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RESUME

La truite commune est une espece manipulée depuis prés d’un siécle. Pour remplacer
I'effectif prélevé par la péche, des pratiques de déversements de truites d’'élevage ont été mises
en place tres tot. Pour la truite sauvage du versant méditerranéen, ces repeuplements résultent
en une introgression génétique des truites résidantes par les truites d’élevage, génétiquement
différenciées. Nous avons effectué dans cet article une revue des données protéiques obtenues
pour de nombreux échantillons méditerranéens dans notre laboratoire, en estimant
I'introgression domestique et en essayant de décrire les conséquences génétiques des
repeuplements sur les populations en place. Quelques solutions de remplacement aux
déversements classiques de truites d’élevage sont discutées.

Mots-clés : repeuplement, introgression, génétique, Salmo trutta.

GENOME INTEGRITY AND TROUT STOCKING IN THE MEDITERRANEAN BASIN.

ABSTRACT

The stocking practices used for brown trout (Saimo trutta) in the South of France result
in secondary contact and introgression between populations from two genetically differentiated
forms of the same species (KRIEG and GUYOMARD, 1985 ; GUYOMARD, 1989) : domesticated
stocks that originate from the Atlantic form and the wild Mediterranean populations.

This paper reviews the protein data for 44 Mediterranean samples examined in the
laboratory, with an appraisal of introgression by the domesticated form and a description of the
genetic consequences of stocking on the existing populations. The samples were collected
from several French departments : Pyrénées Orientales (12 stations), Hérault (5 stations),
Vaucluse (2 stations), and Corsica (25 stations) (see Table |). Electrophoresis on horizontal starch
gel revealed 28 loci. Introgression was quantified using three diagnostic protein loci : lactate
dehydrogenase of the eye (LDH-5%, serum transferrin (TF*) and fructose biphosphatase of liver
(FBP-17). The individuals identified as domesticated fish on the basis of their genotype were
discarded. Frequencies at diagnostic loci, expected heterozygosity, the deviation from panmixia
in each sample, and domestic introgression are given in Table Il. Heterozygote deficit was
estimated using parameter f of WEIR and COCKHERAM (1984). Likewise, parameter 6 was
used to assess whether the structure of the different samples was statistically significant. The
values of these two parameters were tested by permutation using the GENETIX 2.0 programme
(BELKHIR et al., submitted). The populations analysed can be classified according to their
degree of introgression, which ranged from 0 to 77 %. Most introgressed populations displayed
substantial and significant heterozygote deficit. Stocking is the most likely cause of these
imbalances. However, this interpretation cannot be generalised to all the samples because the
deficit did not increase with the severity of introgression.
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The results as a whole tend to show that stocking has a genetic effect on natural
populations (with changes in their genotype, and imbalances in panmixia and linkages). The
data also illustrate the weak effect of stocking on population densities. This has already been
reported by several authors. The various causes for this lack of success in stocking (stocking
techniques, learning problems in the wild environment, domestication) are discussed.

Introgression-free Mediterranean populations generally occur at high altitudes and they
are practically monomorphic. The advantages of conserving genetically pure populations with
no polymorphism are discussed. Two solutions that reconcile objectives as different as
supporting trout population densities and protecting biodiversity are examined : the creation of
local strains, which requires rigorous genetic management (CHEVASSUS, 1989) and the
introduction of triploid individuals, which would result in solely ecological interactions. Finally,
the question of the complete interruption of stocking in the whole area or in “genetic
sanctuaries” that have been identified as genetically original is discussed.

Other diagnostic markers distinguishing trout of the two origins have been described
recently. They provide information on introgression at levels other than that of proteins. The
study of the mitochondrial genome gives data on the maternal origin of each individual and
hence on introgression through the mother. Finally, the study of highly polymorphic
microsatellite markers will make it possible to distinguish between the natural and domesticated
components of the populations of the Atlantic basin, a zone in which there are no diagnostic
allozymic loci for these two forms.

Key-words : re-stocking, introgression, genetics, Salmo trutta.

INTRODUCTION

Les pratiques de repeuplement employées dans le sud de la France pour la truite
commune (Salmo trutta fario) équivalent a remettre en contact deux formes différenciées de la
méme espece : la forme atlantique (issue du versant atlantique et modifiée par la domestication)
et la forme méditerranéenne sauvage. Sans étre une introduction d’espéce proprement dite, il
s'agit bien d’une introduction d’un taxon, suffisamment différencié du taxon récepteur pour
créer les déséquilibres décrits plus bas. Ceci constitue d’ailleurs un bon exemple ou I'espeéce
n'est pas le bon niveau d’intégration et ou le taxon (ici, c’est le niveau infraspécifique) lui est
preférable (SASTRE et BENTATA, 1997).

