" Génét. Sél. Evol., 1986, 18 (3), 261-278

Hétérozygotie et durée de développement
chez Drosophila melanogaster

P. GIRARD

Université de Paris 7, Laboratoire de Génétique des Populations
U.A. C.N.R.S. 693, Tour 42-43, 2, place Jussieu, F 75005 Paris

Résumé

Des souches polymorphiques pour un, deux ou six locus enzymatiques (Acph, Adl,
o-Gpdh, Est-6, Est-C et Pgm) ont été extraites de 3 populations naturelles frangaises de
Drosophila melanogaster.

La relation enwre la durée de développement totale et le génotype individuel a été
étudiée.

Les résultats sont les suivants :

1) La durée de développement est trés différente d’un génotype a l'autre.

2) Les individus hétérozygotes ont une durée de développement systématiquement plus
courte que les homozygotes.

3) Les différences extrémes entre les durées de développement sont plus grandes dans le
cas des ségrégations a 2 locus que dans les ségrégations simples correspondantes.

4) La ségrégation a 6 locus démontre qu’il existe une corrélation négative entre la durée
de développement et le degré d’hétérozygotie.

5) Cependant, la variabilité de chaque classe d’hétérozygotie ne peut s’expliquer
uniquement par le nombre de génotypes distincts de chaque classe d’hétérozygotie.

Ces résultats sont en bon accord avec l’existence d’une over-dominance systématique
des locus enzymatiques, sans exclure pour autant P'existence possible de génes délétéres.

Mots clés : Drosophila melanogaster, polymorphisme enzymatique, hétérozygotie, durée
de développement, hétérosis.

Summary

Heterozygosity and developmental time in Drosophila melanogaster

Individuals extracted from 3 natural populations of Drosophila melanogaster have been
used to make strains polymorphic for 1, 2 or 6 loci (Acph, Adh, a-Gpdh, Est-6, Est-C, and
Pgm).

A relation between development time and genotype has been looked for. The results are
the following :

1) Development time is highly different from one genotype to another.

2) Heterozygous individuals have a shorter development time than homozygous.
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3) The extreme differences are greater in case of 2 loci segregation than in case of one.
4) The 6 loci segregation demonstrate a significant negative correlation between
development time and heterozygosity.

5) Therefore, the large variability in each class of heterozygosity cannot be explained
only by the number of different genotypes in each class.

Our results are in good agreement with a systematic overdominance of heterozygous
enzymatic loci, a hypothesis that does not exclude the existence of some deleterious genes.

Key words : Drosophila melanogaster, enzymatic polymorphism, heterozygosity, deve-
lopmental time, heterosis.

L. Introduction

L’avantage de l’état hétérozygote est, depuis les débuts de la génétique des
populations, considéré comme un des facteurs majeurs de maintien du polymorphisme
(DoBzHANSKY, 1937 ; TEISSIER, 1942 ; FISHER, 1949 ; BOESIGER, 1962). Cependant, les
démonstrations expérimentales rigoureuses de cet avantage des hétérozygotes sont
rares.

L’étude des populations naturelles a permis la mise en évidence de corrélations
entre I’hétérozygotie et les évaluations de différents constituants de la valeur
adaptative (ScHAAL & LEVIN, 1976 ; SoOULE, 1979 ; Zouros et al., 1980), mais le
mécanisme du phénomeéne n’est pas encore clair. En effet, ces expériences ne permettent
pas de différencier ce qui, dans le désavantage des homozygotes, est di a la
présence de génes récessifs défavorables, ou a une diminution du degré d’hétérozygotie
du génome (SVED & AvALA, 1970 ; LEWONTIN, 1974).

Dans ce contexte, l’'une des premiéres questions & résoudre est celle de I'importance
relative de I’hétérozygotie a chaque locus dans la variation de chacun des constituants
de la valeur adaptative.

Ainsi certains auteurs ont recherché l'existence de corrélations entre le degré
d’hétérozygotie et 1’évaluation de certains caractéres quantitatifs (CHAISSON et al.,
1976 ; STALKER, 1976 ; MiTtTON, 1978 ; SINGH & ZOUROS, 1978 ; MITTON & GRANT,
1980).

Un nombre croissant de travaux dans ce domaine concerne 'étude de la vitesse
de développement, composante capitale de la valeur adaptative (LEWONTIN, 1965 ;
ScHAAL & LEVIN, 1976 ; GIRARD, 1980).

La plupart d’entre eux ont été réalisés sur des populations supposées, ou non, a
I’équilibre. Mais compte tenu du nombre de facteurs de variation susceptibles
d’intervenir dans ce type d’expérience, nous lui avons préféré I’étude de ségrégations
individuelles & un ou plusieurs locus simultanément.

