Génétique des populations et évolution

Le mélanisme industriel chez la phalène du bouleau 

1 – La mise en évidence d'un polymorphisme de coloration 

La phalène du bouleau (Biston betularia) est un papillon (ordre des Lépidoptères) fréquent en Europe du nord (fig.1). Les individus volent de nuit et se reposent le jour sur les bouleaux. Cette espèce a été très étudiée depuis le XIXème siècle car elle présente deux formes principales (fig.2), l'une claire (typica) et l'autre sombre, ou mélanique (carbonaria), dont les fréquences ont considérablement varié dans les populations naturelles au cours des 150 dernières années.
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Au milieu du XIXème siècle, la forme typica était largement majoritaire dans les populations anglaises. C'est en 1848 que l'on a rapporté la première capture d'un individu carbonaria dans la région de Manchester. La fréquence de cette forme s'est alors accrue rapidement et les individus mélaniques ont ensuite été observés dans les autres régions industrielles de l'Angleterre (fig.3). 
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Fig.3

L'augmentation de la fréquence de la forme carbonaria a été très rapide puisqu'en 1895 elle atteignait 98% autour de Manchester. En moins de 50 ans cette forme était devenue largement majoritaire dans cette région.

2 – Déterminisme génétique et fréquences allèliques 

          Le déterminisme génétique de cette coloration est monogénique et autosomique, l'allèle carbonaria (C) étant dominant sur l'allèle typica (c). Les fréquences alléliques de C et c seront dénommées respectivement p ( C )  et q ( c) . 

[Forme mélanique] CC ou Cc  

[Forme claire] cc

Question 1 ? En supposant que la population est panmictique et que la fréquence de la forme mélanique était de 0,98 en 1895, estimez approximativement la fréquence de l'allèle typica ( c)  à cette époque. 

D'après vos calculs, cette valeur était environ : 

                           (a)    0,990
(b)       0,010
 ( c)
 0,141
Les variations s'étant toujours produites dans le sens de l'augmentation de la fréquence de la forme carbonaria, il ne peut s'agir d'un phénomène dû au hasard. Deux hypothèses sont possibles, soit l'effet de mutations récurrentes, soit l'action de la sélection. 

3 – L'hypothèse des mutations récurrentes 

On pourrait penser que l'allèle carbonaria soit obtenu assez fréquemment par mutation et qu'il ait ainsi remplacé l'allèle typica. On peut alors calculer le taux v de mutation de c vers C qui correspondrait à une évolution aussi rapide que celle observée dans la nature. 

Sous l'effet des mutations seules, la relation de récurrence des fréquences alléliques de c entre deux générations successives s'écrit : 

q1 = q0 - vq0 

La fréquence des allèles c sera celle de la génération précédente (q0) diminuée de la fréquence des allèles mutés (vq0). On considère ici que l'allèle C ne mute pas vers c, ce qui correspond à l'évolution la plus rapide possible sous l'effet de la mutation. 

Le processus se répétant au cours de générations, on en déduit : 

qt = q0 (1-v)n 

et 

v = 1 - (q t / q0)1/n 

ou n représente le nombre de générations. 

Question 2 ? Si on considère que la fréquence de la forme mélanique ( CC & Cc )était de 0,01 dans la région de Manchester en 1848 et de 0,98 en 1895, et sachant que la phalène du bouleau présente une génération par an dans cette région, calculer la valeur de v qui rend le mieux compte de la vitesse de l'évolution observée ? 

                          a)    - 0,102

b)     0,041

c)    0,093
          Cliquer sur la valeur qui correspond à votre réponse.

4.1 – L'hypothèse sélective : l'action des prédateurs 

          Dès le XIXème siècle, on remarqua une corrélation positive entre la fréquence de la forme mélanique et la pollution industrielle. Celle-ci contribue à la disparition des lichens sur les bouleaux et au noircissement de ces arbres. Le phénomène fut décrit sous le terme de "mélanisme industriel". 

La distribution géographique des différentes formes est d'ailleurs très suggestive. La figure 4 présente la distribution des fréquences des deux formes vers la moitié du XXème siècle. 
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Fig.4

On remarque que la forme mélanique est majoritaire dans les régions industrielles du nord et de l'est, tandis que la forme claire prédomine dans les régions rurales du sud-est.