Des taxons vivant en allopatrie pendant un laps de temps suffisamment long vont se
différencier de fagon indépendante et certaines discontinuités génétiques peuvent se fixer
(DOBZHANSKY, 1950). La remise en contact des génomes différenciés peut se traduire par une
absence d'interactions génétiques entre les deux taxons si I'isolement reproducteur est total, ou
par une hybridation s’il n’est que partiel. Dans le cas de génomes peu différenciés, I'isolement
reproducteur est trés limité ou n’existe pas. La remise en contact de deux génomes peut avoir
une origine anthropique, par introduction de l'une des deux formes dans une région ou 'autre
forme est présente. Ainsi, il N’y aura pas de zone de contact proprement dite mais une dilution du
pool génique introduit dans le pool du taxon qui le regoit. Les hybridations seront en général
fertiles et la composition génétique des taxons concernés sera susceptible d’étre modifiée par
des croisements successifs, donnant lieu a ce qu’on appelle une introgression (MAYR, 1974).

C’est le cas de la truite commune en France, pour laquelle les deux formes citées
préecédemment correspondent a des zones géographiques distinctes (KRIEG et GUYOMARD,
1985 ; PRESA et al., 1994) : la forme méditerranéenne, localisée sur le pourtour nord du bassin
méditerranéen, et la forme atlantique qui occupe le reste de Paire de distribution de cette
espece. Dans le cas de la truite méditerranéenne, I’hybridation est due a un contact secondaire
causé par l'introduction dans le milieu, par 'homme, d’une forme génétiquement differenciée :
la forme domestique (LETERRIER et al., 1989 ; BEAUDOU et al., 1993). Les truites d’élevage
dérivent toutes de souches d’origine atlantique. Elles ont subi une intense sélection en
pisciculture, involontaire ou programmée pour des traits particuliers, ce qui contribue a
augmenter plus encore leur différenciation par rapport aux populations naturelles du sud.
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Ces manipulations et les introductions liées a I'homme ont concerné de nombreux
pays. Elles ont contribué a augmenter I'aire de répartition naturelle de la truite commune,
qui s'étend, latitudinalement, du nord de la Scandinavie aux versants de I’Atlas en Afrique
du Nord, et longitudinalement, de l'lslande a la mer d'Aral (BEHNKE, 1972). Son
implantation dans des aires nouvelles a en général trés bien réussi de I'’Amérique du Nord
a presque tout I’lhémisphére Sud (MACCRIMMON et MARSHALL, 1968 ; GUYOMARD et al.,
1984 ; ELLIOTT, 1989). En revanche, on estime que les implantations locales dans des
rivieres situées sur son aire originelle sont faibles d'aprés les résultats d’études de
marquage-recapture ou d’estimations génétiques. Sur le versant méditerranéen, ou cette
implantation se traduit par une introgression avec la truite autochtone, ce taux varie de
presque 0 % (MORAN et a/., 1991 et 1993 ; BEAUDOU, 1993) a plus de 40 % (LETERRIER
et al., 1989).

Ces études génétiques reposent sur la technique de I'électrophorése des protéines
enzymatiques, qui est appliquée au niveau populationnel depuis 1966 (BUTH, 1984 ; PASTEUR
et al., 1987). L'étude du polymorphisme protéique permet de détecter la variabilité au niveau
des locus qui codent pour ces protéines. Chez la truite commune, des études aliozymiques
importantes ont débuté assez 16t dans les pays anglo-saxons (ALLENDORF et al., 1977 ;
ALLENDORF et UTTER, 1979) et nordiques (RYMAN et al., 1979), et ont permis de mettre en
évidence une importante structure génétique chez cette espéce. Certains locus se sont montrés
particulierement intéressants pour leur valeur phylogéographique (HAMILTON et al., 1989) et
pour leur pouvoir de discrimination entre formes sauvages et stocks d’élevage (revue dans
UTTER et SEEB, 1990).

Sur le versant méditerranéen, I'étude des protéines solubles permet de distinguer les
formes domestiques d’origine atlantique des truites sauvages méditerranéennes, grace a deux
locus diagnostiques (lactate deshydrogénase de I'oeil, LDH-5 et transferrine du sérum, TF). Un
troisiéme locus, la fructose biphosphatase du foie (FBP-1%), s’est révélé informatif sur le versant
méditerranéen car il est fixé chez plusieurs populations non-introgressées (KRIEG et
GUYOMARD, 1985 ; LETERRIER et al., 1989 ; PRESA et al., 1994).

Nous nous proposons dans le présent article de faire une revue des données protéiques
obtenues pour le versant méditerranéen frangais dans notre laboratoire. Nous essaierons de
dégager les conséquences génétiques des repeuplements sur les populations en place et de
donner quelques indications pour une meilleure gestion de cette espéce.

