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INTRODUCTION 

Les schistosomoses sont des parasitoses causées par des helminthes 
trématodes transmis par des mollusques d’eau douce (hôtes 
intermkdiaires). Les formes humaines representent la deuxieme endémie 
mondiale et affectent 200 millions de personnes (Mott, 1990). Ces 
affections se caracterisent par une forte hétérogeneite dans le 
fonctionnement des foyers. En effet, pour un meme parasite, des 
differences sont observees non seulement au niveau de la prévalence et de 
la charge parasitaire dans le merne foyer chez l’homme, mais encore au 
niveau du taux de susceptibilite des populations de mollusques 
appartenant a differents types de collections d’eau d’un meme bassin 
hydrologique, ou meme a differentes zones biogeographiques. Ce 
polymorphisme du fonctionnement des foyers de schistosomoses n’est pas 
favorable au developpement d’une methode de lutte standardisee 
applicable a l’ensemble des zones couvertes par l’endemie. 

Les enquetes parasitologiques (prevalence) et malacologiques 
(distribution des especes de mollusques et taux d’infestation) conduites en 
C&e d’Ivoi.re et au Niger (Ngoran, 1987; Sellin, 1988) ont clairement 
confirm6 cette heterogeneite lors des etudes realisees chez S. 
hwnatobium (Bilharz, 1852), agent de la bilharziose urinaire, et plus 
generalement chez les schistosomes appartenant au groupe a oeuf a : 
eperon terminal et leurs hotes. En effet, d’importantes variations de . 
morbiditb peuvent &re observees dans une mGme zone bioclimatique du 
Niger ou de la C&e d’ivoire. En outre, B. truncatw constitue le principal 
hôte intermediaire de S. huematobium au Niger et en savane soudanienne 
et guineenne de la Cote d’ivoire, alors que B. gZobo.sus ne transmet le, 
parasite qu’en zone forestiere. 

Plusieurs facteurs peuvent etre a l’origine de cette heterogeneite, en 
particulier, (i) le comportement de l’homme et son État immunitaire 
(Bundy 1988, Haswell-Elkins er ul, 1987), (ii) la distribution discontinue - 
des populations de mollusques (Brown, 1980) et les fluctuations de la 
densite des populations dans le temps et dans l’espace (Woolhouse & 
Chandiwana, 1989; Ngoran, 1987), (iii) la variabilite genetique des 
populations d’hotes et de parasites (Anderson, 1911). Tous ces parametres 
doivent &re apprecies dans toute approche raisonable de l’epidemiologie 
des foyers de schistosomoses. 

La variabilitk d’origine gkretique peut etre appréciee dans le cadre 
d’une etude de genetique des populations d’organismes hôtes et de leurs 
parasites. Cette discipline a pour but de mesurer la variabilite et d’etudier - e 
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les facteurs responsables de son évolution (Lewontin, 1974). Plusieurs 
marqueurs ont ete utilises pour mesurer la variabilité genétique chez les 
parasites et leurs hôtes intermediaires. 

Chez les parasites, en particulier dans le groupe des schistosomes a 
oeuf a eperon terminal, plusieurs marqueurs ont ete pris en compte: la 
biometrie des oeufs (Touassem, 1987), la chetotaxie des cercaires 
(Bayssade-Dufour et aL, 1989), leur chronobiologie (Mouahid & Th&on, 
1986), les marqueurs biochimiques et moleculaires (Bremond et &, 1990; 
Despres, 1991). 

Chez les mollusques h&es intermediaires, les marqueurs morpho- 
anatomiques, tres utilises dans la determination des especes (Mandahl- 
Barth, 1957; Brown, 1980; Same-Ekobo, 1984) se sont aver& peu 
discriminants dans les etudes intraspecifiques. En revanche, les marqueurs 
isoenzymatiques se sont r&el& tres utiles dans R%ude des structures 
gMtiques chez ces mollusques (Mulvey & Vrijenhoek, 198la, 1982; 
Wright & Rollinson, 1984; Jelnes, 1986; Mulvey et aZ., 1988a; Rollinson et 
aZ., 1990), dans 1Wude des syst&mes de reproduction (Mulvey & 
Vrijenhoek, 198lb, 1982; Rollinson et aL, 1989) et dans l%tude des 
relations entre la structure g&&ique des mollusques et leur 
susceptibilit6 aux schistosomes (Michelson & Dubois, 1981; Mulvey & 
Vrijenhoek, 1984; Mulvey et aL, 1988b). 

