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302 TRANSDUCTION DES CARACTERES GAL

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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bacteries induites dans du milieu nutritif, le nombre des centres

diminue, et apres 50 minutes il n'est presque plus possible
d'obtenir encore la Synthese de phages actifs avant que la
bacterie se lyse. Ces resultats ont ete obtenus en surinfectant
des cultures carencees, mais on obtient les memes resultats

pour les cultures en croissance exponentielle, surinfectees en

milieu nutritif avec des phages mutants Xh, qui s'adsorbent
relativement bien en tryptone.

Le complexe forme par induction et surinfection de bacteries

syngenotes lysogenes defectives donne lieu ä la production
de phages recombinants. 11 est facile de chercher les recombinants

actifs: on a en effet pu retrouver dans les phages actifs
recombines les marqueurs pi c~ et m6T provenant du prophage
defectif \dg. En admettant que le defaut dg puisse etre localise

comme caractere genetique sur la carte des marqueurs de X, on

peut essayer de determiner son endroit en se servant des

frequences de recombinants. Nous avons fait deux series d'expe-
riences en surinfectant des souches syngenotes lysogenes defectives

induites portant le prophage Xdg mf c~ p4", une fois avec
des phages actifs Xm6 c et une fois avec Xcp4 (tableau VI). Dans

la premiere experience, avec le phage m6 c, il y a trois sequences
possibles des caracteres: dg — m6 — c; m6 — dg — c; m6 —• c

— dg. Le dernier cas, oü Ton s'attend ä trouver plus de

recombinants + + + (1 croisement) que de m6-)-+ (2 croisements)
et le premier cas, oil Ton s'attend ä trouver plus de recombinants

+ + + que de ++c sont infirmes par les resultats expe-
rimentaux. On trouve 10% de recombinants actifs /w6+ +
(1 croisement), 3% de ++c (1 croisement) et 1% de + + +
(2 croisements), ce qui confirme l'ordre m6 — dg — c. La region
dg doit etre situee entre le locus m6 et le locus c et doit etre

plus pres de m6 que de c.

Les resultats des croisements entre le prophage defectif

dg+ + et le phage + c p4 confirment la sequence dg — c — p4,

ce qui est en accord avec la sequence m6 — dg — c.

Pour localiser d'une fa<jon plus precise la region dg, des

croisements ont ete faits en utilisant les marqueurs h, g4 et m5

qui sont situes entre me et c. Dans le premier cas, des bacteries

heterogenotes lysogenes defectives portant un prophage
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defectif provenant d'un mutant XA ont ete induites et
surinfectees avec des phages actifs A cp4. Les frequences des

recombinants A+ c p4, h c pi et A c pt ont ete les memes

que Celles trouvees dans les croisements entre le prophage
defectif A cr p4 et le phage surinfectant A c p4. Mais il n'v
a pas de recombinants actifs A (frequence inferieure ä 10~7).

Pour voir s'il y avait des phages phenotypiquement A mais

genotypiquement A, le lysat a ete adsorbe sur des bacteries C600

qui etaient ensuite etalees sur gelose en presence d'indicateur
CR63. Par ce traitement les genotypes A auraient du s'exprimer,
mais l'experience n'a montre qu'un nombre de phages A corres-

pondant ä la frequence des mutants A spontanes (environ 1CT7).

Dans une autre experience, des bacteries syngenotes lyso-

genes defectives dont le prophage provenait d'une souche lyso-

gene normale pour Xg4 ont ete induites et surinfectees avec des

phages actifs du type sauvage g3~. Toute la descendance a ete

du type parental actif. La frequence des recombinants entre le

prophage defectif dg g4 et le phage surinfectant dg gy~ est

inferieure ä 3 10~4.

Finalement une souche syngenote lysogene defectiA^e a ete

preparee ä partir d'un lysat LFT provenant d'une souche
C600 (Xm5). Induites et surinfectees avec des phages actifs m5 c,

ces bacteries n'ont pas donne de recombinants actifs m5

(frequence inferieure ä 5 • 10"4).

La distance entre A et g4 sur la carte des caracteres gene-
tiques du phage X est de 1,2, celle entre g4 et ms de 1 en unites
de pourcent de recombinants. Comme il n'a pas ete possible
de trouver de recombinants actifs ni avec A ni avec g4 ou m5

lors des croisements entre le prophage defectif et des phages

surinfectants, dg ne peut pas etre situe ä un endroit limite,
mais semble couvrir toute une region. On ne sait cependant pas
si les caracteres m5, g4 et A manquent chez le prophage defectif
ou s'ils sont empeches de s'exprimer.

2. Cooperation dans la multiplication du genome defeetij.

Des lysats obtenus par induction et surinfection de bacteries

syngenotes lysogenes defectives ont ete testes quant ä leur
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capacite de transduire (tableau VII). Le rapport entre le

nombre des phages transducteurs et celui des phages actifs dans

le lysat des bacteries induites et surinfectees varie approximati-
A-ement de 0,1 ä 1. II est probable que ces variations sont dues

ä plusieurs facteurs, tels que l'avantage de certains mutants
dans la multiplication, la multiplicity de la surinfection, l'etat
de la culture bacterienne et la concentration de celle-ci. La
valeur de ce rapport correspond ä celle qu'on trouve dans les

lysats HFT des cultures syngenotes lysogenes normales induites.
On voit done que la multiplication du materiel genetique
defectif doit se faire ä peu pres ä la meme vitesse que celle du

materiel genetique du phage normal.

3. Defaut de multiplication vegetative du genome defectif.

Dans le chapitre II on a montre que les bacteries syngenotes
lysogenes defectives induites par le rayonnement UV ne sont

capables de produire ni des phages morphologiquement intacts
ni des structures liees ä la production de phages (membranes
de tetes et queues) pas plus que du materiel neutralisant le

serum anti-A. La question se pose de savoir si le materiel
genetique du phage se multiplie. Cette meme question a dejä ete

etudiee par Jacob et Wollman (1956a) et Jacob, Fuerst et

Wollman (1957) pour des phages defectifs des souches du type
K12 (A def.). Ces auteurs ont surinfecte avec des phages nor-
maux ä differents temps apres l'induction des souches lysogenes
defectives. lis ont trouve deux classes de souches: pour la
premiere le rapport de recombinaison « nombre de phages actifs

recombinants/nombre de phages du type surinfectant » aug-
mente en fonction du temps de la surinfection apres l'induction,
indiquant que le genome defectif s'est multiplie vegetativement
dejä avant la surinfection. Pour la seconde classe, ce rapport
reste constant pour tous les temps de surinfection, ce qui fait
supposer qu'un pool de genomes vegetatifs ne s'est pas forme.
Dans le cas de nos souches syngenotes lysogenes defectives, une

mesure encore plus directe de ce pool est possible par la
determination du rapport entre le nombre des phages transducteurs
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Tableau VI.