Cette technique permet en effet un élargissement du champ de variation de
Uhétérozygotie des locus considérés par rapport aux populations naturelles (SVED et al.,
1967), ce qui augmente les chances de mise en évidence d’une corrélation significative,
noyée, dans les populations naturelles, par le « bruit» dfi & I'immense variabilité du
génome (SouLg, 1979).
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Nous nous sommes donc proposé de préciser, a partir de croisements individuels,
la liaison entre I’hétérozygotie observée et la durée de développement de l'ceuf a
I’'adulte, sans exclure a priori ’hypothése d’un déterminisme spécifique.

II. Matériel et méthodes
A. Matériel biologique

Les individus utilisés en tant que fondateurs dans les expériences provenaient de
populations naturelles francaises de Drosophila melanogaster précédemment analysées
(GIRARD, 1976 ; GIRARD et al., 1977).

1. Les locus

Six locus enzymatiques ont été sélectionnés parmi les locus polymorphes de
fréquence allélique égale ou supérieure a 0,05. La facilité et la rapidité des techniques
de révélation enzymatique a servi de critere de choix.

Le tableau 1 regroupe ces locus avec leurs caractéristiques spécifiques. Deux des
locus sont situés sur le chromosome II & 32,3 centimorgans 'un de 1’autre ; les quatre
autres sont sur le chromosome III, trois d’entre eux étant étroitement liés. Pour chacun
de ces locus, seuls les 2 alleles les plus fréquents ont été retenus. Ils sont symbolisés
par les lettres F et S correspondant aux dénominations Fast et Slow relatives a la
position électrophorétique des allélomorphes respectifs. Il existe donc 3 génotypes pos-
sibles par locus : FF, FS et SS, que seront symbolisés respectivement par : F., H. et S. ;
un individu hétérozygote pour les 3 premiers locus et homozygote de la forme Slow
pour le 4° sera noté : H.H.H.S.

TABLEAU 1

Les locus étudiés.
The loci studied.

Locus Symbole Localisation Références

a-glycérophosphate deshy-

drogénase ............ a-Gpdh I; 17,8 E.H. GReLL, 1967
Alcool deshydrogénase ..| Adh II; 50,1 E.H. GreLL, K.B. JacoB-
SON, J.B., MURPHY, 1965
Estérase-6 . ............ Est-6 IIr; 36,8 T.R.F. WRIGHT, 1963
Phosphoglucomutase ....| Pgm III; 434 J.P. HioRTH, 1970
Estérase-C . ............ Est-C I; 47,6 L. BECKMAN, M. JOHNSON,
1964

Phosphatase acide ...... Acph-1 IIT; 101,4 R. Mac INTYRE, 1966
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2. Conditions d’élevage

Les milieux d’élevage sont tels que la compétition alimentaire soit réduite au
maximum ; ainsi pourra-t-on supposer que les différences individuelles dans les durées
de développement des génotypes sont dues essentiellement & la structure génétique
globale des individus, I'influence des conditions alimentaires n’intervenant que trés
secondairement.

N

Les expériences ont été faites en principe a une température de 25°C; mais,
compte tenu de la longueur de la période expérimentale qui s’est étalée sur plusieurs
années, certaines différences sont intervenues d’une expérience a l'autre, différences
dont l'incidence sera discutée avec les résultats du tableau 2.

B. Protocoles expérimentaux

Des croisements individuels entre hétérozygotes pour un ou plusieurs locus, ou
entre un hétérozygote et un homozygote ont été réalisés ; ainsi obtient-on, en 1™ géné-
ration, le nombre maximal de génotypes distincts, et avec les fréquences les plus
élevées.

1. Expériences préliminaires

A partir de plusieurs populations naturelles frangaises, Saint-Cézaire-sur-Siagne
1976 et 1978 (S.C.S. 1 et S.C.S. 2) et Remoulins 1976 (Rem), des croisements indivi-
duels entre porteurs de génotypes variés (F., H. ou S.) ont été réalisés pour différents
locus selon le protocole suivant : des couples de la population naturelle choisie sont
placés pour 24 heures dans des tubes contenant un milieu nutritif riche & base de
farine de mais et ensemencé de levure fraiche. Le génotype des parents est déterminé
par é€lectrophorése et seuls les couples comportant au moins un individu hétérozygote
sont retenus. Le génome de ces individus reste donc équilibré.

Les descendants de 1™ génération sont prélevés jour par jour (ou par fraction de
jour) durant la phase d’émergence, dans des conditions strictement identiques pour une
méme expérience (méme heure, méme séquence d’opérations ordonnées).

La constitution génétique des descendants de 1™ génération est déterminée ensuite
en totalité par électrophorése. Selon le nombre de locus ol I'on constate une ségré-
gation en F1, celle-ci est appelée monofactorielle (pour un locus), bifactorielle (pour 2),
hexafactorielle (pour 6 locus). Les expériences préliminaires n’ont porté que sur des
ségrégations mono- et bifactorielles.

