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obtient direetement le nombre de phages transducteurs etales
sur les boites. Malheureusement, il s'est revele que la concentration

en bacteries est tres difficile ä choisir. Quand on depasse
une certaine quantite de bacteries, celles-ci ne sont pas multi-
plement infectees apres la premiere lyse; quand on n'en met pas
assez, les bacteries sensibles ont le temps de former des micro-
colonies avant d'etre atteintes par les phages liberes ä une
certaine distance: il n'y a pas alors infection multiple. Pour
cette raison, cette methode n'est pas indiquee pour l'usage
courant, bien qu'elle ait donne occasionnellement le meme titre
que d'autres methodes.

Une autre fagon de determiner la somme des titres en phages
actifs et en phages transducteurs d'un lysat UFT se base sur
la capacite des phages genetiquement defectifs de recombiner
avec des phages apparentes 82 ou 434. Le lysat IIFT est

par exemple adsorbe sur des bacteries lysogenes normales
K12 (434) induites par les UV. Apres adsorption, mais avant la
lyse, on etale en presence de bacteries K12 (434) non induites
sur des boites gelosees. Les bacteries K12 (434) ayant ete
infectees par un phage X actif forment une plage. Une plage
se forme egalement ä l'endroit ou Ton a depose une bacterie
K12 (434) infectee par un phage X defectif, ä condition qu'au
moins un X recombinant actif puisse se produire. Cette condition

n'est cependant pas toujours remplie.
Le comptage du lysat UFT au microscope electronique

permet de determiner le titre en phages morphologiquement
intacts.

Ciiapitre II

EXAMEN DE SOLCHES SYNGENOTES LYSOGENES
DEFECTIVES

I. Manifestations du prophage dans les bacteries
SYNGENOTES LYSOGENES DEFECTIVES.

Dans les bacteries lysogenes normales le prophage se manifeste:

a) par l'immunite de la bacterie enters un phage homo-

logue infectant et b) par la liberation de phages infectieux nor-
maux lors de la lyse apres induction soit spontanee soit provo-
quee par des agents inducteurs.
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Par definition, les bacteries syngenotes lysogenes defectbes
sont egalement immunes, mais elles ne liberent pas de phages.
D'autres manifestations moins directes telles que l'apparition
de recombinants actifs apres surinfection des bacteries
lysogenes defectives induites par des phages normaux genetique-
ment marques permettent cependant de prouver l'existence
d'un prophage.

1. Immunite.

Comme deja dit, le prophage defectif est toujours capable
de c.onferer ä la bacterie svngenote lvsogene defective l'immu-
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Schema du groupe de liaisons des caracteres utilises
du bacteriophage X.

Distances en pour-cent de recombinants dans des croisements de deux
facteurs entre deux phages non irradiös, selon Jacob et Wollman (1954),
Kaiser (1955) et Appleyard, .McGregor et Baird (1956).

nite envers le phage X et ses mutants ä l'exception du mutant
virulent X2. II n'v a done pas de difference en ce qui concerne
l'immunite entre les bacteries syngenotes lysogenes defectives
et les bacteries lysogenes normales.

2. Restauration par les bacteries syngenotes lysogenes defectives
des phages virulents ~k2 inactives par le rayonnement U V.

Les phages virulents X2 irradies par le rayonnement UV
donnent une proportion de phages survivants plus grande
quand ils sont etales avec des bacteries portant un prophage X

qu'avec des bacteries sensibles (Jacob, 1954; Jacob et Wollman,
1956a; Arber et Kellenberger, 1958). La figure 2 montre que
cette reactivation du X2 irradie est egalement produite par les

souches syngenotes lysogenes defectives, mais qu'elle est plus
petite qu'avec les bacteries lysogenes normales. 11 n'v a pas
de difference entre le pouvoir reactivant des souches syngenotes
lysogenes normales et celui des souches lysogenes normales non
syngenotes.
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3. Recombinaison genetique entre le prophage dejeclif Adg
et le phage ~/.2 irradie aux UV et sur injectant.

Dans les lysats de souches syngenotes lysogenes defectives
GaD/ex GalT-A infectees avec A2 irradie on trouve des

recombinants actifs non virulents. Ainsi pour une irradiation de

DOSE D'U V EN MINUTES

Capacite des phages virulents X2 irradies au rayonnement UV
de former des plages.