MATERIEL ET METHODES
Echantillonnage

Les données exposées dans cet article ont été obtenues lors d’études commandées par
divers organismes cités dans les remerciements, et lors de dipldmes soutenus dans le
laboratoire Génome et Populations de [I’'Université Montpeilier 1. Dans un souci
d’homogénéisation, nous reprenons la liste compléte des échantillons analysés dans le tableau
I, qui présente également les principales caractéristiques des différentes stations. Ainsi, les
Pyrénées Orientales ont été échantillonnées a 13 stations réparties sur 5 bassins
hydrographiques. Dans le département de I'Hérault, des prélévements ont été effectués en
plusieurs points des réseaux de I’'Orb et de I'Hérault. Pour le Vaucluse, deux points de la Sorgue
ont été analysés, prés de la source et plus a I'aval. Enfin, 25 stations ont été péchées en Corse,
a la fois sur la cote est et la cote ouest.

Deux échantillons de truites d’élevage ont été analysés également, afin d’avoir une
référence domestique. 30 truites ont été prélevées pendant I'été 1993 a la pisciculture de
Brassac (Tarn) et & celle de la Canourgue (Lozeére).
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Tableau |
Liste des échantillons analysés.
Table |
List of analysed samples.
Départernent Bassin Echantillon Riviere Effectif Référence
Seégre 1 Eyne 24
2 Campcardos | 23
Tech 3 amont Tech 18 | Berrebi (1995b)
4 Riu Ferrer 27
Pyrénées Tet 5 Caranga 28
Orientales 6 Alemany 11
7 Campeille 8
8 Nohédes 16
Agly g amont 13
Aude 10 Liadure 21
11 Boutadiol 28
12 Aude amont 30
Hérauit Hérault 13 Laurounet 18
14 Breze 10 | Berrebi (1995d)
15 Vis 20
Orb 16 Orb 113 | Poteaux (1995)
17 Tes 110
Vaucluse Sorgue 18 amont 30 | Poteaux (1995)
19 aval 21 | Berrebi (1995a)
Tavignano 20 amont 27
21 Verghello 18
Golo 22 Golo aval 30
23 Golo amont 27
Porto 24 Tavulella 35
Fium Alto 25 Fium Alto 29
Prunelli 26 Gravone 31
Liamone 27 Cruzini 31
Corse 28 Liamone 30
Prunelli 29 amont 31
30 Calderamolla| 34
31 Montichi 22
Taravo 32 Taravo amont| 30
33 Veraculungo | 28 | Berrebi (1995¢)
Fium'Orbo 34 Marmano 29
Abatesco 35 Abatesco 32
Travo 36 Travo 28
Golo 37 Melaja 17
Taravo 38 Chiova 30
Fium'Orbo 39 Pozzi 25
Rizzanese 40 San Petru 28
Solenzara 41 Renaju 30
Golo 42 Casaluna 16
Bravone 43 amont 30
Furcone 44 Furcone 23
Pisciculture Lozére 45 Canourgue 30 | Poteaux (1995)
Tarn 46 Brassac 30
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Méthodes

Lors de chaque campagne, les poissons ont été disséqués sur place et les organes
utilisés pour I'étude allozymique (yeux, sang, foie et muscle) ont été prélevés et congelés
instantanément dans de I’azote liquide pour leur conservation jusqu’a Panalyse.

Les électrophoréses ont été faites sur gel horizontal d’amidon a 11,4 %. La composition
des tampons de migration et les conditions de révélation sont tirées de PASTEUR et al. (1987)
ou de BEAUDOU (1993). La nomenclature des locus est celle de SHAKLEE et al. (1990).
L’analyse a porte sur quatorze systémes enzymatiques qui ont permis la révélation de 28 locus
dont le déterminisme génétique a été vérifié pour la plupart (GUYOMARD et KRIEG, 1983 ;
BARBAT-LETERRIER et al., 1989).

Nous ne préciserons dans les résultats que les fréquences aux locus diagnostiques. Par
contre, I'hétérozygotie théorique est basée sur la totalité des 28 locus analysés.

Les échantillons ayant été prélevés a différentes époques de I'année, plus ou moins
proches de périodes de déversements intenses, nous avons éliminé des analyses les individus
identifies d’apres leur génotype comme pouvant étre originaires de pisciculture.

Le parameétre f de WEIR et COCKERHAM (1984) est utilisé pour estimer la valeur du
déficit d’hétérozygotes et le parameétre 6 est un estimateur de la structuration entre les différents
échantillons. Les calculs de ces deux parametres sont basés sur les génotypes aux 28 locus
enzymatiques analysés. La valeur obtenue pour ces deux parameétres a été testée par
permutation, avec le logiciel GENETIX 2.0 (BELKHIR et al., soumis).