Il faut toute fois remarquer que la plupart de ces etudes ont etc5 
developpees chez Biomphuhia gkzbrata (Say, 1818) et chez Bu1inu.r 
cemicus (Morelet, 1867). De fait, chez les bulins hotes intermediaires de 
schistosomes du groupe A oeuf a eperon terminal en Afrique, peu de 
donnees sont disponibles sur: (i) la variabU g&r&ique intra et 
interpopulationnelle, en relation avec les biotopes occupes; (ii) les 
systemes de reproduction qui jouent un role & la fois dans l’évolution des 
structures genetiques des populations et de la dynamique des populations 
de mollusques. 

Dans les systemes hote-parasites, l’ensemble des facteurs 
contribuant a l’evolution des structures genétiques des populations de 
parasites et d’hates doivent etre etudiees pour une bonne compréhension 
de l’epidemiologie des foyers (Rollinson, 1985). Ces structures genetiques 
des populations peuvent etre modifiees en fonction de contraintes internes 
et externes, dont un excelent exemple est fourni par les systemes de 
reproduction qui selon Wright (1931) et Falconer (1989), representent une 
contrainte interne majeure. En effet, les genes sont normalement transmis 
par la reproduction. De plus, chez les mollusques hotes intermediaires, les 
modal& de la reproduction sont diversifiees (autofecondation, 
allof&ondation, aphallîsme), et la valeur selective des individus, evaluee 
sur la base de l%ge de maturitk sexuelle, de la production en oeufs, et de la 
survie en depend (Vianey-Liaud, 1990; Jame, 1990). Si l’etude de la 
dynamique des populations sur le terrain a considere l’impact des facteurs c 
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abiotiques (revue dans Appleton, 1978), l’influence des systkmes de 
reproduction a et6 rarement prise en compte. Dans certains cas, une 
relation a pu en effet etre etablie entre le degre d’héterozygotie dans les 
populations et le systeme de reproduction (Lewontin, 1974). 

Les facteurs externes pouvant entrainer les modifications de la 
structure genetique des populations ont ét6 largement discutes par Wright 
(1978), Slatkin (1985), Wade & McCauley (1988), McCauley (1991). 
Suivant les cas, l’homogéneisation ou la différenciation des fréquences 
alkliques au sein des populations depend de la distribution spatiale 
(continue ou discontinue) des populations, de leur taille, de l’intensité des 
migrations, de l’origine des migrants et de l’importance des fluctuations de 
la taille des populations. 

Un aspect important de l’etude des syst2mes hôte-parasites dérive 
du fait que le support genetique de la susceptibilit6 des hôtes a 636 montré 
dans certains cas (Crombie & Anderson, 1985). En outre, les populations 
de mollusques présentent une variabilité geographique de la susceptibilité 
aux schistosomes (Wright, 1977; Mutani et &, 1983). On peut alors 
s’interroger sur les relations probables entre la structure genetique des 
populations de mollusques et cette variation de la susceptibilité. Deux 
principaux modeles ont été d&eloppt% pour interpreter les relations entre 
la variabilité genétique d’un hôte et sa resistance aux parasites. 

Dans le premier cas, la resistance de l’hôte dependrait d’un grand 
nombre de genes; ainsi le “meilleur” hôte dans cette optique devrait avoir 
des populations polymorphes, donc maintenir la sexualit6 ou 
l’allofecondation par rapport a l’autofecondation car ces systemes 
génerent la variabilité (Levin, 1975; Hamilton, 1980; Lively, 1987). Dans, 
ce modele, toute population d’hôte tres monomorphe, par exemple ses’ 
reproduisant uniquement par autofecondation, s’exposerait a une 
6limination des qu’un parasite nouveau apparaîtrait. Ainsi, chez le 
prosobranche I%~~u~c~~ qui possede soit uniquement des populations 
de femelles asexuées, soit des populations de femelles sexuees et de mâles,; b, 
il a ét6 montre que le systeme de reproduction permettant la fusion des 
gam&es/recombinaison pouvait avoir et6 maintenu dans les populations, ‘* 
dans le but de produire des genotypes rares capables de résister aux G 
pressions parasitaires (Lively, 1987). 