Un stock de >.2 de 1,4 10* phages'ml est irradiö A une distance de 55 ein
de la lampe UV Pour difrerentes doses d'UV un 6chantillon est diluö, les phages
adsorb£s sur des bactenes indicatnces carencees et ensuite CtalCs sur gClose
En abscisse dose de rayonnement UV en minutes. En ordonnee fraction des
phages capables de former une plage sur la souche mdicatrice (1,0) syng^note
iysog£ne normale, (2, O) syngCnote lysog£ne defective et (1. J^) sensible.

300 secondes (correspondant ä une survie de X2 — etale sur
une souche sensible — de 1,3 10~5), on trouve 16% de

recombinants actifs A2G
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II. Induction a i.a lyse et produits de lyse.

1. Inductibilite.

Les bacteries lysogenes normales et les bacteries syngenotes
lysogenes defectives, irradiees avec la meme dose optimale de

rayonnement UV, se lysent apres le meme temps de latence,

Fig. 3.

Inductibilite par le rayonnement UV d'une souche heterogenote
lysogene defective (1; O), d'une souche heterogenote lysogene
normale (2; •) et d'une souche sensible (3; A) segregeante de la

souche lysogene defective.
Des cultures (le 5 • 108 liactfries/ml soul centrifuges, resuspendues en

tampon A la mOmc concentration, irradiSes avec une close de 60 secondes de
rayonnement UV et dilutes quatre fois en tryptone. La densitfi optique de
ces cultures aCrCes ä 37° est mesurCp en function du temps aprOs l'induction
a l'aide d'un photoinOtre Meunier.

tandis qu'une culture sensible ne se lyse pas apres le meme
traitement (figure 3).

Des essais avec le dichlorene ont montre que les souches

lysogenes normales et les souches syngenotes lysogenes defectives

sont egalement inductibles, au meme degre, par des agents
inducteurs chimiques.

Archives des Sciences. Vol. 11, fasc. 3, 1958. 19
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2. Analyse des produits de lyse.

Dans les lysats obtenus par induction de souches syngenotes
lysogenes defectives on ne trouve jamais de particule infectieuse
ni de particule capable de transduire. L'analyse de ces lysats
au microscope electronique ne montre pas de structures liees

ä la production de phages, c'est-ä-dire de phages morphologi-
quement intacts, de membranes de tetes vides ou de queues,
ce qui permet d'exclure qu'il y ait plus de 10~2 de ces structures

par bacterie induite et lysee. Ces resultats ont ete obtenus par
l'analyse de plusieurs souches isolees ä partir de lysats LET
independants, ainsi que par l'examen, au microscope electronique,

de plus de 100 lyses individuelles.
Des lysats de bacteries svngenotes lysogenes defectives

(induites ä 5 108 bacteries/ml) ont ete examines quant ä leur
contenu en materiel neutralisant le serum anti-X (SBP). Dans

aucun cas il n'a ete possible de trouver du SBP en quantite
mesurable, tandis que les lysats de souches lysogenes normales

prepares dans les memes conditions ont montre une grande
quantite de SBP.

3. Recombinaison du phage defectif induit avec nn phage

surinfectant.

Dans les lysats obtenus par induction de souches syngenotes
lysogenes defectives suivie de surinfection par des phages

normaux Xw6 c, on trouve qu'environ 10% des phages actifs
sont du type me c~, 3% mR c et 1% mR c Le phage surinfectant

Xw6 c a done recombine avec le phage defectif Xm6' c ;

on peut en conclure que les marqueurs m6 et c ont ete perpetues
avec le genome du prophage defectif de la bacterie syngenote
lvsogene defective.

4. C'ourbe d'induction.

La surinfection, par des phages genetiquement marques, de

bacteries syngenotes lysogenes defectives induites est un moven
d'obtenir une courbe d'induction en considerant, en fonction
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de la dose UV appliquee sur les bacteries lysogenes defectives:

a) soit la presence de recombinants actifs dans les centres

infectieux, b) soit la disparition de l'immunite envers les phages

surinfectants, c'est-a-dire la capacite de la bacterie surinfectee
de donner lieu ä la formation d'un centre infectieux.