2. Expérience hexafactorielle

a) Constitution des souches : a partir de la population naturelle Remoulins 76,
deux souches homozygotes pour chacun des 6 locus, opposées et complémentaires
quant a leur constitution génétique, ont été isolées : la souche SI est de génotype :
F.S.S.S.F.F. et la souche S2 : S.F.F.F.S.S., les locus étant pris dans l’ordre suivant :
o-Gpdh, Adh, Est-6, Pgm, Est-C et Acph-1.

b) Les croisements : des croisements individuels entre hétérozygotes S1/S2 ont
été réalisés dans les mémes conditions d’élevage que précédemment : les imagos,
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placés pendant 24 heures dans un milieu riche, sont changés de tube tous les jours
pendant 3 jours, fournissant 4 échantillons d’ceufs pondus chacun sur un intervalle
de 24 heures. La totalité des individus de premiére génération est, par lots journaliers
et par jour de ponte, analysée par électrophorése.

C. Techniques d’électrophorése

Les techniques d’électrophorése sur gel d’amidon et les systtmes de révélation
enzymatique utilisés ont été décrits en détail dans une précédente publication
(GIRARD et al., 1977).

D. Variables étudiées

La durée moyenne de développement D de chaque génotype a été calculée. Les
valeurs de la variable aléatoire D sont rapportées & une origine zéro correspondant
au jour précédant I’émergence des premiers descendants de 1™ génération. La valeur
de la différence entre le moment de la copulation et cette origine zéro est variable
d’une ségrégation a l'autre en fonction de plusieurs paramétres dont ’étude ne fait
pas partie de ce travail. Les valeurs numériques des durées de développement sont
donc relatives et calculées a partir de la valeur 1 correspondant au premier jour
d’émergence.

L’estimation de I'hétérozygotie H d’un individu est obtenue directement par
le nombre de locus de cet individu a 1’état hétérozygote, (H : 0, 1, 2, ..., p), p étant le
nombre de locus examinés.

Dans les expériences monofactorielles ou bifactorielles, 1’appartenance d’un
individu & un génotype donné a été considérée comme un caractére qualitatif. Par
contre, dans I’expérience hexafactorielle, nous avons défini 2 critéres de classification
sur Iensemble des individus : l'appartenance & une classe d’hétérozygotie H et
l’appartenance & une classe de durée de développement D. Selon les questions sou-
levées, ces 2 critéres ont été considérés indépendamment 'un de ’autre, soit comme

une variable qualitative, soit comme une variable quantitative.

E. Techniques d’analyse statistique

Les tests d’homogénéité utilisés sont le test du rapport de vraisemblance (G-test)
de WooLF (1956), qui est un test « grands échantillons » et le test d’Haldane-Dawson
qui convient dans tous les cas. Enfin, pour comparer 2 tables de contingences, on a
utilisé le test des matrices de transition de HiLToN (1957).

Les analyses de variance a un facteur et les calculs de corrélation ont été réalisés
selon les méthodes classiques (DAGNELIE, 1975).
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III. Résultats

A. Expériences préliminaires
(ségrégations mono- et bifactorielles)

1. Ségrégations monofactorielles : 1’analyse des ségrégations monofactorielles
a donné des distributions de durée de développement parfois assez éloignées d’une
répartition gaussienne, et seules les distributions correspondant aux conditions de
I’analyse de la variance ont été considérées ici (normalité et homogénéité des
variances acceptables au niveau 0,05) (tableau 2).

TABI.EAU 2

Valeurs relatives des durées moyennes de développement D des génotypes F.,
H. et S. pour 5 locus et dans 3 populations naturelles frangaises : S.C.S.1, S.C.S.2 et Rem.

Relative values of developmental time D of F., H. and S. genotypes,
for 5 loci in 3 natural populations : S.CS.1, S.C.S.2 and Rem.

Ségrégations indépendantes

. Durées moyennes Effectifs génotypiques
Population Locus

F. H. S. F. H. S. N |Test F
S.CS. 1. Adh 7,69 | 7,21 7,59 24 48 24 96 N.S.
S.CS. 1. Adh 7,43 | 7,62 7,45 44 77 20 141 N.S.
SCS. 1. Adh 7,51 | 7,25 6,69 30 60 30 120 N.S.
SCS. 1. Adh 6,59 | 6,97 6,47 39 61 19 119 N.S.
SCS. 1. a-Gpdh 11,33 | 9,12 9,27 12 83 11 106 N.S.
SCS. 1. o-Gpdh — 8,93 7,79 — 80 42 122 N.S.
SCS. 1. Est-C 5,89 | 4,84 — 18 25 — 43 *
SCS. 1. Est-C 423 | 391 — 31 45 — 76 N.S.
S.CS. 1. Est-C 5,55 | 7,36 — 20 36 — 56 *
S.CS. 2. a-Gpdh — 3,10 | 3,04 — 20 23 43 N.S.
SCS. 2. a-Gpdh — 2,70 2,61 — 44 36 80 N.S.
S.CS. 2. a-Gpdh — 3,74 3,16 — 39 31 70 *
S.CS. 2. a-Gpdh — 2,87 3,14 — 23 22 45 N.S.
S.CS. 2 . a-Gpdh — 4,20 458 — 39 33 72 N.S.
S.CS. 2. a-Gpdh — 4,64 4,88 — 25 24 49 N.S.
SCS. 2. o-Gpdh — 5,03 4,85 — 34 26 60 N.S.
S.CS. 2. o-Gpdh 1,62 2,18 21 17 38 N.S.
S.CS. 2. Est-C 2,63 | 3,27 — 19 26 — 45 *k
SCS. 2 ... Pgm 3,68 | 3,00 — 28 23 — 51 *
Rem ...... Adh 1,93 | 1,81 — 91 68 — 159 N.S.
Rem ...... Adh 1,62 | 1,76 — 34 21 — 55 N.S.
Rem ...... Adh 1,69 | 1,60 — 62 63 —_ 125 N.S.
Rem ...... Adh 1,54 | 1,52 — 110 89 — 199 N.S.
Rem ...... Adh 1,81 | 1,80 — 83 92 — 175 N.S.
Rem ...... Adh 1,64 | 1,65 — 39 55 — 94 N.S.
N.S. : Résultat non significatif au seuil = 0,05.
* . P <0,05.
*# o P<0,01.

