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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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les bacteries transduites sont des syngenotes lvsogenes defectives.

Campbell (1957) a fait independamment les meines
constatations et a trouve que la transduction faite ä une m.i.
de 1 est environ vingt fois plus eflicace que lorsqu'elle est faite
ä une m.i. de 10"3.

Pour obtenir les resultats donnes dans la figure 8, une
culture carencee de bacteries receptrices Galj" Gal2~, lesquelles
ne font pratiquement jamais de reversion spontanee en Gal

a ete infectee par le lvsat HFT 78 en utilisant differentes m.i.
La fraction des bacteries transduites en Gal et Celle des bacteries

lvsogenisees (soit lvsogenes normales, soit lvsogenes defectives)

ont ete determinees pour ehaque m.i. par etalement des

bacteries infectees sur des boites EMB-galactose contenant du

serum anti-X; apres 20 heures d'incubation, ces boites ont ete

repliquees: a) sur des boites ensemencees en nappe par des

bacteries indicatrices C600 et b) sur des boites contenant des

phages Xc.

Pour les petites m.i., le grand nombre de bacteries sensibles

qui n'ont pas ete infectees ont rendu les mesures difficiles. Ainsi,
avec une m.i. de 0,002 en phages actifs, il a fallu etaler 5 • 104

bacteries sensibles pour trouver environ 30 lvsogenes normales

non transduites et une colonie transduite. Sur la boite de la

replique contenant du Xc, les bacteries qui avaient fait des

mutations en resistantes par adsorption rendaient difficile la
reconnaissance des colonies immunes. II a done ete necessaire

de verifier les resultats obtenus: pour chacune des petites m.i.

plusieurs des colonies transduites ont ete isolees, nettovees par
stries et testees: a) pour la lvsogenie normale, b) pour l'immu-
nite, c) pour la resistance par adsorption et d) pour la segregation.

Les resultats de cette analyse sont donnes dans le

tableau IV. Les proportions de syngenotes lvsogenes normales

et de syngenotes lvsogenes defectives correspondent ä ce que
la methode des repliques a donne. Les quelques rares souches

sensibles Gal" qu'on a trouvees sont probablement dues ä une
selection de segregeantes sensibles lors du nettovage. 11 se

pourrait aussi qu'une partie des sensibles Gal' soit restee

sensible lors de la transduction, ce qui pourrait etre du ä des

phages \dg inactives (voir chapitre V).
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m i. PHAGES ACTIFS

Fig. 8.

Lysogenisation et transduction de la souche receptrice sensible
Galx~ Gal2~ par le lysat HFT 78.

Une culture de 10« bactdries/ml est centrifugde, resuspendue en milieu
d'adsorption A la mfme concentration et carencde pendant 1 heure A 37°. Ensuite,
dilfdrentes dilutions du lysal HFT (4,4 1010 phages actifs/ml et 2.3 • 10'° phages
ddfectifs/ml) sont ajoutdes A des dchanlillons de la culture rdceptrice carencde.
Les tubes d'adsorption sont laissds pendant 30 minutes A 37°, ce qui permet
une adsorption de plus de 98%. Leur contenu est ensuite dilud cinquante fois
en milieu nutntif. Aprds un sdjour de 10 minutes A 37° et 20 minutes A 20°, des
dilutions sont dtaldes sur des boltes EMB-galactosc contenant du sdrum anti-X.
Aprds 20 heures d'incubation A 37°, les colonies sont testdes par la mdtliode
de rdplique pour les caractdres Gal, l'lmmunitd et la lysogdnie normale. En
abscisse: la multiplicity moyenne en phages actifs (m.i., phages actifs) et en
phages ddfectifs (m.i. phages ddfectifs). En ordonnde: N'No avec No concentration

de la culture rdceptrice et N concentration des bacteries rendues
(1, •) syngdnotes lysogdnes defectives, (2- O) syngdnotes lysogdnes normales
et (3; +) lysogdnes normales totales syngdnotes et non syngdnotes. La
courbe 4 reprdsente la fraction des bactdries qui sont infectdes simultandment
avec un phage actif et un phage ddfectif au moins; cette fraction a dtd calculde
pour les diverses m.i. d'aprds la loi de distribution de Poisson.