DOSE D'UV EN SECONDES

Fig. i.
Courbes d'induction par le rayonnement UV d'une souche heterogenic

te lysogene normale 112 Gals~ (X)/ex Gal1 -X avec et sans carence
prealable en 0,01 M MgS04.

Une culture de 5 108 bact6ries/ml est divisive en deux parties a) et b).
(a, O) est centrifuge, reprise en tampon k 5 • 108 bacl6ries/ml et irradiöe
avec des doses variables de rayonnement UV. Un 6chantillon est pr£lev6 apr£s
chaque irradiation et diluö cinquante fois en trvptone k 37°. 40 minutes plus
tard, le nombre des centres infectieux est dfHermin6 par 6taleinent sur g61ose
avec des bacteries indicatnces. (6, #) est centrifuge, reprise en 0,01 M MgSO*
k 5 • 10s bactöries/ml, carene6e pendant 1 heure k 371- et lrradi^e avec des
doses variables d'UV. La suite du traitement de b) apr£s 1'irradiation est la
nu'-me que pour a). En abscisse dose d'UV en secondes. En ordonn^e: fraction
des bacteries productrices de phages.

Pour obtenir une bonne adsorption des phages surinfectants,
les bacteries ont ete carencees en 0,01 M MgS04 (Kaiser, 1957)
avant Finduction. L'influence de cette carence sur la courbe
d'induction a ete etudiee avec des bacteries lysogenes normales
(figures 4 et 5). Tandis que la dose optimale de rayonnement UV
pour les bacteries non carencees est de 50 ä 60 secondes, une
dose de 110 ä 130 secondes est necessaire pour obtenir une
induction optimale dans le cas des bacteries carencees.
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La duree de la periode latente n'est pas sensiblement pro-
longee chez les bacteries carencees et induites avec la dose
optimale. Par contre le rendement en phages est plus faible (environ

50 phages par bacterie lysee) que chez les bacteries non
carencees. On ne sait pas si cela est du a la carence meme ou ä

la dose plus forte de rayonnement UV.

DOSE D'U.V. EN SECONDES

Fig. 5.

Sensibilite des souches au rayonnement UV.
(i; 9) 112 Galj"(X)/ex Gal"->. lidtßrogSnote lysogCne normale en tampon

sans carence; (2; A) 112 GaL~ (?.)/ex Gal"-?. h6t6rog£note lvsogöne normale
aprös carence en 0,01 M MgSCU et (3; O) H*2 Uai&*7ex Gal"-A n£terogenote
lysogöne defective aprOs carence en 0,01 M MgSCU.

(1) a subi le traitement decrit sous a) dans le texte de la figure 4. (2) et (3)
ont subi le traitement decrit sous b) dans le texte de la figure 4. Le nombre
des bacteries survivantes est d^termin6 par dtalement sur gölose. En abscisse:
dose de rayonnement UV en secondes. En ordonn6e: fraction des bactöries
survivantes.

En outre, on a pu montrer qu'on obtient des courbes d'in-
duction identiques lorsque la carence est faite avant l'induction
(comme decrit dans le texte de la figure 4) ou lorsqu'elle la suit
immediatement. Des essais ont ete faits pour voir si Ton peut
interrompre par une carence durant la periode latente le
developpement des phages dans les bacteries lysogenes induites.
Un tel traitement est possible sans perte de centres infectieux
et sans diminution considerable du rendement en phages
pendant les quarante premieres minutes qui suivent l'induction.
Les bacteries ainsi traitees peuvent etre conservees pendant
plusieurs heures ä 4° et le developpement des phages reprend
des qu'elles sont diluees en tryptone.



PAR LE BACTERIOPHAGE LAMBDA 279

Des bacteries heterogenotes lysogenes defectives carencees

GaD/ex Gal -X portant le prophage Xrfg weT c1" ont ete irradiees

avec des doses croissantes de rayonnement UV et surinfectees

DOSE D U V EN SECONDES

Fig. 6.

