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CONCEPTION STATISTIQUE
DE LA LIBERTE EN BIOLOGIE

PROBABILITES INDEPENDANTES

Nous considérons, comme I'expression de la plus grande liberté, les séries
d’événements concomitants ou successifs tels que la manifestation d’un événe-
ment n’influe en rien sur la manifestation ou la non manifestation des événe-
ments eoncurrents.

La probabilité propre de manifestation de chaque événement étant p,, p,,
Ds---; la probabilité de manifestation de tous, (simultanément ou successive-
ment) est p; X p, X ps... ou p" dans le cas oli p; = py = ps...

Ezxemples : 1° D’apres les statistiques des naissances en Allemagne de 1901
& 1925, les probabilités de naissance d’un enfant, d’un couple de jumeauz, d’un
groupe de 3 ou d’un groupe de 4... jumeaux multiples sont respectivement de
Pordre de p, p/80, p/(80)%, p/(80)3.

Selon la notation des statisticiens allemands, la fréquence relative des nais-
sances de # = 1 (enfant), z = 2 (jumeaux), x = 3 (triplets), x = 4 (quadre-

plets) est donnée par la formule (—n%: ol n est le rapport du nombre de nais-

sances d’enfant unique (42.107.657) au nombre (531.541) de naissance de
jumeaux. '

20 La fréquence des Biologistes présentant une Note & la Société de Biologie
pendant un trimestre étant N (N est voisin de 350), la fréquence des Biologistes
présentant x notes est respectivement N X (0.22)%.

La distribution de ces fréquences peut s’ajuster a la distribution y = a® ~®
ou n représente le plus grand nombre de notes présentées par un méme auteur,

Cette distribution se représente graphiquement par une droite sur un papier
semi logarithmique.

Cet-exemple illustre la loi des probabilités composées; voir par exemple
Darmois (Stat. Math., p. 19) :

Quand un événement résulte du concours de 2 événements A et B de proba-
bilités respectives a |k, b|h indépendantes, sa probabilité est égale aux produits
des probabilités de A et de B, soit ab|h = a|h b]h.

« Cette indépendance, au sens de la théorie des probabilités, est d'un carac-
tére trés spécial. Le fait de savoir que a est vrai ne laisse pas intact le champ des
possibilités pour b. II restreint seulement dans la méme mesure le champ total
et le champ favorable » (Darmois).
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DEPENDANCE DES PROBABILITES
Si les probabilités a |4, b|k no sont plus indépendantes, lo guotiefit

ab|h
alh.blk

n’est plus égal & 1, mais aux quantités :

Dans Pexemple précédent, les ajustements des fréquences observées aux
fréquences calculées dans I'hypothése des probabilités indépendantes corres-
pondent & des valeurs de y2 tros probables'pour les fréquences des auteurs
présentant 1, 3, 4 notes, mais les fréquences observées sont systématiquement
trop élevées pour les auteurs présentant 2 notes ou les auteurs présentant plus
de 4 notes : la présentation d’une premiére note (a étant vrai) parait augmenter
la probabilité & de présentation d’une seconde note; les auteurs qui présentent
plus de 4 notes forment une population statistiquement différente de la popu-
lation des auteurs présentant 1 a 4 notes.

D’ailleurs, le calcul des moments permet de caractériser I’'une de ces distri-
butions (C. R. Soc. Biol. CXV) par les constantes z «= 1.354; ¢ = 0,678;
B, = 14,7; B, = 32,3

Cette distribution peut se représenter par une courbe du type III.

Causalité et Corrélation.

A la notion de « causalité » qui lie indissolublement un résultat & une cause
unique, se substitue la notion de « corrélation » qui exprime numériquement la
force de la relation qui lie la « séquence » probable de deux événements.

Cette notion tient compte de ce qu'un événement n’est jamais « détermitié »
uniquement par un certain événement préalable ou « facteur » mais par un
ensemble d’événements ou de « facteurs » caractérisant I’histoire du systéme ou
se situent les événements.