4.2 – Le rejet du modèle Lamarckien 

L'hypothèse la plus répandue supposait alors une action dirigée de l'environnement, modifiant un caractère héréditaire d'un organisme pour mieux adapter celui-ci à son milieu. Le caractère serait alors transmis sous la forme nouvellement acquise. Cette hypothèse, très ancienne, a été formalisée plus particulièrement par Lamarck (1744–1829). Elle est souvent présentée sous le terme d' hérédité des caractères acquis. 

L'idée centrale de l'hypothèse lamarckienne est celle d'une action directe (non-aléatoire) de l'environnement sur le caractère adéquat. Il ne s'agit donc pas d'une simple mutation au hasard. Dans le cas du mélanisme industriel, on a supposé par exemple que la modification des objets environnants induisait directement le changement de couleur chez les femelles reproductrices. En termes actuels, il s'agirait d'une mutagenèse dirigée. 

Compte tenu des connaissances actuelles sur le matériel génétique on conçoit les difficultés de cette hypothèse. Il faudrait en effet que l'environnement 'reconnaisse' le gène adéquat pour le modifier, et ceci, spécifiquement dans le 'bon sens'. De nombreuses expériences ont été réalisées pour examiner cette hypothèse, mais aucune ne permet actuellement de la retenir.

4.3 – Le modèle darwinien 

Dès 1897, certains chercheurs proposèrent une explication au mélanisme industriel dans le cadre de la sélection naturelle. Tutt fut le premier à suggérer que les individus typica posés sur des bouleaux clairs couverts de lichens étaient mieux camouflés des oiseaux prédateurs que les individus carbonaria. L'inverse se produisait s'ils reposaient sur des bouleaux noircis par les suies et dépourvus de lichens. Les deux formes seraient alors consommées de façon différente selon le type de support, la forme mélanique étant avantagée sur des arbres noircis. Elle se serait ainsi répandue facilement dans les régions industrialisées, suite à la modification de la surface des bouleaux par la pollution. Les figures 5 , 6a et 6b montrent l'efficacité d'un tel camouflage, tout au moins aux yeux humains ! Il convient donc d'approfondir l'étude.

[image: image4.jpg]



Fig.5 Individu typica sur un bouleau non pollué
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Fig.6a Individu carbonaria sur un bouleau noirci par la pollution
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Fig.6b Individus typica sur un bouleau noirci par la pollution

Cette hypothèse fut reprise par Haldane (en 1924) qui estima les valeurs sélectives, en estimant que les génotypes CC et Cc avaient la même valeur. 

4.4 - Simulation 

En utilisant le logiciel Micro30, réalisez un certain nombre de simulations pour estimer approximativement, la valeur sélective (w3 ) de la forme typica ( cc), en supposant que la fréquence de l’allèle C ( forme carbonaria : CC ou Cc) soit passée de 0,005 en 1848 à 0,86 en 1895, soit en une cinquantaine de générations.

4.5 - Analyse des résultats de simulations 

Question 3 ? D'après vos résultats quelles sont les valeurs compatibles avec l'évolution des fréquences des allèles de coloration, observée chez la Phalène du bouleau ? 

                                a)       w1 = 100   w2 = 100 w3 = 0 

                                b)      w1 = 100   w2 = 100 w3 = 15 

                                 c)     w1 = 100   w2 = 100 w3 = 95 

                               d)       w1 = 100   w2 = 100 w3 = 75
4.6 - Expériences de captures et de recaptures 

L'hypothèse sélectionniste fut développée par Ford et mise à l'épreuve par Kettlewell dans les années 1950. Il utilisa la méthode des captures-recaptures (dans plusieurs séries d'expériences). Un grand nombre de phalènes des deux formes furent marquées ventralement, puis relâchées. Quelques jours après, une nouvelle campagne de captures fut menée, et les individus marqués et non-marqués des deux formes, furent dénombrés. 