Courbe d'induction par le rayonnement UV d'une souche hetero-
genote lysogfene defective 112 Gal4"/ex Gal'-X„ par la methode de

surinfection.
I'ne culture de 5 108 bact£nes/ml est centrifuge et resuspendue en milieu

d'adsorption. Aprte une heure de carence k 37°. les bacteries k une concentration
de 5 • 108 sont irradiees avec des doses variables de rayonnement UV. Apres
chaque irradiation, 0,5 ml sont pr£lev6s et mis en contact k 37° avec 0,05 ml
d'un stock de phages Xc d'une concentration de 2,5 • 108 phages/ml. Apr£s
10 minutes, 0,05 ml de serum anti-X (k 15) sont ajoutes pour neutraliser les
phages non adsorbes. 5 minutes plus tard, des dilutions sont etaiees sur gelose
avec C600. Apres incubation, le total des centres infectieux (O) amsi que le
nombre des centres infectieux tachetes (Q) sont determines. En abscisse
dose d'UV en secondes. En ordonnee. fraction des bacteries infectees produisant
un centre infectieux.

a\ec des phages actifs Xm6 c. Le nombre de centres infectieux
a ete determine en fonction de la dose UV (figure 6, courbe 1).

La dose optimale est la meme que celle que Ton a trouvee pour
les bacteries lysogenes normales dans les memes conditions de

carence. La sensibilite aux UV des souches syngenotes lysogenes
defectives est egalement la meme que celle des souches synge-
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notes lysogenes normales (figure 5). Le nombre relativement
grand (4%) de bacteries non immunes ä Xm6 c pour la dose 0

s'explique par le fait que la culture Gal~/ex Gal+-A utilisee
contenait 4% de bacteries segregeantes sensibles. La moitie
environ des plages contenait des secteurs troubles (figure 6,

courbe 2); ces centres infectieux contenaient done un ou plusieurs
phages recombinants actifs c

5. Photorestauration de Vinduction.

L'experience representee par la figure 7 montre que les

bacteries syngenotes lysogenes defectives sont pliotorestaurables
apres l'induction UV, comme le sont les lysogenes normales

(Jacob, 1954; Jacob et Wollman, 1955). Dans les conditions

TEMPS D'ILLUMINATION EN MINUTES

Fig. 7.

Photorestaurabilite d'une souche heterogenote lysogene defective
aprbs induction par le rayonnement UV.

Une culture de 5 • 10® bact^ries/ml est dilute cent fois en tampon, induite
avec une dose de 40 secondes de rayonnement UV, dilute dix fois en tryptone
et maintenue A 37° A l'obscurit£. Apr£s 8 minutes, le tube de croissance est
expose A la lumi£re visible dans un bain A 37°. A des temps d'lllumination
variables, un ^chantillon est pr£lev£ et remis ä l'obscurit6 A 37°. 50 minutes
aprds l'induction, des dilutions de cliaque öchantillon sont 6talöes sur g£lose.
En abscisse: temps d'lllumination par la lunn^re visible en minutes. En ordon-
nOe: fraction des bacteries formant des colonies.
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choisies, le titre des bacteries irradiees formant des colonies est

plus de vingt fois plus eleve apres illumination avec la dose

optimale de lumiere visible que sans photorestauration. La

photorestauration ne peut se faire qu'au premier tiers de la

periode latente. Apres ce temps, la fraction de bacteries photo-
restaurables diminue fortement. On trouve les memes facteurs
de photorestaurabilite apres des doses d'induction UV relative-
ment faibles (40 secondes) et relativement fortes (200 secondes).

La proportion des bacteries survivantes apres induction aux
UV et photoreactivation avec la dose optimale de lumiere

correspond ä la proportion de survie des bacteries sensibles —
qui elles ne sont pas photorestaurables dans ces conditions —•

irradiees par la meme dose d'UV.

III. CoMPORTEMENT DU PROPHAGE

T.ORS DE LA MULTIPLICATION DES BACTERIES SYNGENOTES.

II est tres rare qu'une bacterie lysogene normale pour le

phage du type de reference X devienne sensible. Parmi 104 colonies

testees par la methode de replique d'une souche K.12 (X)/X

toutes etaient lysogenes normales. La fraction des bacteries
sensibles ayant perdu leur prophage a done ete moins de 1CT4.

Les bacteries etant resistantes ä X par adsorption, on peut
exclure que les segregeantes sensibles eventuelles soient lvso-

genisees a nouveau par les phages provenant de lyses spontanees.
Les sept souches lysogenes defectives du type K12 (X def.) qui
n'ont pas le defaut dg, decrites par Arber et Kellenberger (1958),

sont egalement stables. Cependant, certains mutants de X,

par exemple Xp4, produisent des lysogenes instables qui, au

cours de leur multiplication, segregent des bacteries sensibles.