Pour la commodité de I’étude expérimentale de la séquence des phénotiiénes
on fait varier un des « facteurs » en supposant les autres constants, et dans le
systéme ainsi défini, on considére le facteur variable comme la cause des phé-
noménes observés par suite de sa variation.

Ce fut le propre du génie de Mendel d’utiliser cette abstraction & I'étude de
la transmission héréditaire de I'un des caractéres d’une paire de cdractétes
opposables, exclusifs 'un de P’autre (allélomorphiques); de substituer, & 'idée
métaphysique d’Hérédité, la notion expérimentale d’ « unités héréditaires »,
transmises selon les lois du Hasard; de permettre, par conséquent, de prévoir
statistiquement les résultats d’un croisement.

Dans le cas simple des monohybrides tel que celui, étudié par Mendel, du
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croissement entre pois ridé et pois rond, la détermination des hybrides est la
suivante :

Quant aux caractéres : les pois seront ou ronds ou ridés (aucun caractére
nouveau n’apparait quant aux proportions).

La premiére loi de Mendel est 'application & la génétique de la loi des
probabilités indépendantes : .

Considérons comme parents deux variétés de pois : I'une produit des grains
ronds (nous I’appellerons RR), I'autre produit des pois ridés (nous 'appelle-
rons rr).

Fécondons une cellule femelle R du pois rond par un grain de pollen r du
pois ridé.

Le résultat sera un ceuf « hétérozygote « (Rr) qui se développera en un em-
bryon contenu dans un grain de pois rond.

Ce pois rond germera en produisant un hybride de premicre génération (F,).
Cet hybride F,, fleurissant & 1’abri de toute contamination de pollen étranger,
produira des gousses dans chacune desquelles 75 %, des grains seront ronds et
25 9, ridés « aux erreurs d’échantillonnage prés ».

Mendel ayant fait cette observation fondamentale, 'interpréta ainsi : lorsque
Phybride F, forme ses cellules sexuelles, chaque cellule sexuelle regoit le « fac-
teur » R ou le facteur r. La fécondation recombine au hasard ces facteurs dis-
sociés, suivant les termes du développement de :

(R+r) (R+r)=RR+ 2Rr 4 rr

Faute de pouvoir distinguer I'un de ’autre (RR) et (Rr), nous ne distinguons
que 2 classes « phénotypiques » : ronds (RR et 2 Rr) et ridés (rr) représentées
approximativement avec les fréquences respectives 3 : 1.

Caractére héréditaire dominant. — Exemple de Mendel : le pois & grain rond.

1o Un grain est rond si plus de 33 9, des sucres qui s’y accumulent au cours
de son développement se transforment en amidon. Il est ridé si les sucres
demeurent en grande partie & I’état de « stachyose » soluble dans les solutions
vacuolaires.

La cellule sexuelle (méle ou femelle) d’un pois & grain rond contient et trans-
met cette aptitude & condenser les sucres en amidon, aptitude qui manque a
la cellule sexuelle des pois ridés.

Appelons R la possibilité de condenser les sucres, r ’absence.

La fécondation d’une cellule femelle (R) par une cellule méale (R) reproduira
avec certitude une plante (RR); un « génotype » RR est « homozygote » pour
le « caractére héréditaire » : aptitude d condenser ces sucres, condensation qui
se manifeste & nos sens par le « caractére phénotypique » grain rond.

La fécondation d’une cellule sexuelle femelle R par une cellule sexuelle méale r
produira un génotype hétérozygote Rr, mais la présence de R suffit ici pour
permettre une condensation d’amidon telle que le grain de génotype Rr soit
aussi rond que le grain de génotype RR.

Chaque cellule sexuelle produite par le génatype Rr contiendra soit R, soit r;



— 263 —

il se formera autant de cellules sexuelles R (males ou femelles) transmettant
I'aptitude & condenser I’amidon qu’il se formera de cellules sexuelles r ne la
transmettant pas.

Chaque cellule sexuelle R (ou r) ayant autant de chances de rencontrer un
partenaire de I’autre sexe, R ou r, les combinaisons & prévoir sont :

RR+21%r—[—r=(R+r)“’.

