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Polymorphisme d'insertion d'éléments transposables et caractéres de
fitness de lignées consanguines et de leurs hybrides chez Drosophila
‘melanogaster :

1-INTRODUCTION

~L'Homme a toujours essayé d'améliorer les espéces animales et
végétales, de les adapter a ses besoins et ses désirs. Pour les rendre plus
~ productives ou plus belles, .il choisit d'exacerber 'tel', caractére ou
 d'éliminer telle tare. Les caracteres choisis sont généralement des caracteres
quantitatifs & déterminisme génétique complexe. Comme une population se caractérise par
ses fréquences géniques et génotypiques, 1'amélioration génétique peut étre obtenue en
modifiant les fréquences géniques (comme c'est le cas d'une sélection), ou change
seulement les fréquences génotypiques (comme c'est le cas par utilisation de
1'hétérosis). L'hétérosis exprime selon Shull (1948) la stabilité, 1'adaptabilité et
- Tefficience supérieures des individus de 1a F1 hybride par rapport aux lignées parentales
consanguines et par rapport 2 la population d'origine. Le terme d'hétérosis a été€ prononcé
et utilisé pour la premiere fois en 1909 par Shull qui travaillait sur les rotiféres. C'est 2
partir de cette date qu'on note les premieres études expérimentales. Elles n'étaient que de
simples constatations descriptives des caractéristiques de I'hybride. Ce n'est que depuis
les années 1945 que les recherches se sont approfondies dans ce domaine. - ’
L'hétérosis ou avantage des hybrides, a été observée chez de nombreuses espéces
végétales et animales. Par exemple I'hétérosis d'hybrides de Zea mays produite par le
- croisement entre lignées consanguines est d'une importance agricole énorme ; I'utilisation
de ces hybrides a conduit 2 une augmentation de 50% des rendements de mais aux Etats-
Unis. En raison de son importance économique la prédiction de 1'hétérosis a fait l'objet de
nombreux travaux. L'objectif de ces études est d'estimer la valeur de 'hétérosis alors que
les croisements n' ont pas été réalisés. Ainsi, a partir des performances des lignées, les
auteurs ont voulu prévoir les performances de leurs hybrides. Les avis concernant
l'existence d'une corrélation entre ces performances des lignées et des hybrides sont
partagés. Certains auteurs, tels Richey (1945), Gebrekidan et Rasmusson (1970) sur les
céréales, ont généralement obtenu des corrél’ations»positives entre la vigueur des lignées
consanguines et celle de leurs hybrides. |
En revanche selon Silva et Hallauer (1975), Gama Hallauer (1977), la performance
des lignées consanguines n'est pas un bon 1nd10ateur de la performance des hybndes
Nos connaissances sur les mécanismes de l’f}étéroms n'ont pas beaucoup progressé
~depuis les toutes premieres études de Shull (1909) et East (1912). Pendant plusieurs
années la théorie de la surdominance (Lerner, 1958) aété a 1a base de l-'explicat_ion de
I'hétérosis. Actuellement 1a théorie de 1a dominance semble plus admise.
‘Au niveau moléculaire les résultats obtenus 2 l'aide des analyses faites sur le

//""'éénome et les organites cytoplasmiques sont jusqu'a présent peu concluants. Les
‘ o | v
{ :
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Ce travail a pour but de rechercher les relations entre le polymorphisme d'insertion -
\d'éléménts transposables et 1'hétérosis. Nous présenterons tout d'abord une synthése
bibliographique, d'une part des principaux effets de 1'hétérosis et de ses théories
explicatives, et d'autre part du polymorphisme d'insertion d'éléments transposables dans
les populations. L'approche expérimentale de notre travail fera l'objet de trois chapitres -
l'analyse de lignées consanguines de Drosophila melanogaster au cours des générations -
I'analyse des hybridés obtenus par croisements des lignées consanguines et leurs relations
avec celles-ci - 1'étude de I'hétérosis proprement dite. Enfin, & partir de nos résultats nous
discuterons du rdle possible des éléments transposables et de leur intérét dans la
compréhension du phénomeéne de I'hétérosis. '



2- SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

2:1 Qu'est-ce que 1'hétérosis?

Lorsqu'on croise entre elles des lignées consanguines, la descendance hybride peut,
dans certains cas, présenter des qualités qui depassent largement celles de la populauon ’
dont les lignées sont issues, on parle d'hétérosis ou "vigueur hybride". Cette vigueur
hybride est un fait connu depuis trés longtemps (Kolreuter, 1766 ; Knight, 1799, cité par
Lints, 1961). Son utilisation pratique ne date cependant que d'environ 70 ans, bien qué
Darwin en 1876, en conclusion 2 ses études sur les effets de la fecondatmn dans le régne
végétal, déclarit déja que: - '

"Les avantages du croisement ne dépendent pas de quelque proprtété
mystérieuse résidant dans la simple union de ‘deux individus distincts,
mais de ce que les individus ont été a’ssujettis" durant les générations
antérieures a des conditions différentes ou de ce qu'ils ont subi la
déviation communément nommée spontanée de facon que dans l'un comme
dans l'autre cas leurs éléments sexuels se sont différenciés a un certain
degré . A

Selon Shull (1948), le terme d'hétérosis ne signifie pas exactement vigueur hybride.
En effet 1'hétérosis proprement dite exprime, selon Shull, "la stabilité (ou propriété de
répondre d'une fagon constante aux sollicitations d'un milieu donné), I'adaptabilité (ou
propriété de répondre d'une fagon proportionnelle 2 une série de sollicitations de milieux
différents ou & des variations non systématiques d'un milieu) et l'efficience (ou
propriété de synthétiser de plus grande quantité de matiére a partir d'un matériau ou de
ressources énergétiques données) superneures des individus de la F1 hybride
par rapport aux lignées parentales consanguines et a la populatxon
d'origine" o

Ce terme d'hétérosis a aussi été prononcé et utilisé pour la premidre fois en 1909 par
Shull, puis par East en 1912 et c'est a partir de ces dates qu'on note les premieres études
' expérimentales. ‘Ces études n'étaient qu'une simple constatation descriptive des
caractériétiques de I'hybride (voir par exemple Bruce, 1910 ; Keeble et Pellew 1910 ;
Shull, 1911, 1912; 1914 ; Rasmusson, 1934 ; East, 1936). Ce n'est que depuis les
années 45 que les recherches se sont approfondies dans ce domaine. Ainsi, I'hétérosis,
qui est liée et souvent opposée 2 la dépression consanguine, a donné naissance 2 une
littérature trés abondante (Bruzzatti-Traverso, 1947; Lerner, 1958 ; Gowen, 1964 ;
Frankel, 1983 ; Strauss, 1986). En raison de sa diversité, I'hétérosis a créé des problémes
de nomenclature. Ainsi Dobzhansky (1952) considére leuheterosm ou I'hétérosis vrale
et 1a subdivise en deux - Euhétérosis mutationnelle (' mutat1ona1 euheter031s")
Euhétérosis équilibrée (" balanced euheterosis").