Nous présentons ici les résultats d'expériences de captures-recaptures effectuées dans deux régions proches, mais différentes par leur taux de pollution. Le tableau suivant résume les résultats obtenus dans des zones boisées "non polluées" de la région du Dorset et dans celles "polluées" situées à proximité de Birmingham (Kettlewell, 1955). 

	Dorset 1955 (non pollué)
	Forme carbonaria
	Forme typica
	Total

	Nb individus marqués relâchés
	473
	496
	969

	Nb individus marqués recapturés
	30
	62
	92

	% de marqués recapturés
	6,3%
	12,5%
	-


	Birmingham 1955 (pollué)
	Forme carbonaria
	Forme typica
	Total

	Nb individus marqués relâchés
	154
	64
	218

	Nb individus marqués recapturés
	82
	16
	98

	% de marqués recapturés
	52,3%
	25,0%
	-


Etudiez attentivement ce tableau.  Analysez les différents taux de recapture entre les régions. Puis continuez.

4.7 - Estimation des valeurs sélectives 

La comparaison de ces données met en évidence des différences statistiquement significatives pour les taux de recapture, en fonction des régions. Les deux formes sont recapturés différemment selon la région. Il apparaît donc que la technique de capture-recapture (qui elle est toujours la même) n'est pas responsable des différences observées. Kettlewell interprète ces données en terme de survie différentielle. 

On peut alors en déduire une estimation des valeurs sélectives, en considérant les taux de recapture comme représentatifs des taux de survie.

 D'où : 

	Dorset 1955 ( non pollué ) 
	Forme mélanique (carbonaria)

CC et Cc
	Forme claire (typica)

cc

	Taux de survie
	0,063
	0,125

	Valeur sélective relative
	0,0631 / 0,125

w1 = w2 = 0,50=50%
	0,125 / 0,125

w3 = 1=100%


	Birmingham 1955 ( pollué)
	Forme mélanique (carbonaria)

CC et Cc
	Forme claire (typica)

cc

	Taux de survie
	0,523
	0,250

	Valeur sélective relative
	0,523 / 0,523

w1 = w2 = 1=100%
	0,250 / 0,523

w3 = 0,48 = 48%


Question 5 ? Ces valeurs suggèrent que : 

              [1] les formes claires sont désavantagées dans les régions polluées et inversement, 

              [2] les formes mélaniques sont avantagées dans les régions non polluées et inversement, 

              [3] aucune des formes ne présente d'avantage relatif, 

              [4] les formes mélaniques sont avantagées dans les régions polluées et inversement.
5.1 Contre-épreuve : les conséquences de la dépollution 

L'interprétation sélectionniste proposée a pu être mise à l'épreuve de façon inattendue depuis les années 1950. En effet, si les hypothèses sont correctes on doit s'attendre à ce qu'un changement d'environnement éliminant la pollution favorise à nouveau les formes claires. 

Dans les années 1950, la Grande Bretagne adopta une législation anti-pollution (the Clean Air Acts) qui eut pour effet de réduire les émission de suie et de SO2. Dans la période qui suivit on observera une diminution de la fréquence de la forme mélanique, qui se poursuit depuis lors.

La figure 8 présente les observations effectuées dans la banlieue de Liverpool, à Wirral. 
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                                                                           Fig. 7

Les fréquences alléliques en 1960 et 1995 sont données dans le tableau ci-dessous : 

	
	Forme mélanique
	Forme claire
	Fréquence

Allèle c
	Fréquence

Allèle C

	1960
	0,94
	0,06
	0,245
	0,755

	1995
	0,18
	0,82
	0,906
	0,094


5.2 Simulation. 

Question 6 ? En supposant comme précédemment que les valeurs sélectives w1 et w2 sont égales entre elles et que la valeur w3 est fixée à 1 (100%), réalisez quelques simulations et vérifier que le système : w1 = w2 = 0,82 (82%) ; w3 = 1 (100%) permet un ajustement correct des données.

5.3 Analyse des résultats de simulations 

6 - Conclusion 

Bien d'autres études ont été menées sur le mélanisme industriel chez la phalène du bouleau. Cette évolution a également été observée dans d'autres pays nord-européens, la Hollande par exemple. L'interprétation générale est que la variation de fréquence des formes de la phalène est due à la prédation différentielle des oiseaux selon les régions, et aux migrations des papillons entre régions (Majerus, 1998). 