Archives des Sciences. Vol. 11, fasc. 3, 1958. 20
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On voit sur la figure 8 (courbe 3) que la probability de

l'etablissement de la lysogenie normale totale (somme des

lysogenes normales transduites et non transduites) est d'environ
20% pour les bacteries infectees par un seul phage, si bien que

Tableau IV.

Transduction en jonction de la multiplicite d'injection.

M.i.
phages

defectifs

M.i.
phages
aclifs

Nombre

Total

de coloi

Lyso-
pOnes

normales

lies Gal

I.yso-
P(Mies
defectives

testees

sensibles

'syngenote

lysogene
normale

'Gal"
actif

0,37 0,7 20 19 1 0 0,49 0,50
0,11 0,22 20 12 8 0 0,07 0,20
0,037 0,07 18 11 6 1 0,075 0.068
0,011 0,022 40 9 30 1 0,015 0,022
0.0037 0,007 50 3 46 1 0,003 0,007
0.0011 0,0022 50 1 48 1 0,001 0,002

Sur des boit.es EMB-galactose de l'experience decrite dans le
texte de la figure 8, des colonies Gal* ont ete isolees et nettoyees
deux fois par stries. Ensuite, ces souches ont ete testees pour l'im-
munite envers Xe, pour la resistance envers X2 et pour la lysogenie
normale.
m.i. phages actifs — multiplicity d'infection en phages normaux.

actifs.
m.i. phages defectifs multiplicite d'infection en phages defectifs.
'Gal* actif probability d'une bacterie infectee par un phage

defectif au moins de recevoir egalement un phage actif au moins.
'syngenote lysogene normale nombre des colonies syngenotes lyso¬

genes normales divise par la somme des syngenotes lysogenes
normales plus 20 fois le nombre des syngenotes lysogenes defectives.

le nombre de lysogenes normales diminue lineairement avec
la m.i. pour des m.i. entre 10-1 et 10"3. Pour les bacteries mul-
tiplement infectees, la fraction des cellules lysogenisees atteint
50%.

Les bacteries transduites en GaL se composent de deux

types avec deux probabilities de lysogenisation differentes:

a) la fraction des syngenotes lysogenes defectives (figure 8,



PAH LE BACTERIOPHAGE I.AMBDA 293

courbe 1) montre une dependance lineaire de la m.i., semblable

ä celle des bacteries lysogenes normales non transduites, mais

avec une probabilite differente. Autrement dit, la probabilite
par bacterie infectee de devenir lysogene defective est cons-
tante pour les bacteries infectees par un seul phage transduc-
teur. Nous reviendrons plus loin sur ce point; b) la formation
des syngenotes lysogenes normales (figure 8, courbe 2) semble

dependre du carre de la m.i. ou, en d'autres termes, la probabilite

pour une bacterie transduite d'etre lysogene normale est

proportionnelle ä la fraction des bacteries qui sont doublement

ou multiplement infectees pour la m.i. donnee.
Ces resultats peuvent etre interpretes suivant l'hypothese

suivante: le lysat HFT contient deux sortes de phages: a) des

phages normaux, actifs qui ne sont pas capables de transduire
et qui ne se distinguent en rien des phages X d'un stock obtenu

lvtiquement; b) des phages qui contiennent — genetiquement
liee — la region Gal, et qui sont seuls capables de transduire.
Les bacteries transduites ä de faibles multiplicity etant tou-
jours lysogenes defectives, il faudrait penser que les phages
transducteurs infectants eux-memes sont genetiquement defec-

tifs. Le defaut dg est du ä la presence de la region Gal dans le

genome du phage. Pour savoir si cette hypothese est compatible

avec les courbes de la figure 8, il est necessaire de connaitre
la concentration des phages defectifs dans le lysat HFT 78

utilise pour la transduction.

