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PARTITION GENETIQUE D’UNE POPULATION
ET DISTRIBUTIONS SPATIALES

Jacques THIERIE !

Résumé

La méthode des partitions permet de découper un systéme en sous-
systemes spécifiquement corrélés et de suivre les comportements
dynamiques du tout et des parties. Nous appliquons cette méthode a
une population d’organismes se reproduisant d’une maniére sexuée.
La population est décrite en terme de fréquences des alléles (niveau
génétique), pour lesquelles nous dérivons un modele mathématique
général, le modele allélique. Nous montrons alors comment cette
partition peut s’appliquer-a la distribution spatiale des alléles au sein
d’une population unique. Deux exemples concrets sont ensuite examinés,
qui montrent un bon agrément entre les valeurs expérimentales et
théoriques.

Abstract

The partition method allows us to cut up a system into specifically
correlated subsystems and to study the dynamic behaviors of the whole
and the parts. We apply this method to a population of organisms that
reproduce in a sexual way. The population is described thanks to allelic
frequencies (at a genetic level), by use of a general mathematical model
we constructed: the allelic model. We show how this partition can be
used in order to take the spatial allelic distribution within a single
population into account. We describe two real case studies, showing
good agreement between experimental and theoretical data.
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I. INTRODUCTION

Dans la grande majorité des cas, un systéme est obtenu par une méthode
que ’on pourrait qualifier « d’agrégation », qui consiste & isoler d’un
environnement, diverses parties considérées comme signifiantes (variable
d’étar) et de construire les relations entre celles-ci en terme de couplages.
La méthode des partitions, au contraire, suppose au préalable, un ensemble
d’objets tous identiques (indiscernables), formant une population homogene,
régie par une loi dynamique globale qui assure la cohérence et la pertinence
a priori de cet ensemble. La question posée est alors : « Qu’arriverait-il
si, au sein de cette population homogene (niveau de description global),
certains sous-ensembles (niveau de description local) acquéraient quelques
propriétés dynamiques qui les rendraient faiblement discernables les unes
des autres? ». Nous avons montré (Thierie, 1990) que cette partition
d’un systtme dynamique global cohérent en sous-ensembles faiblement
discernables possédait, sous certaines conditions, des propriétés générales
intéressantes. Parmi celles-ci, la plus marquante est sans doute la propriété
de tels systémes a pouvoir se « réorganiser » spectaculairement au niveau
local, sans perte de stabilité ni de cohérence au niveau global, par le biais de
bifurcations survenant dans la répartition du flux global d’échange entre les
divers sous-ensembles. Cette situation n’est cependant possible que pour des
systemes possédant une dynamique non-linéaire.

Dans Darticle précédent, nous avons utilisé cette méthode, de maniére
tres générale, a4 un probléme d’évolution en dynamique des populations :
la cladogenese (ou buissonnement). Ici, nous appliquons la méthode des
partitions, de maniére beaucoup plus précise, pour expliquer la répartition
spatiale de la fréquence de certains alleles (clines) au sein d’une population
du poisson Fundulus heteroclitus et de ’escargot Cepea nemoralis.

II. LE MODELE ALLELIQUE ET SA PARTITION

Le modele que nous décrivons s’applique aux animaux diploides qui se
reproduisent par voie sexuée. Ces &tres vivants disposent donc de deux
chromosomes appariés provenant de leurs parents. Chaque chromosome
peut étre considéré comme une collection de portions d’ADN codant
significativement pour une fonction (une enzyme, par exemple) ou un
caractere (une couleur, etc). Pour simplifier, nous pourrions appeler « géne »
une telle portion codante. Chaque géne est localisé de manigre spécifique
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sur ’ADN (le locus). Dans de nombreux cas, il existe plusieurs « versions »
d’un geéne codant pour un caractére (par exemple, pour le caractére couleur,
une version codera pour le jaune, I’autre pour le rose, etc.) : ces différentes
versions sont appelées les alléles du géne. L’existence de plusicurs alleles
permet donc I'apparition d’une variabilité normale au sein d’une population,
variabilité¢ qui résulte de leurs différentes combinaisons. Il est donc trés
« naturel » d’aborder certains aspects de la génétique et de I’évolution des

N

populations par une description a un niveau allélique.

IL1. La loi globale

Soit une population formée d’un ensemble d’individus possédant M alleles
autosomiques au locus X. Soit X; le nombre d’alléles i pour ce locus et V;;
le nombre de génotypes ordonnés du type X; X ;. La fréquence d’un génotype
au sein de la population est alors donné par :

fiy=28 @
Soit maintenant :
K le nombre d’accouplements par unité de temps,
Pik,15 1a fraction d’accouplements entre les génotypes X; X, et X; X i
aix,1; le nombre de descendants d’une seule union X; X, x X X;.
La variation de NV;; avec le temps, T, est alors donnée par (Waltman, 1983) :
vy =K Z P15 - Qi 15 (2.2)

k1l

dr

L’équation (2.2) est la loi générale décrivant 1’évolution temporelle du
nombre de génotypes NV;; au sein de la population.