Dans ce cas de «dominance », I’'imapossibilité de distinguer, a il le génotype
RR des génotypes Rr, les fait réunir dans le méme groupe phénotypique

A
§7%

o

« ronds » : la proportion phénotypique devient

Les proportions mendéliennes de disjonction d’hybrides entre parents diffé-
rant par 2, 3, n paires de caractéres représentent des résultals numériques de la
loi des probabilités composées, comme les proportions de la disjonction mono-
hybride représentent ceux de la loi des probabilités simples.

Dans le cas des monohybrides, la proportion des phénotypes dominants et
récessifs en F, peut s’exprimer sous la forme de la fraction 3 : 1 ou sous la
forme de pourcentage p = 0,75; ¢ = 0,25.

Dans le cas des hybrides entre parents différant par 2 ou » paires de carac-
téres, cette proportion peut se calculer en comparant, au nombre des phéno-
types récessifs, celui des phénotypes de tous les autres groupes.

Soit pour les dihybrides :

15 : 1
9:7 p = 0,5631 ¢ = 04375
13 : 3 p=08131 g = 0,1091
Soit pour les trihybrides :
27 : 37 p = 0,4219 g = 0,5781.

Constdérer un hybride comme un monohybride, c’est généralement négliger
toutes les autres paires de caractéres pour lesquelles cet hybride peut étre hétéro-
zygote, et ne considérer que la seule paire de caractéres qu’il nous convient d’étudier.

Proportions mendéliennes des dihybrides. — Une application directe de la

loi des probabilités composées indique la relation typique 9 : 3 : 3 : 1 des dihy-
brides.

3B =9 AB
3A<{p_3Ab

3B=3aB
1 <{bv—1ab

déterminées mathématiquement par les lois de combinaison et de permutation.

Les classes de gamétes formées par un polyhybride représentent toutes les
combinaisons qu’un membre d’une paire d’allélomorphes (hétérozygote) peut
contracter avec chacun des autres allélomorphes représentés a I'état hétéro-
zygote. Chaque classe est représentée par un nombre égal de gamétes.
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La série zygotique F, s’obtient en réalisant entre deux séries gamétiques
toutes les combinaisons possibles.

Les quatre classes phénotypiques ¥, correspondent, quant a leur nature et
& la proportion de leurs représentants, aux classes gamétiques formées par le
F;, ce qu’exprime la dichotomie suivante :

3 C ——27 ABC

3A/3B<1c 9 ABe¢
™~ 3C——9AbBC

AaBbm,//’/// It R S iy g
F, \\ C 9 aBC
3B<ic 3aBe
1a/
\1 0<3 C——3abC
1 ¢ 1 abe

Les proportions phénotypiques que des études ultérieures ont montré cor-
respondre & des groupements arbitraires trouvent rarement une justification
par I'emploi d’un critérium statistique. Au contraire, les groupements phéno-
typiques que confirment les criteria statistiques trouvent une interprétation
logique & la lumiére de recherches de Biochimie ou de Cytologie. Ces propor-
tions phénotypiques sont données par les développements des binomes :

@+ 1)t = 341
3+ 1)2= 32434341
B+1)p3= 33 +3(3%)+33)+1
TEETREE

ou n représente le nombre des paires de caractéres tels que Rr, o R « domine » .,
Les proportions observées reproduisent des proportions théoriques aux
erreurs d’échantillonnage pres.

Caractéres héréditaires additifs. — Dans I’exemple du pois rond opposé au
pois ridé, le caractére R « rond » était opposable au caractére r « ridé ».

Dans d’autres cas chaque caractére d’une paire peut ajouter son effet a
celui de Pautre : ce qui distingue alors les 2 caractéres d’une paire, des 2 n
caractéres de n paires différentes, c’est que la présence, dans une cellule sexuelle,
d’un caractére d’une paire, exclut nécessairement la présence de ’autre (chez
une plante diploide).