Une estimation de I'introgression est calculée a partir des fréquences obtenues aux trois
seuls locus diagnostiques. Ce calcul se fait sous I'hypothése d’une fixation des alleles
méditerranéens dans les peuplements purement méditerranéens (comme déja observé a
plusieurs stations Caranga, Vis, Golo). Nous estimons donc que tout alléle atlantique est
d’origine exogéne. Le taux d’introgression est la moyenne arithmétique des pourcentages de
genes atlantiques relevés a ces trois locus. Notons toutefois que la présence (faible) d’un alléle
« mediterranéen » au locus FBP-1" dans la plupart des souches de pisciculture provoque une
Iégére sous-estimation de ce taux.

RESULTATS

Les frequences alleliques aux locus diagnostiques sont présentées pour 'ensemble des
échantillons dans le tableau ll. Dans ce tableau sont indiquées également la valeur de
I'hétérozygotie attendue (He) et la valeur du test de déficits d’hétérozygotes (f), ces deux
parametres étant calculés sur les 28 locus enzymatiques.

Les difféerences génétiques par paires d’échantillons (paramétre 6) sont indiquées dans
le tableau lil. Ce tableau nous montre que les échantillons sont fortement structurés en fonction
de leur niveau d’introgression. Trois ensembles significativement différents sont représentés par
1) les populations pas ou peu introgressées, par exemple 'Aude dans les Pyrénées et
Tavignano en Corse, 2) celles qui le sont trés sensiblement (environ 30 % dans Boutadiol, dans
les Pyrénées et Tavulella en Corse) et 3) les populations trés introgressées, dont les
caractéristiques génétiques se rapprochent plus de celles de pisciculture que des naturelles
(Nohédes dans les Pyréenées et Melaja en Corse, par exemple).

Les valeurs d'introgression calculées a partir des trois locus diagnostiques sont
présentées au tableau Il. Ces valeurs varient de 0 % pour les échantillons purs méditerranéens
(ex. : Carenga, Vis, Golo amont ou Marmano) a plus de 75 % de génes domestiques {(Melaja ou
Soulondre). Certaines populations ne sont constituées que d’individus domestiques (ex. : Agly)
mais elles constituent probablement des populations « temporaires », maintenues en place
uniguement par la volonté de '’homme.



Bull. Fr. Péche Piscic. (1997) 344/345 : 309-322 —314 —

Tableau Il

Fréquences alléliques aux trois locus diagnostiques, hétérozygotie (He), déséquilibre
d’hétérozygotes (f} et taux d’introgression {| en %). Pyrénées Orientales (a) et Corse (b). La
station Agly ne figure pas au tableau, car elle est entiérement composée de truites domestiques.

*=P<0,05;*=P<0,01;**=P <0,001.

Table 1l

Allelic frequencies at the three diagnostic loci, heterozygosity (He), hétérozygotes disequilibrium
() and introgression index (l in %) in Pyrénées Orientales (a) and Corsica (b). Data of Agly sample
are not given because composed of domestic trout only.

*=P<005;*=P<0.01; **=P < 0.001.

[ Pyrénées Orientales Hérault “Vaucluse |
1 2 3 4 5 6 7 8 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
FBP1
N | 27 72 18 25 28 10 6 16 17 28 27 18 10 19 | 113 110} 30 21
100 [ 0,14 0,42 039 0,06 - 0,45 - 0,76 0,24 0,29 002( 05 0,2 0,05{0,13 007003 0,18
150 0,86 0,58 0,61 0,94 1 0,55 1 0,25 0,77 0,71 0,98| 05 0,8 0,95|0,87 093|087 0,82
LDH5
N 22 22 18 26 28 71 &8 16 271 28 28 18 10 19 | 104 85 30 21
390 0,18 0,23) 036 0,23 - 0,46 - 0,59 0,12 0,14 0,02]0,31 0,05 - 1018 0,08 - 0,09
100 [0.82 0,77 058 0,77 1 0,55 1 0,41 0,86 0,86 0,980,639 0,95 1 0,82 092 1 0.91
110 - - 0,06 - - - - - 0,02 - - - - - 0,01 - - -
TF1
N 21 19 16 27 28 117 8 16 20 19 28 - - - 66 73 | 30 21
100 (0,19 0,58( 0,25 0,28 - 0.5 - 0,897 0,35 04 - - - - |0.38 0,15 - 0,27
102 {0,81 0,42 075 0,72 1 0.5 1 0,03 0,65 0,61 1 - - - 1062 0,85] 1 0.73
He {%)| 5,87 7.9 | 84 4,99 - 124 1,17 108 58 73 135183 45 23766 532]| 07 5,95
1 0,29 0,36 0,42 0,22 - 041 -0,17 0,05 0,48 0,67 0,31|0,05 0,02 0,54|0,11 0,06 - 0,37
p “xr  wew | see . e tas  ses  ew N M E
1 {%) 17 41 33 19 0 47 ¢] 77 24 28 1 40 10 2 24 11 1 18