I1.1.1. Cas non discernable

Si (2.2) est vraie pour des génotypes différents (discernables), elle doit
I’étre aussi pour des génotypes non discernables, et donc :

Gy = Vi, gk, 23)

D’autre part, dans le cas non discernable, la fraction d’accouplements doit
étre égale a I'unité et :

Piu=1 2.4)
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IL1L.2. Forme explicite pour K

Pour le cas non discernable, I’hypothése panmictique est la seule

raisonnable ; le nombre maximal d’accouplements potentiels est alors :
2 N! N?

%=
NN =2 T 2

si IV est grand assez. Nous admettons que le nombre d’accouplements par
unité de temps peut étre mis sous la forme :
NZ
K =fg(N, T)—2— (2.5)

IL1.3. Loi d’évolution pour les génotypes non discernables

En utilisant les équations (2.2), (2.3) et (2.5), (2.2) prend la forme :
B(N, 1)

dTN:—z—.&.A.NQ (2.6)

oll A est une constante introduite par la sommation sur les différents géno-
types. (2.6) est alors la vitesse de production des génotypes indiscernables, N.
Nous introduisons maintenant une simplification importante, 2 savoir que

AB(N,7).a=cste=a>0 2.7
et (2.6) devient :

d, N = g N2 (2.8)

IL1.4. Loi d’évolution pour les alléles non discernables

Pour des individus diploides, le nombre d’alléles est simplement le double
de celui des génotypes :

d; N =aN? 2.9)

Afin d’obtenir une variable sans dimension, nous divisons les deux membres
de cette équation par un nombre constant d’individus, Ny, et nous effectuons
un changement d’échelle de temps, ¢ = Np.7, de sorte que

dyn = an® (2.10)

ot n = N/Np. (Il faut noter que, désormais, le nombre d’alleles n’est plus
un entier.)
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Soit alors le bilan total :

din=an®* —bn+ & (.)
ou :

* —bn est un terme classique de sortie (voir, par ex. Nicolis & Prigogine,
1977) qui reflete la perte d’alleles au sein de la population (mort,
migrations,...). Le terme b, constant, est strictement positif : b > 0;

*+®(.) est un terme complexe d’entrée qui sert de source aux alldles.
Il prend en compte les sources externes (nutriments, facteurs limitants,...)
et les sources internes (mutations, absence de facteurs 1éthaux, facteurs de

régulation, etc.). En bref, ® () est une mesure de la possibilité de synthétiser
un allele.

Nous cherchons d’abord & développer un modele minimal. Dans ce sens,
nous cherchons une fonction test pour ® (. ) avec les propriétés suivantes :

1. & dépend seulement de n : ®(.) = & (n);

2.®(n) = 0 si n = 0; nous choisissons : ® (n) = n.®' (n);

3. Finalement, nous imposons que n () posséde une seule solution stable
pour tout £. i

Ces trois conditions sont parfaitement satisfaites par la fonction suivante
(notée By (n)) :

@ (n) =n(by — agn)

avec les conditions ag > 0 et by > 0. De plus, $; (n) est strictement positive
ssi '

a Qg

b b

Finalement, 1a loi globale qui décrit I’évolution temporelle du nombre d’alleles
est donnée par

dtnzanz—bnqtn(bg—ao) .11

Il est aisé de voir que (2.11) a la forme d’une équation logistique. Toutefois,
celle-ci ne peut plus s’interpréter de maniére usuelle : les deux premiers
termes du membre de droite de (2.11) sont construits de maniere rigoureuse
sur la base des étapes élémentaires de la reproduction et de la sortie, alors que
le troisieme n’est autre qu’une forme empirique, agissant sur les entrées, et qui
fournit un comportement simple et continu au systeme. Pour cette raison, les
deux différentes contributions devront &tre traitées différemment par la suite.
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II.2. Les lois locales

La loi globale décrit la variation dans le temps d’un allele isolé unique
au locus X au sein d’une population unique. Supposons maintenant,
indépendamment de comment cela a pu se produire, que M différents alleles
puissent exister sur ce méme locus. Soit alors X; (i = 1, 2, ..., M) le nombre
d’alleles . En appliquant la méthode des partitions :

M
> Xi=n (2.12)
i=1

Cette relation est certainement valide pour des alleles isolés au sein d’une
méme population. En utilisant les équations (2.5) et (2.12) et en appliquant
ces relations 2 la partie non empirique de (2.11), il vient :

STdiXi=a(} X)?=bY Xi+ o (n).

En appliquant le principe d’isomorphisme (Thierie, 1990), on peut distribuer
chaque terme du membre de gauche pour obtenir les lois locales suivantes :

A Xi=a; X2 =0 X+ ®o(n) + oy Xp Xy5 Vi (213)

gk

ott v; ®y(n) exprime la dépendance allométrique de chaque allele par
rapport aux entrées. Le dernier terme de cette relation est la somme sur
les M (M — 1)/2 2-uples ordonnés X X; pour k, j variant de 1 a M. Par
construction, tous les termes de couplage sont isomorphes et nous pouvons
définir

Ur =) Xi X, (2.14)
3ok
et (2.13) devient
dt)(i = a; Xlz '—bi Xi+’}’iq)g (7'L)+(¥,‘ \I’T; Vi (215)