Recombinaison genetique entre le prophage Xdg des bacteries syngenotes
lysogenes defectives et un phage actif surinfectanl.

Prophage
dMectif

Phage
surin-
fectant

Temps
de la sur-
mfection

Phages actifs trouv6s dans la descendance

Types parentaux Types recombinants

Nom-
bre % No

rubre
o/
/O

+ dg +
(souche c)

'«6 + c 0 min me + c 1487 86 >ne "t" ~r
+ + c

+ - +

172
54
17

10
3,1
1,0

+ dg +
(souche c)

me + c 35 min m, + c 1467 89 me + +
+ + c

+ + +

138
29
17

8,4
1,8
1,0

+ dg +
(souche d)

m6 + c 0 min "h + c 1246 83 wi6 3 u

+ + C

+ + +

184
52
25

12,2
3,4
1,7

+ dg +
(souche d)

m& + c 35 miu ms -1- c 1463 86 '"6 + +
+ + c

+ + +

170
46
19

10
2,7
1,1

dg + +
(souche d)

+ CPi

+ CP*

0 min + CPi 1264 87 + + Pi
+ c +
+ -1- -1-

17

34
142

1.2
2.3
9,8

dg + +
(souche d)

35 min + ePi 2109 91 + ^ Pi
~r c ~r
+ -L-L"

25
42

130

1,1
1,8
5,7

h dg + + + + CPi 0 min + + cPi 1163 88 + + +P4
+ + C +

h

23
23

112
0

1,7
1,7
8,5
0

gi dg + +
(sau-
vage)

0 min + + 3730 100 gi + 0 0

mi dg + + c 0 min + + c 1863 93 + + +
"15 + C

r»s + +

168
0

0

7,3
0
0
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Tableau VI suite.

Des bacteries syngenotes lysogenes defectives Gab- Gal2~/ex Gal -A
ä 3 • 108 bacteries/ml sont centrifugees, resuspendues en milieu
d'adsorption et irradiees avec une dose de 100 secondes de rayonne-
ment UV. Selon le temps de la surinfection au cours de la periode
latente, les traitements suivant sont appliques: a) surinfection ä
0 minutes: les bacteries induites sont carencees ä 1'obscurite pendant
une heure a 37° et mises ensuite en contact pendant 20 minutes avec
les phages surinfectants (multiplicity d'infection 0,05). Dans ces
conditions, Tadsorption est d'au moins 99%. Apres une dilution de
50 fois en tryptone, le tube de croissance est aere ä 37° jusqu'a ce que
les bacteries se soient lysees (2 y2 heures); b) surinfection ä 35 minutes:
les bacteries induites sont diluees 1: 1 en tryptone deux fois concentre
et aerees k 37° pendant 35 minutes. La culture est alors refroiaie ä 0°,
centrifugee. lavee une fois en milieu d'adsorption et carencee pendant
une heure a 37°. La suite des operations est semblable ä celle decrite
sous a). Les deux souches c et d proviennent de transductions par
le lysat HFT 78.

et oelui des phages actifs dans le lysat. II augmentera en fonction
du temps de surinfection, si une multiplication du genome
defectif a lieu entre l'induction et la surinfection.

Nous avons resume dans les tableaux VI et VII les resultats
de nos experiences faites avec des surinfections, soit ä 0 minute,
soit ä 35 minutes apres dilution des bacteries induites en tryptone.

Ni la proportion des recombinants actifs, ni celle des

phages transducteurs n'augmentent entre ces deux temps de

surinfection. On note au contraire une baisse insignifiante de

ces proportions. Tout se passe done comme si le genome defectif

ne pouvait pas se multiplier avant l'arrivee du phage surinfec-

tant et que seule l'aide de ce dernier lui permettait d'accomplir
les premiers pas menant ä l'etablissement du pool vegetatif.

4. Genotype des phages transducteurs reproduits.

Dans les lysats obtenus par cooperation entre un phage

transducteur et un phage normal nous avons trouve, suivant
les caracteres genetiques choisis, qu'environ 10% des phages

actifs portent certains caracteres provenant du genome defectif.
II est probable qu'il y a autant de recombinants parmi les

phages defectifs. Pour pouvoir les mesurer il faudrait rendre les

bacteries lysogenes, done transduites, pour ces phages defectifs.

Archives des Sciences. Vol. 11, fasc. 3, 1958. 21
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Tableau VII.
Production de phages transducteurs par des bacteries syngenotes

lysogenes defectives Indultes et surinfectees avec des phages actifs.

Prophage
defectif

Phage
surin-
fectant

Temps
de la

surinfection

Centres
lnfec-

tieux/ml

Lysat

Phages
actifs/ml

Phages
trans-
duc-

teurs/ml

Rapport
phages

ducteurs/

phages
actifs

dg + +
(souche c)

+++ 0 min
35 min

1 • 106

4 • 106
1.5 • 10'
6.6 • 10"

1,1 • 10'
3,5 10«

0,73
0,53

dg + +
(souche c)

+ m6 c 0 min
35 min

1 • 106
4 • 106

5 10'
1,4 10'

1,0 • 10'
2,5 10«

0,20
0,18

dg + +
(souche d)

+ mec 0 min
35 min

2,2 105
9 104

1.1 10'
4.2 10«

6 106

2,0 106
0,55
0,47

dg + +
(souche d)

+ CPi 0 min
35 min

2,3 106
7 • 104

1,8 10'
5,8 106

4,5 • 10«

1,0 • 106
0,25
0,17

Des bacteries syngenotes lysogenes defectives Gab- Gal2_/ex
GaP-X sont Indultes au rayonnement UV et surinfectees avec une
m.i. de 0,05 phages actifs, soit au temps 0, soit 35 minutes apres
induction et remises en culture (comme decrit dans le texte du
tableau VI). Les centres infectieux et le titre en phages acufs dans ie

lysat sont determines par ctalement avec C600 et les titres en phages
transducteurs par la methode de transduction avec surinfection, en
tenant compte de l'efTicacite de lysogenisation de X dg (20%), qui
a ete determinee pour les conditions choisies par un contröle fait
avec le lysat HFT 78