une "bonne chose". 1ls suggérent que la combinaison hétéfozygote A1A7 est supérieure 2
n'importe quelle combinaison homozygote AjAjet A2Aj, car la somme des produits des. -
alleles Ay et A2 est supérieure aux produ1ts des homozygotes (voir le modele théorique

d'Ayala et Kiger, 1984). Ainsi Crow (1948, 1952) considére que la quantité de grains
fournie par le meilleur croisement entre lignées consanguines de mais est trop élevée pour
étre obtenue sans qu'il y ait surdominance pour quelques locus. Le raisonnement est basé
sur l'hypothése que le nombre de locus hétéroZygotes influence le rendement ; cette
conclusion est empirique. Comstock et Robinson (1956) souligneri_t que ce raisonnement
ne peut pas étre appliqué aux mais parce qué les lignées proviennent généralement de
différentes variétés et non pas de la méme population de base comme le suppose
lhypothesc de Crow. Par ailleurs une opinion contraire est émise par Mather (1955), qui
pense que beaucoup de ce qu1 semble €tre attribué 2 la surdominance pour certains
caractéres chez les plantes, peut étre le résultat d'interactions d'épistasie. Ces deux
opinions montrent que le probléme de la surdominance est encore une question non
résolue. En plus la question de l'importance de la surdominance signifie différentes
choses selon que I'on s'intéresse & sa fréquence en tant que propriété des génes ou 2 la
valeur phénotyplque qu'elle entraine.
Les adeptes de la théorie de la dormnance (Comstock et Robinson, 1952 ; Comstock

et Roblnson, 1949 ; Falconer, 1960 ; Willham, 1970 ; Goodwill et Enfield, 1971)
estiment plus simplement que les lignées hybrides doivent posséder un plus g grand nombre
d'alleles dominants favorables que n 1mporte quelle lignée consanguine homozygote
L'hétérosis est alors le résultat soit de laddltlon d'un grand nombre d’effcts favorables, :
soit du magquage d'un certain nombre d'effets défavorables. Ainsi par excmplc, et en
s1mphf1ant {‘argement si l'on croise deux lignées consanguines homozygotes de génotype
AAbbCCDDee et aaBBCCAJEE, on obtient une population génétiquement homogene de
geénotype AaBbCCDdEe. Chez ces descendants les locus sont soit hétérozygotes soit
homozygou‘as dominants, et par le simple jeu de la dominance, chaque paire allélique
produit un e‘ffet favorable maximal. Ain ‘1 par simple addition des effets de chaque locus,
un effet toteJl maximal, heterothue est atieint Alors, si les valeurs génotypiques dues aux
locus sépares se combinent de fagon addltlve on peut présenter 1'hétérosis produite par
L'effet de tous les locus réunis, comme la somme de leurs effets individuels

: N otons que si certains locus sont dominants dans une direction et certains dans une
autre, leurs effets tendront a s ‘annuler. On n'observera pas d'hétérosis bien qu'il y ait
dominance pour les locus pris un 2 un, Ainsi I'absence d'hétérosis n'est pas suffisante
pour conclure que les locus pris 1nd1V1duellement ne présentent pas de dominance. -

La théorie de la surdominance insiste sur l'interaction intraallélique ; la ,_thqone dela

~dominance insiste sur I'additivité ou quelque forme d'épistasie interall€lique. De telles
interactions peuvent expliquer la diversité des résultats obtenus. Un modele décrit par:
‘White et al. (1975) rendre compte d'unT grande partie de la vanablhté attribuée au

phenomene de I'hétérosis.
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Laven (1957) sur Culex Abdalla (1974), Bervillé ez al. (1976) et Bervﬂlé (1977) surle
rendement du mafs.

2-2-2 L'interaction entre complexes polygéniques

De nombreux auteurs ont considéré I'hétérosis comme le résultat d'interactions entrc
complexes polygéniques (Dobzhansky, 1948, 1952 ; Dobzhansky et anht 1946). Ces
idées sont basées sur les résultats suivants:

a- Chez Drosophila pseudoobscura, les hét€rozygotes pour une inversion qui ont
deux chromosomes d'origine géographlque identique ont une valeur adaptatlve supeneure
a celle des homozygotes : :

b- Les hétérozygotes pour une inversion qui portent des chromosomes d'ongme
différente ne montrent pas d'hétérosis.

Ces auteurs concluent alors que "I'hétérosis n'est pas une proprzété
intrinséque d’arrangement de génes mais résulte d'interactions entre
complexes polygéniques; ces derniers produits par la sélection naturelle,
sont coadaptés au sein méme des populations mais non entre populations
". Dobzhansky ajoute que: "on ne peut parler d'hétérosis que lorsqu'on a une supériorité
d'adaptation de I'nétérozygote par rapport aux homozygotes". Des conclusions similaires ’
ont été tirées de travaux sur diverses espéces de drosophiles. Par exemple pour la viabilité
et la fécondité de Drosophila pseudoobscura (Bmcic, 1954 ; Vetuk_hiv,' 1'9_53, 1954,
1956), pour différents caracttres de Drosophila melanogaster (Bésiger,' 1962 ; Chigusaet
Mukai, 1964 ; Palenzona et Vanelli, 1976 ; Wilton et Sved, 1979), sur Drosophila
‘ananassae (Singh,1983, 1984). Dayal (1977, 1979) sur le radis aboutlt 2 la méme
conclusion.

2-2-3 L'interaction allélique ou interaction entre génes

Jones (1945) considere 1'hétérosis comme étant le résultat d'interations entre génes,
c'est & dire comme "un effet additif d'hérédité favorable des deux souches
parentales "'. Cette interprétation persiste, dit-il, "dans le cas d'une différence
allélique unique pourvu que l'on admette 1'effet multiple du géne". L'idée
avait déja été formulée par Bruce (1910) et Keeble et Pellew (1910) (cités par Lints,
1961). De méme Gustafsson (1947) et Wills et Nichols (1972) pour le géne de l'octanol
deshydrogénase, et Napp et al. (1978) pour un gene d'estérase, considérent I'hétérosis
comme étant le résultat d'interactions entre génes. Selon Richmond et Powell ( 1970) '
cette hypothése reste la plus plauS1ble ‘ '



En général on mesure 'hétérosis soit:
- par rapport ala moyenne des hgnees parentales (Robertson et Reeve, 1955 ; Falconer,
1960 ; Moll et al 1965 ; Willham, 1970 ; Goodwill et Enfield, 1971 ; ; Dominguez et
Arbonoz, 1987)

o par rapport au meilleur parent (Dobzhansky, 1952 Jmks et Jones, 1958; Barnes

1968 ; Gebrekidan et Rasmusson 1970)

- par rapport  la valeur moyenne de la population dont les lignées sont issues (Shull
1948 ; Dayal, 1975). Cette derniere mesure n'est pas souvent utlhsee, .cc01 pour les
raisons suivantes : '

1- La population d'origine est absente dans la plupart des cas.
2- La fitness moyenne des hybrides est souvent comparable a celle de la
populat1on d' ongme

2-4-Prédiction de 1'hétérosis
2-4-1 Introduction

Cette étude sera vue sous deux angles :

Le lera un but fondamental, qui est de comprendre les mécanismes de I'hétérosis.

Le 2€¢me a un but plus appliqué pour la sélection et 1' amehoratmn des espcccs » .

La prédiction exige la recherche de criteres de cho1x de génotypes a croiser en vue
de l'obtention d'une performance souhaitée. Ainsi toute tentative de comprchensmn des
mécanismes de I'hétérosis et de prédiction de ses effets passe par une connaissance
précise de ses modalités d'expression aux niveaux morpholdgiqu'e, physiologiquc
enzymatique et moléculaire. A ce niveau différentes questions non excluswes peuvent étre
posées:

- Quels sont les caractéres qui sont les plus affectés par lheter031s‘7

- A partir de quels types de variables, peut-on calculer des distances génétiques
entre hgnces qui maximisent la relation hétérosis-distance? '

- - Comment peut-on relier les informations obtenues 3 divers niveaux d'études

(morphologique, physiologique, cnzymathuc moléculaire)? '

- Quelles variables permettent de déf1n1r des critéres de prédiction de la valeur de
I hybr1de‘7

Toutes ces questions reviennent globalement a l'mtexrogauon smvante

"La connaissance de la performance des llgnees -est- elle’
sufflsante pour déterminer 1les performances d_e_ leurs
hybrides?". ' | ' '



2-4-2 Mesures mathématiques -
2-4-2-1 Aptitude 2 1a combinaison :

- Clest une mesure qui nous permis de prédire I'hétérosis. Pour un exemple de
croisements au hasard entre des lignées on peut calculer pour chaque lignée la
performance moyenne de ses F1 obtenues par croisements avec les autres lignées. C'est
ce qu'on appelle l'aptitude générale au croisement de la 11gnee La performance d'un -
croisement particulier peut s'écarter de l'aptitude générale moyenne au croisement des
deux lignées; cet écart s 'appelle I'aptitude spemale ou spécifique au croisement (Sprague
et Tatum, 1942 ; Falconer, 1960). De memc»31 on mesure les valeurs moyennes en écart a '
la moyenne générale de tous les croisements, on peut exprimer la valeur d'un _croisemén?t
particulier comme la somme des aptitudes générales au croisement des deux lignées etde -
l'aptitude spécifique au croisement entre ces deux lignées. Ainsi la valeur moyenne M du
croisement entre la lignée X et 1a lignée Y est :

