 
t i re  d 'un quadrivalent sexuel m6iotique form6 de I'X, 
de I 'Y et deux autosomes, ~ la suite d 'un 6change de 
brefs segments terminaux entre I'X et un autosome. 
Gerbillus gerbillus (MATTHEY s~, V~rAHRMAN et ZAHA- 
VI~).C~: X/Y~ Y~ - ~-: X[X. 

Aces  trois cas, bien dlucidds, il faut en ajouter trois 
autres encore insuffisamment compris, celui d'EIlo- 
bius lutescens (MATTHEY~), de Microtus oregoni 
(MATTHEY ~s, O H N O ~ ) ,  e n f i n  d 'Acomys  selousi (MATT- 

HEY ~7). 

Les Leggada de Salisbury nous apportent done, non 
seulement une confirmation de notre hypothese et une 
indication sur la gdn&se du type TR, mais encore un 
mode inddit de ddtermination du sexe chez les Mammi- 
f6res. 

II. Les caryotypes des Leggada. La Figure 6 nous prd- 
sente, sous une forme schdmatique les divers caryo- 
types observds chez les Leggada. La Figure 8 a dtd ob- 
tenue en ddcalquant les s6riations 6tablies directement 

partir  des microphotos ayant  servi de base ~ rues 
t ravaux et ajoute ainsi aux schdmas de la Figure 6 une 
documentation objective. 

L'examen de la Figure 6 nous permet tout  d'abord 
de constater que la formule 36/36 (le numdrateur 
donnant le nombre 2N, le ddnominateur le NF) avec 
chromosomes sexuels PR est la plus gdndralement re- 
pandue et se rencontre aussi bien dans le groupe bufo- 
triton (M. setulosus) que dans le groupe minutoides (M. 
indu~us, M. minu~oides ssp~). I1 est vraisemblable que 
les autres formules ont ddrivd de celle-ci. 

Le NF est conserv6 chez M. minu#oides ssp~ (TR) et 
sspa (intermddiaire) aussi bien que chez M. minutoides 

musculoides (TR) et M. minutoides minutoides (X de 
type TR, Y de type PR). M. minutoides musculoides 
forme un syst~me robertsonien typique avec des nom- 
bres 2N de 34, 33, 32, 31 observds dans une meme 
population o/1 30 doit dgalement exister. Un individu, 
originaire d'Abidjan (M. minutoides sspa ) ressemblerait 
tout ~ fait aux sujets ~t 32 de ce syst~me, n'dtait le fair 
que les deux grands submdtacentriques ~t bras tr~s 
indgaux sont remplacds par deux mdtacentriques 
rigoureusement symdtriques. 

M. ~ninutoides minutoides, avec ses 18 chromosomes 
en V (~), a accunmld, par comparaison avec une forme 
souche 36/36, le maximum possible de fusions cen- 
triques. A noter que, chez cette esp&ce du sud de 
l'Afrique, j 'ai rencontr6 deux lois, sur 21 individus, 
des h6tdrozygotes A 19 chromosomes (l'homologue d'un 
grand V 6tant reprdsent6 par deux I correspondant 
par leur taiUe aux deux bras du V) et six lois des hdtd- 
rozygotes pour une inversion pdricentrique portant  
sur un chromosome de la sixi~me paire. La premiere 
de ces observations implique la pr6sence d'individus 
20 chromosomes (ceux X 19 rdsultant d 'un croisement 
18 .20)  et par consdquent d 'un polymorphisme re- 
streint. La seconde sugg~re un second syst~me poly- 
morphe puisque l'inversion n'a dtd rencontrde qu'a 
l 'dtat h6tdrozygote ce qui impose l'existence d'homo- 
zygotes dont les NF sont respectivement de 36 et 34. 
La ddmonstration de cette inversion pdricentrique est 
tr~s importante puisqu'elle nous explique la mani&re 
dont le NF pent diminuer, ce qui est prdcisdment le 
cas de M. minutoides bellus (30/32, TR) et, dans le 
groupe bufo4riton que nous abordons maintenant,  des 
deux sous-esp~ces de M. triton: M. triton ssp~ (X de 
de type TR, Y de type PR) n'a que des autosomes 
acrocentriques alors que M. triton ssp2 forme un sys- 
t&me polymorphe compliqud et qui, faute d 'un matd- 
riel plus abondant, n'est pas compl~tement compris: 
Cette ssp2 est relide ~ ssp~ par une relation robert- 
sonienne. Trois m~les ont dtd dtudids qui possddaient 
respectivement 20, 21 et 22 chromosomes (NF = 34, 
X TR, Y PR). Le sujet ~ 22 a 10 autosomes en V, 
celui ~ 21 en a 11, celui A 20 en a 12. Chez l'hdtdro- 
zygote ~t 21, il est aisd de reconnaltre les deux aero- 
eentriques homologues des deux bras du V impair. 
Chez les deux femelles h 20 et 21 chromosomes, le 
NF est r6duit ~ 32, le hombre des V autosomiques 
dtant de 10 chez l'une, de 9 chez l'autre. J 'ai  montrd ~8 