Cela exclut qu'on puisse reconnaltre des caracteres empechant
une bonne lysogenisation comme par exemple les caracteres c,

p4 ou m6 et qui seraient lies au genome defectif. II a cependant
ete possible de trouver des phages genetiquement defectifs
recombinants pour les caracteres determinant l'immunite. Ces

experiences seront exposees dans le § III de ce chapitre.
Parmi les caracteres qui n'empechent pas une bonne

lysogenisation, les marqueurs m5, g4 et h coincident avec la region
du defaut dg. L'apparition d'un phage recombinant qui ä la
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fois porterait un de ces caracteres et serait encore defectif,
indiquerait que la recombinaison genetique entre le genome

purement phagique et la region Gal, de provenance bacterienne,
serait possible. Une telle recombinaison pourrait etre accom-

pagnee, d'une part, d'une diminution du defaut et, d'autre part,
d'une disparition de certains caracteres Gal. Dans l'experience
suivante nous avons cherche de tels recombinants genetique-
ment defectifs et portant le caractere A.

Le lysat HFT 78 (irradie ä une survie de 5% pour augmenter
la frequence de recombinaison que nous desirons etudier) a ete

adsorbe sur des bacteries 3110 (XA) induites et le lysat ainsi
obtenu utilise pour transduire differentes souches receptrices

(Galj" Gal2", Gal4", Galö"). Apres selection pour des prophages

ayant transduit la bacterie receptrice, nous avons recherche

si le caractere A etait present dans le genome du prophage.
Nous n'en avons cependant, pas trouve parmi 180 phages
transducteurs ainsi testes.

5. Phenolype des phages transducteurs reproduits.

Nous n'avons pas pu recuperer le caractere h par
recombinaison entre un phage transducteur et un phage A+ actif.
A l'aide de ce resultat nous avons localise le defaut dg comme
couvrant l'endroit h. On peut cependant se demander si,

quoique noil retrouvable par recombinaison genetique, ce

caractere subsiste sur le genome du phage defectif et peut
diriger des syntheses lors de la multiplication du phage defectif

par cooperation. Pour repondre ä cette question, l'experience
suivante a ete faite:

Des bacteries syngenotes lysogenes defectives dont le

prophage provient d'un phage XA ont ete induites et surinfec-
tees par des phages actifs kh. On trouve que toute la proge-
niture, soit en phages actifs, soit en phages defectifs, peut etre
adsorbee par l'indicateur CR63. Tous les phages sont done

phenotypiquement h. Des resultats analogues ont ete obtenus

avec un prophage defectif provenant d'un lysat LFT h. Dans

ce cas on obtient, apres surinfection d'une souche K12/ex GaL-XA

induite avec des phages XA", une progeniture purement A'.
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Ces resultuts indiquent que le genome de Xrfg, meine lors-

qu'il se multiplie par cooperation d'un phage normal, n'est pas
capable de produire sa «propre » substance h determinant
l'adsorption.

6. Cooperation entre le phage Idg et un phage surinfectant
lors de la lysogenisation.

Dans le chapitre III nous avons montre que 1'ellicacite de

lysogenisation du phage defectif Xdg est environ vingt fois plus
petite que celle du phage normal, mais qu'avec l'aide d'un
phage normal le phage Xdg arrive ä s'etablir comme prophage
avec la meine probability que le phage normal. Ceci indique
que le phage defectif et le phage surinfectant cooperent pour
la lysogenisation. D'une telle cooperation resultent toujours
des bacteries syngenotes lysogenes normales. Le phage actif
doit done s'etablir comme prophage normal, pour rendre plus
efficace la transduction. II ne suffit pas qu'il soit present dans

la bacterie.
Nous appellerons / ce facteur par lequel 1'efFicacite de la

lysogenisation est multipliee par la cooperation entre le phage
defectif et le phage surinfectant. Plusieurs experiences de

transduction de bacteries sensibles carencees infectees ä basse m.i.
(1(T3) avec un Ivsat HFT avec et sans surinfection simultanee
ont donne des valeurs de / entre 15 et 30.

On peut se demander pendant combien de temps un phage
defectif infectant une bacterie peut encore etre aide par un
phage actif alors que la bacterie metabolise. Pour cela nous

avons infecte des bacteries sensibles Gal^ Gal2~ carencees ä

5 • 108/ml avec le lysat IIFT 78 (m.i. 2 • 10"3 phages defectifs

par bacterie). Apres 30 minutes d'adsorption ä 37°, au temps
t 0, la suspension a ete diluee en tryptone concentre deux
fois et aeree ä 37°. A differents temps t, des echantillons ont ete

preleves et surinfectes avec une m.i. de 5 phages \h actifs par
bacterie. Apres 10 minutes ä 37°, 98% des phages surinfectants
etaient adsorbes et les bacteries ont alors ete diluees dix fois

en tryptone contenant du serum anti-X (k 5). A t 90

minutes, differentes dilutions ont ete etalees sur boites TTC-
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galactose. Des contröles sans surinfection ont ete soumis au

meme traitement. Tandis que le facteur / etait de 28 pour
l'echantillon surinfecte avant la dilution en milieu nutritif,
/ tombait ä 13 si la surinfection etait effectuee au moment de

la dilution en trvptone (/ 0). A 10 minutes, la valeur de /
etait encore de 4 et eile variait entre 1 et 2 pour les temps ä

partir de la vingtieme minute. On voit que l'aide que le phage
surinfectant apporte au phage defectif pour la lysogenisation
a encore une certaine efficacite pendant le debut de la penode
latente, mais devient tres vite ineflicace.