Mxy = GCx + GCy + SCxy

ol GCx et GCy représentent les aptitudes générales au croisement (A.G.C)
. et SCxy représentent les aptitudes spécifiques au croisement (A.S.C)

Si on écrit les composantes de la variance inter-croisement suivant le modele: -

variance inter-croisements = FVA + FZVD + F2V A + F3VAD + F4VD D
Va et VD sont les composantes de variances additive et de dominance, -
VaA, VAD et Vpp sont les composantes d'interaction et F est le coefficwnt de:
consanguiniteé. L
alors la variance entre croisements peut étre décomposée en variance de l'aptitude générale
au croisement d'une part et variance de l'aptitude spécifique au croisement d'autre part..
En terme statistique cette derniére variance est la composante d'interaction. '

Variance attribuée 3 A.G.C = FV + F2V o
Variance attribuée a A.S.C = F2Vp + F3V,p + F4Vpp

Suivant ce modele, les différences entre les aptitudes générales au croisement sont
dues a la variance génétique additive de la population de base plus les interactions. Par
contre les différences entre les aptitudes spécifiques au croisement sont dues aux
variances génétiques non additives. Nous constatons que VAG(C augmente linéairement
.-avec le coefficient de consanguinité F et VASC augmente avec: les puissances plus
élevées. .

Les méthodes d'amélioration utilisant 1a consanguinité et les croisements se ranoent
- en deux groupes suivant qu'elles utilisent soit seulement la variation de l'aputude genérale :



2-4-2-2 'Techniques' du croisement diallele

~ Les techniques de cr01sements varient selon les types de croisements utlhses Les
pr1nc1pa1es comb1na1sons se resument comme Ssuit.
ler cas : utilisation de P*P combinaisons (hybrldes et leurs rec1proques + lignées).
2¢me cas : utilisation des P(P-1) comb1na1sons (hybndes et réciproques sans. leS’

B valeurs des lignées parentales). - . a
3eme cas : utilisation de (P(P+1))/2 combinaisons (hybr1des sans rec1proque+hgnees)
4eme cas : utilisation de (P(P-1))/2 combinaisons (hybrides sans réciproques et sans
lignées parentales) ‘ -

Chaque cas nécessite une analyse statistique dlfferente On presente ci-dessous les 2
techniques d'analyse (la 2&me et la 4&éme) les plus largement ut111sees et condulsant ades
estimations non biaisées des aptitudes générales et spécifiques ala combmalson (Sprague
et Tatum, 1942 ; anﬁng, 1956).

2-4-2-2-1, Hybtides et croisements réciproques
(voir annexe 1)

2-4-2-2-2- Hybrides sans croisements réciproques et sans valeurs des lignées
parentales _ : '
(voir annexe 2)

2.5 Conclusion

Nous avons vu qu'en raison de son importance économique, la prédiction de
I'hétérosis a fait l'objet de nombreuses études. L'objectif de ces études est d‘estimervla
valeur de I'hétérosis alors que les croisements ne sont pas réalisés. En généfal clest 2
partir des performances des lignées que les auteurs ont essayé de prédire les performances
de leurs hybrides. Notre travail a été réalisé dans cette méme perspective. Notre démarche
repose d'une part sur des travaux classiques et d'autre part sur une recherche tout i fait
prospective basée sur l'existence d'éléments mobiles du génome. _

Nous présentons ici un apergu global de ces éléments transposables.

2-6 Quelques notions sur les éléments transposables_

2-6-1 Eléments transposables et variabilité génétique

Les elements transposables, connus aussi sous le nom de genes sauteurs sont
des fragments d'ADN doués de capacité de transposition. Ils peuvent changer de position -
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‘ Schéma 1 : Représentation schématique de certains €léments transpossbles.

Béquences répitées de Thote (ADN genom:que)

Réquences terminales LTR

"B Domains interne @ Coli.l__ hke
\ Bequznces répétées inversdes
e e T
200500 2> g0ia = 5.14 kD
X - g
ORF (cadre de lectws) (IAP, THE)
P — 2 X LT
B —F 4 ey

Representations comparstives Léliments do 1a lavure (Ty-1) et de a Drosophile (Copia, 412)
avee les provirus du virus du sarcome de Rous (RSV] et du virus de Ia tumew mammaire de -
by sowis (MMTV) .

— P - - Pl p=290710
: > > > (Ac, hodo, Tec...)
ORF1 - . .ORF2 ORF3 : o

0\7

" ORF

ORF 1 ORF 2.

w.

I=5372k}

7\ — R :
| /\ (F,G,L1)
o . TAATAA .. i

CAT...



27

~Jusqu'a présent on posseéde peu de données sur le polymorphisme d'insertion des
€léments transposables dans les populations; on a peu de renseignements sur. leurs
mécanismes de régulation, ainsi que sur leur fréquence de transposition. Par contre les
causes de la transposition sont mieux connues et semblent diverses. Ainsi la transposmon
peut étre induite par:
- la présence d'un chromosome surnuméraire (chromosome B chez le mais: McClmtock
1951); o E
- un réarrangement chromosomique (Rechavi et al 1982 chez l'Homme), .
- des interactions avec le cytoplasme, comme dans le cas des elémcnts P et I chez
Drosophila melanogaster (Brégliano et Kidwell, 1983 ; Engels, 1983); ' R
- des chocs thermiques chez la drosophile (Junakovic et al., 1987)_; .bie_n'.que-ées-effets*
n'ont pas ét€ retrouvés dans des expériences similaires sur d'autres ,lignées |
consanguines (Arnault et Biémont, communication personnelle); B
- la transposition peut €tre "spontanée” dans certains lignées de Drosophila melanogaster
(Gerasimova et al., 1984 ; Biémont et al., 1987 ; Biémont et al., 1988).

2-6-2 Eléments transposables et génétique des populations

Les éléments mobiles sont de plus en plus intégrés dans les concepts de la génétique
des populations (Thompson et Woodruff, 1981, Georgiev et al., 1981 ; Berg, 1981 ;
Mukai et al., 1985 ; Mackay, 1985 ; Biémont et al., 1985; Skibinsky, 1986). Ainsi on se
~demande s'ils ne pourraient pas aider & mieux appréhender une question aussi iinport‘ant‘e
que le déterminisme des caracteres quantitatifs (Mackay, 1985). On s'interroge aussi sur
leur influence eventuelle sur la "fitness" des individus. Des travaux concernant ces
derniers sujets sont en majorité théoriques. Une syntheése de. ces travaux a été faite par
Brookfield (1986). . ' :
Au niveau expérimental des résultats obtenus chez les bactéries et les levures
montrent une relation entre les éléments transposables (les éléments Tn5, Tn10) et la
croissance (Chao et al., 1983 ; Syvanen, 1984). Des résultats obtenus chez Drosophila
melanogaster suggerent l'existence d'une relation entre la fitness et le nombre d'éléments
transposables mdg (Gvozdev et al., 1981 ; Belyaeva et al., 1982 ; Biémont et al., 1985;
Pasyukova et al., 1986). Pasyukova et al. (1986) ajoutent que les éléments mdg (middle
dispersed genes) sont des composants fonctionnellement vitaux du génome. Par ailleurs
certains auteurs (Tchurikov et al., 1981 ; Bregh}ano 1983) pensent que le fait que les
éléments ne sont abondamment transcrits, en ARN qu'a certains stades du developpement» ﬂ
suggere que cette expression n'est ni fortulte rjk indifférente pour 1'organisme. Chez,
Drosophila melanogaster Mackay (1985, 1986) a montré que la sélection du nombre de
soies sternopleurales est plus efficace suite a des croisements dysgéniques par rapport a
des croisements non dysgéniques pour le systtme P/M. Ainsi cette efficacité sélective
serait liée 2 la variabilité génétique associée aux mouvements de I'€lément P.-
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3- ANALYSE EXPERIMENTALE

3-1 Introduction

Dans le but de rechercher les relations entre hétérosis ou vigueur hybride et
polymorphisme d'éléments transposables. nous avons établi des lignées consanguines de -
Dros‘ophz‘la melanogaster, dérivant d'un couple frére-soeur 4 chaque génération. Ces
lignées et leurs hybrides ont été analysés simultanément d'une part pour certains
caracteres de fitness (ponte Journahere, fertlhté viabilité) et d'autre part pour la
localisation d'éléments transposables sur les chromosomes géants des glandes salivaires.