1, R. BovEY, Rev. suissc ZooL ,56, 341 (1949). 
2o G. B. SHARMAN, Nature 177, 941 (1956). 
21 R. MATTlfEY, Arch. J.  Klaus Stilt. $7, 163 (1952). 
22 R. MATTHEY, Exper. 10, 464 (1954). 
28 j .  WAm~MAN et A. ZAIIAVI, Nature  I78, 600 (1955). 
24 R. MATTHEY, Arch. J.  Klaus Stift. 2.8, 65 (1953); Cytogcnetics 1, 

180 (1962). 
2~ R. MATTHEY, Exper. 12,337 (1956} ; Rev. suissc Zool. 64, 39 (1957). 
2~ S. OHNO Ct al., Cytogenctics 2, 232 (I963). 
27 I;{. MATTHEY~ Rev. suisse ZooL, sous presse. 
28 R. MATTIIEY, Cytogenetics 2, 790 (1963); Rev. suisse Zool. 70, 173 

(1963); Arch. Biol., sous presse. 
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Fig. 8. Les caryotypes des Leggada. Les s6rlations 6tablies d'apr~s des microphotos de m6taphases ont ~t6 ddcalqufes. Les autosomes 
sont dispos6s sur deux tangs, les chromosomes sexuets sont h droite, tr  = deux acrocentriques homologues d 'un V. ip = inversion p6ri- 

ceatrique. 
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comment des processus compliqu6s de translocation 
permettaient de relier formellement les formules 
masculines et f6minines, mais il est probable que je 
suis tomb6 sur des repr6sentants de deux syst&mes 
polymorphes distincts. 

11 m'est 6videmment impossible, dans le cadre 
restreint de cet article, de montrer le parti que la 
taxonomie typologique peut tirer de ces observations. 
Soulignons uniquement le fait qu'k des formes mor- 
phologiquement si semblables que les m6thodes classi- 
ques de la Systdmatique ne parviennent pas Ales  
reconnattre, correspondent des constitutions chromo- 
somiques absolument caractdristiques. E t  ceci nous 
am6ne au probl6me de la spdciation sympatrique, si 
discutde, et dont, pour terminer, nous allons examiner 
un exemple. 

III.  M. indutus et M. minutoides minutoides, exemples 
probables de spdciation ~ parer d'un syst~me polymorphe. 
Trente-trois Leggada provenant de l'Afrique du Sud et 
que je dois ~ l'obligeance du Dr D. H. S. DAvis, 
peuvent 4tre cytologiquement classdes en deux groupes, 
36/36 et 18/36, la relation dtant, comme nous l 'avons 
vu, attribuable ~ des fusions centriques: 361 + 18 V. 

Du point de vue taxonomique, elles ont 6td ddter- 
mindes, mes collaborateurs, le Dr F. PETTER (Musdum 
national d'Histoire naturelle, Paris) et le Dr D. H. S. 
DAVIS (Medical Ecology Centre, Johannesburg) 6rant 
pleinement d'accord, comme M. indutus (= deserti )Th. 
et M. minutoides minutoides Smith. Remarquons que 
pour ]~LLERMAN, MORRISON-SCoTT e t  HAYMAN 29, M. 
indutus est une sous-esp~ce de M. minutoides, point de 
vue auquel je me raUierai volontiers. En effet, il a faUu 
une dtude extraordinairement minutieuse pour que le 
Dr PETTER trouv£t un caract6re diffdrentiel, ~ savoir 
le contour de la premi6re molaire supdrieure (Figure 
9); A ce sujet, disons ici que j 'ai toujours transmis 
ce sp6cialiste les sujets que j 'avais 6tudids sans lui 
communiquer la formule chromosomique de ceux-ci. 