[ Corse ]
20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 4t 42 43 44
FBP1
N 23 15 28 10 21 17 30 37 30 317 34 22 30 28 29 32 27 14 30 25 26 30 16 30 23
100 - 01 - - 01 08 - - - 07 - 03 0 - - 0o 03 0.7 - - 03 04 - 02 03
150 1 0.9 1 1 098 02 1 1 103 1 07 1 1 1 t 07 03 1 1 07 06 1 08 07
LDHS
N 27 29 27 34 26 3 37 30 30 34 22 30 28 29 32 28 17 30 25 28 30 16 30 23
80 ¢ 09 © 04 02 01 - 0 03 - 03 02 - - 01 0 07 O - 05 0 - 06 03
100 1 0.9 1 1 06 08 O 1 107 1 08 08 1 1 104 105 1 1 05 07
110
TF1
N 27 15 30 20 28 18 25 26 28 31 29 22 21 28 289 30 27 15 29 24 15 29 15 27 23
100 o 0.1 - - 03 02 - o 01 01 - 04 03 - - 0 - 07 02 01 05 0 02 06 02
102 1 0.9 1 1 07 08 1 09 05 - 086 05 1 1 1 1 03 01 09 05 1 08 04 08
80 - - - - - - - - o 04 1 - o - - - - - 07 -
70 - - - - - . - - - o - -
He (%) [ 26 465 15 04 75 64 23 3.2 43 94 - 12 68 - 08 42 39 83 5.1 1 12 5 38 10 89
f 0o 04 01 -0 -02 01 0.1 -0,1 02 0O - 02 0 - 03 01 0t 01 0 06 0 01 07 01 -0
P e « e . . .
1 {%]) 2 9 1 0 29 33 3 1 2 3% 0 32 18 0 o0 5 10 69 6 3 45 14 7 44 26

DISCUSSION

Les alléles atlantiques sont présents dans nos €chantillons méditerranéens repeuplés en
fréquence tres variable : on observe peu d’introgressions effectives dans certaines stations (0 a
5 % d’alleles domestiques) jusqu’a des valeurs assez élevées pour d’autres (77 % pour une
station des Pyrénées Orientales). On observe notamment un impact direct des repeuplements
chez certaines populations échantillonnées plusieurs années (I'Orb par exemple) pour
lesquelles on n’a pas de stabilité des fréquences alléliques dans le temps (par exemple : 11 %
en 1991 et 24 % en 1993 dans 'Orb, POTEAUX, 1995).



Bull. Fr. Péche Piscic. (1997) 344/345 . 309-322 — 315 —

TFableau Il
Matrice des différences par paires d’échantillons pour les Pyrénées Orientales (a) et la Corse (b).

Table 1l
Matrix of genetic distances between samples of Pyrénées Orientales (a) and Corsica (b).

a -

[ 3 4 6 7 10 2 11 5 8 1 12
Tech - 006 002 014 002 002 002 031 021 004 024
Riuferrer - 0.14 0105 002 0.11 007 018 0.39 0.02 0.14
Alemany - 024 011 002 0.10 048 0.09 0.12 042
Campeille - 010 021 014 032 048 0.06 0.07
Lladure - 0.03 0.015 0.22 0.33 0.03 017
Campcardos - 0.02 039 0162 0.09 0.33
Boutadiol - 0.25 0275 0.07 0.21
Caranca - 066 0.15 003
Nohédes - 0.36 062
Eyne - 0.12
Aude -
b -

] 20 1 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 M 35 36 37 38 39 40 41 az [<) 44
Tavignan - 0 002 008 023 041 032 032 016 031 079 0.18 0125 053 049 024 021 047 0487 072 026 011 026 030 014
Verghello 005 011 018 027 022 024 010 0.19 0.74 009 007 045 039 015 010 035 0.397 061 0.17 002 014 023 003
Golo aval - 001 024 047 044 044 029 033 088 021 016 065 063 030 030 051 0547 081 029 014 038 031 012
Golo amont - 024 0S50 058 055 038 037 095 024 021 075 078 043 037 053 062 088 031 019 051 033 0.16
Tavulella - 037 044 045 037 022 068 009 014 055 053 036 035 019 044 062 008 022 034 004 005
Frum Aito - 036 035 032 011 064 014 024 040 043 0275 0.18 027 040 016 019 018 028 031 0.19

Gravone - 005 009 035 078 025 020 035 013 0005 009 057 040 069 035 0235 005 0435 0.26