II. Cooperation entre deux phages defectifs
PORTANT LEUR DEFALT A DIFFERENTS END ROITS.

On sait que le defaut des phages defectifs du type non trans-
ducteur — provenant de K12 (A def.) non svngenote — peut
etre localise en un point de la carte des caracteres genetiques
(Jacob, Fuerst et Wollman, 1957) contrairement ä dg qui
couvre environ un quart de la longueur totale. On peut se

demander, si dans une bacterie doublement lysogene pour un

phage defectif du premier type et un phage defectif du type
transducteur, la synthese de phages complets peut avoir lieu.
Pour cela des experiences ont ete faites avec les souches C60

(Ail), C33 (Ai2), P14 (Xrfx) et G2 (la localisation des defauts de

Ail, Ai2 et Xdj est indiquee sur la figure 10, le defaut du
prophage de G2 n'a pas ete localise). Pour obtenir des souches

Gal" lysogenes defectives portant les prophages defectifs en

question, nous avons fait des lysats des souches mentionnees

en induisant et surinfectant lös quatre souches avec des phages
actifs, car ces phages X def. ne sont egalement reproductibles
que par cooperation avec un autre phage (Arber et Kellenberger,
1958). Avec ces lysats nous avons lysogenise des bacteries

Galj" Gal2" (m.i. 0,3). Ce procede a permis d'isoler des souches

lysogenes defectives que nous avons transduites ensuite ä une
m.i. de 10"3 en phages actifs d'un lysat HFT. Les colonies
transduites ont ete isolees et nettoyees, puis testees pour leur capa-
cite de segreger des Gal", pour leur immunite enxers X et pour
la production de phages actifs ou defectifs apres induction.
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La plupart des souches isolees ainsi etaient doublement lyso-

genes pour le prophage defectif non transducteur qu'elles conte-
naient deja avant la transduction et pour le phage transducteur.
Elles ont alors les proprietes suivantes: ces souches segregent
des hacteries Gal". Les segregeantes GaL, tout conime les

colonies Gal sont immunes envers Xc. La production de phages
actifs depend du prophage defectif non transducteur. Quand
celui-ci est seul dans la bacterie induite, il a une certaine
probability de muter vers la forme active. Pour les trois prophages
defectifs des souches P14, C33 (X i'2) et G2, cette frequence
n'est pas ou que tres peu changee par la presence du phage
defectif transducteur et eile est encore la meme pour les

segregeantes GaL. Les titres des phages transducteurs dans les

lysats de ces trois souches doublement lvsogenes defectives
induites restent de l'ordre de grandeur des titres en phages

actifs, soit 3 • 10"' phages par bacterie induite pour P14,
10"4 pour C33 (X i2) et 10"3 pour G2. Pour ces trois defauts la
maturation de phages defectifs ne semble done etre possible

que dans les bacteries dans lesquelles se trouve un phage ayant
mute vers la forme active.

Par contre, les souches Galj~ Gal2" (X il)/ex GaL-X se com-

portent difieremment. Les resultats de l'analyse d'une de ces

souches sont resumes dans les tableaux VIII et IX. Tandis que
la probability pour une cellule induite de produire des phages
actifs est de 10~1', aussi bien pour la souche mere GalpGal^ (Xil)
que pour une souche segregeante GaL de la souche svngenote,
cette frequence passe ä 1CL1 pour la souche doublement lysogene
defective. Le titre en phages morphologiquement intacts d'un
lysat de cette souche induite, determine par comptage au

microscope electronique, est de 6,1 • 109. II se compose de phages
defectifs parents Xdg et Xil, de recombinants actifs Xr/g il
(5,3 • 10)7 et probablement de recombinants defectifs X(ig il.
Negligeant les recombinants qui sont de l'ordre de 1%, on peut
calculer la limite superieure du titre des phages Xil comme
difference entre le titre morphologique et celui de Idg qui peut
etre determine par transduction. Dans le lysat analyse, un tiers
des phages sont \dg (2 • 10)9, de sorte que la limite superieure
du titre de Xil est de 4 • 109. Une verification de ce titre est
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possible par la lysogenisation de bacteries sensibles (tableau IX)
Environ 5% des bacteries infectees avec un phage morpho-

logiquement intact sont Ivsogenisees et portent Xil.

Tableau VIII.
Cooperation entre Xil et Xdg.

Souches

Gälj G-ala
(Xil)

avant la

transduction

Galj- Gal2- )Xil)/
ex Gal'r-X
transduite

Galj Gal2
(Xil)

s£gr6-

Exp. 1 Exp. 2
geante

Nombre de bacteries
induites 2,2 • 108 3 • 107 3,8 • 108 3,7 • 107

Survie a l'induction — *) — *) 0,8% — *)
Centres infectieux 2 • 102 2,4 • 106 4 107 5 • 101

Centres infectieux/bact.
induite * 10~6 10"' 10"1 10"6

Phages actifs dans le lysat
Rendement en phages ac¬

2,8 103 5,8 106 5,3 • 10' 3 • 102

tifs par centre infectieux

14 2,4 1,3 6

Phages morphologiquement
intacts dans le

lysat
Rendement en phages

morphologiquement in-
tacts/'bact. induite

Phages defectifs transducteurs

dans le lysat

*

*

0 V
1

1

*

*

o 00

6,1 • 109

16

2 • 109

*

*

0

* — pas observfe.

La souche lysogene defective Galiy Gal2~ (Xil) est transduite ä

basse m.i. par un lysat HFT contenant des phages defectifs Xdg. La
souche Galx_ Gal2~ (Xil)/ex GaL-X ainsi obtenue, une souche segre-
geante Galt~ Gal2~ (Xil) de celle-ci et la souche mere sont induites
par une dose de 60 secondes d'UV. Le nombre des centres infectieux
est determine 40 minutes apres l'induction. Apres la lyse des cultures,
les titres en phages actifs et en phages defectifs transducteurs sont
determines, ces derniers par la methode de transduction avec sur-
infection. En outre, le titre des phages morphologiquement intacts
du lysat de Galp- Gal2- (Xil)/ex GaL-X est determine par comptage
au microscope electronique.
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En admettant que deux tiers des phages sont Xil, on
trouve que la probabilite de lysogenisation pour Xil est d'en-
viron 8%. Lors d'un controle, dans les memes conditions, les
phages mutants actifs de Xil ont lysogenise avec une probabilite
de 25%. En admettant que les phages defectifs Xtl ont la
meme eflicacite de lysogenisation que les phages actifs, on
obtient un titre pour les phages Xil defectifs trois fois plus petit
(1,3 • 109) que celui qu'on a calcule precedemment, ce qui
represente la limite inferieure possible du titre. II est probable
cependant — et ceci sera discute plus loin — que l'efTicacite de
lysogenisation du phage defectif Xil n'est pas aussi grande que
celle de son mutant actif. de sorte que le titre reel en Xil serait
voisin de celui de Xdg ou meme superieur.

Tableau IX.
Lysogenisation de la souche sensible Gal{~ Galf par le lysat

de la souche GalGal2~ (Xtl)/ear GaL-X.