U représente comme un champ allélique global dans lequel chaque allele
serait immergé. Effectivement, ce terme reflete le role de la population
entiere (niveau global) sur chaque classe de la partition (niveau local). Nous
I’appellerons le flux allélique global d’échange. Le seul terme spécifique, au
niveau du couplage est «; que nous nommerons sensibilité de Pallele ¢ au
flux allélique global d’échange. Tous les autres termes conservent la méme
signification qu’au niveau global.
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On pourrait argumenter que 1’impact de la population entiére n’agit pas au
niveau de I’allele mais au niveau du génotype (c’est-a-dire, du couple X; X ).
Mais c’est bien ce qu’exprime notre formalisme dans le fait que le flux ¥
représente bien la combinaison de tous les alléles, qui inclut aussi le couple
X; X;. La différence réside dans le fait de représenter le poids de I’influence
du couple X; X; par rapport 2 X;. Notre hypothese de base, ici, est que la
sensibilité «; est suffisante pour décrire le phénomene. Une représentation
plus ou moins adéquate de la représentation niveau global/niveau local des
alleles via le flux allélique global d’échange est donnée par la figure 1.

RESSOURCES

Figure 1. Représentation schématique de la partition allélique.

Notre intention, ici, est de mettre en évidence le réle prédominant du
flux allélique global d’échange (ou flux global) sur les autres mécanismes
possibles. Dés lors, nous postulerons qu’il n’y a pas de différences
significatives entre les constantes d’« autoreproduction », ni pour celles
concernant les sorties et :

ai=a>0; b~b>0; Vi.
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De cette maniére, le comportement de chaque alléle différerq quantitativement
des autres surtout par le terme complexe d’entrée, v Dg (n), et par sa
sensibilité au flux global, ¢, L’équation (2.15) se réduit 3 :

thi:(LXi?*bX{'f-’}/i q)o (7L)+(ki \I/T; Vi (216)

Il est clair que, pour satisfaire les conditiong d’isomorphisme (Thierie, 1990),
les contraintes Suivantes sont nécessaires :

Z vi=1 2.17)

Z(ll‘ZZ(Z (218)

La relation (2.17) reflete Ia compétition pour les ressources. De plus, pour

maintenir localement g méme signification physique qu’au njveay global,
on doit avoir :

% ®(n)>0; vy

Au contraire, [a notion de sensibiljté n’apparait pas au niveau global et aucune
contrainte ne s’impose sur les @, de sorte que théoriquement dy moins :

@; €]~ o0, +oof; Vi
Les changements de signe de la sensibilité peuvent &re interprétés en terme
de couplage :
* @; > 0 décrivant un couplage coopératif;
* @; < 0 décrivant un couplage compétitif,
* @ = 0 correspondant ay cas spécial on Ia Sous-population est indépen-

dante ; noter que, dans ce cas, cette Sous-population est complétement
isomorphe 3 1a population globale.

IL3. Etats stationnaires

1L.3.1. Etar Stationnaire global

A Tétat Stationnaire, Jeg dérivées s’annulent, les flux et les variables
sont alors constants, L’état Stationnaire (valeur surlignée) correspondant 3
I’équation (2.11) est alors :

=

(2.19)

i
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N

qui est positif et stable pour les valeurs des parametres données précé-
demment. Tous les flux sont constants et nous avons :

Yi®o (M) =cte=¢; >0

avec

Z C; = q)g (ﬁ)

11.3.2. Erars Stationnaires locaux

N

A cause des termes de couplage, les états stationnaires locaux ne sont pas
aussi simples. Utilisant 1a relation (2.16), il vient :
- _ b— A,

X, =

o= (2.20)

avec
A :bz-4a(ci+ai§T) (2.21)

On constate que les états stationnaires locaux ne dépendent pas seulement
des parametres structuraux du modele (a, b, Cis...) Mais aussi d’une fonction
complexe dépendant de toutes les variables: le flux global, U, Chaque
sous-population est alors gouvernée par un ferme global, reflétant le fait que

S€ comportent comme un tout : une population unique.

La solution complete du probleme recquiert donc une relation supplémen-
taire, fixant la valeur du flux global. En Sommant sur toutes les solutiong
stationnaires locales, i| vient

M
A@T)=2aﬁ—Mb+Z\/Ai:0 (2.22)
i=1

Une propriété tres intéressante de ceite €quation est que, dans certains cas
particuliers, elle admet plus d’une solution, dépendant de la sensibilits de
chaque sous-population au flux global. Nous avong montré, en particulier,
qu’il existe un point de bifurcation qui divise le domaine des sensibilités en
deux parties : "une étant caractérisée par un champ global non nul stable, ol
toutes les sous-populations sont présentes ; Iautre, caractérisée par un champ
global nul stable, qui conduit & Iéradication de toutes les sous-populations 3
’exception d’une seule. Des réorganisations considérables dans la fréquence
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des sous-populationg sont ainsi possibles en fonction de 1a sensibilitg des
alleles au flux global d’échange allélique entre Sous-populations,

Cependant, elles peuvent aussi dépendre de 'espace et dans ce cas, le modele
peut étre utilisé pour décrire la distribution spatiale de la fréquence des
alleles, ¢’est-a-dire, conduire 3 Pinterprétation de clines et, particulierement,
de clines pentus (otr la variation Spatiale est trag brutale, localement).