N : Effectif total des descendants F; analysés.
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On peut étre étonné par les différences des durées moyennes de développement
d’une population a l’autre pour un méme locus ; mais le contexte génétique a toutes
chances de varier d’une population a l'autre; en outre, les expériences relatives
a chacune de ces populations ont été faites a différentes périodes, avec un controle
de la température et du milieu rigoureux pour chacune d’elles et par suite pour
chaque ségrégation, mais avec de légeres variations d’une période a l’autre.

En prenant soin de n’utiliser qu’une seule fois chaque fratrie, sur les 25 compa-
raisons des durées moyennes de développement des génotypes de 1™ génération, toutes
statistiquement indépendantes, 5 sont statistiquement significatives au seuil de 5 p. 100,
soit 20 p. 100 d’entre elles : I'hypothése d’égalité globale des durées de développement
peut étre rejetée pour 'ensemble des ségrégations au niveau 0,0072, ce qui est haute-
ment significatif.

Ces résultats montrent que la durée de développement peut varier d’'un génotype
a l'autre, mais que selon la ségrégation, 'ordre des génotypes n’est pas le méme, de
sorte que ces valeurs de durée de développement ne permettent pas un classement
systématique des génotypes, et paraissent ne dépendre que du croisement lui-méme,
traduisant ainsi des interactions distinctes entre le locus et les différents génomes
des parents.

Les différences entre les durées moyennes de développement peuvent atteindre
dans certains croisements des valeurs absolues proches de 2 jours, par exemple 1,81 jour
entre les génotypes hétérozygotes et homozygotes Fast au locus Est-C de la ségrégation
numéro 3 de la population SCS1 (tableau 2), ce qui représente plus de 25 p. 100
de la durée de la phase d’émergence de cette ségrégation.

2. Ségrégations bifactorielles : du fait de la discontinuité de la distribution des
durées de développement, la prise en considération des seules moyennes entraine une
importante perte d’information.

Nous avons donc préféré aux comparaisons directes des durées moyennes, les
tests de contingence : G-test, test d’Haldane-Dawson, et le test de comparaison de
matrices de Hilton. Le tableau 3 résume les principaux résultats de 5 ségrégations
bifactorielles entre des paires de locus génétiquement indépendants. Chaque descen-
dance F1 est répartie dans un tableau de contingence génotype X classe de durée de
développement.

Sur 10 comparaisons réalisées, 5 seulement ne présentent aucune différence
significative au seuil 5 p. 100 pour aucun des 2 premiers tests (G-test et test d’Haldane-
Dawson), par conséquent 50 p. 100 des ségrégations au minimum présentent des diffé-
rences entre les durées de développement des génotypes considérés. Le test d’Haldane-
Dawson est significatif pour 5 des comparaisons (7, 9, 11, 13 et 14), tandis que le
G-test ne l'est que pour 3 (7, 9 et 11); le recouvrement partiel des résultats des
2 tests traduit leur différence de puissance. Ces résultats trés probants reflétent les
fluctuations des fréquences génotypiques au cours de la phase d’émergence.

Les effectifs des classes génotypiques peuvent étre présentés d’une autre maniére.
Pour 2 locus donnés, on peut écrire les effectifs sous forme d’une matrice 3 X 3,
correspondant a la structure génotypique a 2 locus, pour une classe de durée de déve-
loppement. La comparaison de ces matrices pour diverses classes de durée de
développement permet de tester une autre hypothése : celle de la stabilité des
associations génotypiques entre les 2 locus au cours de la phase d’émergence
(tableau 3).
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TABLEAU 3

Tests de contingence entre génotype et classe de durée de développement
dans 10 ségrégations bifactorielles entre couples de locus indépendants.

Contingency test of genotypes and developmental classes
in 10 bifactorial segregation between independent loci.