On appelle « allélomorphes » dans le sens le plus général, 2 caractéres R et 7,
tels que la présence de R dans une cellule sexuelle exclut la présence de r
(et vice versa).

Pour la commodité de I’écriture on désigne encore, par la majuscule et la
minuscule de la méme lettre, les 2 « allélomorphes »; les proportions génoty-

piques du produit de croisement de parents différant par n paires de caractéres
n

seront alors donnés par le développement du binéme % + —%) puisque la pré-

sence hétérozygote Rr d’une paire produit la moitié de I'effet que produirait
sa présence homozygote RR.
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Quand n devient trés grand, les « fréquences » dans les diverses classes géno-
typiques se distribuent selon la courbe binomiale normale.

De méme qu’un « événement » n’est jamais déterminé par une « cause uni-
que », un caractére héréditaire n’est pas, en derniére analyse, déterminé par un
facteur unique, mais par I'interaction d’une série de facteurs. Dans les cas idéale-
ment simples des monohybrides et des dihybrides, on suppose réalisés et main-
tenus constamment optima tous les autres facteurs, et on étudie les effets de
la substitution, & I'un des facteurs d’une paire, de son allélomorphe, ou, plus
exactement, de I'un de ses allélomorphes. )

Un caractére, non plus apprécié qualitativement mais quantitativement,
c’est-a-dire mesuré, pesé, dosé, se définit : chez un individu hybride, par un
chiffre; chez chacun des autres hybrides descendant du méme croisement, par un
chiffre qui différe plus ou moins du premier. Ordonnés statistiquement, tous
ces chiffres se distribuent selon la «loi des écarts » autour d’une valeur moyenne.
Cette valeur moyenne est la « déviation standard » qui mesure le degré de dis-
persion de ces chiffres autour de la moyenne définissant les « constantes
statistiques » de la population que forment les hybrides étudiés.

Ces paramétres ne valent que pour la population étudiée; mais les lois sta-
tistiques permettent de transformer ces « constantes statistiques » en para-
meétres de valeur universelle, c’est-a-dire définissant la population infinie dont
la population étudiée représente un échantillon. .

Cette notion de population infinie, comprenant idéalement tous les repré-
sentants possibles des hybrides possédant les diverses combinaisons théoriques
des caractéres étudiés, ¢’est-a-dire comprenant 100 %, des cas que notre ima-
gination peut concevoir comme réalisables, correspond & un cas particulier de
la certitude philosophique; elle définit, dans le cas particulier, la liberté.

Pratiquement cependant, les manifestations extrémes de cette liberté, qui
se situent le plus loin de la moyenne, sont si rares que nous pouvons les négliger.
L’étude de la surface définie par la courbe normale des erreurs montre que les
manifestations qui se situent & une distance de la moyenne qui est supérieure
& trois fois 'erreur probable représentent moins de 1 %, de toutes les mani-
festations possibles, et généralement on les considére comme négligeables.

La liberté en Biologie, telle qu’elle se manifeste par les formes d’étres vivants,
est définie, pour chaque lignée d’Etres, par le stock des caractéres héréditaires
des ancétres et par les possibilités de recombinaison de ces caractéres, dans la
mesure ou ces recombinaisons réalisent des possibilités de survie dans le milieu.

Les produits du croisement entre deux parents sont généralement considérés
comme ayant des caractéres intermédiaires entre ceux des parents. Chez les
hybrides, des manifestations « transgressives » de caractéres, prévues théori-
quement en 1910 par East & la suite d’une généralisation rationnelle des lois
de Mendel, ont été observées en 1912 par Hayes chez les Tabacs; depuis, leur
importance est bien reconnue. Ces transgressions, dues & des recombinaisons
. entre « facteurs multiples », permettent d’étudier expérimentalement les faits
groupés sous le vocable métaphysique d’Evolution.