Les cultures de bacteries syngenotes lysogenes defectives
contiennent toujours des segregeantes sensibles, meme lorsque
le prophage defectif provient du type de reference X. La perte
de l'immunite est souvent accompagnee de la perte par la
bacterie de la capacite de fermenter le galactose. Le tableau I
donne les resultats de l'etude de la segregation dans les souches

heterogenotes lysogenes defectives 112 Galb"/ex Gal+-X. Sur
12.325 colonies testees, on en a trouve 242 de sensibles dont



282 TRANSDUCTION DES CARACTERES GAL

Tableau I.

Produits de segregation de souches heterogenotes lysogenes defectives.

Souche n°

Nombre
de Gab
lysogenes
defectives

Nombre
de Gal'
sensibles

Nombre
de Gal"

lysogenes
defectives

Nombre
de Gal"
sensibles

4 823 9 o 19
11 648 7 0 7

12 496 5 0 6

13 687 3 0 1

14 540 9 0 2

15 478 1 0 15
16 208 2 0 3
17 380 1 0 8

18 625 6 0 10
19 618 9 0 3

20 717 3 0 6
21 558 3 1 8

22 426 3 0 4

23 521 4 0 5
24 425 1 0 5
25 426 0 0 3

26 576 6 0 10
27 798 10 0 1

28 514 2 0 8

29 996 6 0 13
30 620 9 0 6

Total 12.080 99 3 143

De chacune des 21 souches heterogenotes lysogenes defectives
112 Gaij~/ex GaD-X differentes, une colonie Gab est repiquee en
10 ml de tryptone et aeree ä 37° jusqu'ä une concentration de
5 108 bacteries/ml. Des dilutions de ces cultures sont etalees sur
des boites EMB-galactose. Apres 20 heures d'incubation, on analyse
les colonies par la methode des repliques.

143 etaient Gab et portaient done au locus considere le caractere

endogenote, tandis que 99 des colonies sensibles etaient
Gal1", porteuses du caractere exogenote.

La proportion des bacteries parmi les segregeantes sensibles

qui montre le caractere Gal exogenote depend du caractere Gal

que Ton considere. Dans une culture de la souche Galj" Gal2-/
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ex Gal'-A on a trouve parmi 3840 colonies testees 3716 synge-
notes lysogenes defectives, dont 5 Gal" (homogenotes), et 124

segregeantes sensibles, dont 19 Gal" et 105 Gal". 48 des segre-
geantes sensibles Gal" ont ete analysees quant aux caracteres

Galj et Gal2: 43 etaient Galj" Gal2" et 5 Galt+ Gal2".
Les segregeantes sensibles Gal' sont stables; elles ne

segregent jamais de bacteries Gal". Cette stabilite indique que
la bacterie n'est plus diplo'ide pour le Gal apres la segregation
de l'i'mmunite. Le genome de la bacterie segregeante porte des

caracteres endogenotes et exogenotes, ce qui peut etre explique
comme le resultat d'une recombinaison genetique entre ces

caracteres homologues.
Plusieurs segregeantes sensibles Gal" et Gal" ont ete

examinees pour voir si une partie du prophage subsiste dans la

bacterie, c'est-a-dire si la perte de 1'immunite est toujours
accompagnee par la perte des autres marqueurs du prophage
ou pas. Aucune des souches n'a ete inductible ä la lyse par le

rayonnement UV. Apres infection des segregeantes sensibles —
induites ou non induites — avec des phages genetiquement

marques, il n'a jamais ete possible de retrouver par recombinaison

des marqueurs (c+, mC) provenant des prophages qui se

trouvaient, avant la segregation, dans les bacteries lysogenes
defectives. Les lysats ainsi obtenus n'etaient jamais HFT. Si

1'immunite est perdue, les autres proprietes detectables du

prophage defectif ne se manifestent done plus.
Parmi les segregeantes Gal" se trouvent exceptionnellement

des bacteries lysogenes defectives (1 ä 10% des segregeantes
Gal", suivant les caracteres Gal" consideres). Elles segregent
des sensibles avec la meme frequence que le font les heteroge-
notes lysogenes defectives. Leurs lysats, obtenus apres induction

aux UV et surinfection avec des phages normaux (Arber,
Kellenberger et Weigle, 1957), sont capables de transduire a

haute frequence. II s'agit done d'homogenotes GaL/ex Gal"-A.
Les lysats — obtenus par induction et surinfection avec

du X normal — de trois souches segregeantes Gal" lysogenes
defectives qui provenaient d'une souche lysogene defective

Galj" Gal2"/ex Galj' Gal2"-X ont ete analyses quant ä leur
capacite de transduire (tableau II). Aucun des lysats n'etait
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capable de transduire les souches sensibles Gal4" Gal2" et Gal2~.