Cruzin 0.08 036 069 026 022 028 005 003 010 0555 0.35 0.62 0355 026 004 044 028
Liamone - 030 063 020 D14 033 023 0075 0.10 048 033 059 0295 017 008 037 020
Prunelii - 048 010 017 046 043 029 022 016 029 031 012 044 028 020 0.11
Calderamolla - 040 04D 0845 091 062 068 072 014 094 053 067 073 060 060
Montichi - Q05 032 032 018 017 013 026 040 001 011 0146 006 003
Tarave - 034 031 015 016 025 023 051 011 013 010 016 004
Veraculungo - 04 022 030 063 049 076 0415 041 033 051 041
Marmano - 006 018 064 046 080 042 035 014 050 037
Abatesco - 004 048 032 055 028 0.t6 001 037 019
Travo - 044 037 045 027 007 008 036 016
Melaja - 049 056 007 034 045 010 017
Chiova - 065 032 040 027 040 034
Pozzi - 044 044 065 055 048
San Petru - 019 024 002 006
Renaju - 019 027 006
Casaluna - 033 017
Bravone -

009

Furcone

Le niveau de variabilité genétique d’un échantillon dépend de la fréquence des différents
alleles présents a chaque locus. Ce niveau de variabilité est peu élevé pour les populations
meéditerranéennes pures : moins de 2 % pour les populations d'altitude de petite taille
(Caranga), prés de 5 % en Corse, ce qui est probablement plus représentatif des populations
méditerranéennes moyennes. Mais la variabilité peut atteindre plus de 11 % pour une
population tres introgressée (Nohéde par exemple), soit une valeur proche de celles rencontrées
habituellement chez les populations atlantiques et domestiques (KRIEG et GUYOMARD, 1985).
L'introgression domestique résulte donc du passage de génes atlantiques dans les populations
méditerranéennes sauvages, introgression qui s’accompagne d’une augmentation du
polymorphisme de la population réceptrice.

La majorité des populations introgressées présentent des déséquilibres (déficits
d’hétérozygotes) élevés et significatifs. L'éventualité qu’un effet Wahlund (mélange d’individus
issus de deux origines distinctes) soit responsable des déficits observés est a exclure car les
individus identifiés d’aprés leurs génotypes comme originaires de pisciculture ont été éliminés
des analyses. Quelle explication peut-on proposer ? |l faut remarquer que la valeur de ce déficit
n'‘est pas d’autant plus élevée gue lintrogression est forte. En effet, certaines stations
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présentent des déficits élevés et des valeurs d’introgression trés faibles, voire nulles (ex. :
I’Aude, Marmano et Tavignano). D’autre part, de tels déficits ont également été observés chez
des populations exemptes de toute introgression : en Corse, la population de Marmano (tableau
[l) ou en dehors de la région méditerranéenne, dans le Pays Basque (AURELLE, 1996). Il y a
donc une certaine composante naturelle a ce déséquilibre, mais les perturbations dues aux
repeuplements restent la cause la plus probable.

Dans le cas particulier de la Corse, 1a détection de déséquilibres peut s’expliquer par la
présence de deux formes de truites méditerranéennes génétiquement différenciées (KRIEG et
GUYOMARD, 1983). Ces truites de « type corse » semblent localisées dans les régions
d’altitude de la moitié sud de I'lle, et sont mélangées en proportions variables suivant les
stations avec des truites meéditerranéennes typiques et des individus de repeuplement
(BERREBI 1995 c). Cette hypothése n’est pas applicable a la population de Marmano (37 % de
type « corse ancestral »). En revanche, on observe des échantillons presentant des valeurs
d’introgression tres élevées mais des déficits d’hétérozygotes relativement faibles. C’est le cas
pour Nohede, dans les Pyrénées Orientales. Pour cette station, les génes de pisciculture sont
présents a plus de 65 % alors que le déficit ne dépasse pas 0.05 (non significatif). Ceci semble
la marque d’introgressions anciennes.

L'introduction répétée des génes domestiques crée a long terme une perturbation
durable de la structure géneétique de la population sauvage puisque, outre les déséquilibres en
heétérozygotes, des désequilibres de liaison ont eté observés dans certains des échantillons
analyses (POTEAUX, 1995). Bien qu’une partie de ces déséquilibres soit éliminée a chaque
génération, la présence de ces associations entre alleles de différents locus va perdurer assez
longtemps.

Récemment, d'autres marqueurs diagnostiques entre les truites de ces deux origines ont
été mis en évidence, par I'’étude du génome mitochondrial (par séquengage direct,
BERNATCHEZ et al., 1992) et plus récemment encore, grace aux marqueurs microsatellites
(ESTOUP et al., 1993 ; POTEAUX, 1995). Ces deux types de marqueurs apportent des
informations sur l'introgression a d’autres niveaux que les protéines. UADN mitochondrial
renseigne, chez les F1, sur I'origine maternelle de l'individu uniquement. I nous est donc
possible de suivre dans les populations sauvages l'introgression mitochondriale par la voie
maternelle et de la comparer a I'introgression nucléaire, transmise par les deux parents. Nous
avons pu montrer pour les populations du réseau de I'Orb que I'introgression mitochondriale
était plus élevée que l'introgression indiquée par les allozymes (POTEAUX, 1995). Ce résultat
peut étre en partie imputé a une contribution a la reproduction des femelles domestiques
supérieure a celle des males d’élevage. Cette différence peut étre causée par la compétition sur
les frayéres entre les males sauvages et domestiques, tournant au désavantage de ces
derniers.