Ce phénomène du mélanisme industriel existe également pour plusieurs autres espèces de papillons de nuit. Cependant, tous les mélanismes observés ne sont pas de type “ industriel ”. Ainsi, chez certains papillons de jours ou chez des coléoptères  (coccinelles), de nombreux autres facteurs sélectifs ont été impliqués : propriété thermique liée aux colorations, choix de l'habitat, type de forêt, … Il convient donc de se rappeler que les facteurs de la sélection naturelle peuvent être multiples et que chaque cas doit être étudié de manière approfondie en évitant les généralisations trop hâtives. 

Pour complément de lecture, vous pouvez consulter l'ouvrage de Majerus : Melanism, 1998, Oxford University Press, à partir duquel les figures ont été adaptées pour ce programme. Les photographies sont dues à l'amabilité de Paul Brakefield de l'université de Leiden, Pays-Bas. 

Réponse 1.1c (  exacte). 

Il faut utiliser la fréquence des phénotypes [typica] récessifs soit :  1-0,98 = 0,02 et faire l'approximation que les fréquences ne sont pas trop éloignées des proportions de Hardy-Weinberg. 

D'où 

q = ( 0,02 = 0,141 

Bien évidemment cette approximation sera d'autant meilleure que la population est effectivement panmictique et que les proportions ne sont pas trop modifiées par un facteur sélectif par exemple.  Dans l'idéal il conviendrait d'obtenir les fréquences des différentes formes juste après la naissance et avant toute perturbation. Ceci est très difficile dans la nature mais peut être réalisé dans certaines expériences de laboratoire, chez la drosophile par exemple. 

Retour
Réponses 1a et 1b  ( Inexactes)

Retour

Rep 2a )  Réponse inexacte. 

Il faut utiliser les fréquences de l'allèle typica (q) pour faire les calculs. 

Ceux-ci sont résumés dans le tableau suivant :  

	
	Forme mélanique

CC ou Cc
	Forme claire

cc
	Fréquence de l’allèle

q( c)

	1848
	0,01
	0,99
	( 0,99 = 0,995

	1895
	0,98
	0,02
	( 0,02 = 0,141


En 47 générations, on obtient 

v = 1 - (0,141/0,995)1/47 = 0,041. 

Soit une valeur calculée de l'ordre de 4%. Ceci signifie qu'environ 4 gamètes sur 100 devraient muter de la forme typica vers carbonaria, à chaque génération, pour que l'on puisse obtenir une évolution aussi rapide que dans la nature. En fait il s'agit là d'un taux de mutation incompatible avec les taux réellement observés (de l'ordre de 10-5 à 10-6). De plus, il faudrait expliquer le brutal changement du taux de mutation à partir de 1848 !

Retour
Rep 2 b ) Réponse exacte. 

          Il faut utiliser les fréquences de l'allèle typica (q) pour faire les calculs. 

          Ceux-ci sont résumés dans le tableau suivant :

	
	Forme mélanique

CC ou Cc
	Forme claire

cc
	Fréquence de l’allèle

q( c)

	1848
	0,01
	0,99
	( 0,99 = 0,995

	1895
	0,98
	0,02
	( 0,02 = 0,141


En 47 générations, on obtient 

v = 1 - (0,141/0,995)1/47 = 0,041. 

Soit une valeur calculée de l'ordre de 4%. Ceci signifie qu'environ 4 gamètes sur 100 devraient muter de la forme typica vers carbonaria, à chaque génération, pour que l'on puisse obtenir une évolution aussi rapide que dans la nature. En fait il s'agit là d'un taux de mutation incompatible avec les taux réellement observés (de l'ordre de 10-5 à 10-6). De plus, il faudrait expliquer le brutal changement du taux de mutation à partir de 1848 !

Retour
Rep 2c )  Réponse inexacte. 

Il faut utiliser les fréquences de l'allèle typica (q) pour faire les calculs. 