2. Titrage du lysat IIFT 78 au microscope electronique.

Les phages actifs sont par definition capables de former des

plages quand on les etale sur des bacteries indicatrices. La
determination du titre en phages actifs d'un lysat se base sur
cette propriete des phages. Les phages defectifs etant incapables
de se propager en serie doivent etre denombres par un autre

moyen.
Le titrage d'un lysat au microscope electronique donne la

concentration en phages morphologiquement intacts, qui
peuvent etre actifs ou inactifs. Kellenberger et Arber (1957)

ont montre que le titre des phages morphologiquement intacts
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dans un lysat est ä peu pres identique a celui des phages actifs.
En admettant que, dans le lysat HFT, tous les phages inaetifs,
mais morphologiquement intacts soient defectifs, on peut me-

surer leur titre par la difference entre le titre des phages

morphologiquement intacts et celui des phages actifs.
Trois determinations independantes du titre des phages

morphologiquement intacts, resumees dans le tableau V, ont

Tableau V.

Titration du lysat HFT 78 au microscope eleclronique.

Coniptages

Exp. Latex
Latex

Phages
morpholog.

intacts

Phages morpholog.
intacts/ml

1 15N-23 272 1219 6,7 • 1010

2 15N-23 1677 3907 7,0 • 1010

3 15N-7 512 1595 6,2 • 1010

Titre moyen, en tenant compte des poids statistiques des trois
experiences: 6,7 1010 phages intacts/ml.

Des echantillons du lysat HFT 78 sont melanges avec des
dilutions de polystyrene latex de concentration connue. puis prepares
pour le microscope electronique. Sur les micrographies, les rapports
entre latex et phages sont determines. Methode de preparation
d'aprös Kellenberger et Arber (1957).

donne un titre moyen de 6,7 • 1010 phages/ml du lysat HFT 78.

L'erreur du titrage, due surtout ä l'imprecision avec laquelle
le titre de la suspension de latex est determine, est de 25%
environ.

La moyenne de plusieurs titrages des phages actifs du lysat
HFT 78 a ete de 4,4 • 1010 phages/ml. Par difference on obtient
ainsi une concentration de 2,3 • 1010 phages defectifs/ml pour
le lysat HFT 78.

Aucune difference morphologique n'a pu etre remarquee
entre les phages du lysat analyse.
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3. Interpretation des resultats de Vexperience de transduction

en fonction de la m.i. selon notre Hypothese.

A de petites multiplicites (m.i. en phages actifs 10~2 ä 10~3)

la plupart des bacteries infectees n'ont adsorbe qu'un seul

phage, soit actif soit defectif. Le phage actif, en infection
simple, a une probabilite de 20% de lysogeniser la bacterie

receptrice. Celle-ci n'est jamais transduite. Dans les memes
conditions d'infection, le phage defectif a une probabilite de

1% d'etablir la lysogenie defective, tout en rendant GaL la
bacterie receptrice. Meme lors d'une transduction ä basse m.i.,
une certaine fraction des bacteries sont infectees simultanement

avec un phage actif et un phage defectif au moins (courbe 4

de la figure 8). Le phage actif peut alors rendre la bacterie

lysogene normale et le phage defectif peut la rendre Gal' en
etablissant une lysogenie defective. La bacterie sera alors
« doublement » lysogene, pour le phage actif et le phage defectif.

En effet, la fraction des syngenotes lysogenes normales

(courbe 2) diminue parallelement a la courbe 4 representant la

fraction des bacteries infectees, theoriquement, par les deux
sortes de phages. La difference entre les courbes 2 et 4 permet
de determiner la probabilite de lysogenisation dans ces conditions.