II. DISTRIBUTION SPATIALE (CLINES)

HL1. Généralités

unique de Pespace est-désignée sous e nom de cline. Selon les especes
€tudies et le caractére unique - g priori — de la population, ces clines
peuvent s’étendre sur une longueur allant de quelques dizaines de meétres 3
Plusieurs centaines de kilometres. ‘

Dans la théorie de Pévolution, les clines sont amengs 3 jouer un role

groupes isolés, jusqu’a ce qu’un mécanisme, encore mal élucidé, permette
Pisolement reproductif des individus et conduise 2 la définition d’especes
différentes. L’ensemble de ce processus est connu sous Je nom de spéciation.

exemple, lorsqu’il s’agit de « catastrophes » naturelles bien visibles : e

alors des habitats vierges, plus ou moins rapidement colonisés au hasard par
diverses especes venant des continents, ] est clair que ces especes vont alors
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des continents, les glaciations (3 une large échelle) ou, plus localement,
I'inondation d’un territoire qui « coupe » une population en deusx, etc.

On estime cependant que plusieurs dizaines (centaines ?) de millions
d’especes sont apparues depuis 1’apparition de la vie sur terre. A I’heure
actuelle, on est loin de pouvoir recenser autant de phénomenes d’isolements
géograhiques simples que I’on connait d’especes. Si ce type d’isolement
Jjoue stirement un réle non négligeable dans I’évolution du vivant, il est
cependant peu probable qu’il puisse rendre compte de I’apparition de toutes
les espéces, méme en se limitant aux especes recensées. D autres meécanismes
sont donc nécessaires et parmi eux figure I’établissement de clines pentus,
faits d’observation courante, qui démontrent Iexistence de sous-populations
Sur une ere géographique unique.

De maniére schématique, on explique la formation des clines selon deux
grandes classes de concepts :

L. La suppression d’un isolement géographique préalable. Par exemple,
I"assechement d’un bras de mer qui avait, dans le passé, isolé une population
unique, permet aux individus de se « remélanger » aprés une dérive génétique
plus ou moins importante ; on retrouve alors une population unique mais fort
hétérogene de part et d’autre de 1’ancien bras de mer. Ce type d’explication,
s’il est parfois observé, souffre du méme inconvénient que I’isolement
géographique : A savoir une fréquence d’occurence trop basse par rapport
au nombre de clines observés,

2. L’autre mode d’explication Tepose sur une anisotropie de Iespace
ou des migrations. Par exemple, une population se développant sur un
terrain inhomogéne montrera des variations locales en fonction de ces
inhomogénéités ; ou encore, certains individus montreraient des tendances

De tels phénomenes s’observent effectivement et ne sont, en général, pas
problématiques lorsqu’il s’agit de 1’établissement de clines « doux », c’est-
a-dire montrant une variation réguliére et monotone. Lorsque 'on tente
d’appliquer des explications par anisotropie 2 des clines pentus (montrant des
variations locales trés brusques de la pente) on en est réduit 2 déplacer le
probléme, c’est-a-dire & chercher cette (quasi) discontinuité dans le terrain lui-
méme. A nouveau, on est souvent loin de pouvoir observer cette discontinuité
et certains auteurs n’hésitent pas a faire intervenir des « discontinuités
cachées », entités souvent mystérieuses et destinées 2 le rester dans un
certain nombre de cas.
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Tous les mécanismes évoqués ci-dessus ont été réellement observés et
peuvent donc servir d’explication a la formation de certains clines. Cependant,
il existe un trés grand nombre de situations ou ces explications ne sont pas
applicables. De notre point de vue, il manque (au moins) un concept plus
général permettant de rendre compte de ces phénomenes d’inhomogénéités
spatiales. Parmi les bons candidats figure sirement celui de structure
dissipative (cf. par exemple Nicolis et Prigogine, 1977). Le concept clé
de ce type de structure repose sur le couplage d’une certaine cinétique avec
un processus de diffusion dans un systéme ouvert. Bien que certainement
applicable au phénomene de cline, je ne connais pas d’exemple concret traité
a ce jour par ce type de méthode. Mais, indépendamment de cela, il existe des
clines qui résisteraient A ce formalisme. Nous traiterons plus loin d’un cline
pour lequel P’hypothese de la diffusion est quasiment insoutenable (celui
du poisson F. heteroclitus); par ailleurs, il semble contradictoire qu’une
structure dissipative puisse se développer en « régime turbulent », or des
clines s’établissent dans des conditions similaires (voir, par exemple, le cas
du papillon Maniola jurtina qui semble traverser de manitre complétement
erratique 1a « barriére » du cline, mais dont, finalement, Ia distribution spatiale
est quasiment discontinue, Creed et al.,, 1959).

Notre propos est de montrer que la méthode des partitions appliquée au
modele allélique est susceptible de fournir des explications a I’établissement
de clines pentus et/ou dissymétriques méme lorsque les conditions spatiales
sont trés quelconques. Nous pensons que notre méthodologie pourrait revétir
un caractére plus général et moins conjoncturel pour décrire I’établissement
de certaines inhomogénéités spatiales au sein des populations d’eucaryotes.