I ' t indutus[Mesert i ) -  2 N - 3 6  M.1 

M.minuto]de$ mi0utoides-~,N=18 

0 
1t.I 

Fig, 9. Contour de la lre molaire sup6rieure ehez M. indutus et  M. 
minutoides minutoides (d'apr~s des eroquis du Dr F, P~TT~R). 

N6anmoins, bien que certains cas fussent pour lui 
douteux, les d6terminations fonddes sur le caract~re 
dentaire se sont rdvdl6es r6guli6rement correctes. Exa- 
minons maintenant la carte de la Figure 10. R6serve 
faite des surprises que pourraient provoquer l 'examen 
d 'un 6chantillon plus riche, nous voyons que les deux 
formes coexistent aux environs de Kirkwood, M. in- 
dutus semblant s 'avancer ~ part ir  de la z6ne semi- 
d6sertique du Karoo selon un axe est-ouest, les M. 
minutoides proc6dant en direction sud-nord. Nous 
aurions alors affaire simplement A une aire de rencontre 
occup6e par deux esp6ces diff6rentes issues de foyers 
gdographiques distincts. 

A cette interpr6tation, je substitue la suivante: il 
existe une z6ne ~ laquelle appartient Kirkwood et oh 
un syst6me polymorphe est en voie de dislocation, 
donnant naissance ~t deux formes dont la valeur est 
celles de species in statu nascendi. Voici les arguments 

I Kariegn 
]I Kirkwood 

Deeltontein 
E Atoes 
¥ Jmnzi 
V[ Longwood 
VII Spring 

Uitenhage 

M.indutus 

(7-~ M.m.minut0i0es 
~ J  

II 

IV 

I ! 

I0 M. 

Port ElisobL~h 
Fig. I0. Provenance des sujets d'Afrique du Sud. Le chiffre plac6 h 
l 'int6rieur de chaque cercle donne le hombre de sp6cimens pour  

chaque station, M. = mille d'Angleterre. 

29 j .  R. ELL~I~MAN et al., Southern A#ican Mammals (Trust. Brit. 
Mus., London 1953). 
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que l ' on  peut avancer en faveur de cette hypoth~se: 
(1) il existe une relation robertsonienne typique entre 
M. minutoides minutoides et M. indutus qui sont les 
homozygotes extremes d 'un syst~me 36/18. (2) Les 
chromosomes sexuels sont de type PR chez M. indutus, 
M. minutoides minutoides impliquant celle d 'homo- 
TR chez M. minutoides minutoides. I1 est concevable 
que les croisements entre individus PR et T R  soient 
st6riles d'ofi r6sulte la scission sympatr ique en deux 
groupes d 'une communeaut~ de reproduction ancienne. 
(3) L'existence d'h~t6rozygotes ~ 19 chromosomes chez 
zygotes ~ 20 serait une relique du syst~me polymorphe 
ant6rieur qui, ~. un moment  donn6 de son ~volution, 
devait ~tre constitu6 de sujets dot6s de toutes les for- 
mules possibles, de 18 ~ 36. (4) Les faibles diff6rences 
morphologiques qui existent entre les deux formes 
semblent ~tre une preuve que, apr~s que l'interst~rilit~ 
s'est 6tablie, ne sont encore apparues que peu de muta-  
tions g~niques dont l 'effet phinotypique est tr~s peu 
marqu6. 

On peut alors se demander pourquoi les formules 
extremes seules, 18 et 36 (abstraction faite des cas ex- 
ceptionnels d'h6t~rozygotie par translocations r6ci- 
proques ou inversions p~ricentriques), ont persistC 
Nous devons admettre  une sup6riorit6 s61ective de ces 
homozygotes et un argument en faveur de cette sup- 
position peut ~tre tir6 de l '6tude de groupes dont la 
sp6ciation est beaucoup plus ancienne que celle des 
Leggada africaines: c'est ainsi que rues recherches antd- 
rieures sur les Sauriens, plus sp6cialement les Chamae- 
leontidae 3°, ont montr~ qu'il y avait  une tendance 
l 'accumulation du maximum possible de fusions cen- 
triques, qui, une lois r6alis6es, semblent stabitiser les 
formules chromosomiques ~ nombres diploides inf6- 
rieurs. C'est ~t peu pr&s ~ cette conclusion que WHITE 3x 
6tait parvenu en 6tablissant son principe du ~chan- 
gement homologue~ selon lequel <,...one chromosome 
after another undergoes the same type of change in 
the same phyletie line~. 