Celle-ci est de 16%, done pratiquement identique ä la

probabilite de 20% trouvee pour le phage actif seul. II est

remarquable que la probabilite de la transduction soit vingt fois

plus grande dans le cas de l'infection par les deux sortes de

phages que dans le cas de l'infection simple par un phage
defectif. Cette cooperation du phage actif lors de la fixation du

prophage defectif sera discutee plus loin. Une consequence de

cette difference de felficacite de transduction est qu'ä une m.i.

en phages defectifs de 4 • 10"2 il y a encore autant de syngenotes

lysogenes normales que de syngenotes lysogenes defectives.

Ainsi, ä des m.i. elevees, on ne trouve que tres exception-
nellement des syngenotes lysogenes defectives.

Ces constatations sont confirmees par les resultats obtenus

apres nettoyage des souches transduites ä differentes m.i.
(tableau IV). En selectionnant les GaL nous ne considerons
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que les bacteries infectees par un phage defectif au inoins et

qui en plus ont ete lysogenisees. Connaissant les m.i., on pent
calculer la probabilite pour une bacterie d'avoir re<;u un ou

plusieurs phages Adgetunou plusieurs phages actifs (pGai+ actif).

D'apres notre supposition, la probabilite de trouver parmi les

bacteries transduites des syngenotes lysogenes normales devrait
correspondre ä pGal+ acUf, si les efficacites de lysogenisation
etaient toujours les memes. Or nous avons vu que les phages
transducteurs lysogenisent environ vingt fois moins bien apres
infection simple que dans le cas d'une infection mixte entre
phages actifs et phages defectifs. On peut alors obtenir des

valeurs experimentales comparables ä />Gal+ actjf en etablissant
le rapport entre le nombre de colonies lysogenes normales et

la somme du nombre des lysogenes normales plus vingt fois le

nombre des lysogenes defectives. Les valeurs ainsi obtenues

(Psyngtaote lysogtne normale) correspondent assez bien aux valeurs

theoriques (pGal+ actjf), etant donne le nombre relativement
petit de colonies testees.

Si notre hypothese de l'heterogeneite du lysat HFT est

compatible avec l'experience de transduction decrite, cette
derniere ne permet cependant pas d'ecarter une autre possibi-
lite, a savoir que le lysat HFT ne contient qu'une seule sorte
de phages, tous capables de transduire, et que lors de la
lysogenisation de la bacterie les phages effectuant une transduction
se fixent autrement que les phages ne faisant pas de transduction.

La defectuosite des souches transduites s'expliquerait
alors par la mauvaise fixation du prophage. Cette interpretation
peut cependant etre ecartee grace aux conclusions d'une

experience de multiplication des phages d'un lysat HFT,
experience qui sera exposee dans le prochain paragraphe.

4. Multiplication du phage transducteur.

Selon notre hypothese, les bacteries infectees uniquement
avec un phage actif ne libereront lors de la lyse que des phages

actifs, incapables de transduire. En effet, les stocks de phages
obtenus par multiplication lytique ne sont jamais LFT (Morse,

Lederberg et Lederberg, 1956a). Tenant compte du comporte-
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ment des bacteries syngenotes lysogenes defectives induites

par les UV, on peut prevoir qu'un phage defectif infectant
seul une bacterie produira la lyse, mais ne se multipliera pas.
Ainsi, le lysat obtenu par infection ä basse m.i. de bacteries
sensibles avec un lysat HFT ne doit plus etre capable de

transduire.
Le lysat HFT 78 a ete adsorbe sur des bacteries sensibles

Galj- Gal2~ et les titres en phages actifs et en phages trans-
ducteurs des lysats obtenus apres un cycle de multiplication
ont ete determines. Les resultats pour differentes m.i. sont

representes par la figure 9. Le nombre des centres infectieux
diminue lineairement avec la m.i. pour les petites m.i. (courbe 1).