IIL2. Types de clines

Pour fixer les idées, nous nous référons a un classement des clines proposé
par Powers (Powers, 1986) qui dénombre quatre classes. Précisons que le
cline est défini sur une seule dimension de I'espace, notée I, avec [ € [ly, l¢],
symbolisant respectivement 1'une et ’autre extrémité du cline.

* Classe 1: Le cline de classe I correspond 2 une distribution spatiale
continue monotone (croissante ou décroissante), caractérisée par un axe de
symétrie passant par le milieu de I'intervalle [l, Ix] et perpendiculaire 2
celui-ci;

* Classe II : la classe II est continue et monotone mais ne présente pas
d’axe de symétrie comme pour la classe I;
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o Classe III : la troisiéme classe est définie comme étant non monotone
et présente donc un (ou plusieurs) extremum. Quoique définie par} Powers
comme ayant des valeurs égales aux extrémités de I’intervalle, nous étendons
cette classe aux clines inverses (reverse clines; voir Wolda, 1969 ou Creed,
1959), dont la pente peut changer localement de signe, mais qui présentent
des formes plus variées;

+ Classe IV : cette derniere classe correspond & une distribution uniforme
sur tout 'intervalle (pas d’inhomogénéité spatiale — droite parallele a [).

II1.3. Formalisme

Dans notre formalisme de la partition, I’hypothése fondamentale . qui
s’applique 2 la distribution est la dépendance de la sensibilité allélique
spécifique par rapport a I’espace :

a; = F; (1) 3.1)
ol F, est une fonction dépendant d’un facteur causal (responsable de la
variation de 1’affinité).

Dans ce qui suit, nous n’étudierons que des clines « stables », c’e§t-§-dire
invariants dans le temps ou dont la variation temporelle peut étre assimilée a
zéro. Ceci, formellement, correspond  I’état stationnaire du systéme.

Afin de tester 'influence prédominante du flux d’échange allélique global
sur le phénomeéne, nous ferons les hypothéses suivantes :

* les processus de diffusion au sein de la population sont négligeables;

» la dépendance de la sensibilité par rapport au facteur causal est linéaire.
Ceci n’implique évidemment pas la linéarité de la dépendance du‘facteur
causal par rapport & I’espace et donc nullement que I soit linéaire.

Afin de fixer les idées, considérons le systtme le plus simple composé
de deux alleles; M = 2 est évidemment la plus petite valeur pour que la
description en terme de partition soit possible.

Définissons la fréquence de Pallele a I’état stationnaire par :

fi= ')}(—7 (32)
on a évidemment alors que, pour M = 2:
fo=1-H (3.3)
et
Ur=7.f (1 - f1) 34
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Les états stationnaires sont alors donnés par :

= b— o7 — V(b ~am)? g, (a—ay)
\ 27 (a - ) (3-5)
A titre d’exemple, 1a figure 2 mo
obtenus pour upe variation ling
valeurs sur les courbes sont ¢
6 =1;b=15: ¢ = .5).

2

ntre les différents types de clines en N1
aire de la sensibilité @y avec Pespace. Les
elles de ¢, (les paramétres globaux sont -

1

al

Figure 2 Les diffé Nnis ypes de clines p, ur A4 = d jréequence a 4 2ST por 1
différents ry vl 2 /.
8 ; [ " (}[7 le ¢ s pour A L Jfré quence de | illéle 1 ¢ 1 portée en f()l ction
de la sensibi e, oy, irectement roportionn 1 lespace s valeurs p rtees sur le. ure
Pro onnelle q e, pace. (Les v be
' daleurs po A3
représentent I’acces aux ressources, ¢ € {U )J) eobes

. L en’semble des clines obtenus correspondent aux classes I et IT de Powers
X . . ’
Ceptes pour les cas limites (1 = 0 et €1 = ¢), qui sont discontinus

allehql\]e .spéci.ﬁque est faible et pour laquelle I'acces aux ressources est 3
p,eu pres identique pour les deux alleles (c; ~ ¢/2). A Pinverse Iasymétrie
S » b :

accus_e d’autant plus que I'on se rapproche des points de bifurcations,

i » pour un alléle donné, soit 3
un ac ele st
C€s aux ressources favorable (c1~¢), Ia fréquence de cet alléle est

a.1:>rs .trés éleve’écf en’ situation coopérative (@1 >0) et il se maintient en
tsrléza(tjlf)fn compétitive (a; < 0, :> f1 7& 0); soit & un acees aux ressources

clavorable (c; ~ 0) et Iallale disparait en situation compétitive maj
montre des fréquences importantes en situation coopérative. Sur un exem]jll:
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concret, la détermination des constantes des ressources, liée & I’asymétrie des
clines, permet de quantifier plus finement le type de cline auquel on a affaire
et facilite grandement I’interprétation des résultats.

La classe IV de Powers est un cas trivial dans notre systeme de description,
correspondant au cas particulier de I’équation (3.1) :

a; = Fi(l) = cte. vi

La méthode des partitions permet donc trés facilement d’expliquer 3 classes
de clines sur 4. Nous reviendrons ultéricurement sur la classe I11 qui est plus
problématique.

