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RESUME

Le virus C de la drosophile (DCV) est un parasite naturel des populations de Drosophila
melanogaster transmis horizontalement. Il a un effet positif sur les animaux qui I'ont ingéré
tot dans leur cycle de vie. A partir des parametres démographiques mesurés sur des animaux
sains et virosés de méme génotype, le taux de croissance des populations est calculé a 'aide
d’un modgle matriciel. Quelle que soit la densité larvaire, le taux de croissance est plus élevé
pour les animaux contaminés. Comme il est impossible d’étudier expérimentalement I'évolu-
tion d’une population mixte composée d’animaux sains et d’animaux virosés, un modele inté-
grant compétition et contamination est utilisé. La simulation montre qu’une coexistence peut
s'établir, ce qui conduit a s’interroger sur la relation entre taux de croissance et valeur
sélective. A

Mots clés : Drosophila melanogaster, virus C de la drosophile, dynamique des populations, taux de crois-
sance, modéles, simulations.

ABSTRACT

Drosophila melanogaster populations are naturally infected by the Drosophila C virus (DCV).
Ingestion of this non-hereditary virus early in the life-cycle has a positive effect. Demographic para-
meters measured on DCV-free and DCV-infected populations of the same genotype enabled us to
compute the population growth rates (multiplication rates) by means of matrix models. The DCV-
infected sample had a larger growth rate both for low and high larval densities. Since it is not pos-
sible to experiment on a mixed population where DCV-free and DCV-infected individuals live
together, a model combining competition and contamination was used. Simulations showed that
coexistence of free and infected animals can occur. Such a result leads us to question the relation
between population growth rate and fitness. A

Key words: Drosophila melanogaster, Drosophila C virus, population dynamics, growth rate, models,
simulations.
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souvent parasitées par des virus du groupe des
Picornaviridés. Le plus fréquent est, sans aucun
doute, le virusC de la drosophile (Drosophila C virus ou
DCV) [1]. C’est un virus contagieux pour les jeunes larves
qui ingerent de la nourriture contaminée. A I’émergence,
les mouches ne présentent aucun symptome particulier et

I es populations de Drosophila melanogaster sont
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il est impossible de les distinguer de leurs congéneres
saines [2, 3].

Une premiere approche expérimentale de diverses popula-
tions de drosophiles montre clairement que le DCV ingéré
au cours du développement larvaire a de multiples effets. Il
raccourcit la durée de développement de I'ceuf a I'imago,
augmente le poids frais des femelles et leurs capacités
reproductrices, et réduit le taux de survie larvo-nymphale.
Le DCV modifie I'expression du génome des hotes et,
paradoxalement, le bilan des coiits et des bénéfices appa-
rait positif [4-6]. Notre premier objectif sera de confirmer
cet effet en calculant le taux de croissance des populations
saines et virosées. Ces résultats concernent des animaux
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élevés en faible densité de population, donc parfaitement
nourris durant leur cycle de vie. De telles conditions res-
semblent a celles rencontrées par une population qui colo-
nise un espace vide. Or, de trés nombreux travaux ont
montré que la croissance, la fécondité et les capacités
reproductrices des populations de drosophiles dépendent
essentiellement de la qualité et de la quantité de nourriture
dont disposent les larves [7-9]. Notre second objectif sera
de voir ce qu'il advient lorsque I'on perturbe les conditions
de vie des drosophiles en placant les larves en compétition
pour I"aliment. Le calcul des taux de croissance des popu-
lations saines et virosées permettra alors de préciser si |ef-
fet positif du virus se maintient. Par ailleurs, il importe
d’analyser I'impact de l'infection sur I"évolution d’une
population mixte constituée d’'un mélange d’animaux sains
et d’animaux virosés. Cependant, il est matériellement
impossible d’identifier directement les animaux virosés
puisque aucun critere morphologique et aucun symptéme
ne permet de le faire. Par conséquent, nous sommes dans
I'incapacité de mesurer les parameétres démographiques
des 2 sous-populations. Pour pallier cet inconvénient, nous
avons associé les résultats expérimentaux a des modeles de
dynamique des populations, étudiés a I'aide du logiciel
ULM (Unifed Life Models) [10].