Multiplicite d'infection en phages mor-
phologiquement intacts 4 1 0,2

Multiplicite d'infection en phages actifs 0,045 0,011 0,0022
Bacteries survivantes apres infection

(sensibles et Ivsogenisees) 35°'ou /0 60% 100%
Nombre de colonies testees:

sensibles 740 2500 5200
lvsogenes def. pour Xil et Xdg (Gal 35 20 1

lysogenes def. pour Xdg (GaL) 0 1 4

lysogenes def. pour Xil (GaL) 110 74 49
lvsogenes normales (GaL) 8 4 2

Pourcentage des bacteries infectees qui
sont Ivsogenisees par Xil 5,8 3,5 5,4

Le lysat de la souche Gab" Gal2" (Xil)lex GaL-X analyse dans
le tableau VIII est adsorbe pendant 20 minutes a 37° sur des bacte-
ries sensibles Gal," Gal2" carencees en milieu d'adsorption. Des
dilutions adequates sont etalees ä la surface de boites TTC-galactose
contenant du serum anti-X. Apres 16 heures d'incubation, les colonies
sont testees par la methode des repliques sur C600 et Xc.

Si Ton considere le rapport entre les titres de Xdg et Xil qui
se situe entre 0,5 et 1, on constate qu'il correspond au rapport
entre phages defectifs Xdg et phages actifs trouves dans le

lysat HFT ordinaire.
Le titre des bacteries survivantes dans une culture infectee

avec le lysat contenant Xil et Xdg correspond ä ce qu'on s'attend
ä trouver pour la m.i. calculee ä partir des phages morphologi-
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quement intacts du lysat. Ceci prouve que les phages Xdg et Ail,
quand ils ne lysogenisent pas la bacterie infectee, sont capables
de la tuer.

Des observations au microscope electronique de lyses
individuelles out montre que toutes les bacteries induites d'une
souche doublement lysogene defective pour Ail et Xdg liberent
des phages morphologiquement complets. Les deux phages
defectifs cooperent done pour la synthese et la maturation de la
progeniture, qui contient en proportions egales le materiel
genetique de chacun des parents. La frequence des recombinants

actifs est legerement inferieure ä 1% et ce n'est que dans

une sur dix bacteries lysees que se trouvent de ces recombinants

actifs, ce qui se revele lors de la mesure des centres infectieux.
Le rendement moyen en phages actifs par centre infectieux est
de deux, ce qui montre bien qu'il s'agit de recombinants produits
au cours de la multiplication vegetative.

III. Cooperation entre le phage defectif Xdg

ET UN PHAGE APPARENTE A A.

Des phages apparentes ä A ont ete decrits par Jacob et
Wollman (19566). Les phages 82 et 434 sont sensibles ä un serum
anti-A, mais ils s'adsorbent sur des bacteries resistantes par
adsorption ä A. Ils se multiplient sur des bacteries K12 (A),

immunes envers A. Lors de la lysogenisation, leur prophage se

place ä un endroit different mais voisin de l'endroit du

prophage A sur le genome bacterien. 82 et 434 produisent des

recombinants avec le phage A. Nous nous sommes demandes si

ces phages sont capables de transduire des caracteres Gal, s'ils

peuvent cooperer dans la multiplication et la lysogenisation
du phage Xdg et s'ils peuvent produire des recombinants avec
ce dernier.

II ne nous a pas ete possible de trouver des phages trans-
ducteurs pour les caracteres Galx^ Gal2^ dans des lysats obtenus

par induction de C600 (82) et C600 (434). La frequence de la
formation eventuelle de phages transducteurs pour les caracteres

Galj Gal2~ ne pent done pas etre superieure ä 1(L7 par
phage du lysat.
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Des bacteries syngenotes lvsogenes defectives Gal"

ex Gal-X ont ete induites, puis surinfectees avec les phages 82

ou 434. Dans les deux cas il y a eu production de phages trans-
ducteurs en quantites comparables ä celle des phages surin-
fectants reproduits. Les phages 82 et 434 ont done la possi-
bilite d'apporter les fonctions qui manquent ä Xdg pour se

multiplier.
Des bacteries sensibles Galj" Gal2~ ont ete infectees a une

m.i. de 10"3 phages transducteurs du lysat HFT 78 et
surinfectees simultanement avec une m.i. de 4 phages normaux 82.

Apres etalement sur des boites TTC-galactose et incubation
pendant 24 heures a 37°, on a trouve une probability de

transduction par phage ~kdg de 15%. Le phage 82 coopere done

egalement pour la lysogenisation de Xdg. Les bacteries trans-
duites sont immunes envers 82 et X; elles segregent des colonies
Gal" immunes envers 82, mais sensibles ä X. Elles sont done

Galj" Gal2~ (82)/ex Gal -X.

Une souche Galj" Gal2" (82)/ex Gal -X obtenue par
lysogenisation de Galj" Gal2~/ex Gal'-X avec le phage 82 a ete

induite et le lvsat soumis aux contröles suivants: sur un indi-
cateur resistant par adsorption ä X (Galj" Gal2"/X) on a la ineme
efficacite d'etalernent que sur l'indicatcur C600. Par contre,
sur la souche Galj" Gal2"/82, resistante par adsorption ä 82, il
ne se forme pas de plages (moins de 10"4). Les phages actifs du

lysat sont done phenotvpiquement 82. Apres un cycle de

multiplication, soit sur la souche C600, soit sur Gal^ Gal2"/'X, ce

qui permet aux genotypes de s'exprimer, on ne trouve pas non
plus de phages actifs s'adsorbant sur Gal^ Gal2~/82 (moins de

KT4). Les phages actifs produits ont done tous la specificite
d'adsorption du phage 82 et ceci aussi bien genotypiquement
que phenotvpiquement.

Le lysat est HFT et les phages transducteurs ne s'adsorbent

pas plus que les phages actifs sur les souches /82, comme le

prouve l'experience suivante: le lysat est melange avec: a) des

bacteries /82 et b) des bacteries /X. Apres 30 minutes d'adsorption

ä 37° on centrifuge les bacteries et on mesure ensuite le

pouvoir transducteur des surnageants. Le lysat, apres contact
avec /82 avait garde tout son pouvoir transducteur, tandis que,
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apres contact avec /X, le pouvoir transducteur avait ete reduit
d'un facteur de plus de 100.