De cet ensemble de faits et de d6ductions me semble 
ressortir la conclusion, encore con~ecturale, que la sp6- 
ciation peut s'installer dans un syst~me polymorphe ~t 
la suite de mutations chromosomiques conduisant ~t la 
s6paration en deux groupes interst6riles de la popula- 
tion primitive, qu 'une sp6ciation sympatr ique est 
donc concevabte. Ainsi se relie l '6volution chromo- 
somique ~ l'6volution organique, celle-l~ pr~c6dant 
celle-ci. Enfin, notre module assume que, dans un 
syst~me polymorphe robertsonien en voie de liquida- 
tion, ce sont les combinaisons homozygotes extremes 
qui peuvent  jouir d 'un avantage s6lectif. 

Puiss~-je avoir, dans les pages qui pr6c~dent, justi- 
fi6 l'int6r~t des 6tudes de Cytog6n6tique au su]et des- 
quelles WHITE 1~ s 'exprime de la mani~re suivante: 
<¢Let us make no mistake about  it : the problems of the 
genetic structure of species and of the nature of genetic 
adaptat ion to the environment are just as 'funda- 

mental '  as any  of the problems of molecular biology, 
and much more difficult to solve~. 

Summary, The author has studied over 100 pigmy- 
mice (Mus, subgenus Leggada) from different parts  of 
Africa. In striking contrast  to the Eurasian mice, 
which show a great uniformity in the chromosome 
complements, 2 N  = 40, NF  (fundamental  number  or 
number  of major  arms) = 40, we find in Leggada not 
only marked differences between species and sub- 
species which appear  very alike to the taxonomist,  but  
chromosomial polymorphism in several populations of 
M. minutoides minutoides (2N = 18, 19), M. m. mu.scu- 
loides (2N = 31, 32, 33, 34) and M. triton (2N = 20, 
21, 22). 

The primitive diploid number  in this group is 36, 
all the elements, including sex-chromosomes, being 
acrocentric. Through Robertsonian fusions this num- 
ber can go down to 18. The sex-chromosomes, in m a n y  
forms, have undergone translocations on autosomes, 
processus resulting in a metacent r ic  X and a sub- 
metacentric Y. In  a South-Rhodesian population of M. 
minutoides, the translocation only occurred between 
the Y and an autosome, the males having 35 chromo- 
somes (32 autosomes, X1, X~, Y) and the females 36 
(32 autosomes, Xt, X2, X1, X2) ; this is a new mode of 
sex-determination for mammals.  

In the Kirkwood area (South Africa), two species 
or subspecies, M. minutoides indutus (2N = 36) et M. 
minutoides minutoides (2N = 18) differ cytologically 
only by  Robertsonian processes. Their morphological 
discrepancies are extremely slight. In  the latter, two 
males show two acrocentric chromosomes homologous 
to the arms of a single metacentric (2N = 19), and in 
six females the sixth pair is composed of one small 
metacentric and one acrocentric of the same length; 
this observation represents the first known case of 
pericentric inversion in a wild mammal .  

The author suggests that  this mixed population is 
the last phase of a previous polymorphic system split- 
ting in two species in statu nascendi; the first step of 
this sympatric  speciation might have been an inter- 
sterility between mice with sex-chromosomes of primi- 
tive type and individuals having undergone the trans- 
location sex-chromosomes/autosomes. This explana- 
tion requires a selective superiority of the extreme 
homozygotes (36 and 18). The recent sexual isolation 
could have been followed by  a few genic mutat ions;  
their weak action on the phenotype accounts for the 
difficulty in identifying these two mice by  using mor- 
phological criteria only. We also see how chromo- 
somial mutat ions might  be responsible for a sympatr ic  
speciation. 

80 R. MATTHEY', Bull. Soc. vaudoise Sci. nat. 67, 333 (1960). 
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