3-2 Matériels et méthodes
- 3-2-1 Materiel d'€levage
3-2-1-1 Etablissement des lignées

Nous disposons d'une souche de Drosophila melanogaster capturée a2 LERIK en
Azerbaidjan (URSS) en septembre 1983. L'élevage se fait en masse, 2 l'obscurité et 2
une température de 25°C, en erlens contenant du milieu axénique de David et Clavel
(1965). Chaque génération est entretenue par repiquage d'environ 500 oeufs. Cette souche
a été analysée pour le polymorphisme des éléments transposables mdg-1 et I (Biémont, 1986) et les

composantes de la fitness (fécondité, fertilité et viabilité).
Nous avons établi 17 lignées A partir de 17 couples pris au hasard dans la

population LERIK. Chaque couple 2 été placé dans un tube contenant du milieu axénique.
Les générations successives ont été issues d'un couple frére-soeur, selon le schéma n°1.
Les lignées ont ét€ maintenues a l’obséurité et 2 une température de 25°C.

A chaque génération on établit cing & sept couples frére-soeur par lignée pour éviter la perte de
lignées qui résulterait de la stérilité de certains couples (Schéma 2).

3-2-1-2 Obtention des hybrides.

Les hybrides ont été obtenus en croisant les lignées consanguines. Certains
hybrides ont été analysés avec leurs réciproques et d'autres sans réciproque. Le choix des
hybrides s'est fait soit au hasard, soit en fonction du nombre de copies d'éléments
transposables. Le nombre de copies ainsi que le nombre de sites d' 1nsert10n et le nombre
de sites hétérozygotes ont été obtenus dans chaque hybride en confrontant le
polymorphisme d'insertion des deux lignées parentales (voir annexe ?{).
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déposé du milieu axénique. Durant onze jours les oeufs pondus ont été comptés
quotidiennement et les oeufs éclos dénombrés le jour suivant la ponte. Le contenu de
chaque lame a CI]SU1[6 été transféré dans un tube contenant le méme milieu axénique afin
de permettre le développement des descendants (Schéma du protocole
expérimental 3).

SCHEMA DU PROTOCOLE EXPERIMENTAL: POUR N I_a:IGNEEIS

Cate g% g We ¢ de ac 4 -
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Schéma 3

REMARQUE : Le. méme protocole expérimental est utilisé pour les hybrides.
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3

Pour 2, 3 le nombre d'oeufs pondus est limit& & 50
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sont décrites par Ilym et al. (1980) et Tchunkov et al. (1981) pour mdg-1, et par

‘anegan et al. (1978) et Ilyin et al. (1978) pour copia.

. I et P (voir synthése bibliographique et schéma 1) sont des éléments qui
interviennent dans des phénomérie's’ de stérilité hybride regroupés sous le nom de
dysgenese hybride ( Kidwell, 1983 ; Brégliano et al., 1980). Cette dysgenese hybride ’
s'observe lors du croisement entre diverses souches de Drosophila melanogaster. Deux
systémes de dysgenése sont trés étudiés: le systtme P/M (Rubin et al., 1981, 1982
Anxolabéhére et al. 1982) et le systeme I/R (Bucheton et Breghano 1982).

Aux générations 15, 27, 35, 53 de consanguinité, deux 2 trois larves par lignée ont
été étudiées pour le nombre et la localisation des sites de I'é1ément mdg-1 sur I'ensemble
des chromosomes (B1emont et Aouar, 1987). Pour vérifier si le nombre et la localisation
des éléments sont constants entre les cellules du méme individu, quatre a six noyaux ont

. €t€ analysés par larve.

Le méme protocole expérimental a ét€ appliqué pour les éléments I, copia et P qui,
eux n'ont été étudiés qu'a la S3¢me génération de consanguinité.
-3-3 Résultats
3-3-1 Analyse des lignées consanguines aux cours des générations.
3-3-1-1 Composantes liées a la fitness
- Nous rappelons les composantes de la fitness étudiées : la fécondité (nombre
d'oeufs pondus), le pourcentage d'éclosion des oeufs (FA), la fertilité totale (FT), la

viabilité larvo-pupale (VLP) et la viabilité totale (VT). Nous avons étudié 1a fécondité aux
générations 27 et 35 de consanguinité et les autres composantes aux générations 27, 35 et

53,

3-3-1-1-1 Fécondité

Nous avons testé les variabilités interlignée et ihtergénération“par rapport 3 la
variabilité intralignée. L'analyse de variance a deux facteurs contrdlés (Dagnélie, 1970)
montre que les lignées different significativement entre elles (F= 44.3, P<.001). La
variabilité entre les lignées est plus forte & la génération 27 qu' A la génération 35
(tableau 1). La variabilité intergénération est trés significative (F=192.7,'P< .001).
Ceci proVient du fait qu'a la génération 35 les valeurs de fécondité ont augmenté
(figure 1a). )
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" A la génération 35 (Figure 3b), le nombre d'insertions de mdg-1 de la majorité
des lignées a convergé vers une zone de valeurs comprises entre 15 et 20 et les valeurs de
la fécondité de ces lignées sont soit moyennes soit élevées. Par exemple la lignée 18 qui
avait 28 insertions de mdg-1 a la génération 27 et une fécondité journaliére moyenne de
11 oeufs, a perdu 4 éléments (elle a donc 24 insertions) et acquis une valeur de ponte de
26 oeufs a la génération 35. Pour le détail de toutes les lignées voir la figure 3c.
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3-3-1-3-3 Conclusion

Nos résultats montrent que les valeurs extrémes du nombre d'insertions. de
1'element mdg 1 (mfeneur a 15 et supérieur a 22) sont associées a des faibles valeurs des
composantes de fitness des lignées pour les générations 27 et 35. Cette association
disparait a 1a génération 53, et ceci peut étre dii a la diminution de la vanablhte des valeurs
de fitness et du nombre de sites de mdg 1.

3-3-2 Analyse d'hybrides

Nous avons réalisé des croisements entre les lignées -cénsanguines Sur les
hybrides obtenus nous avons mesuré la fécondité (nombre d'oeufs pondus), le
pourcentage d'éclosion des oeufs (FA = Nombre d'oeufs éclos/nombre d'oeufs pondus— '
stériles), et 1a viabilité larvo-pupale (VLP = nombre d' adultes/nombre d'oeufs éclos). Le
nombre d'éléments transposables attendu dans les hybrides a ét€ estimé a partir des
distributions des sites d'insertion des lignées (Biémont et Gautier, 1987, 1988). Sur une
dizaine d'hybrides d'origines différentes il a été vérifié expérimentalement (par
hybﬁdation in situ ) que les patterns d'insertions corresponderaient bien a 1'addition des
insertions des deux lignées parentales "homozygotes". | ‘

Nous avons étudié, 2 la génération 31 : 7 hybrides dont4 avec leurs réciproques, a
la génération 41 : 24 hybrides,-aux générations 54-56 : 40 hybrldes avec leurs
réciproques ; parm1 ces 40 hybrides, 15 (et leurs rec1proques) étaient issus d'un
croisement d1allele entre 6 lignées. : :

Parmi les 24 hybrides analysés 2 la génération 41 16 lont été egalement aux
générations 54-56 . L Do B

Certains hybrides ont été ch0151s au hasard et d'autres en fonction de leur nombre
attendu de copies de 1'€1ément transposable:mdg-1 (annexe 3).

3-3-2-1 Composantes de la fitness:

Remarque : La variabilité a été étudiée aux générations 27, 35 et 53 pour les lignées
et pour les hybrides respectivement aux générations 31, 41 et 54-56.

3-3-2-1-1 Fécondité

La fecondlte a été étudiée aux generatlons 3let4l. .