Dans le second modele, la résistance de l’hôte pourrait ne dépendre 
que d’un petit nombre de genes. Par exemple, Richards (1973) a montré 
que la résistance a Schistosoma mansoni (Sambon, 1907) des adultes d’une 
Lig&e de BiomphuMa glabmta avait un déterminisme monogenétique, le 
gene de resistan~ étant dominant sur le gene de susceptibilite. Si le 
d&erminisme de la susceptibilite est connu, on peut alors tester la liaison 
entre le gene de susceptibiLit6 et d’autres marqueurs genetiques (Mulvey 
& Woodruff, 1985). La validité de ce concept pourrait déboucher sur une 
methode de lutte contre les mollusques vecteurs, puisqu’il est actuellement ’ . 
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envisag6 d’utiliser des individus résistants introduits dans les populations 
d’individus sensibles (Hubendick, 1958; Richards, 1970; Wright, 1977; 
Minchella & Loverde, 1983). Ceci demande d’une part de connaître le 
dkterminisme de la susceptibili& d’autre part de comprendre comment 
circule l’information genétique entre et dans les populations. Pour ce 
dernier point, il apparait clairement qu’une bonne connaissance des 
syst&mes de reproduction est indispensable. 

Notre 6tude a pour but d’&aluer la variabilit6 g&&ique des 
mollusques hôtes interm6diaires et d’analyser les m6canismes de sa mise 
en place et de son maintien, Nous proposons une approche 
populationnelle des deux principales esp&ces de mollusques (B. truncutzu 
et B. g1obosu.s) hôtes intermediaires potentiels de S. huematobium et 
d’autres schistosomes du groupe A oeuf A 6peron terminal au Niger et en 
Côte d’ivoire. Les objectifs de ces travaux sont: 

s mesurer et analyser la variabU g&&tique 5 l’intérieur et entre les 
populations des deux esp&ces d’hôtes intermediaires, analyser les relations 
entre gbnotypes des mollusques et leur localisation (systkme 
bioclimaGque, type de collection d’eau), analyser les variations 
temporelles des structures gbnotypiques, 

s contribuer A l’&ude des syst&mes de reproductzion dont la 
connaissance est nkessaire pour interprbter et expliquer les structures 
g&&iques des populations, pour comprendre la dynamique des 
populations de bulins et les modal& de transfert de l’information 
g&Atique, y compris des g+nes de susceptibilit6 ou de rksistance aux 
schistosomes, ce qui est par ailleurs un prdalable A la perspective de 
l’utilisation des individus transgeniques i&istants. 

- contribuer A l’&ude de la variabU g&&ique de la susceptibilite 
en prenant en compte la structure g&&ique des populations. 
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PREMIERE PARTIE 

RAPPELS EPIDEMIOLOGIQUES 
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CHAPITRE l 

LES SCHISTOSOMOSES 

1. Cycle biologique des schistosomes 

Le cycle biologique des schistosomes du groupe a oeuf a éperon 
terminal est représenté A la Figure 1. Il présente schématiquement les 
caractéristiques suivantes: 
- parasitose eau-dépendante 
- présence obligatoire d’un hôte défîiitif vertébrk et d’un hôte 
intermédiaire mollusque, 
- gonochorie des schistosomes, la reproduction sexuée ayant lieu chez 
l’hôte d6finitif vertkbré, 
- plusieurs phases de multiplications asexuées (sporocystogén&se et 
cercariogenese) chez l’hote intermédiaire mollusque (Jourdane et Théron, 
1987), 

2. RappeIs taxonomiques 

Le genre Schistosoma (Weinland, 1858) comprend 19 espkes A 
affinités zoophiles ou anthropophiles. Ces especes sont réparties en cinq 
groupes sur la base de la morphologie de l’oeuf et du type d’hôte 
intermédiaire. Onze de ces especes sont récensees sur le continent africain 
et appartiennent soit au groupe a oeuf a eperon terminal (sept especes), 
soit au groupe a oeuf a éperon latéral (quatre especes). 

Dans le groupe de schistosomes a oeuf & éperon terminal, notre travail 
concerne les especes anthropophiles (S. haematobium et S. intercakztum 
(Fischer, 1934) et deux especes zoophiles (S. bovis (Sonsino, 1875) et S. 
czuussoni (Brumpt, 1931)) rencontrées en Afrique de l’Ouest ou en 
tiique centrale. 