De méme, une étude microsatellitaire a montré, sur les mémes individus, que
I'introgression calculée par les locus microsatellites était beaucoup plus élevée que celle
indiquée par les allozymes (POTEAUX et al., soumis). Cette différence peut étre attribuée soit
a l'indice d’introgression employé pour les microsatellites (« index maximal d’introgression »)
qui differe de I'indice employé pour les allozymes, soit a une introgression différentielle des
deux marqueurs. En effet, les microsatellites sont considérés comme des marqueurs neutres
vis-a-vis de la sélection, alors que les marqueurs allozymiques subiraient une contre-
sélection des alléles domestiques aprés introgression (POTEAUX, 1995). |l en découlerait
que les alléles des microsatellites se maintiendraient beaucoup mieux et s’accumuleraient.
La fréquence de ces alléles peut étre d’autant plus forte que les repeuplements sont anciens.

L’ensemble de nos résultats tend a montrer que les repeuplements ont un impact
génétique a long terme sur les populations naturelles. Les introductions de formes d’élevage
étaient justifiées pour le maintien ou la réhabilitation de |'espéce, menacée par la
surexploitation, la destruction (rare) ou la modification de son habitat (poliution, barrage). La
littérature nous enseigne que ces introductions ont entrainé, du point de vue génétique, une
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diminution globale de la variabilité des populations naturelles, par élimination des populations
natives (par déplacement ou mortalité due a des maladies introduites en méme temps que les
poissons), ou introgression (HINDAR et al.,, 1991 ; WAPLES, 1991 ; RYMAN et al., 1993 ; nos
données). L'introgression représente a long terme une perte de la ressource génétique adaptée
localement par homogénéisation des pools géniques ou rupture des complexes de génes
co-adaptés (LEARY et al., 1995). L'arrét des introductions ne pourra pas restaurer les formes
naturelles présentes avant perturbation dans toute leur diversité. La prise de conscience
récente des problémes posés par les repeuplements rend nécessaire I'identification des stocks
pour leur conservation.

Néanmoins, la plupart des études concernant les repeuplements ont reconnu ces
pratiques comme étant un échec quant a [I'efficacité de !'implantation en terme
d’augmentation de densité, quelle que soit I'espece (ALTUKHOV, 1981 ; GARCIA DE LEANIZ
et al., 1989; GUYOMARD, 1989 b; BEAUDOU, 1993). Nos données confirment cette
impression.

L'explication la plus simple a ce peu de réussite des repeuplements est liée aux
techniques de repeuplement elles-mémes, qui ne facilitent pas toujours la survie des poissons
introduits dans le milieu (introduction de centaines d’alevins ou truitelles au méme endrait, pas
de choix de sites favorables, truites déversées depuis un hélicoptére dans certains lacs
d’altitude). Toutefois, un minimum de précautions étant pris en général, I'explication la plus
couramment proposée est une mauvaise adaptation des formes d’élevage dans le milieu
naturel, du fait de problemes d’apprentissage et de domestication (FRASER, 1981 ; HINDAR et
al., 1991 ; revue dans POTEAUX, 1992). Les conditions d’élevage en pisciculture ne permettent
pas un apprentissage des conditions naturelles (territoire de chasse, recherche de nourriture
naturelle, courant, comportement face aux prédateurs...) des jeunes stades qui vont étre
déversés. Pour les souches d’élevage, une sélection intentionnelle est effectuée en pisciculture
sur des traits particuliers tels que croissance rapide, résistance aux maladies, fécondité... De
nombreux auteurs ont montré que ces manipulations pouvaient entrainer une diminution de la
capacité a survivre et a se reproduire dans le milieu naturel (ALLENDORF et UTTER, 1979,
ALLENDOREF et al., 1987).

Quelques populations naturelles pures ont été observées dans les trois zones étudiées
(Caranga, Vis et deux stations en Corse). Ces populations sont généralement localisées en
altitude (acces difficile d’ou intérét halieutique limité), et quasi-monomorphes. On peut
s'interroger sur l'intérét de conserver des populations certes génétiquement pures mais sans
aucun polymorphisme. Les repeuplements entrainent une augmentation de la diversité génique
locale et la notion de « pureté génétique » est alors & opposer au caractére d’adaptabilité de
cette population a tout changement de son environnement. |l est généralement reconnu que le
polymorphisme genétique (mesuré ici par les locus allozymiques représentatifs de I'ensemble
du génome) est une garantie, pour la population, d’'une bonne adaptabilité a tout changement
aléatoire de son environnement. Protéger les populations reconnues comme pures, mais toutes
tres faiblement polymorphes et donc fragiles, ne peut suffire a protéger durablement la forme
locale.