Ségrégation Locus G-test Haldane- Matrices
Dawson

5 ... a-Gpdh, Est-6 N.S. N.S. N.S.
6 i a-Gpdh, Est-6 N.S. N.S. N.S.
T e a-Gpdh, Est-6 ok ks ki
8 ... a-Gpdh, Est-6 N.S. N.S. N.S.
9 L a-Gpdh, Est-6 * * N.S.
10 ...t a-Gpdh, Est-C N.S. N.S. N.S.
11 ..., a-Gpdh, Est-C ** ok **
12 e, a-Gpdh, Est-C NS. NS. N.S.
13 ..., a-Gpdh, Pgm N.S. ok N.S.
14 ........... a-Gpdh, Pgm N.S. ok N.S.
N.S. : Résultat non significatif au seuil = 0,05.

b : P<0,05,

w3 : P<0,01.

#x5 ;P < 0,001,
*¥#% 0 P 1070

Les comparaisons 7 et 11 montrent une variation significative des fréquences
d’association. Les résultats des ségrégations non indépendantes corroborent les pré-
cédents. La seconde des ségrégations non indépendantes est particulicrement intéres-
sante (Est-6/Adh) : si I'on n’observe pas de déviation a I'’hypothese de stabilité
relative des fréquences génotypiques, on constate par contre une extréme variation des
associations entre les 2 locus au cours de la phase d’émergence, ce qui traduit une
modification de la composition génétique de la population émergente.

L’étude de ces ségrégations bifactorielles met donc en évidence 2 types de
fluctuation qualitativement distinctes : l'une refléte des différences dans la forme
de la distribution des émergences de chacun des génotypes, et l'autre, indépendante
de la premiére, refléte les variations des fréquences d’association génotypique entre
les 2 locus, au cours de la période d’émergence.

Les différences observées d’un génotype a l'autre apparaissent relativement sur-
prenantes : on pourrait en effet s’attendre & ce que ces différences soient finalement
masquées par le reste du génome ; or elles ne le sont pas.
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B. Analyse monofactorielle de I'expérience hexafactorielle

Le tableau 4 représente les durées moyennes de développement de chacun des
3 génotypes pour les 6 locus étudiés ; les analyses de variance ont pu étre légitimement
réalisées, les distributions d’émergence étant proches de la normalité.

TABLEAU 4

Valeurs relatives des durées moyennes de développement
des 3 génotypes de premiére génération et résultat des tests de comparaisons.
Chaque moyenne est suivie d’'une erreur standard.

Relative values of mean developmental time of the 3 genotypes in the first generation
and comparison of the results. Each mean is followed by its standard error.

F. H. S. Résultat des tests
Génotypes

u o o o w © Test F G-test
o-Gpdh ....... 4,03 0,08 3,63 0,05 3,81 0,06 wokk Fhokk
Adh ......... 3,86 0,06 3,60 0,05 4,02 0,08 ok *okdok
Est-6 ......... 3,75 0,08 3,70 0,05 3,97 0,07 *k ol
Pgm ......... 3,79 0,08 3,70 0,05 3,84 0,06 N.S. kK
Est-C......... 3,95 0,06 3,68 0,05 3,79 0,08 *k Wk
Acph-1 ....... 3,94 0,07 3,67 0,05 3,74 0,08 *k N.S.
N.S. : Non significatif au seuil de = 0,05.
1 P <001,
¥k P <0,001.

wxxk . P < 0,005.

Pour tous les locus, 2 I’exception du locus Pgm, les durées moyennes de déve-
loppement des 3 génotypes sont significativement différentes (test F). Les compa-
raisons deux a deux des 3 génotypes du locus Pgm, sont proches du seuil de signifi-
cation, surtout celle correspondant aux génotypes H. et S..

L’observation la plus frappante concernant ces valeurs est la fajblesse systé-
matique des durées de développement des hétérozygotes pour les 6 locus (GIRARD,
1980). Un résultat strictement identique a été observé sur des populations d’huitres
(Zouros et al., 1980).

La durée de développement des hétérozygotes semble donc bien étre, quel que
soit le locus, plus courte que celle des homozygotes.

L’homogénéité des échantillons des 3 génotypes au cours du temps a été testée
par un G-test; les résultats sont hautement significatifs sauf pour le locus Acph,
ce qui montre que les distributions de ces génotypes dans le temps sont distinctes les
unes des autres.

Les locus Pgm et Acph constituent des cas particuliers qui peuvent s’expliquer,
pour le locus Pgm, par des distributions d’émergences de moyennes proches mais de
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variances légerement différentes, et pour le locus Acph, par des distributions relati-
vement éloignées de la normalité.

C. Analyse globale de lexpérience hexafactorielle

1. Degré d’hétérozygotie et durée de développement.

Dans le tableau 5 ont été mentionnés les effectifs d’individus de 1™ génération
répartis en fonction des 2 variables aléatoires : durée de développement D et
hétérozygotie observée H. Ce tableau a été analysé de la maniére suivante :

TABLEAU 5

Tableau de contingence des individus de premiére génération de I'expérience hexafactorielle,
classés en fonction des 2 variables aléatoires D et H.