Matériel et méthodes

Souches de Drosophila melanogaster

La souche Champetieres est la souche standard de référen-
ce utilisée pour multiplier les virus de drosophiles in vivo.
Régulierement examinée dans notre laboratoire, elle est
considérée comme dépourvue de DCV. La souche Cha-
rolles est celle dans laquelle le DCV a été découvert [11].
Elle est désormais saine, car compte tenu du mode d’entre-
tien des élevages au laboratoire, elle a perdu avec le temps
le virus contagieux qui la parasitait [4]. Elle est utilisée
pour toutes les expériences présentées. Les 2 souches sont
élevées a 25°C sur milieu fermenté a base de farine de
mais.

Virus C de drosophile (DCV)

La souche virale utilisée est la souche C extraite a 'origine
des mouches Charolles infectées [11]. Elle est réguliere-
ment multipliée in vivo par injection intra-abdominale
dans la souche Champetiéres selon une méthode devenue
classique [12]. Les suspensions virales sont obtenues a par-
tir de drosophiles injectées.

Récolte des ceufs

Environ 1000 mouches Charolles dgées de 2 jours sont pla-
cées dans une cage de ponte [13]. Deux pondoirs y sont
successivement introduits. Le premier permet d’éliminer les
ceufs en rétention dans le tractus génital. Plus de
2000 ceufs récoltés sur le second fournissent des lots d’em-
bryons de méme age qui sont déposés dans des tubes de
25ml emplis de 10 ml de milieu au mais. Afin de détermi-
ner a partir de quelle densité les larves sont en compétition
pour l"aliment, les tubes d’élevage recoivent 30 ceufs
(12 tubes), 50 ceufs (12 tubes), 100 ceufs (3 tubes) ou
200 ceufs (3 tubes).
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Contamination et test biologique

Une vingtaine d’heures apreés la récolte des ceufs, les larves
de premier stade (L1) sont nées. Pour chaque densité, la
moitié des tubes préparés, tirés au hasard, constitue les lots
témoins. Les autres tubes sont contaminés a raison de
0,3ml de suspension virale par tube. En principe, toutes
les jeunes larves qui ingerent le milieu contaminé s'infec-
tent, et les survivantes donnent naissance a des imagos
contaminés qui paraissent en bonne santé [2, 4]. Afin de
s'en assurer, nous avons procédé a des tests biologiques
individuels de détection du virus. Pour cela, les broyats
abactériens d’imagos supposés virosés sont injectés a des
mouches de référence. Si le DCV est présent dans I'extrait,
les mouches injectées meurent en 3 a 4 jours [11].

Parametres du cycle de vie

Les parametres mesurés au cours de cette étude sont: (1) la
mortalité embryonnaire; (2) la mortalité larvo-nymphale ;
(3) le temps de développement de I'ceuf a I'imago; (4) la
fécondité journaliere par femelle. Les méthodes utilisées
pour mesurer les divers parameétres ont déja fait I'objet de
descriptions détaillées [4, 5, 14]. Brievement, nous rappel-
lerons les points suivants: (1) la mortalité embryonnaire
(nombre d’ceufs non éclos par rapport au nombre d’ceufs
étudiés) est toujours surestimée. En effet, il est impossible,
sans étude histologique préalable, de distinguer les
quelques ceufs non fécondés pondus par les drosophiles
des embryons morts trés prématurément. Par contre, il est
facile de reconnaitre ceux qui sont morts quelques heures
apres avoir été fécondés car ils brunissent par oxydation
[15]; (2) la mortalité larvo-nymphale est calculée par diffé-
rence entre le nombre de larves de premier stade (L1),
déterminé une vingtaine d’heures aprés la ponte, et le
nombre d’imagos obtenus, rapportés au nombre de L1.
Mortalité embryonnaire et mortalité larvo-nymphale sont
mesurées aux 4 densités précitées. C’est la mortalité larvo-
nymphale qui permettra de préciser s'il y a ou non compé-
tition pour Ialiment. Les taux de survie seront calculés a
partir de ces valeurs expérimentales ; (3) le temps de déve-
loppement (de I'ceuf a I'imago) est établi a I'aide des rele-
vés biquotidiens ainsi que le préconise David [16]. L’étude
a porté uniquement sur des animaux dont le développe-
ment a eu lieu dans des tubes contenant 200 ceufs (2 tubes
pour les témoins sains et 2 tubes pour les virosés). Les
valeurs observées seront comparées a celles obtenues anté-
rieurement, en faible densité [4, 17]; (4) la fécondité
(nombre d’ceufs pondus par femelle et par jour) est mesu-
rée sur les animaux dont le développement s'est effectué
en forte densité. Dés |'émergence, les drosophiles sont pla-
cées dans 5 petites cages a raison de 5couples par cage
[13]. Un pondoir de milieu au mais, ensemencé de levure
de biere est renouvelé quotidiennement, a heure fixe. Les
ceufs sont dénombrés pendant les 5 premiers jours de vie
imaginale. Les valeurs obtenues permettent de calculer la
fécondité journaliere par individu, en considérant que le
sex-ratio est égal a 1.