3. Le sous-groupe S. haematobium /S. intercalatum /S. bovk /S. cumssoni 

- S. haematobium est l’agent de la schistosomose urogénitale. Les 
mollusques hotes intermédiaires appartiennent au genre Bdinus. Les 
adultes vivent dans le plexus veineux vésicaf. L’aire de &Partition de S. 
haematobium englobe toute l’Afrique, soit 39 pays en prenant en compte 
Madagascar et l’île Maurice (Doumenge et a& 1987). 
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- S, ~Z&K&Z&VZ (Fischer 1934) est l’agent de la schistosomose rectale. Les 
vers adultes vivent dans le plexus veineux rectal. Les mollusques hôtes 
intermediaires sont egalement des bulins. Il existerait deux variants, un 
transmis naturellement par B. globosus, et un autre par B. forskdii (Wright 
ef a& 1972, 1979; Frandsen et aL, 1978). B. c~staZZinu.s jouerait un rôle 
dans la transmission de ce parasite dans la region de Gamba au Gabon 
(Jelnes, 1984). La zone de repartition de l’espece est strictement africaine: 
Za*ïre, Congo, Gabon, Cameroun, Republique Centrafricaine, Tchad, Sao 
Tome, Guinde Equatoriale et Nigeria (Jourdane & Mas-Coma, 1990). 
- S. bovis est l’agent de la schistosomose intestinale. Il parasite des 
ruminants domestiques (bovins, ovins, caprins) et quelques ruminants 
sauvages (antilopes). Plusieurs especes de bulins assurent sa transmission 
en Afrique (B. globosw, B. truncatus, B. forskzlii et B. senegalensti). Son 
aire de repartition est tres large en Afrique, mais ne comprend pas la 
partie Sud du continent. 
- S. curassoni est un parasite de ruminants domestiques (bovins, ovins et 
caprins), passant aussi par les bulins. S. curassoni est rencontre en Afrique 
de l’Ouest (Senegal, Gambie, Mauritanie, Mali, Niger et Nigeria). 
Des etudes recentes ont revele l’existence d’hybridations naturelles entre 
des especes de schistosomes du groupe a oeuf a eperon terminal en 
Afrique, notamment entre S. intercalatum et S. huematobium au 
Cameroun (Wright et aL, 1974; Southgate & Rollinson, 1980) et entre S. 
bovh et S. curasoni en Afrique de L’Ouest (Bremond et aL, 1990; 
Rollinson et al, 1990). 

CHAPITRE il 

LES HOTES INTERMEDIAIRES : PRESENTATION DES ESPECES 
ETUDIEES, BWNUS GLOBOSUS ET B. TRUNCATUS. 

1. Les groupes systhatiques 

Les representants du genre BuZinus Müller, 1781 forment probablement 
le groupe de gastkopodes d’eau douce le plus courant en Afrique (Brown, 
1980). L’aire de repartition du genre atteint la region mediterraneenne, le 
Proche Orient, le Moyen Orient et les îles de l’Ocean Indien (Madagascar 
et Maurice). L’organisation des especes dans le genre Bu1inu.s a eté 
constamment modifiee en fonction de l’introduction de nouveaux 
caracteres d’identification. 
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Plus d’une centaine d’especes ont éte décrites sur la seule morphologie de 
la coquille. Une trentaine d’especes seulement ont été validees par 
Mandahl-Barth (1957) q ui a considéré non seulement la coquille, mais 
aussi l’organisation de la dentition interne et de la morphologie de 
l’appareil copulateur. Une quarantaine d’especes ont éte confirmées par 
Brown (1980) et Brown & Shaw (1989) sur la base de caracteres morpho- 
anatomiques. L’utilisation des allozyrnes a permis de proposer la mise en 
synonymie des espkes B. globosus et B. jousseaumei d’une part, et des 
especes B. truncati, B. roh#i et B. guernei d’autre part (Jelnes, 19S6). Les 
espkces du genre sont classées dans les 4 groupes d&Tirn.s par Mandahl- 
Barth (1957), caractérisés par la morphologie générale et par leur rôle 
dans la transmission des schistosomes: 
- groupe B. fodaZii.- la coquille est genéralement effilee et lisse. Des 
esp&ces du groupe fodalii transmettent S. haematobium, S. intercalatum 
et S. bovk 
- groupe B. ajkicanus: ce sont les plus gros bulins. Ils sont caractérisés par 
la troncature et la courbure de la partie interne de la coquille. Les 
principaux schistosomes transmis par des especes du groupe sont S. 
huemutobium, S. intercalatum, S. bovk, S. curassoni et S. mattheei. 
- groupe B. tnuxatus/tropicux les especes sont de grande taille. 
L’ouverture n’est pas tronquee. Des especes de ce groupe transmettent S. 
huematobium et S. bovk 
- groupe B. reticdatus: ce groupe comprend deux especes, B. reticulatus 
rencontre en Afrique de l’Est et dans la partie sud de l’Afrique, et B. 
wtighti rencontré au Yemen, en Arabie Saoudite et A Oman (Brown, 
1980). B. reticzdatus est morphologiquement proche des especes du groupe 
B. fo&ulii alors que B. wrighti est proche du groupe B. truncatu.s/îropicus. 
B. wrighti est compatible a la plupart des schistosomes du groupe A oeuf a 
éperon terminal alors que B. retidatus est faiblement compatible a S. 
huematobium et S. bovzk (Southgate & Knowles, 1975; Brown, 1980). 