Contingency table of the first generation individuals in the hexafactorial experiment ;
they are ordered according to the variables D (developmental time)
and H (degree of heterozygosity).

0 1 2 3 4 5 6 Somme

Miles ........ 0 3 4 3 6 3 5 24

1 Femelles ..... 0 4 6 8 9 9 5 41
Somme ....... 0 7 10 11 15 12 10 65

Miles ........ 7 17 29 15 28 25 25 146

2 Femelles ..... 7 25 26 28 40 26 12 164
Somme ....... 14 42 55 43 68 51 37 310

Males ........ 23 41 32 51 52 41 20 260

3 Femelles ..... 12 33 30 35 46 34 21 211
Somme ....... 35 74 62 86 98 75 41 471

Miles ........ 20 33 42 44 42 31 23 235

4 Femelles ..... 17 28 42 46 50 34 17 2314
Somme . ...... 37 61 84 90 92 65 40 469

Mailes ........ 18 31 16 35 28 21 13 162

5 Femelles . .... 10 26 28 26 32 24 9 155
Somme ....... 28 57 44 61 60 45 22 317

Mailes ........ 10 16 15 17 8 11 3 80

6 Femelles ..... 9 11 18 11 6 20 4 79
Somme ....... 19 27 33 28 14 31 7 159

Males ........ 5 5 1 4 3 5 2 25

8 Femelles ..... 11 6 4 5 9 7 1 43
Somme ....... 16 11 5 9 12 12 3 68

Mailes ........ 83 146 130 169 167 137 91 932
Somme| Femelles ..... 66 133 154 159 192 154 69 927
Somme ....... 149 279 293 328 359 291 160 1859
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TABLEAU 6

Relation entre le moment d’émergence et le degré d’hétérozygotie
chez les imagos de premiére génération dans l'expérience hexafactorielle.

Relation between hatching time and degree of heterozygosity
among the first generation adults in the hexafactorial experiment.

| Effectifs ddl G-test P C*

Miles ...... 932. 36 58,16 < 0,025 0,237
Femelles .... 927 36 52,88 < 0,025 0,239
Somme . .... 1859 36 83,50 < 0,001 0,205

C* : Coefficient de contingence = G*/(N + G3).

a) Mise en évidence d’une liaison entre les 2 critéeres de classification : un test
d’indépendance a été réalisé, par le G-test ; les résultats sont portés dans le tableau 6.
La liaison entre le degré d’hétérozygotie et la durée d’émergence étant hautement
significative, sa nature et sa signification biologique ont été recherchées.

La comparaison des 2 tableaux 7 X 7 correspondant aux individus des 2 sexes
a été réalisée par un test matriciel de HiLTON. Il n’y a pas de différences entre males
et femelles (P = 70 p. 100), mais le coefficient de contingence total étant plus faible
que celui de chacun des 2 sexes séparés, il apparait que la liaison, quoique voisine
chez les males et les femelles n’est pas exactement de méme nature.

b) Liaison entre la durée moyenne de développement et le degré d’hétérozygotie
des individus : les résultats de 'analyse de variance portant sur la durée moyenne de
développement D figurent dans le tableau 7. Les durées moyennes Dy different
significativement selon le degré d’hétérozygotic H observé, et augmentent de maniére
réguliere en raison inverse de celui-ci.

TABLEAU 7
Comparaison des moyennes des moments d’émergence en fonction du niveau d’hétérozygotie.

Comparison of the hatching time means according to the degree of heterozygosity.

Fluctuation d.d.l. Carrés moyens F P
Inter H ............ 6 18,03 8,04 < 0,0005
Résiduelle .......... 1852 2,24
Totale ......coovvnn. 1858
H 0 1 2 3 4 5 6 | m

D 4,450 3,914 3,754 3,841 3,602 3,801 3,394 3,796
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TABLEAU 8

Régression de la durée de développement D sur le degré d’hétérozygotie H
et analyse de variance.

Regression of the developmental time D on heterozygosity H and analysis of variance.

Fluctuation Somme des carrés

des écarts d.d.l Test F P r
Régression linéaire ........ 57,236 1 28,95 0 - 0,123
Ecart a la linéarité ........ 34,572 5 3,49 0,005
Résiduelle . .............. 3661,312 1852
Totale .................. 3753,520 1858

2. Forme de la liaison hétérozygotie/durée de développement.

Les 2 variables étant considérées comme quantitatives (H = (0, 1, 2, .., 6) et
D = (1, 2, .., 7)), une régression de D par rapport a H et une analyse de variance
pour tester I’hypothése de linéarité sont effectuées (tableau 8).

La pente de la droite de régression étant significativement différente de zéro et
négative, on peut conclure que la durée de développement diminue avec le taux
d’hétérozygotie.

La figure 1 représente la droite de régression obtenue, D = — 0,106 H + 4,122,
avec les points moyens de chaque abscisse et le centre de gravité.