Ceux-ci sont résumés dans le tableau suivant :  

	
	Forme mélanique

CC ou Cc
	Forme claire

cc
	Fréquence de l,a llèle

Q( c)

	1848
	0,01
	0,99
	( 0,99 = 0,995

	1895
	0,98
	0,02
	(  0,02 = 0,141


En 47 générations, on obtient 

v = 1 - (0,141/0,995)1/47 = 0,041. 

Soit une valeur calculée de l'ordre de 4%. Ceci signifie qu'environ 4 gamètes sur 100 devraient muter de la forme typica vers carbonaria, à chaque génération, pour que l'on puisse obtenir une évolution aussi rapide que dans la nature. En fait il s'agit là d'un taux de mutation incompatible avec les taux réellement observés (de l'ordre de 10-5 à 10-6). De plus, il faudrait expliquer le brutal changement du taux de mutation à partir de 1848 !

Retour
Réponses 

Rep 3a Réponse inexacte. 

Les homozygotes cc ne sont ni létaux, ni stériles. Reprenez vos résultats.

Retour 

Rep 3b) Réponse inexacte. 

Les homozygotes cc ne sont ni létaux, ni stériles. Reprenez vos résultats.

Retour
Rep 3c) Réponse inexacte. 

Dans le modèle étudié les homozygotes cc devraient être encore plus désavantagés. La valeur w3 = 0,95 ne permet pas un envahissement aussi rapide que celui observé dans la nature. Reprenez vos résultats.

Retour
Rep 3d) Réponse exacte. 

Ce sont les valeurs proches de celles proposées par Haldane. Le résultat remarquable de son approche quantitative fut de montrer que de grandes différences de valeurs sélectives ne concernant pas des génotypes létaux ou semi-létaux, pourraient exister dans les populations naturelles.

Retour
Réponses 

Rep 4.1, 4.2, 4.3, 4.4 En fait les quatre premières interprétations sont raisonnables, mais en l'état actuel de nos données il est prématuré de dire laquelle, ou lesquelles, sont "bonnes". On ne dispose d'aucun argument pour les discuter ; il va donc falloir proposer de nouvelles expériences, pour mettre à nouveau à l'épreuve chacune de ces idées. 

En ce sens, on peut donc dire que la question était mal formulée.

Retour 

Rep 4.5 En fait les quatre premières interprétations sont raisonnables, mais en l'état actuel de nos données il est prématuré de dire laquelle, ou lesquelles, sont "bonnes". On ne dispose d'aucun argument pour les discuter ; il va donc falloir proposer de nouvelles expériences, pour mettre à nouveau à l'épreuve chacune de ces idées. 

En ce sens, on peut donc dire que la question était mal formulée.

Retour
Rep 4.6

 Si les quatre premières interprétations sont raisonnables, il est cependant prématuré de dire, en l'état de nos données, laquelle ou lesquelles sont "bonnes". On ne dispose d'aucun argument pour les discuter ; il va donc falloir proposer de nouvelles expériences, pour mettre à nouveau à l'épreuve chacune de ces idées. 

En ce sens, on peut donc dire que la question était mal formulée.

Retour

Rep 5.1 Réponse exacte. 

Les réponses 1 et 4 sont équivalentes. Les formes claires sont avantagées en région non polluée et les formes mélaniques en zone polluée. Cette interprétation correspond de plus à ce qui a été observé dans la nature pour la variation de la fréquence de la forme mélanique entre régions urbaines et rurales. 

Retour
Rep 5.2, 5.3   Réponse inexacte. 

En fait, les formes claires sont avantagées en région non polluée et les formes mélaniques en zone polluée. Cette interprétation correspond de plus à ce qui a été observé dans la nature pour la variation de la fréquence de la forme mélanique entre régions urbaines et rurales. 

Retour
Rep 5.4 Réponse exacte. 

Les réponses 1 et 4 sont équivalentes. Les formes claires sont avantagées en région non polluée et les formes mélaniques en zone polluée. Cette interprétation correspond de plus à ce qui a été observé dans la nature pour la variation de la fréquence de la forme mélanique entre régions urbaines et rurales. 

Retour
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