Dans ce travail, nous avons étudie B. gZobosus qui appartient au groupe 
B. aficanus et B. truncatus qui est membre du groupe B, 
truncatus/tropicus. La morphologie de la coquille des deux especes est 
donnée a la planche 1. 

2. La pIoïdie 

La ploïdie a été utilisée comme critike supplémentaire pour classer les 
espkes dans Ie groupe B. truncatu.s/?ropicus. En effet, le nombre de base 
de chromosomes dans les groupes de bulins est de 2n = 36 (Burch, 1960; 
Burch & Linsay, 1970), exepte le groupe B. truncatu.$ïropicuq qui est 
composé d’une serie polyploïde, les especes pouvant avoir 2n = 36,72, 108 
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ou 144 chromosomes (Brown & Burch, 1967; Burch, 1967). B. bzmcaizu est 
tetraploïde (2n = 72; Burch & Linsay, 1970). 

Le niveau de ploïdie et le type de polyploïdie doivent etre pris en 
compte dans l’interpretation des résultats d’électrophorese des enzymes 
(Lewontin, 1974). 

On peut distinguer deux principaux types de polyploïdie, 
l’autopolyploïdie qui resulte d’une multiplication du stock chromosomique 
chez une espece, et l’allopolyploïdie qui est engendree par une hybridation 
entre especes voisines (Stabbins, 1950). Chez les autopolyploïdes, chaque 
genome diploïde homologue peut subir une evolution autonome (par ex., 
mutation, inactivation des locus) pouvant conduire a une divergence des 
genomes diploïdes homologues (Ohno, 1970; Fer-ris & Whitt, 1977; Buth, 
1983). Le fonctionnement meiotique est influence par Etat d’evolution 
entre les genomes diploïdes homologues, et on peut alors distinguer deux 
types de segregation chromosomiques chez les polyploïdes. Chez les 
tetraploïdes, la segregation tetrasomique localisee au sein du genome 
tetraploïde caracterise des especes presentant une autotetraploïdie 
d’origine recente. Alternativement, la segregation disomique localisee au 
niveau de chaque genome diploïde homologue caracterise: soit des 
especes d’origine allotetraploïdes, soit des especes presentant une 
autotetraploïdie d’origine ancienne, chez lesquelles les genomes diploïdes 
homologues ont diverge (Allendorf & Thorgaard, 1984). Dans ces deux 
derniers cas, les especes sont tetraploïdes pour le nombre de 
chromosomes, mais presentent un fonctionnement diploïde des locus. 
L’illustration de cette notion et son utilisation dans l’interpretation des 
bandes d’electrophorese d’enzymes chez B, tmncatus sont presentees dans 
la deuxieme partie ZI la planche 2. 

Chez les bulins, peu d’etudes ont &5 menees sur l’origine de la 
polyploïdie. Cependant quelques etudes cytologiques ont sug&re que la 
tetraploïdie chez B. fmncatzu a tres probablement eu une origine hybride, 
l’une des especes parentale pouvant &re B. tropicus, qui appartient au 
meme groupe ou une autre espece diploïde de caryotype voisin (Burch & 
Huber, 1966; Nascetti & Bulini, 1980; Goldman & Loverde, 1983). 
Cependant, une autotetraploïdie ancienne ne peut etre distinguee d’une 
allotetraploïdie en l’absence des donnees paleontologiques (Allendorf & 
Thorgaard, 1984). Quelle que soit l’origine de la tetraploïdie chez B. 
tmncatw, l’observation uniquement de divalents & la meiose (Goldman & 
Loverde, 1983) est en faveur de l’existence d’une segregation disomique 
des alleles. 