A

5.00 1
4.75 1
4.50

4.25 ¢

DUREE DE DEVELOPPEMENT
hal
o
o

3.75
‘= 3,50
-~
3.25 ¢+
3.00 s + 4 3 + . 4 S
0 1 2 3 IS 5 6 HETERDZYGOTIE

FiG. 1

Relation entre I'hétérozygotie moyenne et la durée de développement.
Relation between mean heterozygosity and developmental time.
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3. Etude de la variabilité de D dans chaque classe H.

La variabilit¢ de la durée de développement a lintérieur de chaque classe
d’hétérozygotie peut étre due a 2 facteurs qualitativement distincts : d’une part, une
variabilité intrinséque de la durée de développement de chaque génotype appartenant
a la classe H, d’autre part, une variabilité correspondant au nombre de génotypes
différents de la méme classe H.

Dans un premier temps, une comparaison globale des 7 variances a été réalisée
par le test de Bartlett : 1’hypothése d’homogénéité de ces variances peut étre rejetée
au seuil 0,01.

L’importance relative du second facteur de variabilité a ensuite été estimée en
calculant le nombre de génotypes différents de chaque classe H, et en comparant
ces valeurs a celles des variances correspondantes (tableau 9).

TABLEAU 9

Nombre de génotypes distincts et variance des durées de développement
en fonction du nombre de locus a I'état hétérozygote H.

Genotypes number and development time variance related to the number of heterozygous loci.

H 0 1 2 3 4 5 6 Somme
Nombre de
génotypes . 4 24 58 72 46 14 1 219

Variance de
D....... 2,844 2,316 2,090 2,036 2,112 2,539 2,001

La variance la plus faible correspond a la classe H = 6 qui ne contient qu’un
seul génotype ; vient ensuite la classe H = 3, avec le nombre de génotypes le plus
élevé (72) ; la plus grande variance correspond, quant a elle, & la classe H = 0 qui ne
contient que 4 génotypes.

Ce n’est donc pas le nombre de génotypes différents dans la classe étudiée qui
constitue le facteur déterminant de la variabilité totale de la durée de développement.

Ainsi, en dépit de la liaison étroite entre degré d’hétérozygotie et durée moyenne
de développement, une grande hétérogénéité subsiste a lintérieur de chacune des
7 classes d’hétérozygotie, hétérogénéité dont il importera de rechercher plus préci-
sément le déterminisme.

1IV. Discussion et conclusion

L’expérience hexafactorielle permet d’affirmer que la durée de développement
est inversement proportionnelle au degré d’hétérozygotie.
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Le déterminisme génétique de la durée de développement, étudié par de nombreux
auteurs, n’est pas encore clarifié. Bien que plusieurs génes majeurs augmentant le
temps de développement aient été mis en évidence, les expériences de sélection
poursuivies aux alentours des années 50-75, expériences qui utilisaient des souches
trés variées, n’ont jamais donné de résultats significatifs (SANG & CLAYTON, 1957 ;
HuUNTER, 1959 ; CLARKE et al., 1961 ; SANG, 1962 ; BAKKER, 1969 ; LINTS & GRUWEZ,
1972 et 1974). Cela rend peu probable un déterminisme polygénique spécifique.

Plus récemment, 1’étude du polymorphisme enzymatique a montré des différences
significatives entre les durées de développement des homozygotes et des hétérozygotes
a quelques locus.

DAy et al. (1980) montrent qu’au locus Adh, trés polymorphe chez Ceelopa frigida,
les hétérozygotes ont, a 1’exception de ’homozygote le plus fréquent dans les popu-

lations naturelles, une durée de développement inférieure a celle correspondant aux
différents homozygotes.

VAN DELDEN & KAMPLING (1979), étudiant le méme locus Adh chez Drosophila
melanogaster, montrent que les homozygotes SS ont un développement plus lent que
les FF ou les FS, de durée moyennes de développement a peu prés équivalentes.
MARINKOVIC & AYALA (1977), comparant 3 souches de Drosophila pseudoobscura pour
3 locus simultanément, démontrent que les triples hétérozygotes ont une durée de
développement significativement plus courte que les 2 types d’homozygotes étudiés.
Cette influence de 1’état hétérozygote sur la diminution de la durée de développement
explique 1’échec des expériences de sélection, qui augmentent obligatoirement la
consanguinité des souches.

Quelques auteurs ont mis en évidence une corrélation entre la vitesse de déve-
loppement et le degré d’hétérozygotie : Zouros et al. (1980), étudiant des populations
d’huitres ont trouvé un coefficient de corrélation de 0,97 entre les 2 caractéres.

Chez la graminée annuelle Liatris cylindrica, SCHAAL & LEVIN (1976) ont montré
une corrélation trés forte entre la vitesse de développement et ’hétérozygotie moyenne.
L’étude de I'homéostasie du développement par le coefficient d’asymétrie bilatérale
de SouLE a permis de mettre en évidence de nombreuses corrélations entre I’hétéro-
zygotie des individus et I’homéostasie. Une corrélation négative avec I’asymétrie est
toujours trouvée, les individus les plus hétérozygotes ayant une homéostasie plus
forte (SOULE, 1967 ; SOULE & BAKER, 1968 ; SOULE et al., 1973 ; SOULE & YANG, 1974 ;
SouLE, 1979).