L'analyse de la variance 2 un facteur contr6lé (Dagnélie, 1970) ‘montre que les
hybrides différent significativement entre eux (FG31 = 43.12 ;P <.001; FG41 = 23.6,
P <.01). Ainsi la variabilité interhybride est forte par rapport a la variabilité intrahybride -

En comparant la variabilité interhybride a la variabilité interlignée (Dagnélie,
1970) on n'observe pas de différence significative (FG27/G31 = 1.87, P > .05 ;
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différence significative entre les hybrides (F = 1.9, P < .05) et d'autre part un effet
 réciproque trés prononcé pour chaque hybride (F =2.45,P < .05).

La Comparaisoh des variabilités intra et interhybride aux variabilités intra et
interlignée montre -1)- que la variabilité interlignée analysée a la G727 est nettement
supérieure 2 la variabilité interhybride obtenue 2 la G31 (F = 9.69, P <.01) ; aucune
différénce significative (Fga1,G35 = 1.79, P > .05 ; FGSS/GS4 56 = 1.53, P >. 05) 
n'est décelable aux autres générations -2)- que la variabilité 1ntrahgnee dela 627 est
supérieure 2 la variabilité intrahybride de la G31 (F=2.04,P < 05), mais inférieure 2
cette variabilité aux autres generatlons (Fga1 /635 =1.6, P<.05 ; F GS4 56 /(353 =1 8 »

P<.05).
3-3-2-1-4 Conclusion

En général la variation interhybride est supérieure a la variation intrahybride. Cela
est particulierement net pour la fécondité.

La variabilité interlignée n'est généralement pas significativement différente de la
variabilité interhybride pour la fécondité et la viabilité larvo-pupale. Cependant, pour le
pourcentage d'éclosion des oeufs, la variabilité interlignée est beaucoup plus importante
que la variabilité interhybride. On peut dire que les hgnees d1fferent due les hybndes plus
parla mortalité embryonnaire que par la mortalité larvo—pupale o ,

La variabilité intralignée obtenue 2 la génération 27 est plus 1mportante que la
variabilité intrahybride de la G31. Cependant aux autres generatlons, on trouve :
généralement le cas contraire. Ces resultats peuvent § 'expliquer par le fait que les 11gnees
aux générations 35 et 53 sont devenues trés homozygotes. En cr01sant ces lignées on crée
une variabilité a l'intérieur de la Fy hybride. Notons que par ce procedc on récrée une

part1e de la populatlon d'origine.
3-3-2-2 Polymorphisme des éléments transposables.

 3.3-2-2-1 Evolution du polymorphisme d'insertion de I'élément mdg-1 aux
cours des générations

Le nombre d'éléments attendu (nombre de copies, riombre de sites d'insertion et le
nombre de sites hétérozygotes) dans les hybrides suit la meme tendance que celle des ,
lignées. Par exemple la moyenne du nombre de copies 2 la génération 27 est de 38 avec |
un intervalle de variation de 29-52 et une variance de (), a la generatlon 35 ce nombre’
moyen de copies est de 35 avec un intervalle de 29-44 et une vanance egale a1l Ce
nombre a peu changé  la génération 53, ou il est de 33 avec une vanance de 9.28 et un -
intervalle de 28-43. La variabilité du nombre de copies a donc dlmmue au cours des
générations.
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3-3-2-3-1 Evolution aux cours des générations

) Relation entre le nombre de copies de 'élément mdg-1 et la fécondité

Aucune corrélation linéaire n'a été mise en évidence entre la ponte des hybrides et le
nombre de copies de I'élément mdg-1 (r31 =-.26, p >.06; 1G41 =.033). Dans la -
figure 10 nous avons regroupé tous les hybrides analysés aux différentes générations.
Nous constatons que pour un nombre de copies faible ou élevé la fécondité est moyenne
pour des individus hybrides. Cependant quand le nombre de copies est intérmédiairc la
fécondité est généralement soit moyenne soit forte. Par ailleurs nous avons réalisé su_rf
I'ensemble des valeurs un ajustement polynomial (figure 10). Les valeurs observées
s'ajustent bien avec les valeurs théoriques (r =, P = .03). Ainsi il semble qu'il existe une
relation non linéaire entre la ponte des hybrides et le nombre de copies d'élément mdg-1.

Notons aussi, que l'allure de la courbe d'ajustement est comparable 2 celle des hgnees o

obtenue a la génération 27 (figure 3).

Nous avons trouvé des corrélations linéaires tres significatives entre les valeurs de -

viabilité larvo-pupale et le nombre de copies d'éléments mdg-1, pour toutes les

générations (rg15 =9, P =.04 ; rg31 = .91, P = .006 ‘;‘rG‘41 = .52, P=_'..'O'1 &
rG54-56 = 36, P = .022). ) B

Notons cependant que la relation 2 1a génération 53 bien que swmflcatlve semb]e'
moins linéaire que celles obtenues aux autres générations. Voir figures 11 a, b, ¢
Cela peut étre dii 2 la faible variabilité inter-hybrides, qui n'est que le résultat de la |
tendance des hgnees a perdre des copies aux cours des oeneranons (par segregatlon et
régulation).

c) -Relation entre le nombre de copies de 1'élément mdg-1 et le pourcentage d'éclosion
des oeufs (FA)

Nous n'avons pas obtenu de relation significative entre le taux d'éclosion des oeufs
et le nombre de copies de mdg-1 (1G31=,P = ;1G41 =.19, P = .6 ; 1G54-56 = -119).
Notons que pour la plupart les hybrldes ont des taux d'éclosion des oeufs compris entre
90 et 100. ’
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3-3-2-3-2 Analyse des hybrides aux générations 54-56

‘Rappelons qu'a la génération 53, quatre éléments transposables ont été localisés sur
les chromosomes : mdg-1, I, copia et P. 40 hybrides avec leurs réci'prbques (80
hybrides), dont un diallele complet 6*6, ont été analysés pour le taux d'éclosion des
oeufs et la viabilité 1arvo-pupale. Cependant T'analyse n' a été réalisée que sur les 30
hybrides, avec leurs réciproques, dont les lignées parentales font partie du diallele. ’

a- Analyse de DTemsemble des - hybrides

La relation est significative entre les nombres de copies des éléments mdg-1, I et copia et lés
valeurs de viabilité larvo-pupale (figures 11c et 12 a, b, ¢) (mdg-1 :1r=.332,P=.009;1:
r=.247, P = .05 ; copia:r=.267, P=.037; P:r = 251, P = .05). On additionnants les
éléments I, copia et P avec mdg-1 obtient toujours une relation significative (r = .367, P = .004).

Voir figure 13. Dans un premier temps nous avons pensé que cette relation étant seulement
renforcée par la corrélation qui existe entre le nombre de copies de mdg-1 et VLP, or on en

soutrayant le nombre de copxes de mdg- 1 du nombre total de coples, 1a relation reste sxgmﬁcatlve‘ ”
{r = .349, P-OO6) ' . ' ’

- Notons que le méme genre de relatxon on le trouve avec les nombres de sites héterozygotes des 4
éléments mais moms,lm,portant qu'avec les nombres de copies. Cette relation rt_:s_ulte seulement du '

fait que le nombre de copies est trés corrélé au nombre de sites hétérozygotes (annexe 3).