On trouve la meme dependance de la m.i. pour le nombre des

bacteries devenues lysogenes normales (courbe 2) et eile correspond

a ce qu'on avait trouve dans l'experience de transduction
rapportee sur la figure 8.

Les titres des phages actifs dans les lysats sont representes

par la courbe 3. Four les petites m.i. ils diminuent parallelement
aux titres des centres infectieux. Le rendement moyen est de

60 phages actifs par centre infectieux tandis qu'il est plus petit
pour les m.i. elevees.

Le titre des phages capables de transduire depend du carre
de la m.i. A des m.i. elevees, ces phages transducteurs se multi-
plient parallelement aux phages actifs — comme Weigle (1957)

l'a dejä montre — de sorte que le rapport entre le titre en phages
transducteurs et en phages actifs est le meme avant et apres
un cycle de multiplication. Pour les petites m.i., ce rapport est

fortement diminue par le cycle lytique.
Si tous les phages du lysat HFT etaient identiques, la

multiplication de la capacite de transduire ne devrait pas dependre
de la m.i. Notre hypothese de l'heterogeneite du lysat HFT est

done confirmee: les bacteries n'ayant reiju que des phages
defectifs ne produisent pas de phages. Les phages actifs
(courbe 3, figure 9) proviennent de bacteries ayant re?u des

phages actifs. Un nouveau fait apparait: les phages transducteurs

(courbe 4) doivent etre produits par des bacteries ayant
ete infectees simultanement par des phages actifs et par des

phages defectifs. Seule une cooperation entre phages actifs et
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mi PHAGES ACTIFS

10 1 101 10"2 Iff3

mi PHAGES DEFECT IFS

Fig. 9.

Multiplication du lysat HFT 78 sur la souche Galj- Gal2_ sensible.
Une culture de 4 • 108 bactenes/ml d'une souche Galj" Gala~ carencfie est

infectee avec dilTerentes dilutions du lysat HFT 78 (4,4 101° phages actifs/ml
et 2,3 • 101» phages dbfectifs/ml) Aprcs 30 minutes d'adsorption ä 37°, ces
melanges sont dilues dix fois en tryptone et aeres ä 37°. 20 minutes plus tard,
le nombre de centres infectieux (plages) et celui des bactenes lysogemsees
(petites colonies entourees d'une plage) sont determines par etalement en
presence de bactenes indicatnces C600 irradiees aux UV. 55 minutes aprcs la
dilution en tryptone. les cultures sont chloroformees et centnfugees. Ces ljsats
sont titres quant ä leur contenu en phages actifs et en phages defectifs, ces
derniers etant determines par la methode de transduction ä basse m.i et sur-
mfection (m.i. 5) avec des phages actifs ne contenant pas de transducteurr.
En abscisse le nombre de phages actifs (m.i phages actifs) et de phages defectifs

(m.i. phages defectifs) du lysat HFT 78 par bactene Gal;- Gal2". En ordon-
nee N/N0 concentration de (1, #) bactenes formant un centre infectieux,
(2; +) bactenes lysogenisees: somnie des lysoghnes normales transduites et
non transduites, (3; x) phages actifs dans le lysat apris un cycle de
multiplication, (4: O) phages transducteurs dans le lysat apres un cycle de multiplication

et (5; O) bactenes qui forment un centre et qui sont egalement infectees
par un phage defectif au moins, calcuie d'apres la loi de distribution de Poisson.
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phages defectifs assure done la multiplication des phages
defectifs transducteurs.