Les résultats de ce travail sont donc en bon accord avec tous ceux de la
littérature, et plusieurs hypotheses explicatives peuvent &tre envisagées.

La premiere, classique, est l'exigence d’une coadaptation dans la population
d’origine, des génes considérés. La ségrégation représente alors un processus de
destruction des complexes géniques coadaptés, ’expérience hexafactorielle corres-
pondant & une ségrégation extréme — limitée néanmoins par ’absence de crossing-
over chez les males de Drosophila melanogaster — et qui détruit dans la plus
large mesure toutes les configurations génotypiques présentes dans les 2 souches
d’origine. Le champ de variation des durées de développement observées est
d’autant plus important, que certaines structures génotypiques homozygotes coadaptées
sont a basses fréquences. Il n’est donc pas étonnant de trouver une dépendance
entre la variabilité de la durée de développement de la fratrie et sa structure géno-
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typique. Cependant, cette hypothése n’explique pas la forme quasi-linéaire de la
dépendance, avec une durée de développement systématiquement plus courte chez les
hétérozygotes.

La 2° hypotheése est celle d’une over-dominance, 1’état hétérozygote étant en lui-
méme responsable d’une diminution de la durée de développement, et I’avantage
de cet état reposant sur une flexibilité biochimique due a la présence de 2 molécules
distinctes (ou plus dans le cas d’enzymes multimériques) et non plus d’une seule
(HALDANE, 1954 ; THODAY, 1956 ; SCHWARTZ & LAUGHNER, 1969 ; FINCHAM, 1972 ;
JoHNsoON, 1974 ; SINGH et al., 1974).

Un individu possédant seulement 2 génes a I’état hétérozygote peut répondre
par 4 stratégies biochimiques distinctes face & une variation des conditions du
milieu extérieur, alors que 1’homozygote n’a qu’une seule réponse possible.

Au sein de chaque fratrie, les individus les plus hétérozygotes ont une variance des
durées de développement faible correspondant probablement & une stabilité plus
grande de leur processus de développement.

Ce résultat semble logique sous I’éclairage de la précédente hypothese, 1’hétéro-
zygote ayant plus de manitres différentes de compenser les déséquilibres de son
développement face aux variations de milieu.

Zouros et al. (1980) ont trouvé un résultat similaire en comparant la variance
de I’age moyen des individus et le degré d’hétérozygotie dans les populations d’huitres.

Si nous comparons la durée de développement moyenne de la population formée
par la descendance F1 analysée dans l'expérience hexafactorielle (T = 12 jours) a la
durée moyenne de la population naturelle d’origine, Remoulins 1976 (T = 16 jours),
nous constatons que le taux moyen d’hétérozygotie trés élevé (égal a 50 p. 100, cf.
tableau 5) de la population expérimentale diminue la durée de développement de
facon trés significative.

La vitesse de développement est donc augmentée dans des proportions bien

supérieures a celles qui seraient atteintes par V’ensemble des configurations géno-
" typiques homozygotes optimales pour ce caractére.

Cependant, au sein d’une fratrie, la durée de développement d’un individu est
d’autant plus courte que I’individu est plus hétérozygote ; mais la variabilité des durées
de développement de l’ensemble des individus de la fratrie est d’autant plus grande
que Phétérozygotie moyenne est plus élevée. Ce que MITTON (1978) exprime claire-
ment : « dans chaque population la variation phénotypique la plus faible se trouve
chez les individus les plus hétérozygotes, mais les populations ayant une grande
diversité de génotypes, leur variance phénotypique doit étre élevée ».

Le nombre de travaux en accord avec l’hypothése d’over-dominance est
maintenant fort élevé ; mais la distinction entre les 2 hypothéses de coadaptation et
d’over-dominance parait bien difficile dans la mesure ou l'on ne peut apprécier
séparément l'influence de chaque géne sur une composante de la viabilité en observant
des génotypes qui représentent déja des structures coadaptées.

Enfin, il faut insister sur les conditions dans lesquelles les expériences ont été
réalisées : lutilisation d’'un milieu optimum non compétitif permet d’éliminer
I’hypothése de perturbations dues & une action sélective du milieu sur certains
génotypes.
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L’homéostasie génétique (LERNER, 1954) due a la flexibilité biochimique des
hétérozygotes peut expliquer les résultats observés ici. Mais I’hypothése alternative
selon laquelle ’avantage observé ne serait pas directement 1ié a 'over-dominance des
locus enzymatiques mais correspondrait a l’association de nos marqueurs avec des
génes responsables d’un développement rapide ne peut &tre totalement écartée.
Elle semble cependant plus difficile a soutenir du fait que toutes les tentatives de
sélection pour un développement rapide ont échoué.

La vitesse de développement serait donc conditionnée par la flexibilité du
métabolisme général.
Regu le 5 mars 1985.
Accepté le 3 mars 1986.
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