Sur les boites de titrage du lysat de Galj" Gal2" (82)/ex GaP-X

induite, on trouve des plages de differentes tailles, tandis que
les plages de 82 utilise pour la lysogenisation sont toutes d'une
taille uniforme. II se produit done des recombinants entre le

phage 82 et le phage defectif Idg, en dehors de dg. II est

interessant de chercher s'il est possible de croiser l'immunite entre
Xdg et 82, c'est-ä-dire de retrouver des phages actifs conferant
l'immunite envers X et done capables de se multiplier dans une
bacterie immune envers 82. Des gouttes du lysat de Galj" Gal2~

(82)/ex Gal -X sont deposees sur des boites ensemeneees par
Galj" Gal2" (82) ou par Galj" Gal2" (X). Apres incubation ä 37°

des zones de lvse se forment sur les deux souches ä l'endroit du

depot de la goutte. Le lysat contenait done, ä part les phages 82

reproduits, des phages actifs recombinants par rapport ä

l'immunite X. Ces phages sont X quant ä leur caractere genetique
determinant l'immunite et 82 quant ä leur caractere d'adsorp-
tion. Le phage recombinant complementaire serait un phage
defectif qui, lors de la transduction de Gal, procure ä la bacterie

receptrice l'immunite envers 82.

La souche sensible Galj" Gal2~ a ete transduite par le lysat
HFT de la souche Galj" Gal2~ (82)/ex GalT-X (m.i. 0,1 phages

actifs). Parmi les bacteries transduites, dont les caracteres
d'immunite ont ete testes d'apres le schema represente dans le

tableau X, nous avons trouve les souches suivantes: Galj"Gal2~
(82)/ex Gal"-X; Galj" Gal2" (X)/ex GaL-X; Galj" Gal2" (82)/ ex

Gal"-82; Galj" Gal2" (X)/ex Gal'-82 et Galj" Gal2"/ex Gal -X.

L'existence d'un prophage transducteur capable de segreger,
qui a les caracteres d'immunite de 82 est done confirmee. Ce

genome provient tres probablement d'une recombinaison lors
de la multiplication de Xdg et de 82 actif.

Discussion.
1. Le dejaut dg.

Nous avons dejä vu que le genome transducteur n'est pas
capable de synthetiser des structures liees ä la production de
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Tableau X.

Schema pour le test des caracteres d'immunite de souches transduites
par un lysat HFT provenant d'une souche GalGalz~ (82)/ex Gal-X

induite.

Souche (A)
lex A

(A)
lex 82

(82)
lex A

(82)
lex 82 /ex X lex 82

Souche syngenote Gal • :

Segrege des Gal- + + + + + +
Test par stries

immune ä A j- -L —L — +
immune ä 82 — + + + — +

Goutte de la culture
irradiee aux UV
forme zone de lyse
sur
W3110 sensible + -L + + —
W3110 (X) — + + + — + 2

W3110 (82) -L + + — + 1

Souche segregeante
Gal- :

Test par stries
immune ä X + + — —
immune ä 82 + + —

Goutte de la culture
irradiee aux UV
forme zone de lyse
sur
W3110 sensible + -L + —
W3110 [X) + + —
W3110 (82) + + " ~

1 La bacterie Galj Gala lex Gal -A induite adsorbe des pliages 82 libdrds
spontangment de W3110 (82). De la recombinaison rfsultent des phages actifs
eonfdrant l'lmmunitd envers A se multipliant sur W3110 (82). Lorsqu'on fait
le möme test avec le lysat au lieu de la culture induite, on n'obtienl pas de
zone de lyse.

2 Conslatation analogue ä L

phages et visibles au microscope electronique, pas plus que du
materiel bloquant le serum anti-A. Les proportions constantes,
soit de phages recombinants actifs, soit de phages transducteurs

par rapport aux phages actifs, dans les lysats apres des surinfec-
tions ä des temps dilferents au cours de la periode latente,
indiquent que le genome defectif seul ne se multiplie pas vege-
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tativement. On peut se demander si le defaut dg interesse un
seul locus qui commande une etape tres precoce du developpe-
ment du phage, bloquant ainsi toutes les reactions ulterieures,
ou si dg couvre une region etendue des caracteres de X. L'im-
possibilite de former des recombinants actifs entre le genome
defectif et des phages actifs pour les caracteres h, gl et m5

semble prouver que dg est relativement etendu et que cette
region dg se situe sur la carte des caracteres genetiques de X

(figure 10) entre m6 et c. Le meme resultat est obtenu par

Fik. 10.

Position de la region dg dans le groupe de liaison des caractferes
genetiques de X.

Distances en pour-cent de recombinants dans des croisements entre deux
phages non irradiös Pour la localisation des caracteres mB, m6 gv h. u4, c et p4,
voir figure 1. L'endroit de dj, responsable du defaut du prophage de la souche
P14, a £t6 d6terinin6 par Jacob et Wollman (1956a), tandis que nous avons
calculö les positions de ij et 12, responsables des d£fauts des phages d6fectifs Xi 1

et Xi2, ä partir des r6sultats de croisements faits par Whitfield et Appleyard
(1958).

l'analvse des frequences de recombinaison apres un croiseinent
entre le genome defectif \dg et des phages actifs Xmn c ou
Xc p4. Enfin, l'impossibilite de former des recombinants actifs

entre le genome defectif Xdg et un des genomes defectifs \dl
et Xj2, dont les mutations peuvent etre situees en des endroits

restreints, confirme notre localisation de la region dg.

Nos experiences ne permettent pas de connaitre la nature
de ce defaut. On peut s'imaginer qu'il s'agit d'une deletion et

que tous les caracteres situes normalement sur ce segment

manquent. Iis ne peuvent, en effet, jamais etre recuperes par
recombinaison; il est done peu probable qu'ils soient rendus
inefficaces par l'effet d'un suppresseur. Quant aux caracteres

Gal, portes par le phage transdueteur, ils pourraient etre lies

ou non au genome phagique. Selon la premiere possibilite, ils

pourraient etre substitues ou branches ä l'endroit des caracteres
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phagiques manquant. Cela n'impliquerait nullement que la

longueur de la region des caracteres Gal corresponde ä la
longueur de la region dg, qui est par definition celle des caracteres
absents du genome phagique. La seconde possibility que les

caracteres Gal ne soient pas lies du tout au genome phagique
est moins probable, car 1° le genome d'un phage transducteur
est toujours defectif, la capacite de transferer des caracteres
Gal et la defectuosite sont done liees, 2° lors de la segregation
du prophage defectif les bacteries syngenotes lysogenes defectives

perdent toujours ä la fois l'immunite envers X et la diploidie
des caracteres Gal.