Deux des trois lysats (c50 et c53) ont transduit ä haute

frequence les souches Gal^ et Gal4~. Les deux souches lysogenes
defectives sont done homogenotes pour Gal2~. Le lysat obtenu
de la souche c44 n'a pas transduit la souche sensible Gal4~,

mais il a transduit la souche Gal4\ La souche c44 doit etre

Tableau II.
Analyse des caracleres Gal de trois souches segregeantes Gal"1

restees syngenotes lysogenes defectives.

Lysat
tie la

souche

Souche röceptrice sensible

Gal, Cial2 Galf Oal8- Oal4~

C'l'l +
c50 — + + — _L _L

c53 + + ~ ~T~ ~T~

Des bacteries segregeantes Gal- provenant d'une souche syn-
genote lysogene defective Gal,-Gal2 /ex Gal,1 Gal2"-X, et qui sont
restees syngenotes lysogenes defectives apres la segregation, sont
induites aux UV et surinfectees avec des phages normaux. Les lysats
sont examines quant a leur capacite de transduire les differentes
souches GaL par le depot de gouttes sur des boites TTC-galactose
ensemencees avec les bacteries receptrices.

— pas de transduction.
+ + transduction UFT.
+ transduction UFT. mais moins frequente que + +

homogenote Galj" Gal2~/ex Galj" Cral2"-X. La transduction du

lysat c44 sur Gal4^ etait moins efFicace que celle des lysats c50

et c53. Cela s'explique par l'effet de position cis-trans de

Gal, Gal4 (Morse, Lederberg et Lederberg, 19566).

La segregation du prophage defectif a lieu egalernent chez

les souches syngenotes lysogenes normales, qui se comportent
comme des souches doublement lysogenes pour un prophage
normal actif et un prophage defectif (Arber, Kellenberger et

Weigle, 1957). I,e prophage actif n'est jamais perdu lors de ces

segregations, si bien que les segregeantes sont toujours des

lysogenes normales ne donnant plus de lysats HFT et stables
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pour les caracteres Gal, lesquels peuvent etre Gal" cm Gal'

comme chez les segregeantes de souches syngenotes lysogenes
defectives. Morse, Lederberg et Lederberg (1956a, b) n'ont
etendu leur etude des segregations de souches heterogenotes
lysogenes normales que sur les segregeantes Gal". lis ont determine

la frequence de segregation de Gal" de cultures Gal" (X)/

ex GaL-X, et ont obtenu une probabilite de segregation par
division bacterienne de 2,6 • 10"3. Utilisant la meme methode

que ces auteurs, nous avons determine la probabilite de

segregation de sensibles dans une culture homogenote lysogene
defective 112 Galb"/ex Gal[,"-X et trouve une valeur de 5,5 • 10"3

(tableau III). Cette valeur est en accord avec le resultat de

Morse et al., etant donne que ces auteurs n'ont cherche que les

segregeantes Gal".

Discussion.

Comparons les proprietes des trois souches lysogenes sui-

vantes: lysogenes normales K12 (X), lysogenes defectives K12

(X def.) et syngenotes lysogenes defectives Gal"/ex GaD-X.

Les trois sortes de souches sont immunes envers X mais non

envers le mutant virulent X2.