Deux objectifs aussi divergents que le soutien de la densité des peuplements de truites
et la protection de la biodiversité posent probleme. Plusieurs solutions ont été avancées pour
concilier ces deux points de vue. Nous n’aborderons ici que celles faisant I'objet d’un large
débat : la création de souches locales, débattue lors du colloque de février 1996 a Paris sur
les « Introductions d’especes dans les milieux aquatiques », et I'introduction d’individus
triploides.

La création de stocks locaux et I’entretien de ces géniteurs en captivité implique une
gestion génétique rigoureuse de ces souches. En effet, la premiére étape consiste a analyser
I'origine du pool génétique choisi pour étre développé en pisciculture, mais il faut vérifier a plus
ou moins longue échéance s'il n’existe pas de dérive génétique dans ces stocks, entrainant une
perte de variabilité génétique et une certaine consanguinité. Ces problémes peuvent apparaitre
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méme avec une gestion rigoureuse de la souche, et une participation réguliére de gametes
issus de la nature est envisageable. CHEVASSUS (1989) a discuté des probléemes liés a la
constitution de populations d’élevage destinées au repeuplement, & partir d’une ou plusieurs
populations sources. |l recense trois principaux facteurs maintenant une certaine variabilité : le
nombre de reproducteurs utilisés, la proportion de chaque sexe dans le stock de reproducteurs
et la contribution de chaque géniteur a la constitution de la descendance. Si I’élevage de cette
souche locale s’effectue en effet selon le méme protocole que pour la production de truites
domestiques, la part des causes d’échec des repeuplements liée au déficit d’apprentissage
sera maintenue.

Une autre proposition consiste a repeupler avec des truites triploides stériles, individus
dont le génome est composé, par manipulation, de 3n chromosomes (contre 2n pour toute
truite normalement constituée). Cette solution, déja préconisée par GUYOMARD (1989 b), ne
s’est pas développée avec le succes escompté, malgré son intérét évident pour la conservation
du génome des populations sauvages. Notons que plusieurs précautions doivent étre prises. ||
faut d’abord contrdler le maintien de ces « 3n » dans le milieu. D’autre part, ces truites ne
pouvant se reproduire, ne pourront pas introgresser les populations sauvages, mais il convient
de contrdler la compétition pour le territoire ou la nourriture qui peut s’instaurer avec les truites
résidentes. Enfin, bien que stériles, les males « 3n » ont un comportement de males sur les
frayéres et pourraient réduire la participation des males sauvages et faire baisser le taux de
fecondation.

Enfin, d’aucuns pourraient prétendre & l'arrét total des repeuplements et laisser le
recrutement local ne se faire que par la reproduction naturelle. Cet arrét pourrait se faire partout
ou seulement dans des « sanctuaires génétiques », zones identifiées comme indemnes de
toutes traces de repeuplement et génétiquement originales (GUYOMARD, 1989 b). Ces zones
étaient identifiées uniquement sur des données électrophorétiques (KRIEG et GUYOMARD,
1983 ; nos données).

Les allozymes ont montré leur capacité a détecter I'influence des souches de pisciculture
dans les populations naturelles méditerranéennes, méme si I'information gqu’ils donnent doit
étre confrontée a celle fournie par les autres margueurs moléculaires. En revanche, il n’existe
pas de locus allozymiques diagnostiques entre les souches d’élevage et les populations
naturelles du versant atlantique, la différenciation entre ces deux taxons étant trop faible. Les
microsatellites ont montré leur potentialité en région méditerranéenne. lls seront employés
prochainement pour distinguer la partie naturelle de la partie domestique des peuplements du
versant atlantique. lls permettront de décrire la biodiversité de ces régions et d’estimer I'impact
des repeuplements et, par la méme, leur efficacite.
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Photo 1
Morphotype méditerranéen (ici, une truite du Riu Ferrer, affluent du Tech, Pyrénées Orientales).
Crédit photographique : Equipe Environnement Aquatique, ENSA Toulouse.

Photo 1

Mediterranean morphotype (here, an individual from Riu Ferrer river, a tributary of Tech river,
Eastern Pyrenees).

Photo 2
Morphotype atlantique domestique (ici, une truite capturée dans la Nohéde, affluent de la Tét,
Pyrénées Orientales). Crédit photographique : Equipe Environnement Aquatique, ENSA Toulouse.
Photo 2

Domestic morphotype belonging to the Atlantic group (here, an individual from Nohéde river, a
tributary of Tét river, Eastern Pyrenees).
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