Modeles de dynamique des populations

Les individus sont décrits par leur cycle de vie. Les transi-
tions entre les classes du cycle sont les parametres démo-
graphiques (survie et reproduction). L'évolution temporelle
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de la population, structurée par les classes, est connue par
itération de N(t + 1) = AN(t) ot N(1) est le vecteur de popu-
lation au temps t et A une matrice dont les entrées non
nulles sont les parametres démographiques. L'effectif de la
population au temps t est la somme des composantes de
N(). La valeur propre dominante A de la matrice donne le
taux de croissance asymptotique de la population, que nous
appellerons désormais taux de croissance. A est considéré
comme une mesure de la valeur sélective absolue [18].

La population de drosophile est structurée en classes d’age,
chaque classe durant 1jour, et une matrice de Leslie
14x14 est utilisée [19]. La premiere classe d’'age corres-
pond aux ceufs fécondés, la deuxieme aux larves de pre-
mier stade (L1), la troisieme aux larves de deuxieme stade
(L2), les 2 suivantes aux larves de troisieme stade (L3). Les
classes 6 a 9 représentent le stade nymphal (P); a partir de
la classe 10, ce sont les imagos (I).

Les taux de survie larvaire sont calculés a partir des morta-
lités larvo-nymphales et d’estimations des mortalités nym-
phales. Nous avons considéré que la durée de vie des
adultes est de 5jours et que le taux de survie adulte est 1.
Ce choix est basé sur le fait que, dans la nature, la survie
moyenne estimée pour 6especes du genre Drosophila
n‘excede pas 6jours [20]. Les fécondités journalieres, qui
apparaissent sur la premiére ligne de la matrice, sont expri-
mées en nombre d’ceufs par individu et sont multipliées
par la proportion d’ceufs non fécondés. Une matrice de
Leslie 13 x 13 est utilisée pour les individus virosés dont le
stade nymphal dure 1 jour de moins.

Densité-dépendance

La compétition alimentaire aux stades larvaires (compéti-
tion de type scramble [21, 22]) est prise en compte pour
les animaux sains et pour les animaux virosés, en régulant
les taux de survie larvaire mesurés en I’absence de compé-
tition par le nombre total de compétiteurs (larves et ima-
80s, respectivement c(t) pour les sains et ¢ (t) pour les viro-
sés). La fonction de Ricker (exp (-kc(t)) pour les sains, exp
(-kc (1) pour les virosés) [23], qui provient de I'intégration
discrete de I'équation logistique [24], est utilisée selon la
méthode préconisée par Liu et Cohen [25] pour les
modeles matriciels. La constante de régulation k est inver-
sement proportionnelle a I'intensité de la compétition. Les
taux de fécondité sont ceux mesurés en compétition.