Dans les lysats de K12 (X) on trouve 100 ä 200 phages
actifs par bacterie lysee capables de former des plages. Arber
et Kellenberger (1958) ont en outre trouve des structures liees

ä la production de phages: environ 100 membranes de tetes vides

et 100 queues par bacterie lysee; on trouve egalement du materiel

qui neutralise le serum anti-X et qui en partie n'est pas lie

aux phages ou aux queues.
Les souches K12 (X def.) sont defectives soit dans la

Synthese de certains constituants du phage, soit dans l'assemblage
final du phage intact. La defectuosite est specifique pour chaque
souche lysogene defective etudiee. Les caracteres defectifs

peuvent etre localises sur la carte genetique de X. Des reversions

vers la synthese de phages actifs semblent se produire.
Les souches syngenotes lysogenes defectives Gal"/ex GaL-X

ne sont capables de produire ni des phages normaux, ni des

constituants morphologiquement reconnaissables tels que tetes
vides ou queues, ni du materiel neutralisant le serum anti-X.
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Tableau III.
Frequence de segregation de bacteries sensibles a partir d'une souche

syngenote lysogene defective.

Une culture de 3 • 10s bacteries homogenotes lysogenes defectives

112 Gal^/ex Gal4~-X par ml est diluee ä 14 bacteries par ml.
Des pipettes de 0,1 ml sont remplies avec cette suspension et deposees
horizontalement ä 37°. Apres 190 minutes de culture, le contenu de

chaque pipette et les 0,1 ml de tryptone provenant du lavage sont
etales sur gelose. Apres 16 heures d'incubation ä 37°, des repliques
sur Xe permettent de distinguer les colonies sensibles parmi les
colonies lysogenes defectives.

Nombre de
colonies lysogfines

defectives

Noinbre
de colonies

sensibles

20 0

182 16
9 0

97 0

46 0

59 0

168 1

101 0

88 40
95 13

Total 865 70

Nombre de pipettes: 12.
Nombre de pipettes sans bacterie: 2.
Nombre de pipettes avec des bacteries uniquement lysogenes

defectives: 6.

Nombre de pipettes avec des bacteries lysogenes defectives et
des bacteries sensibles: 4.

Proportion de pipettes ne contenant pas de sensibles: p0 0,6.
« Clone-size » moyen: N 93,5.
La probability de segregation a) par division bacterienne est

calculee d'apres la formule utilisee par Morse, Lederberg et Lederberg

(1956a):

a ^ log — 5,5 • 10"3
-N p o

Malgre ce defaut, la bacterie est inductible, et la lyse a lieu au
meme moment que celle des bacteries lysogenes normales.
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Apparemment l'endolysine (Jacob, Fuerst et Wollman, 1957)

provoquant la lyse est synthetisee. Cette synthese peut etre

interrompue (comme celle des materiaux phagiques par des

bacteries lysogenes normales) par la carence au cours de la

periode latente; eile repart des qu'on replace les bacteries en

milieu nutritif.
La restauration du mutant virulent X2 inactive par le

rayonnement UV est possible aussi bien avec les souches

GaF/ex Gal'-X et K12 (X def.) qu'avec K12 (X). Dans les deux

premiers cas, le pouvoir reactivant est moins grand que celui
des bacteries lysogenes normales.

Le genome Xdg semble etre incapable de se multiplier vege-
tativement apres induction (Arber, Kellenberger et Weigle,
1957). Cependant, aussi longtemps qu'il est lie ä la bacterie
dans l'etat de la lysogenie, il se propage au rythme de la

multiplication bacterienne. Ce n'est que dans une division sur 200

qu'il se perd et qu'il en resulte une bacterie sensible.

II peut sembler que le nombre de segregeantes sensibles est

augmente par irradiation au rayonnement UV et ceci surtout
quand on evite la photorestauration. Mais on a pu montrer

que cette augmentation du rapport entre le nombre de bacteries

sensibles et de bacteries lysogenes defectives parmi les

bacteries survivantes ä l'irradiation n'est due qu'ä la sensibilite
differente des bacteries. Le rapport initial est retrouve dans les

cultures induites qui ont ete photorestaurees avec la dose

optimale de lumiere visible, et cela aussi bien pour les doses

d'UV faibles que pour de fortes doses.

Les bacteries segregeantes sensibles sont toujours stables.

Leurs caracteres Gal sont si frequemment de provenance exo-

genote qu'il se pourrait que chaque bacterie segregeante ait fait
une recombinaison genetique entre endo- et exogenote et ceci

probablement au Stade de division a chromatides multiples.
Les experiences ne permettent pas de savoir si une telle
recombinaison a deja eu lieu dans la bacterie syngenote lysogene
defective avant la perte du prophage.