Aucune corrélation significative entre les nombres de copies des éléments mdg-1, I et P. Par contfe

v 1a relation est significative entre le taux d'éclosion des oeufs et le nombre de copies de copia. De
méme une régression multiple révelé l'existence d'une relation trés significative entre le taux
d'éclosion des oeufs et du nombre de copies des quatres éléments étudiés (r=.48, P<.006).
L'équation obtenue par cette analyse (FA = .27 mdg-1 + .34 I - .45 copia -.18P + 101)
nous laisse penser que cette relation est plus influencée par le nombre de copies des élémén_ts ,
mdg-1 et copia. Ainsi nous avons réalisé des régressions multiples avec les différentes '
combinaisons. Il s'est avéré que la meilleure corrélation est celle obtenue par la combinaison entre

" FA etla différence du nombre de copies d'éléments mdg-1 et copia. | _
Par ailleurs nous avons réalisé une correlation simple entre FA et la différence entre les nombres
de copies de copla et mdg-1. Le résultat wobtenu montre (Figure 14) que FA est corrélé 2 la _
différence de ces nombres de-copies (r = 364 P =.0045).
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b- Amalyse du  dialldle

Parmi les hybrides analysés 2 la génération 53, 15 avec leur réciproque ont fait
l'objet d'une étude détaillée d'un croisement dialléle complet avec 6 lignées. Cette
étude permet d'analyser les différents niveaux de variabilité tout en évitant le biais
qu'une lignée soit plus représentée que d?autres.
‘Pour tester la relation entre le nombre de copies des €éléments transposables et 1a -
- fitness des hybrides, nous avons séparéj’les effets diis au nombre de copies des
lignées maternelle et paternelle. -

b-1 Relation entre le nombre de copies d'éléments transposables mdg-1. 1. copia, P et le

~ pourcentage d'éclosion des oeufs (FA) : "

Les résultats que nous avons trouvés montrent que la relation entre le taux
d'éclosion des oeufs (nombre d'oeufs éclos/nombre d'oeufs fertiles) et le nombre
des €léments transposables n'est pas claire. On observe une corrélation négative
entre les taux d'éclosions des oeufs et les§nombres de copies des €léments I et P de
la lignée paternelle. On retrouve la méme tendance avec mdg-1 et copia. (tableau
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Les résultats obtenus par analyse du croisement dialléle (tableau 4) confirment en

partie la relation que nous avons déja trouvée en analysant I'ensemble des hybrides -

- (figures 11, 12, et 13). Autrement dit on retrouve une relation significative
entre les valeurs de viabilité des hybrides et le nombre de copies des éléments
vtransposablcs. L'inconvénient des résultats que nous avions obtenus avec
I'ensemble des hybrides était que l'on ne pouvait pas tester I'importance des effets
maternels et paternels . D'ol I'importance d'étudier les hybrides en crmsement
diallélique afin de pouvoir tester les différents niveaux de vanatlon

3-3-2-4 Relation entre les composantes de la fitness des hybrides et
celles des lignées parentales. '

La ﬁgure 16 a et b montre que la fécondité des hybrides est trés corrélée 2 celle

des parents consanguins, que l'on considére la valeur moyenne des parents (rGG3] = -88,

P=

.01 ; 1G41 = .675, P = .001) ou la valeur du meilleur parent (rG31 = .76, P = .04 ;

1G41 = .54, P = .01).

Ponte des hybrides
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3-3-3-2 Evolution de I'hétérosis au cours des générations

16 hybrides ont été étudiés aux genératlons 41 et 54-56 pour le taux d'eclosion des
oeufs FA et la viabilité larvo-pupale, VLP. Généralement on n'observe pas de
différence entre les résultats obtenus 2 la génération 41 et ceux des générations 54-56.
Ainsi sur 4 tests t, nous avons 3 cas oll le test est significatif. Deux cas montr’entfque lés.

valeurs de viabilité larvo-pupale du meilleur parent sont Supérieures acelles des hybrides ’
(tG41 =-2.95, P < .01; 1G53 = -3, P < .01) ; le 3¢me cas montre que le taux d'éclosion 3

«des oeufs des hybrides est plus €levé que celui des parents moyens (1G53 = .3, P <.01).
Notons que les hybrides 2 1a génération 53 ont acquis des taux d'ecloswn des oeufs
élevés. : _
v A partir de ces résultats on ne peut conclure a la présence de 'effet d'hétcroms Par
ailleurs les graphes 17 et 18 et qui résument la relation entre les hybndes et leurs
lignées parentales prouvent bien que la différence entre les valeurs moyennes des:
hybrides et celles des lignées parentales est faible. De plus ces valeurs de FA et de VLP
sont élevées, que I'on considere les hybrides ou les lignées parentales.

Conclusion

La fécondité est 'un des caractéres 01‘1 la depressmn consanguine et la vxgueur )
hybride se manifestent le mieux. Aussi pour la plupart des hybrides la fécondité est
supérieure 2 celle de la meilleure lignée parentale. On parle alors d'un e’ffethé_té-rdtiqué: -
prononcé. Par contre l'effet hétérotique est plus difficile 2 mettre en évidence pour le taux
~ d'éclosion des oeufs et 1a viabilité larvo- pupale, car les valeurs moyennes de ces deux
caracteres sont genéralement elevees qlﬂe T'on considere les hybndes ou les llgnees
parentales. ' ‘ : -
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4 - DISCUSSION

4-1 Généralités et étude de variabilité
© 4-1-1 Les lignées

A la génération 27, la majorit€ des lignées avait une fécondité (nombre -d‘ocufS' 1
pondus_) faible ou moyenne. A cette génération les lignées les plus fécondes ne
dépassaient pas une moyenne de 38 oeufs par jour, alors que leur souche d'origine avait
une ponte journaliere moyenne de 50 a 60 oeufs (divers: auteurs tels David, 1967,
Boulétreau, 1975, donnent pour des populations naturelles de D-r_osbphila melanogaster
une moyenne de 50 2 100 oeufs pondus par femelle et par jour). Ala génération 35 de
consanguinité,yla‘majorité des lignées avait acquis des valeurs de fécondité plus €levées
qu'a la génération 27 (figure 1a). Ainsi une consanguinité continue ne diminue pas
forcément la moyenne de ponte comme le pensait Roberston et Reeve (1952), mais plutdt
elle peut modifier ce caractére selon un processus sans doute voisin de la sélection.

-Selon Biémont (1979); chez Drosopila melanogaster 93% des oeufs issus de
croisements non consanguins éclosent contre 88% en cas de croisements frére-soeur. Le

~ taux moyen d'éclosion des oeufs (nombre d'oeufs éclos/nombre d'oeufs fécondés) que
‘nous avons obtenu a la génération 27 chez les lignées consanguines est de 1'ordre de 95%

alors que la fertilité totale moyenne (nombre d'oeufs éclos/nombre d'ocufs pondus) est
denviron 88%. Ces valeurs changent trés peu au cours des générauons Nous avons’

- cependant observé quelques fluctuations dues essentiellement aux variations du taux de

stérilité. Ainsi apres 50 générations de croisements frére-soeur, la fertilité dc nos lignées
est élevée et du méme ordre de grandeur que la valeur de la 10&me générauon La :
sélection a l'intérieur des lignées peut expliquer facilement ce genre de résultat.

De plus selon Biémont (1979), 71 4 87% des oeufs consanguins (obtenus aprés une
génération de croisement frére-soeur) ‘se développent jusqu' au stade adulte alors que les
valeurs moyennes de viabilité obtenues sur une population maintenue en masse sont de
‘90% pour la viabilité totale (nombre d'adultes/nombre d'oeufs pondus) et 93% pour la

-viabilité larvo-pupale (nombre d'adultes/nombrg: d'oeufs éclos). Pour nos lignées et a la

génération 27, la viabilité totale est généralement comprise entre 40% et 95% et la viabilité

- larvo-pupale entre 60% et 100%. A cette génération la variabilité entre les lignées est due

principalement 2 la mortalité larvo- pupale A la génération 35 la majorité des hgnées a
acquis des taux élevés de viabilité et ces taux lont peu changé a la génération 53.