Si Ton infecte une culture sensible avec un lysat HFT ä

une m.i. elevee, presque toutes les bacteries adsorbent les deux
sortes de phages. Apres un cycle de multiplication, le lysat
contient alors ä peu pres la meme proportion de phages defectifs

que le lysat HFT original.
Apres infection ä m.i. basse, une faible proportion des

bacteries seulement est infectee simultanement par les deux sortes
de phages. Dans l'experience representee dans la figure 9 nous

avons calcule cette proportion pour chaque m.i. en multipliant
la fraction des bacteries formant un centre infectieux par la

probability pour une bacterie d'etre infectee avec un ou plu-
sieurs phages defectifs (courbe 5). On remarquera que cette
courbe theorique qui represente les centres produisant des

phages defectifs et la courbe 4 des phages defectifs transducteurs

produits sont paralleles. Ceci confirme que les phages
transducteurs ne sont produits qu'apres infection mixte et

jamais apres infection par des phages defectifs seuls. Ce phe-
nomene de cooperation entre le phage actif et le phage defectif
sera discute plus loin. La distance entre la courbe 5 et la courbe 4

permet de determiner le rendement en phages defectifs, qui est,
dans le cas de l'experience de la figure 9, de 13 phages defectifs

par bacterie productrice.

5. Actions des phages defectifs apres adsorption
sur des bacteries sensibles.

D'une part, le phage defectif qui infecte seul une bacterie
sensible n'est pas capable de se reproduire, d'autre part environ
1% seulement des bacteries infectees par des phages defectifs
deviennent lysogenes defectives. Nous decrirons ci-dessous ce

qui arrive aux autres bacteries infectees.

a) Effet letal sur les bacteries sensibles. — Si la multiplicity
d'infection en phages actifs est situee entre 1 et 0,1, les

bacteries qui survivent ä l'infection sont des bacteries
sensibles non infectees ou des bacteries sensibles refractaires
ou encore des bacteries lysogenisees. Arber, Kellenberger
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et Weigle (1957) ont mentionne que le nombre de bacteries

survivantes — apres infection par un lysat HFT — est

environ deux fois plus petit que le nombre calcule d'apres
la m.i. en phages actifs. Les phages defectifs sont capables
de tuer la bacterie sur laquelle ils ont ete adsorbes. Une

confirmation de ces observations sera donnee dans le

tableau IX (3e ligne).

b) Lyses individuelles observees an microscope electronique. —
Des bacteries sensibles Galj" Gal2~ ont ete infectees avec le

lysat HFT 78 ä une m.i. en phages actifs de 0,42 et diluees

ensuite dans du milieu nutritif. Vers la fin de la periode
latente un echantillon de la culture est prepare pour l'obser-
vation de lyses individuelles au microscope electronique.
Nous avons fait 27 micrographies de bacteries lysees prises

au hasard sur les preparations. 18 plages de lyse ont montre
des phages morphologiquement intacts et des structures
liees ä la production de phages (queues et tetes vides), tandis

que 9 plages de lyse ne contenaient aucune de ces particules,
seuls les debris de la bacterie lysee etant visibles. Ces der-
nieres figures de lyse correspondent ä Celles montrees par
des bacteries syngenotes lysogenes defectives induites. Le

rapport entre le nombre de bacteries liberant des phages et
le nombre de bacteries ne produisant pas de structures
visibles correspond au rapport entre le titre des phages actifs
et celui des phages defectifs dans le lysat HFT. Des controles

ont montre qu'au microscope electronique les bacteries

lysees par des phages normaux (non HFT) produisent tou-
jours des phages lors de la lyse.

Discussion.

Les proprietes d'adsorption, d'inactivation par le serum
anti-X et la resistance ä la DNase (Morse, Lederberg et Leder-

beg, 1956a) indiquent que le pouvoir transducteur d'un lysat
HFT pour les caracteres Gal est lie ä une particule phagique.
La nature de ces particules transductrices peut etre analysee

lorsqu'on cherche quelles actions elles peuvent accomplir apres
leur adsorption sur des bacteries sensibles. Comme il n'est pas
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possible d'obtenir un stock pur de phages transducteurs, il a

ete necessaire de proceder ä cette analyse ä des multiplicities
d'infection tres petites pour eviter des infections doubles. Nos