Nos donnees experimentales permettent de determiner

approximativement les limites de la region dg. Appelons A la

limite gauche du cöte w6 et B la limite droite du cote c (fig. 10).

Nous avons dejä vu qu'on obtient des recombinants actifs
entre \dg et le mutant virulent X2. Un (e4) des quatre caracteres

determinant ensemble la virulence se situe entre c et h, plus

pres de ce dernier. B doit done se trouver entre h et u4. Une

localisation plus precise est possible par le fait que Xdg n'est

pas capable de cooperer et de former des recombinants actifs

avec le phage defectif Xi2, ce qu'il est ä meme de faire avec le

phage defectif Xil. II est done tres probable que B se situe entre

il et i2. La frequence d'environ 1% de recombinants entre il
et dg apres irradiation de la hacterie doublempnt lvsogene
defective correspond ä une frequence de recombinaison entre
deux phages non irradies (Jacob et Wollman, 1955) qui est en

tout cas plus petite que 0,5.

Admettons done que B se situe ä 4,8 unites ä gauche de c.

Pour placer B plus precisement, il faudrait comparer les

frequences de recombinaison entre Xil et Idg avec celle de Xil et
Xi2 en les mesurant dans les deux cas pour des bacteries double-

ment lysogenes induites. Connaissant la distance B — c, on

peut calculer approximativement la distance m6 — A en se

basant sur les frequences des recombinants actifs trouves dans

le croisement m6r dg c~ x m6dgl c. Ne considerons que

m6 dg' c et m6dg^c+ resultant d'un seul crossing-over et
admettons que ces recombinants se multiplient ä la meme

vitesse, comme e'est le cas pour ces memes recombinants
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w6+ c et rn6 c' dans un croisement entre les deux phages actifs

Xm6 c et Xm6" c~ (Kaiser, 1955). Si Ton suppose qu'il n'y a pas
de crossing-over sur la distance AB ou alors qu'il en resulte
des phages defectifs, les recombinants me dg~ c~ peuvent etre
attribues ä un crossing-over dans la region B — c et les

recombinants m6~ dg" c" ä un crossing-over dans la region m6 — A.
La proportion entre les deux frequences de recombinants

correspond done ä la proportion formee par les deux distances:

frequence m„ dg~ c+
_ distance B — c

frequence dgr c distance w6 A

Elle est en moyenne de 3,4 lorsque la surinfection est effectuee

a 0 minute (tableau VI). La distance B — c etant de 4,8 unites

on trouve pour la distance me — A 1,4 unites. La distance

A — B, done la longueur de la region dg est alors de 4,3 unites.
La precision de cette estimation est limitee par les faits

suivants: a) on ne peut pas mesurer les recombinants comple-
mentaires du fait qu'ils ne sont pas actifs; b) on a neglige une
influence eventuelle de la dose d'induction UV sur la vitesse
de multiplication des recombinants; cj on a neglige les

recombinants ayant fait deux croisements.
La distance totale entre les deux caracteres extremes connus

jusqu'ä present (w6 et p4) sur la carte des caracteres genetiques
de X est de 15,5 unites. D'apres notre estimation, le defaut dg

couvre plus d'un quart de cette longueur totale.
La question se pose de savoir si tous les phages transduc-

teurs d'origine independante (lysats LFT de souches K12 (X)

independantes) portent la region defective au meme endroit
sur la carte genetique et si elle a toujours la meme extension.
Des experiences cherchant ä fixer la limite B ä l'aide de 1'effet
de cooperation entre Xdg et Xil et de non-cooperation entre
~kdg et Xi2 indiquent que B est toujours ä l'endroit indique
(observations non publiees), car dix souches doublement lyso-
genes defectives (contenant Xil et Xdg provenant de lysats LFT
independants), cooperant dans la multiplication des phages

Xdg et Xil, donnent toujours les memes frequences de

recombinants actifs. Cette recherche s'est revelee difficile parce que,

pour tester s'il y a cooperation, on est oblige d'utiliser des
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bacteries doublement lysogenes defectives pour les deux sortes
de prophages defectifs en question. II faut done, par exemple,
transduire des bacteries dejä lysogenes pour Ail. Mais on ne sait

pas quel est le mecanisme de fixation d'un second prophage
dans une bacterie dejä lysogene et il est possible qu'il y ait
interaction entre le prophage et le phage infectant avant ou
lors de l'etablissement de la double lysogenie. Dans les

experiences citees, nous avons egalement trouve un certain nombre
de souches doublement lysogenes defectives pour Adg et Ail qui
n'etaient pas capables de cooperer; on pourrait penser que la

limite B de dg est dans ces cas entre il et c. Mais il nous semble

plus probable que le phage Adg ait fait une recombinaison avec
le prophage Ail lors de la fixation comme second prophage et

qu'il soit ainsi devenu doublement defectif dg et il. II serait
alors evidemment incapable de cooperer avec il. Cette hvpo-
these est appuyee par le fait que des souches capables et inca-

pables de cooperer ont ete obtenues ä partir de phages trans-
ducteurs provenant du meme genome defectif.

2. Le phenomene de cooperation.

Le phage defectif est incapable de se reproduire seul, mais

des qu'un phage surinfectant apporte les fonctions qui lui

manquent, il peut se multiplier. 11 n'est pas necessaire de sur-
infecter par un phage A actif. comme le prouve l'effet de cooperation

entre Adg et le phage defectif Ail, ou meme que le phage
surinfectant soit un phage A, car les phages 82 et 434 apparentes
ä A peuvent apporter cette fonction. Le fait qu'il y a cooperation

entre Adg et Ail montre d'une part que le phage Adg peut

procurer ä Ail les fonctions qui lui manquent pour produire
des phages infectieux, d'autre part que Ail accomplit les fonctions

qui manquent ä Adg et qui sont necessaires pour la
multiplication du genome Adg. On peut en conclure que la svnthese
de phages infectieux est assuree par un jeu complet de genes

phagiques mais que ceux-ci ne doivent pas necessairement etre

apportes par le meme phage ni par un recombinant genetique.
La plupart des phages defectifs resultant de la multiplication

par cooperation ne se distinguent pas genotypiquement de

leur parent defectif. L'existence de recombinants defectifs avant
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croise avec le phage surinfectant peut etre demontre en sur-
infectant avec le phage 82. Dans ce cas, on trouve des phages

defectifs conferant ä la bacterie receptrice l'immunite envers 82

lors de la lysogenisation.
Nous n'avons pas trouve dans les lysats obtenus par cooperation

entre X normal et Xdg des phages ayant recombine ä

l'interieur de la region dg. Par contre le phage defectif peut, lors

de sa multiplication, echanger des caracteres Gal avec la
bacterie (Arber, Kellenberger et Weigle, 1957).