' D'une mani¢re générale nos résultats né confirment pas l'idée que la consangulmte
agit tOllJOllI‘S dans le sens inéluctable d'une reduct10n de la fitness pour | toutes les lignées -
(Loy sing yaan, 1950 ; Roberston, 1954 ; Guillaumin et Petit , 1961 ; Petit, 1963). Par
contre ils s accordent avec le fait que les lignées peuvent présenter des fluctuations de la
moyenne méme apres la 30éme génération de croisements frére-soeur (Boesiger, 1958;

Pet1t 1963), ainsi qu'avec 1observe‘1tlon d'une forte variabilité 1nterhgnée (Dobzhansky et .
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'Les auteurs qui donnent une grande importance 2 I'effet réciproque sont classés en
deux catégories : ceux qui expliquent l'origine de l'effet réciproque par des différences
cytoplasmiques (Lints, 1960 ; Bervillé et al., 1976), ceux pour les quels 'origine de ces
différences est due a l'effet maternel, c'est 2 dire que les caractires des hybrides sont

-associés 2 ceux des parents femelles (Abdallah 1974b ; Chapco et Ebisuzaki, 1978 ;
Cadleu 1983). : -

4-1-3 Comparaison.lignées/hybﬁdes

- Le coefficient de variation a éte fréquemment utilisé pour comparer la vanablhté
interhybride et la variabilité interlignée tant chez les especes animales que vegétales
(Gowen et Johnson, 1946 ; Roberston et Reeve, 1952 ; Shank et Adams, 1959)‘ ‘En
général les hybrides varient peu face aux fluctuations environnementales, par rap’port aux
lignées consanguines. Autrement dit ces hybrides sont caractérisés par une forte
homéostase de développement (Lerner, 1954 ; Lewontin, 1958 ; Falconer, 1960). Par
_contre selon Nash et K1dwell (1972) 1a variabilité interhybride est similaire 2 1a variabilité
mtcrhgnée On peut noter que ces auteurs n'ont fondé leurs résultats que sur trois lignées
‘consanguines de souris et leurs hybrides. Ce nombre restreint de lignées et d‘hybndcs ne
: »nous semble pas suffisant pour justifier leur conclusion. - : : -
, Cependant nos résultats sur la fécondité et la viabilité larvo-pupale sont en'accord
avec le fait que la vanablhte interhybride ne différe pas de la variabilité 1nter11gnée Par
contre pour le taux d'éclosion des oeufs la variabilité 1nter11gnee est beaucoup plus
- importante que la variabilité interhybride. ' ' : SREO ‘
Les auteurs qui mettent en €vidence une vanabﬂlte mterhgnée largement superleure a

celle des hybrides suggerent‘genéralement que cette variabilité est inversement hec au

degré d'hétérozygotie. Autrement dit plus la variabilité est faible, plus le degré
d'hétérozygotie est fort. Cependant Mackay (1980) et Gisele et Zettler (1980) ne montrent
aucune corrélation entre degré d'hétérozygotie et variabilité. Nos résultats sur la fécondité
et 1a viabilité larvo-pupale sont en accor? avec l'absence d'une relation nette entre degré
d‘heterozygotle et variabilité. | ‘ '

La vanabﬂté mtrahgnee que nous avons obtenue 2 la génération 27 est plus
importante que la variabilité intrahybride. Cependant aux générations ultérieures on trouve
généralement le cas contraire. Ces résultats peuvent s'expliquer par le fait que les lignées
aux générations 35 et 53 sont devenues homogenes et beaucoup plus stables fa‘ée aux

variations environnementales. En croisant ces lignées on crée une vanablhte h I mteneur
de 1a Fq hybride. : SR cen
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- comme si les lignées avaient "besoin" de quelques copies d'éléments mobiles mais pas

trop. Ainsi les lignées 2 faible fitness sont celles qui'ont le plus faible nombre

. 'd'i_lj'sertions. \Pa.rvcon‘tre trop d'éléments conduirait 2 des taux de mutation trop élevés, ce

-qui aboutit 2 des lignées 2 faible fitness. La sélection doit alors agir pour réguler le

- nombre de copies vers des valeurs intermédiaires. On remarque cependant que nos lignées

a faible fitness et faible nombre d'insertions ont conservé ces caractéristiques Jusqu a*
présent (90 générations de frére-soeur). : : B :

. La relation entre les composantes de la fitness et le nombre d’elements transposables
semble s'estomper au cours des générations. Ceci peut étre d 2 la diminution de la
variabilité du nombre de copies dans les lignées (tendance des lignées a perdre des copies
au cours des générations par ségrégation et régulation) et 1'évolution de ce nombre de
copies vers des valeurs non préjudiciables aux lignées (Biémont et Aouar, 1987).

-4-3  Relation entre la vngueur hybnde et le po]ymorph:sme d'insertion
des elemenls transposables :

, .La,vi‘gueur hybride, ou hétérosis, exprime l'amélioration de la fitness des hybrides
résultant de croisements entre lignées consanguines. Les causes de cette vigueur hybride
sont largement discutées. On les explique généralement par les notions de dominance et de
surdominance. De plus le probléme de la prédiction de la vigueur des hybrides par la
connaissance des caractéristiques morphologiques, physiologiques ou "enzymatiqués des

-lignées consanguines parentales n'a pas encore trouvé de réponse satisfaisante. Les avis
sur l'existence d'une corrélation entre les caractéristiques des lignées et celles des
hybrides sont en effet trés partagés (Richey,1945 ; Gebrekidan et Rasmusson, 1970 ;
Silva et hallauer, 1975 ; Gama et Hallauer, 1977 ; Yamazaki et Hirose, 1984).

On associe souvent la vigueur hybride au degré d'hétérozygotie du génome,
généralement estimé par le polymorphisme enzymatique. Or, quelques locus
- enzymatiques peuvent ne pas refléter I'hétérozygotie. totale du genome Ceci explique peut

étre les résultats controversés de la littérature, :

Avec les transposons nous: disposons d'une nouvelle approche de la structure du
génome et de sa diversité. Certains auteurs ont méme prétendu que cette variabilité liée
aux éléments transposables devait étre 2 la base des mécanismes de 1'hétérosis. Des
expériences chez Drosophila melanogasrer montrent une relation entre éléments
transposables et fitness (Gvozdev et al., 1981 ; Belyaeva et al., 1982 ; Biémont eral.,
1985; Pasykova et al., 1986 ; Biémont et Terzian, 1987). Cependant nos résultats varient
en fonction des caractéres étudiés. La fécondité par exemple n'est pas corrélée
linéairement au nombre d'éléments mdg-1 : A un nombre d'insertidns de mdg—l fai‘ble:ou
élevé, correspond une fécondité des hybrides faible ; quand ce nombre est intermédiaire la
- fécondité des hybrides est soit moyenne soit élevée. |

Nous avons trouvé que la fecondlte des hybrides est correlee avec la fécondité de
leurs lignées parentales consanguines. Ceci que 1lon consideére la ponte de la lignée
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Nos résultats, concernant la relation entre les composantes de la fitness et le
polymorphisme des éléments transposables peuvent ainsi fournir un bon modele de

prédiction de la vigueur hybride, et donc de I'existence ou non de 1'hétérosis. Ce genre

d'approche pourrait étre appliqué dans d'autres domaines, tels la sélection des especes

- animales et végétales .
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5- CONCLUSION GENERALE

Nos principaux résultats peuvent se résumer ainsi :

La variance 1nter11gnee est tres forte par rapport A la variance mtrahgnee La, .
consanguinité conduit alors 2 une uniformité a l'intérieur des 11gnees et 2 une certaine
divergence génétique entre les lignées (Reeve et Gowen, 1958; Goodwﬂ,l‘ et Enfield,
1971; Biémont et Aouar, 1987). La conséquence générale de la consanguinité est doné
une redistribution de la variance génétxque conformement aux predlcuons theonques
(Falconer, 1960). ' -

En général les valeurs moyennes des composantes de la f1tness ont augmente ala
génération 35 puis trés peu changé par la suite, - |

Airisi nos résultats ne confirment pas 1'idée que la consanguinité agit tou]ours dans
le sens inéluctable d'une réduction de la fitness pour toute les lignées (Loy sing yuan,
1950 ; Reeve et Robertson, 1954 ; Guillaumin et Petit, 1961 ; Petit, 1963). Par contre ils
s'accordent avec le fait que les lignées peuvent présenter des fluctuations de la moyenne
méme apres la 30eme génération de croisements frere-soeur (Petit, 1963).

Chez les hybrides, la variation inter est supérieure 2 la variation intra. De plus, la -
majorité de nos résultats est en accord avec ceux qu1 montrent que la vanab111té
interhybride ne différe pas de la variabilité interlignée (N ash et Kldwell 1972).