experiences montrent qu'une bacterie sensible peut repondre
de deux fagons ä une infection par un phage X transducteur:
1° La grande majorite des bacteries est tuee et se lyse. Lors de

sa lyse, la bacterie ne libere ni phages ni structures Hees ä la

production de phages et visibles au microscope electronique;
2° Environ 1% des bacteries infectees par le phage X

transducteur deviennent syngenotes lysogenes defectives. Elles sont
alors immunes envers X et contiennent en plus des caracteres
Gal de leur propre genome les caracteres Gal apportes par le

phage transducteur. Ces souches syngenotes lysogenes defectives

ont ete etudiees dans le chapitre II, oil Ton a vu que,

apres induction, elles ne sont capables de produire ni des phages
infectieux ni des structures Hees ä la production de phages. Les

bacteries syngenotes lysogenes defectives induites peuvent done

etre comparees aux bacteries infectees par le phage transducteur.

Ni dans un cas ni dans Lautre le genome phagique n'est

capable de provoquer la production de phages infectieux; il
est done defectif.

La difference entre les phages transducteurs et les phages

normaux se manifeste par leur action apres adsorption sur des

bacteries. Weigle (communication personnelle) a en outre trouve
une difference de densite des deux sortes de phages, de sorte

qu'il peut separer les phages transducteurs des phages normaux
par la methode de centrifugation dans un gradient de densite
de CsCl (Meselson, Stahl et Vinograd, 1957).

Lors de Linfection simultanee d'une bacterie sensible par
un phage transducteur au moins et un phage normal au moins,
un nouveau phenomene apparait: la cooperation entre les deux
sortes de phages. 1° Dans les bacteries qui se lysent, la
multiplication et la finition des deux sortes de phages se produit.
II faut admettre que le phage normal apporte une ou des fonc-
tions qui manquent au phage genetiquement defectif et permet
ainsi la production de nouvelles particules renfermant le materiel

genetique defectif. 2° Le phage transducteur a une probability

vingt fois plus grande de lysogeniser la bacterie receptrice
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lorsqu'il est assiste par un phage normal que lorsqu'il est seul.

Lors d'une telle lysogenisation, il n'y a que des bacteries

syngenotes lysogenes normales qui sont produites. Elles ne perdent
jamais leur lysogenie normale, meme pas lors de la perte par
segregation des caracteres Gal apportes par Xdg, perte qui est
liee ä la perte de la capacite de donner un lysat HFT, done ä la

perte du prophage transducteur. On peut done penser que les

bacteries syngenotes lysogenes normales sont doublement
lysogenes une fois pour un prophage X normal et une seconde fois

pour un prophage X defectif. On ne sait cependant pas si, dans
des bacteries dites doublement lysogenes, il v a reellement deux

genomes phagiques entiers et s'ils sont independants l'un de

l'autre.

Chapitre IV

LE PHENOMENA DE COOPERATION
ET LA LOCALISATION DU DEFAUT dg.

I. Cooperation entre le phage X normal
ET LE PHAGE X TRANSDUCTEUR.

L Localisation du difaut dg par des experiences
de recombinaison genetique.

Toutes les experiences decrites ci-dessous ont ete faites avec
des bacteries syngenotes lysogenes defectives qui ont ete in-
duites, puis surinfectees par le phage normal. On etudie alors
l'interaction genetique entre prophage defectif induit et genome
du phage surinfectant. La surinfection peut etre faite avec une
tres petite m.i., de sorte que toutes les bacteries surinfectees
n'adsorbent qu'un seul phage; les bacteries non surinfectees ne

produisant pas de phages, elles n'entrent en effet pas en ligne
de compte pour la composition du lysat.

Lorsqu'on surinfecte immediatement apres l'indaction,
toutes les bacteries surinfectees sont capables de former un
centre infectieux. A partir de 30 minutes apres la dilution des
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