Afin de mieux illustrer la méthode, nous envisageons deux exemples
concrets, successivement & M = 2 et 4 M = 3.

IIL.4. Applications

III14.1. M = 2 — Ldh-B de Fundulus heteroclitus

Fundulus heteroclitus est un petit poisson qui vit sur la cote Est de
I’Amérique du Nord. Il a été intensivement étudié a différents points de
vue, probablement a cause d’un mode de reproduction trés particulier : en
effet, ce poisson pond sur les plages, dans la zone intertidale, au-dessus du
niveau moyen atteint & marée haute. Dans ces conditions, I’incubation des
ceufs se déroule largement 4 Pair libre mais ils éclosent seulement lorsqu’ils
sont immergés (DiMichele et Taylor, 1980). On a montré (DiMichele et
Taylor, 1981 ; DiMichele ez al., 1986 ; Powers, 1987) que I’éclosion se faisait
seulement & condition que I’hypoxie due A une immersion soit suffisamment
sévere. Bien que le mécanisme ne soit pas completement connu, il semble
qu’il soit limité par la diffusion de 'oxygene dissous (DiMichele et al,
1986%). Par ailleurs, I’habitat de F. heteroclitus est soumis 3 un gradient de
température le plus élevé au monde, allant d’une valeur moyenne de 5°C,
a 45°N de latitude, jusqu’a 25°C 2 30°N, ces deux latitudes formant les
bornes de I’habitat.

Plus d’une dizaine d’alléles codant pour des fonctions enzymatiques de
ce poisson ont été étudiés et leur distribution géographique établie selon un
axe nord-sud le long de la cdte, ce qui fait de ce poisson un bon candidat
pour tester Je modele allélique. Mais il existe une autre raison : selon Powers
(Powers et al., 1986), F. heteroclitus est I’un des poissons les moins mobiles
parmi les espéces marines, avec un taux moyen de migration inférieur a .01 %
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par jour; par ailleurs, Lotrich (Lotrich, 1975) a mis en évidence qu’il existe un
continuum spatial entre les indjvidus, Il n’y a donc pas de barriere physique
entre les individus et le faible taux migratoire rend fort improbable le role
de la diffusion comme mécanisme dominant.

Parmi toutes les enzymes étudiées, nous avons choisj de tester le modele
sur la lactate déshydrogénase-B, Ldh-B, pour les raisons suivantes :

* Ce systéme enzymatique est trés simple, puisque qu’il est formé seulement
de deux alleles codominants (Ldh-B* et Ldh-B” ; DiMichele et Powers, 1982
DiMichele er al,, 1986). On peut donc tester e modele a M = 2,

* la lactate déshydrogénase-B Jjoue un réle important au niveau de I’affinitté
des érythrocytes pour 'oxygene avec, notamment, une plus grande affinité
du génotype Ldh-B*B* pour Poxygene dissous que le génotype Ldh-B*BY,
Il est donc probable que cette enzyme soit déterminante dans Je mécanisme
d’éclosion des ceufs.

D’un autre coté, les poissons étant des animaux i sang froid, I’influence
de la température extéricure est aussi amenée a jouer un role sur I’ affinité
enzymatique. En étudiant la lactate déshydrogénase-B, on peut donc concevoir
deux facteurs causaux : la température et/ou la concentration €n oxygéne
dissous, les deux étant d’ailleurs liés, puisque la solubilité de I'oxygeéne dans
Peau dépend de la température.

Nous avions donc un double but : étudier les mécanismes de sélection
a Peeuvre en étudiant le cline et tester si le modele allélique permettait
de discriminer entre température et oxygene comme facteur causal dominant.
Nous avons utilisé une méthode des moindres carrés dans Ie but de déterminer
les coefficients de ressources et la dépendance spatiale de la sensibilité. En
I'absence de données expérimentales concernant la population globale, nous
avons dii procéder & un « calage » des données et les valeurs obtenues des
parametres ne sont pas des valeurs absolues, mais des valeurs relatives (la
méthode est décrite en détail ailleurs : Thierie, 1994). Cette méthodologie a été
appliquée successivement avec I’hypothése « température » et « OXygene »
aprés avoir déterminé leur distribution géographique. Malheureusement, Ia
non-linéarité de la dépendance entre oxygene dissous et latitude est trop faible
pour faire ressortir clairement une différence entre les deux hypotheses. Nous
dirions qu’elles sont globalement €quivalentes, avec une petite préférence
pour la température comme meilleur agent causal (plus petite distance de
minimisation des moindres carrés).

Le résultat de ces différentes manipulations apparait sur la figure 3, qui

montre le moins bon ajustement, oli la sensibilité au champ allélique dépend
de Poxygene dissous.
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calc.

Fréquence Ldh-Bb

Latitude °Nord

s P b
; . . .
Figure 3. Cline du Ldh-B® chez Fundulus heteroclitus La [fréquence de la lactate (Iehydmgena’sc B
® - 5 < oxpéri ores
gerr portée en fonction de la latitude. (Les cercles représentent les valeurs expérimentales (d’apr
Powers, 1987), la courbe continue, les fréquences calculées.)