Examinons les differentes explications possibles de l'appa-
rition de segregeantes sensibles recombinees dans la region Gal:
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1. Admettons que le prophage defectif soit fixe sur la region
Gal elle-meme ou assez pres de celle-ci pour qu'il lui soit

possible de faire des recombinaisons avec l'endogenote sans

etre oblige de se detacher de son propre endroit:

a) II est alors possible que des recombinaisons se fassent

frequemment lors des divisions bacteriennes, de sorte

que Ton arrive finalement ä un equilibre oil 50% des

caracteres sont echanges entre endo- et exogenote.
Apres la perte du prophage, laquelle ne serait pas en

relation avec la recombinaison, on trouvera autant de

caracteres Gal exogenotes qu'endogenotes dans la
bacterie sensible. Si cette explication etait juste un
lysat Gal" (A)/ex Gal'-A serait equivalent ä un lysat
de Cial (A)/ex Gal"-A quant ä son pouvoir transducteur,
ce qui n'est pas le cas (Morse, Lederberg et Lederberg,
19566);

b) II est possible que chaque recombinaison entre les

caracteres endo- et exogenotes ait pour consequence la

perte du prophage defectif.

2. Admettons que le prophage defectif soit fixe ä un endroit
assez eloigne de la region Gal, de sorte qu'il soit oblige de

se detacher pour recombiner avec la region Gal endogenote.
Ce detachement aurait lieu environ une fois sur 200 divisions
bacteriennes et ne correspondrait pas ä une induction,
puisque la bacterie ne se lvse pas. Le prophage detache

pourrait alors se lier aux caracteres Gal endogenotes et
recombiner avec ceux-ci. Un mecanisme analogue pourrait
expliquer comment le phage Adg irradie aux UV transduit
une bacterie receptrice en une bacterie sensible stable Gal

(voir chapitre V).

Parmi les segregeantes Gal" d'une souche heterogenote
lysogene defective, 1 ä 10% restent syngenotes lysogenes
defectives. Si Ton part d'une souche Gal"/ex Gal"-A, on obtient
en choisissant les colonies lysogenes defectives Gal" des souches

homogenotes Gal"/ex Gal"-A. Si Ton part de la souche

Galj" Gal2"/ex Galj" Gal2"-A, on peut obtenir des homogenotes

pour Fun des deux caracteres Gal ou pour les deux. On a ainsi
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une methode simple pour isoler des souches Gal" homogenotes

lysogenes defectives.

Morse, Lederberg et Lederberg (19566) ont explique par une
division mitotique la possibility qu'a la bacterie syngenote de

se multiplier en maintenant endo- et exogenotes inchanges; une
division reductionnelle aurait pour consequence la perte de

l'exogenote apres une recombinaison de celui-ci avec la partie
homologue endogenote. L'automixis permet d'expliquer 1'appa-

rition de bacteries homogenotes pour certains caracteres Gal.
Ces explications, donnees pour la propagation et la

recombinaison des caracteres Gal exogenotes, peuvent etre maintenues

pour les deux hypotheses 1. b) et, 2. dejä exposees, expliquant
ainsi l'apparition de segregeantes sensibles recombinees dans

la region Gal. Selon 1. b) une division reductionnelle des caracteres

Gal entrainerait la perte du prophage, lequel pourrait
cependant se maintenir apres l'automixis. Selon 2., oü le deta-
chement du prophage est la condition pour que la recombinaison
ait lieu, la reduction serait le cas oü le phage est perdu. L'automixis

permettrait au phage de survivre ä la recombinaison et de

se fixer ä nouveau sur le genome bacterien.

Chapitre III

DfiFECTUOSITU DU PHAGE X

TRANSDUCTEUR DE GAL

I. Lysogknisation et transduction des caracteres Gal
PAR UN LYSAT HFT.

Nous avons pu montrer (Arber, Kellenberger et Weigle,
1957) qu'il est rare d'obtenir des bacteries svngenotes lysogenes
defectives lorsque la lvsogenisation par un lysat HFT est faite
ä une multiplicity d'infection (m.i.) de cinq phages actifs par
bacterie sensible. Dans ce cas, toutes les bacteries transduites
sont des syngenotes lysogenes normales. Par contre, lors d'une

lvsogenisation ä une m.i. de 10"3 phages actifs, presque toutes
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