« Limitée & I'étude de I'hérédité proprement dite, c’est-a-dire a analyse
expérimentale de la constitution de 1’organisme individuel, dans ce quelle a
de stable, ayant permis de discerner des lois précises et générales, 1a ou il n’y

1T® SERIE — 79 VOLUME — NO3 7-8-9 : 19
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avait que confusion et ou il ne semblait régner que le caprice, ayant permis
aussi de mieux nous rendre compte des rapports entre les diverses collections
d’individus qui constituent I’espéce et par suite d’avoir pris de celle-ci une
compréhension plus claire, la génétique — et les lois de Mendel qui en sont le
centre — apparait comme ayant réalisé dans la biologie et dans la science en
général, un des progrés les plus substantiels de 1’époque contemporaine ».
(Caullery). .

« Aprés avoir eu en France certains de ses plus importants précurseurs... la
Génétique s’est développée avec une extréme rapidité en Angleterre, aux Etats-
Unis, en Hollande, en Allemagne et dans divers autres pays. Elle n’a malheu-
reusement trouvé chez nous que trés peu d’adeptes... »

On pourrait généraliser aux autres applications agronomiques de la Sta-
tistique ce jugement formulé par le professeur Caullery; certains préférent
conserver une représentation mythologique d’'un Monde ou ils seraient les
jouets des caprices de la Nature, plutdt que d’en acquérir une représentation
statistique capable de définir la Liberté humaine en fonction du déterminisme.
« Un monde congu comme la manifestation d’un déterminisme scientifique est
le monde ou le fatalisme a le moins de place » : (Thorndike).

Les Génétistes mettent du matériel vivant homogene, a la disposition des
Physiologistes, pour leurs expériences, des Agronomes, pour leurs essais.

Les progres de la technique permettent d’élever, dans des conditions expé-
rimentalement déterminées, les individus d’une population composée de géno-
types identiques ou de génotypes différant par 1, 2... n paires de caractéres.

Les progrés de la statistique permettent de déterminer & I’avance les condi-
tions auxquelles doivent satisfaire telle expérience pour fournir telle conclusion
valable.

Croisement entre géniteurs différant par 5 paires de caractéres (Hayes, 1912).

Hayes a croisé le tabac « Sumatra » formant en moyenne 28.2 feuilles (avec
une déviation standard ¢ = 1.5) et le tabac « Broadleaf » formant en moyenne
19 feuilles.

11 obtient, & la premiére génération, des tabacs (F,) intermédiaires entre les
2 parents et formant en moyenne 23.6 feuilles.

L’autofécondation d’un de ces hybrides F; (par exemple d’un hybride for-
mant 24 feuilles) lui a fourni une population de 1.362 hybrides F,, formant en
moyenne 22.7 feuilles (¢-= 2).

Hayes émet ’hypothése que les 2 parents différent par un nombre de 10
feuilles; cette différence est imputable & 5 paires de facleurs désignés par les
lettres majuscules AA, BB..... EE tels que la présence « homozygote » des
2 facteurs (AA) d’une paire augmente de 2 le nombre des feuilles, la présence
« hétérozygote » d’un facteur d’une paire (par exemple Aa) augmentant de 1 le
nombre des feuilles.

Selon cette hypothése, la classe de plus grande fréquence doit étre repre-
@%2—9:%8: 24; de part et
d’antre de cette classe ou «mode », les fréquences doivent se répartir selon les

sentée par le nombre moyen des feuilles
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termes du développement du bindme (0.5 + 0.5)5, c’est & dire selon les fré-
362 '

quences respectives (c) obtenues en multipliant par %271 = 4,33 les nombres

de la ligne 5 du triangle de Pascal (tableau 1, p. 23). La fréquence calculée
du génotype aa bb cc dd ee du parent a 19 feuilles est ¢ = 1,33; la fréquence
observée est 2.

La fréquence du « phénotype » & 20 feuilles est 13,3; 2.66 individus appar-
tenant & chacun des 5 génotypes Aa bb cc dd ee; aa bb cc dd ee... aa bb cc dd
eE; la fréquence observée est 13...

Comparons les fréquences calculées (c) aux fréquences observées (f) : la
branche ascendante de la courbe des fréquences observées peut s’ajuster a la
branche ascendante de la courbe binomiale pour le méme nombre d’individus
pour la méme moyenne et la méme déviation-standard (graphique 1).