Population mixte

La population mixte constituée d’animaux sains et d’ani-
maux virosés est décrite a l'aide d’'un modele matriciel par
blocs : le bloc diagonal supérieur correspond a la matrice
de la sous-population saine, le bloc diagonal inférieur est
la matrice de la population virosée. Le bloc sous-diagonal
rend compte de la contamination, assimilée a un flux
migratoire des stades sains L1, L2 aux stades virosés L2,
L3. La compétition est prise en compte en régulant les taux
de survie larvaire des sous-populations par le nombre total
de compétiteurs c(t) + ¢ (t). La proportion d’animaux conta-
minés a chaque pas de temps, ou taux de contamination,
est considérée comme un parametre du systeme. Une illus-
tration de ce modele est celle d’un site ol certains fruits
sur lesquels les larves se nourrissent sont contaminés et
d’autres non. Les mouches contaminées ou non volent de
fruit en fruit, s’y nourrissent et y pondent. Les fruits miiris-
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sent, peuvent étre contaminés, et disparaissent au cours du
temps. En faisant un bilan global, sans prendre en considé-
ration la répartition spatiale des fruits, le taux de contami-
nation peut étre identifié a la proportion journaliere de
fruits contaminés. Le comportement qualitatif du modele
n‘est pas tres sensible a I'effectif initial ou a la constante
de régulation k: nous avons choisi un effectif initial de
100 individus au stade ceuf et une valeur de k égale a
0,001. Le modele est par contre sensible aux valeurs des
parametres démographiques, et surtout au taux de survie
larvaire : nous avons fait varier le taux de survie larvo-nym-
phale de 10 % autour des valeurs mesurées.

Résultats

Parametres de dynamique de population et taux de croissance

Les parametres mesurés figurent dans le Tableau I. La
population Charolles se caractérise par des mortalités
embryonnaires relativement faibles (toujours inférieures a
1%), plus ou moins équivalentes selon les expériences et
indépendantes de la densité des ceufs déposés. Les valeurs
de référence choisies sont les taux de mortalité larvo-nym-
phale des animaux élevés a raison de 30 ceufs par tube, ce
qui correspond a un nombre de larves L1 variant de 25 a
29 par tube d’élevage. Les mortalités des lots qui ont recu
50 et 100 ceufs ne different pas significativement de celles
des lots de référence. Par contre, la mortalité larvo-nym-
phale est considérablement augmentée dans les tubes
contenant 200 ceufs, soit un peu plus de 180 larves. Com-
pétition larvaire pour I'aliment et action du parasite parais-
sent agir indépendamment. Désormais 2 densités seront
comparées : la faible (30 ceufs par tube) qui correspondra a
I"absence de compétition et la forte (200 ceufs par tube) qui
représentera la densité pour laquelle une compétition lar-
vaire intervient. Les taux de survie ont été calculés a partir
des données du Tableau I.

En forte densité, le cycle de développement s’effectue plus
vite chez les animaux virosés que chez les sains de méme
génotype, puisque, en moyenne, les émergences des
mouches parasitées interviennent 14 h avant celles des
mouches saines (p > 0,001). Ce résultat est concordant
avec celui obtenu précédemment en faible densité: les
émergences des virosées intervenant en moyenne 5 a 7h
avant celles des mouches saines (e = 2,45 et e = 2,77, p =
0,01) [3, 4].

Par contre, quand les larves sont en compétition pour I'ali-
ment, la fécondité journaliere des femelles virosées est
inférieure a celle des femelles témoins saines. C’est I'inver-
se en |"absence de compétition : une femelle virosée pond
en moyenne plus d’ceufs par jour qu’une femelle saine de
méme génotype [6]. Compte tenu du protocole expérimen-
tal utilisé, il n’est pas possible de calculer la variance de la
fécondité journaliere par femelle et par jour puisque I'ob-
servation porte sur les pontes groupées de 5 femelles par
cage.

Tous les tests individuels effectués sur les animaux extraits
des lots virosés au stade L1 sont positifs, ce qui confirme
que l'infestation a été trés efficace et que tous les imagos
analysés sont contaminés.