Nous confirmons l'existence d'un effet d'hétérosis sur la fécondité (nombre d‘oeufs»
pondus) (Gowen et Johnson 1946; Robertson et Reeve, 1955 ; Dommguez et Arbornoz |
1987), et l'existence d'une forte viabilit¢ des hybrides (Dominguez et Arbornoz 1987),
associées 2 un important effet recxproque (Lints, 1964 ; Abdalla, 1974a, 1974b Bervﬂle
et al., 1976). On pense ainsi que la description de I'hétérosis ou dela v1gueur hybnde do1t
étre basée sur 1'étude des croisements réciproques. :

La relation entre le polymorphisme d'll’lSéI’thﬂ des éléments transposables et les
caracteres liés 2 1a fitness, est en accord avec les idées de Gvozdev et al. (1981), Belyaeva
et al. (1982), Pasykova et al. (1986). Cependant, 1a relation 4 laquelle nous avons aboutie
semble étre plus complexe que celles propc!)sées que ce soit par les travaux expérimentaux
(Gvozdev et al., 1981 ; Belyaeva et al., i982 Pasykova et al., 1986) ou les modgles
théoriques (Charlesworth et Charlesworth 1983). En effet les valeurs extrémes du
nombre d'insertions d'éléments transposa‘bles sont associées 2 des falbles valeurs des
composantes de 1a fitness des lignées pour les générations 27 et 35. Cependant pour un
nombre intermédiaire de copies la fitness est élevée. Cette asso<:1at10n dlsparaut ala 53eme
génération de consanguinité. Ceci peut etre} dd 21a diminution de variabilité des valeurs de
fitness et du nombre de copies dans les hgnees (tendance des lignées a perdre des « copies
aux cours des générations par ségrégation et régulation), et al évolution de ce nombre de
copies vers des valeurs moyennes (Blemont et Aouar, 1987). o

L analyse des hybrides (obtenus par cr01sement entre les hgnees) nous a permxs de
recréer une certaine variabilité en ayant ‘des valeurs extrémes pour le nombre de copies
d'éléments transposables et pour les com osantes de la fitness. On retrouve ainsi chez les
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1) L‘étabhssement d'un nombre important de nouvelles lignées consanguines
(1ssues de nouvelles populations naturelles). L'analyse de ces lignées et de leurs hybrides
- pour le polymorph1sme d'insertion d'éléments transposables et des caracteres liés a la
fitness devrait se faire dés les premitres générations de consanguinité. Autrement dit 12 ou

la variabilité entre les lignées est forte (le nombre et la localisation des sites d'insertions.

des éléments transposables different entre les lignées). :

2) L'étude des valeurs de la F2 obtenue par le croisement de la F1 hybrldc Nous ’
" pourrions ainsi rechercher si la perte de 1a fitness habituellement observée de la F1 alaF2
peut étre associée aux variations du nombre de copies de certains é1éments mobiles.
* Comment le nombre d'éléments est-il régulé en F2 et dans les générations ultérieures? La
considération d'hybrides F1 dont le nombre de copies est soit trés faible, soit trés élevé -
devrait nous permettre de répondre 2 de telles questions.
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Annexe 1

a- Prdscentation deés donndes

1- Hybrides seuls et croisements réciproques

Filal slc|. |y iri|Tlei

s

ablac an|TA TA|GA
bhal {bc| . bnl|TB|TBIGB !

Qo | | X

N " palnbinc| . TN|TN|GN
Ti (TATBITC .IrNl T

T |TA{TB|rc] .[TN
161" JGAIGBIECY . IGN:

F: femelle
M: Mile
A, B, C, ..., N : lignées consanguines

ab - Mesure résultante du croisement FB x MA

ba : Mesure résultante du croisement MB x FA

TA: (ab+ac+...+an)

TA': (ba+ca+...+na)

Ta =2 TA Ta' = o I&
¥ il

7= 2(TA + TB #...+ TK)

¢— Calcul de 1'aptitude spécifique 3 la combinaison (sCA) et la variance de
SCA.

b% Calcul de l'aptitude générale a la combinaison (GCA) et la variance de
GCA.

y .
cA = TA R0 M v SR
VR T g i=1 R(X-2)

6% = [(((“TA’Z)‘ n’ ) _E ] \
* WD) Y

N(¥-1)(N-2) /4

'

E: Erreur moyenne par croisement

r: . nombre de répétitions.

2
_E (N-3)X07sA
e T T TR
. ! KR - : zvl‘i
G2sA = (N-2)(ab)-Ta-TB+| 2T = ab-(CB+GA+ 'N“")
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- . Annexe 3: Connaissant la localisation des sites d'éléments
transposables dans les lignées, alors on peut estimer le nombre
de’ copies C, de sites d'insertions NS et de sites hétérozygotes NH
attendus dans les hybrides. Ces nombres peuvent €tre obtenus dans
chaque hybride, en confrontant le polymorphisme d'insertion des deux
11gnees parentales.
De méme connaissant ces nombres, on peut déterminer d'autres 1nd1ces
de variabilité génétique tels: degré d'hétérozygotie par hybrlde hl

et degré d'hétérozygotie total h2. :

Ces nombres et ces indices sont liés par les relations sulvantes'

I- Relation entre nombre de copies C, nombre de sites NS et nombre

de sites hé&térozygotes NH. X B
NC = NH + 2 homozygotes
2NS = 2NH + 2 homozygotes
NC = NH + 2NS - 2NH
NC = 2NS - NH
« sifeo
C=6 4/'\\“&4& Jea
NS =4 | | | 3
NH = 2 el
' . AA0“°%%3§4
Ty - Al et B sont des 11gnees consangulnes
53'>L | ' est la Fl hybrlde
2 Relatlon entre nombre attendu d'éléments et degré d' hétérozygotie

|
| |
| |

kA ‘Ji)i- S m— e —~ —degré d 'hétérozygotie pra hybride
NS o | |
; NH
\\2 = T —- = — --- degré d'hétérozygotie total _
NS ot le NS qtal est un nombre standard > correSpond
“ﬂaﬁ ai€de flt s d'insertions que l'om trouve dansia

des cr01sements entre lignées.
|

V)
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RESUME : Les effets et les mécanismes de 1'hétérosis (vigueure hybride) sont débattus depuis de nombreuses années.
la tendance actuelle qui consiste a s'interroger sur la structure du génome n'a pas encore donné de résultat déterminant. C'est
dans cette ordre d'idées que nous avons étudié le polymorphisme d'insertion d'éléments mobiles du génome. Ces
transposons, de par leur capacité 2 activer, réprimer, réguler des génes "classiques”, et A se déplacer sur le génome,
constituent une source potentielle énorme de renouvellement de 1a variabilité génétique.

Nous avons analysé le polymorphisme d'insertion de 4 éléments mobiles (mdg-1, copla, I, P) par hybridation in s1tu
de sondes d'ADN bxotmylées sur les chromosomes géants de larves de 17 lignées consanguines de Drosophzla melanogaster.

- Ce polymorphisme a été suivi au cours de plusieurs générations.

Nous avons recherché l'existence de liaisons possibles entre les nombres de coples des lignées et de leurs
hybndes, et certains caracteres de "fitness" (fécondxté fertilité, viabilit€). Nous avons trouvé que les lignées ayant un nombre

.. de copies de mdg-1 inférieur 2 16 ou supérieur a 22, ont une faible fécondité (nombre d'oeufs pondus) et un fort taux de

| mortalité au. cours du developpement une forte fécondité et une faible mortalité sont observées chez les lignées ayant un

nombre intermédiaire de copies (16-22). Cette relation s'atténue progressivement au cours des générations consangumes pour
disparaitre complétement a la génération 53; ceci étant di en partie a la diminution de la variabilité du nombre de copies des
lignées et & I'évolution de ce nombre vers les valeurs intermédiaires.

Chez les hybrides, obtenus a la 53¢me génération, la viabilité est corrélée avec le nombre de copies
d¢léments mobiles de la lignée maternelle. Aucun effet du nombre de transposons de la lignée paternelle n'a pu étre mis en
évidence dans cette relation,

) I1 est alors possible de "prédlre certaines caractéristiques des hybrides, et d'en déduire la valeur de
I'hétérosis, directement 2 partir des profxls d'insertion d'éléments mobiles du génome de leurs lignées parentales.
De telles expériences qui s'appuyent sur une meilleure connaissance de la structure "intime" du génome,

{ devraient permettre de relier avec plus de précision, les mveaux organismique et populationnel avec les vananons structurelles
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