Par contre la branche descendante de la distribution des fréquences observées
s’étale sur un nombre de classes plus grand que celle des fréquences calculées.

La distribution des fréquences observées est dissymétrique; dans son en-

aabbccddee x A A BBCCDDEE
19 feullles 28 feuilles P
Aa BbCcDdEe C235) F1 1 24
IHayes v

cole)
[

,.

Lt
K A %
i

Graphique 1 : Histogrammes hachurés : distribution des fréquences de nombre de feuilles
chez les Tabacs Sumatra et Broadleaf. (HavEs, 1912.)

Au centre, histogramme des distributions de fréquences de nombre de feuilles chez 1.362
hybrides F, provenant de ’autofécondation d’un hybride F; Sumatra X Broadleaf possé-
dant 24 feuilles.

Ajustement, 4 la distribution observée, du polygone de fréquences correspondant au déve-
loppement du binéme (0,5 + 0,5).

En ordonnées, fréquences; en abscisses, nombre de feuilles.

semble elle peut s’ajuster & une courbe du type I, de part et d’autre du mode
situé a 22.15.
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La comparaison de I’histogramme de la distribution observée et du poly-
gone des fréquences calculées par le développement binomial nous apprend :

10 La variance (4.16) de la distribution observée représente la somme de la
variance de la distribution binomiale qui représente la « variance interclasse »
pour 5 classes (¢2 = 2.5) et de la variance « intraclasse ».

Nous pouvons adopter comme valeur moyenne de la variance intraclasse
celle qui s’observe dans la classe des hybrides F; Aa Bb Cc Dd Ee et qui est 1.7.

La somme 1.7 4 2.5 = 4.2 est trés voisine de la variance totale 4.16.

20 La distribution observée est dissymétrique, du fait que, dans chaque classe,
la variance intraclasse est d’autant plus grande que le nombre des facteurs mis
en jeu est plus grand, ce que permet de comprendre la théorie de Goldschmidt
ou théorie des « seuils de réaction » .

En d’autres termes la dissymétrie de la distribution provient de ce que la
variance d’un caractére mesurable est d’autant plus grande que son intensité
moyenne est plus grande.

Dans 'hypothése ou la production de 2 feuilles dépend de la présence des
2 facteurs d’une paire, les tabacs de la classe « 18 feuilles » se caractérisent
par le présence de 9 paires telles que :

Z72; YY; XX . .. .. RR

les tabacs de la classe 28 feuilles possédent, en outre de ces 9 paires, 77......RR
les 5 paires AA..... EE.
Or, la présence d’un facteur tel que E constitue seulement une possibilité

de manifestation du caractére observable ou phénotypique : « formation de la
28¢ feuille par exemple »,

Signification statistique de la sélection.

On sait que la courbe en cloche, dite courbe normale des erreurs (ou la courbe
en ogive, qui représente la courbe d’intégration de la précédente) représente
graphiquement les résultats de tirage des boules d’une urne, lorsque les boules
tirées sont remises dans I'urne, ou lorsque le nombre des boules tirées et non
remises est petit par rapport au nombre des boules a tirer.

Si, au contraire, le nombre des boules « sorties » du jeu par tirage est relati-
vement grand, la distribution des résultats du tirage se représente, non plus par
une courbe normale, mais par la courbe IV de Pearson.

La biologie en général, 1a biochimie en particulier, nous offrent de nombreux
exemples de modification irréversible. Une telle modification, affectant une pro-
portion importante des individus d’une population finie, correspond statis-
tiquement & un tirage des boules d’une urne sans remise des boules tirées.
Conformément a ce que la théorie permettait de prévoir, la fréquence des
manifestations de ces phénoménes en fonction du temps se représente par une
courbe IV de Pearson.

La courbe normale des erreurs représente théoriquement la distribution des
individus prélevés au hasard dans une population infinie; le lot des individus
dont on étudie la distribution représente un « échantillon » de cette population