3. Les syst&mes de reproduction 

3.1. L’appareil reproducteur (Figure 2) 
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Figure 2 
Appareil reptnductu de Bzdin.us sp. 

8. Buiinus sphallique 

Les petties homologues sont indkpAes de façon identique. 
Patiie hennahrvdikx 1. OK%I&S, 2 spenniducte, 3. b&cuies s6minak 

Pan% 6aneKe: 4. gknde de lWwnen, 5. canebuc 6. pars confor@ 7. gknaé mucipam, 8. glande 

A lbodidque, 9. sfmque, 10. uSn4s, 11. bagfn. 

fa& m&: 12 spefmiducb9~ 13. pmstab, 14. vas aWtt3ns, 15 cwnplexe p4nien 

(&ap& Ducan, 1975; Gelaelis dl J!zwsse, 1984). 
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Chez I3. truncutu.s et J3. glo&m, l’appareil reproducteur est bâti sur le 
plan general defini chez les Basommatophores par Larambergue (1939), 
Paraense (1955, 1976), Duncan (1975) et Geraerts & Joosse (1984). Il 
comprend 3 parties principales: 
w une partie hermaphrodite constituée de l’ovotestis qui fabrique les deux 
types de gametes, des vesicules seminales dans lesquelles sont stockes 
l’autosperme, et le canal hermaphrodite par lequel transitent 
l’autosperme, l?-illosperme et les oeufs, 
m une partie femelle Constitu&e de l’oviducte par lequel transitent 
l’allosperme et les oeufs f&ond&, des glandes femelles qui synthetisent les 
substances necessaires a la ponte, du vagin qui reçoit le penis pendant la 
copulation et de la spermatheque dont un des roIes est de détruire 
l’excedant de sperme apres la copulation, 
- une partie m&le Constitu&e du spermiducte par lequel transite 
l’autosperme, de la prostate qui synthetise les fluides seminaux, du VUS 
deferen.s, et du complexe penien. 

Dans l’espece B. truncatzq certains individus sont aphalliques, la partie 
mâle est incomplete; il manque notamment le complexe penien et le va.s 
a’eferens, et la prostate est atrophiée (Larambergue, 1939). 

32. Les modalitk de la reproduction 

La reproduction se fait par autofecondation et par allofecondation 
(Larambergue, 1939; Rudolph, 1979). Dans le premier cas, 2 maturite 
sexuelle, les jeunes individus encore vierges dkposent des pontes 
autofecondees. Dans le deuxieme cas l’allofecondation se fait par 
copulation unilat&-ale, l’individu insemine pouvant jouer le rôle 
inseminateur juste apres le premier coït. Un meme individu peut etre 
fertilise par plusieurs partenaires successivement. Plusieurs individus 
plac& ensemble peuvent copuler en chaîne, les individus intermediaires 
jouant le rôle m&le vis-a-vis d’un partenaire et le rôle femelle vis-a-vis d’un 
autre. Le sperme etranger reçu lors de la copulation peut &re conserve 
chez l’individu receveur quelques jours a plusieurs mois (Larambergue, 
1939; Rudolph & Bailey, 1985). 

Chez B. g2obow.q l’analyse des systemes de reproduction au laboratoire 
montre que l’allofecondation est de @le (Rudolph, 1979; 1983; Jame er 
uL, 1991). Ce mode de reproduction a d’ailleurs et6 confirme par l’etude 
du polymorhisme enzymatique (Jelnes, 1986). En revanche, chez B. 
tmncatus, le syst&me de reproduction est encore discute. En effet, les 
Aultats de croisement au laboratoire et des etudes cytologiques 
(Larambergue, 1939), ainsi que le taux d’individus aphalliques variable 
mais le plus souvent eleve dans les populations naturelles, ont suggere un ~ 
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role important de l’autofecondation (Larambergue, 1939; Jarne, 1990). 
Cependant, l’observation des phenotypes électrophoretiques de type 
heterozygotes qui ne semblaient pas présenter u priori de ségrégation lors 
de reproductions uniparentales a suggére que la reproduction chez B. 
buncatzu pouvait se faire par parthenogenese ameiotique (Jelnes, 1978, 
1986). Notons que les travaux de Jelnes ne font pas réference aux resultats 
de Larambergue (1939), ni a l’existence de la ségregation disomique chez 
les organismes tetraploïdes. Une etude recente portant sur l’aphallie chez 
B, tnmcutzu a suggere un rôle certainement important de 
l’autofecondation (Jame er ul, 1992b). 