Le calcul du taux de croissance confirme I’effet positif du
DCV lorsqu'il est ingéré tot dans le cycle de vie de I’héte.
En effet, sans compétition, ce taux est supérieur chez les
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Tableau |

Mortalité embryonnaire et mortalité larvo-nymphale (exprimées en pourcentage et mesurées sous diverses densités d’ceufs
par tube). Temps moyen de développement (de I'ceuf a I'imago) et fécondité journaliere par couple, mesurés sur des ani-
maux élevés en compétition pour I"aliment (200 ceufs par tube)

CEufs/tube Mortalité embyronnaire Mortalité larvo-pupale

Lot sain Lot virosé Lot sain Chi-carré Lot virosé Chi-carré
30 0 0,6 11,87 = 5,01 réf 32,09 = 7,19 réf
50 0,37 0 15,22 + 4,23 0,09 25,00 = 5,07 2,78
100 0 0 17,39 £ 7,74 1,52 38,00 = 7,02 0,52
200 0 0 39,57 £ 7,15 36,75* 43,48 + 7,02 4,72*
200 41,21 + 7,01 33,72*

Temps de développement (en heures)

Lot sain Lot virosé
200 243,28 + 1,68 228,66 = 1,80 €

n =356 n =342 11,29

Fécondité journaliere (par couple)

Lot sain Lot virosé
jour 1 0 1
jour 2 25,5 17,8
jour 3 32,8 25,6
jour 4 37 36,1
jour 5 33,6 27,9

* Significatif au seuil de 95 %.
n = effectif ; ref = valeur de référence choisie pour le test.

virosés (4, = 1,50 contre A = 1,44 chez les sains), valeurs
en accord avec celle calculée par David [26] (A = 1,47).
Lorsque les larves sont en compétition pour I'aliment, les
taux de croissance sont un peu plus faibles mais I'effet
positif demeure (A =1,40; 2 = 1,42). Le protocole expéri-
mental utilisé ne permet pas de connaitre les incertitudes
sur tous les parametres démographiques. Cependant, le
calcul de la valeur propre dominante montre qu’en faible
densité les taux de croissance A et A sont différents jusqu’a
une variation de 12% de part et d’autre des parametres
démographiques observés. En forte densité, les taux de
croissance sont différents jusqu’a une variation de 3 %.

Densité-dépendance

La régulation des taux de survie larvaire par le nombre de
compétiteurs conduit pour chaque population a une dyna-
mique quasi périodique ou chaotique proche de la quasi-
périodicité (le premier exposant de Lyapunov est >0, trés
proche de 0). Les trajectoires de population présentent une
composante périodique prépondérante (le spectre de Fou-
rier donne une période de 16,3 jours pour les sains et de
15,7 jours pour les virosés (Fig. 1A).

Population mixte

La dynamique de la population mixte, ou les taux de sur-
vie larvaire des sous-populations sont régulés par le
nombre total de compétiteurs, dépend des hypotheses
faites sur la proportion journaliere x d’individus contami-
nés. Quand il n'y a pas de contamination (x = 0), comme
ce peut étre le cas si la population héte possede des genes
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de résistance, la simulation montre qu’a long terme la
sous-population virosée est vouée a l'extinction, et cela
quels que soient les effectifs initiaux (Fig. 1B). Ce cas rend
également compte de l'invasion d’une population par
|"autre [27]. Si I'on suppose que le taux de contamination
est constant et faible (0 < x < 0,29), on observe que: (1)
les 2 sous-populations persistent; (2) la proportion moyen-
ne d’animaux virosés est asymptotiquement constante ; (3)
les effectifs respectifs fluctuent de fagon synchrone (pour x
= 0,1, la période est de 15,9 jours) (Fig. 1C). Ces résultats
demeurent vrais si on fait I’hypotheése que le taux de
contamination est aléatoire, selon une distribution unifor-
me sur [0, h] (0 < h <0,57). Quand le taux de contamina-
tion est plus élevé, la sous-population saine disparait.

Discussion

En premier lieu, nous avons mesuré les parametres démo-
graphiques de D. melanogaster saines et virosées de méme
génotype et comparé leur taux de croissance (valeur sélec-
tive absolue ou fitness) en l'absence de compétition ali-
mentaire. Les drosophiles qui ont ingéré du virus au cours
de leur développement larvaire ont le taux de croissance le
plus élevé. Ce résultat confirme les conclusions de Jeune et
Thomas-Orillard [28] qui s’appuient sur des bases théo-
riques différentes.

Notre seconde démarche a été de perturber les conditions
de vie des animaux afin de voir si I'effet observé se main-
tenait. Quand les larves sont en forte compétition pour
I’aliment, le taux de croissance des animaux virosés est
légerement supérieur a celui des témoins sains. Par consé-
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