Les proprietes d'adsorption du phage defectif transducteur
sont toujours Celles du phage cooperant: de la cooperation
entre Xdg et Xh actif ne resultent que des phages phenotypique-
ment h, de la cooperation entre Xdg et Xh~ actif uniquement
des phenotypes h~. Les phages d'un lysat obtenu par cooperation

entre Xdg et le phage 82 actif ont tous les proprietes
d'adsorption du 82. Le caractere h et les caracteres de Xdg

determinant la non-adsorption sur des bacteries resistantes ne

peuvent done pas fonctionner, meme en presence d'un phage

cooperant, et il est tres probable que ces caracteres manquent
sur le genorrte Xdg. C'est alors uniquement le phage assistant

qui dirige la synthese des proteines responsables de l'adsorption.
Le phage defectif ~kdg lysogenise vingt ä trente fois moins

bien que le phage actif dont il provient, difference qui disparait
lorsqu'on surinfecte simultanement la culture receptrice avec
des phages normaux. Pour expliquer cette difference on pour-
rait supposer que la faible probabilite de lysogeniser du phage

Xdg, quand il infecte seul une bacterie, est en relation avec

l'incapacite de Xdg de se multiplier vegetativement. Admettons

qu'un genome phagique ait une certaine probabilite par unite
de temps d'etablir la lysogenie. Si le materiel genetique du

phage ne se multiplie pas, il n'v a que peu de bacteries qui
etablissent la lysogenie. Si, par contre, on a une multiplication
du genome phagique, la chance de lysogeniser augmente avec
le nombre de copies. X normal, s'il surinfecte apres le premier
tiers de la periode latente une bacterie ayant adsorbe un phage

Xdg, n'aide que peu ä la lysogenisation par Xdg. Ce fait permet
de penser que la probabilite de lysogeniser est la plus grande
immediatement apres l'infection et qu'elle diminue plus tard.

Archives des Sciences. Vol. li, fasc. 3, 1958. *22
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Elle serait done une fonetion du temps au cours de la periode
latente. Dans une bacterie surinfectee simultanement avec
X normal, Xdg se multiplie par cooperation aussi bien que X

normal. Notre hypothese pourrait done expliquer pourquoi Xrfg

assiste par X normal lysogenise aussi frequemment que X normal.
Une autre possibility serait que Xdg s'associe au phage normal

cooperant avant ou lors de la fixation de ce dernier comme
prophage. Jacob, Fuerst et Wollman (1957) trouvent parmi
leurs phages genetiquement defectifs des phages lysogenisant
bien et d'autres qui lysogenisent mal. Ces resultats semblent
confirmer notre hypothese. En efiet, ceux qui lysogenisent bien
sont ceux qui multiplient vegetativement leur genome, tandis

que ceux qui n'effectuent pas de multiplication n'etablissent

que rarement la lysogenie. Nous avons vu nous-memes que le

phage Xil, dont la multiplication vegetative a lieu mais ä un
rvthme ralenti (Whitfield et Appleyard, 1957) a une probability
de lvsogeniser inferieure de peu seulement a celle du phage
homologue actif.

Les bacteries lysogenisees par Xdg seul sont toutes synge-
notes lysogenes defectives. Les bacteries lysogenisees par Xdg

assiste par un phage actif sont toutes syngenotes lvsogenes
normales. II semble tres probable qu'il s'agit alors de bacteries
doublement lysogenes, une fois pour le prophage actif et l'autre
fois pour le prophage defectif transdueteur: a) ces souches

donnent apres induction des lvsats HFT exaetement semblables

aux lvsats des bacteries infectees simultanement par des phages
defectifs et des phages actifs; b) la segregation en Gal" est

accompagnee dans la plupart des cas par la perte du prophage
defectif, mais la bacterie reste lysogene normale pour le

prophage actif; son lysat apres induction n'est alors plus HFT;
c) de la transduction par \dg avec surinfection par le phage 82

resultent des bacteries immunes envers 82 et envers X. Elles
sont lysogenes normales pour le prophage 82 et syngenotes
lysogenes defectives pour le prophage Xdg.

La frequence elevee de bacteries doublement lysogenes

apres infection mixte avec des phages transducteurs et des

phages normaux ne permet pas de conclure quant au mecanisme

special eventuel de fixation du prophage defectif. En effet, on
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obtient egalement une grande proportion (%) de bacteries

doublement lysogenes K12 (XA, X/T) lors d'une infection mixte
de bacteries sensibles avec XA et XA+. II semble done assez

normal de trouver plus d'un prophage fixe lors d'une infection
simultanee.

L'effet de cooperation dans la lysogenisation permet une
titration des phages transducteurs relativement precise et assez

simple: par infection ä basse m.i. (10~3) avec des phages
transducteurs et surinfection (m.i. 5) de toutes les bacteries avec
des phages normaux, on obtient des conditions de lysogenisation

relativement constantes. Tenant compte de la probability
de lysogenisation, on peut alors determiner les titres par
comptage des colonies transduites. D'autres methodes de

titration ont ete discutees dans le chapitre premier.

Chapitre V

TRANSDUCTION PAR LE PHAGE Xdg IRRADIE
AU RAYONNEMENT UV

Garen et Zinder (1955) ont trouve qu'un lysat du phage P22

de Salmonella typhimuriam ne perd pas sa capacite de trans-
duire apres irradiation aux UV, bien qu'une grande proportion
des phages soient inactives. Morse (communication person-
nelle) a fait la meme constatation pour Xdg. Dans certaines
conditions ces auteurs obtiennent meme une augmentation de

la transduction, apres une faible dose d'UV. Comme le phage X

inactive aux UV ne lysogenise pas (G. Kellenberger,
communication personnelle), on peut se demander par quel mecanisme
la transduction par un lysat HFT irradie se produit. Nous

avons essaye de repondre ä cette question par les experiences
suivantes:

Le pouvoir transducteur de notre lysat HFT 78 GaD

irradie par des doses variables d'UV a ete determine et les

resultats sont representes sur la figure 11. On a utilise les
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