4. Ecologie 

L’habitat des buiins est tres varie, allant des collections d’eau naturelles 
telles que lacs, mares residuelles, mares temporaires, ruisseaux, aux gîtes 
artificiels tels que barrages de retenue, etangs ou canaux d’irrigation 
(Schiff, 1964; Appleton, 1974; Brown, 1980; Cantrell, 1981; Sellin & 
Boudin, 1981; Betterton, 1983; Ndifon ef a& 1989; Vera er aZ., 1990). Tous 
ces biotopes sont soumis a une variation hydrologique spatio-temporelle 
importante dont depend la densite de populations de mollusques. 
L’explication des variations de la densite de populations dans l’espace est 
complexe, pouvant faire intervenir: 
- I’effet de la vegetation mIentissant la vitesse du courant et permettant la 
formation de refuges pour les bulins, 
- la presence de certaines especes vegetales pour lesquelles les mollusques 
presentent une certaine affinite (Marti & Tanner, 1988; Woolhouse & 
Chandiwana, 1989), 
- la presence de troncs d’arbres morts qui servent de support aux 
mollusques ou meme 
- l’anthropisation par apport de dechets menagers (Ngoran, 1987). Les 
variations d’effectif des populations dans le temps sont induites par les 
variations de temperature et la pluviometrie; en particulier, en saison 
s&che, les populations de mollusques sont limitees aux points d’eau 
rksiduels, et la difference de densite entre populations est elevee alors 
qu’en saison des pluies les densites sont plus homogenes (Woolhouse & 
Chandiwana, 1989). Dans le mGme cours d’eau, les mollusques peuvent 
etre transportes sur plusieurs dizaines de metres par le courant, et 
coloniser de nouveaux biotopes (Marti & Tanner, 1988; Woolhouse, 
1988a, b). En revanche, entre differents systkmes hydrologiques, le flux de 
genes entre populations peut etre le resultat de l’action des crues (Ndifon 
& Ukoli, 1989) mais aussi des oiseaux (Wright, 1977) qui dispersent soit 
des individus soit des pontes, La recolonisation de certains points d’eau 
apres la periode de secheresse peut etre assuree chez B. tmncafus et B. : 
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globoms par des individus qui ont estive (Brown, 1980; Betterton et al., 
1988). 

Cl-!APlTRE Ill 

FOYERS EPIDEMIOLOGIQUES ETUDIES EN COTE D’IVOIRE ET 
AU NIGER. 

L’aire d’kchantillonnage des populations de mollusques etudiees 
recouvre les principaux types de systemes bioclimatiques et de collections 
d’eau representatifs des differents biotopes d’Afrique de l’Ouest. 

1. Les syst&mes bioclimatiques 

Ils comprennent cinq grands groupes (Figure 3): 
- le secteur forestier au Sud de la C&e d’ivoire est caracterise par un 
climat equatorial typique a quatre saisons: une grande saison des pluies 
d’Avril a Juillet, une petite saison seche de Juillet a Septembre, une petite 
saison des pluies de Septembre a Novembre et une grande saison seche de 
Decembre a Mars. La pluviometrie annuelle varie de 1400 a 1600 mm. La 
moyenne annuelle de temperature est de 25 a 26” C (ELDIN, 1971). 
- le secteur preforestier au Centre de la; C&e d’ivoire est caracterise par 
un climat a quatre saisons moins marquees qu’en secteur forestier: une 
grande saison seche de Novembre a F&ier, une grande saison des pluies 
de Mars a Juin, une petite saison seche de Juillet a AoOt et une petite 
saison des pluies de Septembre en Octobre. Ces demieres années, on a 
obse& un climat a deux saisons (Ngoran, 1987). La pluviometrie varie de 
1200 & 1400 mm par an. La moyenne annuelle de temperature est 
d’environ 26 a 2T C et l’amplitude thermique joumaliere atteint 12” C. 
- la savane guineo-soudanienne au Nord de la C&e d’lvoire est 
caract&isee par un climat de type tropical humide a deux saisons. La 
saison des pluies est rt5duite (6 a 3 mois par an). La pluviom&rie annuelle 
varie entre 1000 et 1600 mm. L’amplitude thermique joumaliere maximale 
de 2OT est atteinte au mois de Janvier. 
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COTE-D’IVOW 

Zone saharienne (me na-d Niger) 

Savane sahélicnne (me ouest Nigcz) 
. . . . . 