L’accord entre les données expérimentales et ‘calculées est trjes bqn. I¥
serait trop long de donner ici toutes les interprétations purement b1ologlcqlges
de ces résultats (voir Thierie, 1994); signalons. cependant que le ¢ ?ne
est faiblement asymétrique (coefficient d’asymétrie ¢;/(c/2) = 1.4 au lieu
de 1), ce qui en fait bien un cline de classe I,. comme’ prf)pose p;;erow;rs.
Cependant, I’asymétrie est suffisante pour déduire que I’allele L.dh- ; clon elri
un avantage par rapport a I’ utilisation des ressources. Il est posmbl‘e. cga emg
de discuter, en divers points du cline, comment le .rapportA ut111sat10n/ es
ressources/sensibilité au flux d’échange allélique favorise tantot une stratégie,
tant6t une autre, mais ceci sort du cadre général de cette présentation.

I1.4.2. M = 3 - Les couleurs de Cepea nemoralis

Par cet exemple, nous tentons brievement de n:lontreli -Comment il ;st
possible d’utiliser la méthode des partitions et le modele alle.hque. pour rendre
compte, méme grossiérement, des clines de glasse III, ou clines inverses, qui
présentent localement des changements de signe des pentes.

Nous avons utilisé les données expérimentales de Wolda (Wolda, 19619)
qui a observé pendant 12 ans un petit cline de %’esc.:argot Cepea nemora dzs
sur une dune hollandaise, en recensant la distribution de's coulel\lrs et du
nombre de bandes. Les données brutes sont cependant incomplétes pour
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€ qui concerne les couleurs, Wolda pe distingu
Jaunes des « rouges ». Nous avons donc da recal
alleles codant pour les couleurs rose et brune (répe
comme « rouges ») ep faisant Phypothése d’accou

ant que les coquilles
culer la fréquence des
rtoriées toutes les deux
plements panmictiques.

F. heteroclitus, ayec cependant ici M = 3 pour les trois allgles i
et brun codant pour la couleur.,

dépendance s’exprimant par :

ol R représente Pallele « rose » et .J Pallele « jaune ».
La figure 4 montre up accord semi-quantitatif enre
de \’Xfolda et les distributions de fréquences calculées.
duchI:ic:: it;trz l:iionnées e.at Cflcul §€ marque particulidrement aux extrémités
, pourrait s’expliquer par des « effets de bords », mais
ésultats ont été obtenus 2

les données dérivées

i
!
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Figure 4. Clines des alléles « couleurs » chez Cepea nemoralis. La fréquence des trois alléles
portée en fonction de la sensibilité aprés « calage » de celle-ci en fonction de Pespace. (Les
cercles représentent les valeurs expérimentales (d’aprés Wolda, 1969), les triangles, les fréquences
calculées. Les courbes en traits pleins sont des ajustements ou des splines destinés & marquer

Pallure générale des clines.)

rigoureusement. Cependant, le fait de devoir rompre I’isolement du locus pour
rendre compte du phénoméne nécessite d’inclure d’autres types d’interactions
(comme les interactions épistasiques, qui concernent plusieurs locus (Mayr,
1974)) dont la nature et les mécanismes sont encore assez mal connus.
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II1.5. Discussion

La méthode des partitions est une maniére intuitive de traiter des ensembles
« d’objets », au départ tous identiques, formant un systéme cohérent du fait
d’un comportement dynamique global, dés que 1’on a des raisons de suspecter
qu’une certaine discernabilité s’établit entre eux. Le principe d’isomorphisme
des opérateurs locaux et global représente sans doute I’hypothese la plus
raisonnable si la discernabilité introduite est supposée laisser invariant le
comportement dynamique au niveau global et local. Il y a alors, en quelque
sorte, conservation des propriétés dynamiques qualitatives et modification
quantitative des comportements au niveau local. Cependant, I’établissement
d’une partition d’un systeme globalement gouverné par une dynamique
non-linéaire introduit des contraintes spécifiques non prévisibles a priori.
L’émergence de ces contraintes, sous forme de couplages entre parties et
dont la forme est inhérente a la dynamique globale, est la conséquence
inéluctable d’une partition qui s’impose de conserver la cohérence globale du
systéme. Se pose alors le probleme de linterprétation de ces « nouvelles »
propriétés : sont-elles des artefacts sans signification liés au formalisme
mathématique ou, au contraire, représentent-elles de réelles interactions
« cachées », responsables de la cohérence dynamique d’un systeme d’objets
dont la non-discernabilité n’est qu’une premicre approximation? Il y a Ia
certes matiére a discussion mais, de notre point de vue, cette question n’est
pas nouvelle, car elle n’est pas introduite par la méthode des partitions elle-
méme. Elle s’introduit déja au niveau global, dés lors que 1’on tente une
représentation mathématique d’un phénomene réel (physique ou biologique).
En d’autres termes, elle se pose des lors que I’on s’interroge sur la 1égitimité
et sur la nature signifiante d’une loi ou d’un modele mathématique. Partant
de 13, la réponse est alors que les termes de couplages émergents ont la
méme « puissance de signification » que la loi ou le modele global. Si le
mode de représentation est un simple ajustement empirique (polynomial, par
exemple), la partition afférente n’aura pas plus de sens que I’ajustement lui-
méme, c’est-a-dire aucun. Si, au contraire, la description globale est déduite
de connaissances antérieures signifiantes, elle peut prétendre au statut de loi
ou de modele. Dans ce cas, il est inévitable, nous semble-t-il, d’associer a la
partition le méme niveau de pertinence qu’a la loi ou au modele lui-méme.
Ceci, évidemment, ne régle pas la question de la 1égitimité de la représentation
mathématique des phénomenes naturels, mais nous laisserons pour un autre
débat cette question épistémologique.

La conséquence générale de I’émergence des couplages découlant d’une
partition se traduit par la nécessité interne, pour foutes les parties, de s’ajuster
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aux changements qui affectent ’'une d’entre-elles ou le systtme global. Mais
le mode d’ajustement lui-méme n’est pas quelconque : il est déterminé par
la dynamique propre du systéme et pas par la contrainte extérieure : le
systtme (le tout et les parties), s’ajustera d’une maniere spécifique a sa
dynamique, jusqu’a ce qu’un autre mécanisme vienne a rompre sa cohérence
et, éventuellement, le lance dans un autre devenir.

En appliquant la méthode des partitions a I’évolution du vivant, la
discussion se porte alors sur la pertinence des modeles associés a la dynamique
des populations mais aussi, plus fondamentalement, sur la pertinence de la
cohérence d’une population biologique, indépendamment de sa description
mathématique. Il est peu probable, qu’aujourd’hui, la notion méme de
population puisse &tre remise en question ; ce niveau de description du vivant
est considéré comme un ensemble cohérent « opératoire », alors méme que
la variabilité des individus au sein de cette population est considérée comme
fondamentale pour son évolution. Il y a donc cohérence au niveau global et
discernabilité des « objets », deux prérequis a 1’application de la méthode
des partitions.

Mais alors, la conséquence particuliere des couplages émergents nous force
a avoir une vision différente des modalités de 1’évolution au sein d’une
population : celle d’'un vivant beaucoup moins passif et beaucoup moins
plastique vis-a-vis des contraintes de la sélection; celle d’une population qui
interagit de maniere spécifique avec son environnement et qui n’y est pas
aveuglément soumise, dont les ajustements ne relévent pas exclusivement
d’un répertoire virtuellement infini de mutations aléatoires. La dynamique
interne de la population intervient alors de maniére cruciale dans le « choix »
des solutions (s’il y en a) sous 1’action des contraintes extérieures. Dans cette
optique, il n’y aura spéciation que si la rupture de cohérence d’une population
est associée a la possibilité de maintien d’au moins une fraction de celle-ci.
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NOTES DE LECTURE

Cognition et systeme, essai d’épistémo-praxéologie de Robert Vallée, Lyon-
Limonest, 1995, 136 pages, 195 F. L’interdisciplinaire.

Le premier chapitre de cet intéressant ouvrage est consacré aux origines
de la théorie des systtmes et de la cybernétique. Partant de Bertalanffy et
de McCulloch, Vallée cite les savants les plus importants qui ont joué un
role dans le développement de ces sciences. Il se trouve dans une excellente
position pour le faire car il a eu, durant sa vie, I’occasion de rencontrer
nombre d’entre eux. Il connut bien Norbert Wiener et écrivit méme un article
biographique le concernant. Vallée explique les synergies qui se sont opérées
entre la pensée de Wiener et celle de Bertalanffy et qui les menérent a
leurs incursions dans P'étude des systémes cybernétiques, la théorie de la
commande et la science commencante des systémes. On nous rappelle des
auteurs tels que Ashby et Conant aussi bien que Couffignal et Brillouin du
cdté frangais. Puis, Vallée introduit les concepts systémiques, les symboles et
les équations les plus importantes qu’il utilise dans sa théorie de la cognition.
Brievement Vallée concentre son attention sur les systémes dynamiques dont
Péquation d’évolution peut s’exprimer en termes d’équations différentielles,
utilisées dans les années quatre-vingt par Jay Forrester pour constituer sa
« dynamique des systémes ».

Nous consacrerons un temps assez long pour présenter le second chapitre
de Vallée. Son contenu se situe au ceeur du probléme constant A savoir si
cette sorte de travail atteint son but, qui est de faire avancer la science de
la cognition et la théorie des systemes, ou s’il est seulement 1’occasion pour
I’auteur d’un exercice de virtuosité dans I'usage du langage mathématique.

Dans la description de ce qu’il appelle « chalne observationnelle »
(impliquant ce qu’il introduit sous le nom d’« opérateur d’observation »),
Vallée pose au début la question suivante : « une image de I’évolution
de T'univers peut-elle, en particulier, comporter celle de 1’évolution de
la partie de l'univers constituée par 'organe perceptif du systeme ? ».
Il ajoute : « Il y a 12 un probléme qui touche 2 I'autoréférence. L’cil
peut-il « dire » : je me vois ? ». Pour répondre & cette question et 2
d’autres qui lui sont liées, Vallée pose les fondations d’une « théorie
générale de 1’observation ». Il introduit des définitions pour des expressions
telles que : « chaine décisionnelle » (pour marquer la différence avec la
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