El 
. . . . . Savam gui&-soudardme . . . . 

El Zcam non étudiées 

Figure 3 
Systhnes bhxlimatiques pnhents dans kw axws &ud&s 
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- la savane sahelienne au Sud Ouest du Niger présente une saison seche et 
une saison des pluies. Les precipitations varient de 2.50 a 700 mm par an, 
et la moyenne annuelle de température entre 27 et 29“ C. L’amplitude 
thermique joumaliere est d’environ 9” C. 
- la zone saharienne au Nord du Niger a une pluviometrie annuelle 
inferieure a 250 mm. L’amplitude thermique journaliere est d’environ 
15O c. 

2. Les types de collection d’eau 

On reconnait cinq types principaux: 
- les etangs et barrages de retenue en Cote d’ivoire qui sont des collections 
d’eau artificielles amenagees a des fins agro-pastorales, 
- les rivieres et ruisseaux en Cote d’ivoire qui sont des affluents non 
permanents formant des cuvettes d’eau stagnantes pendant les basses 
=w 
- les canaux d’irrigation qui sont des conduits secondaires et tertiaires 
acheminant l’eau des rivieres ou des fleuves jusqu’aux rizieres du Nord de 
la C&e d’ivoire et du Sud Ouest du Niger, 
- les mares temporaires du Sud Ouest du Niger qui sont des collections 
d’eau stagnante variant de quelques metres carres a plusieurs hectares, la 
periode de mise en eau variant de 5 a 9 mois par an, 
- les mares permanentes ou guelta des regions sahariennes au Nord du 
Niger qui sont des collections d’eau larges de quelques centaines de 
metres continuellement ravitaillees par des resurgences. 

3. Repartition des bulins et rôle dans la transmission des schistosomes 

3.1. En Côte d’hoire 

Les bulins, h&es intermediaires potentiels des schistosomes, sont 
representes par trois especes: B. truncutus, B. globosus et B. fomWii 
(Doumenge et uL, 1987). B. truncatzu est l’espece la moins representee; 
elle occupe surtout le Centre et le Nord de la Côte d’ivoire mais peut etre 
exceptionnellement rencontree en foret degradee du Sud (par exemple, a 
Mope). B. globosus, plus abondamment representee que B. trzmcatus, 
occupe surtout le Sud et le Centre de la C&e d’ivoire (secteur forestier et 
preforestier). Cette espece est presente au Nord Ouest (Odienne et 
Tiem6) oti son developpement est probablement favorise par la 
pluviom&rie, qui & latitude egale est plus elevee a l’Ouest qu’a l’Est en 
relation avec la convergence des masses d’air maritime (Eldin, 1979). Les 
deux espkes prkcedentes peuvent etre rencontrees avec B. forskdii qui est 
le bulin le plus abondamment represente en C&e d’koire. 
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La bilhaxziose urinaire sevit du Sud au Nord de la Côte d’koire 
(Doumenge et a& 1987; Ngoran, 1987). B, globosus est vecteur de S. 
haematobium au Sud Est et dans certains foyers du Centre de la Côte 
d’Ivoire. B. truncatzu est responsable de la transmission de ce parasite au 
Nord et dans certains foyers du Centre de la Côte d’Ivoire. B. forskdii ne 
joue aucun r6le dans la transmission du parasite dans tout le pays. La 
presence de S. bovk, transmis par B. truncatus au Nord de la Côte d’koire 
a éte suggeree par Sonon (1987). 

3.2. Au Niger 

Quatre especes de bulins colonisent les perimetres irrigues du Sud 
Ouest du Niger: B. truncatus s’y rencontre toute l’annee (densite maximale 
en saison seche); B. gZobosus s’y developpe en saison de pluie (densité 
maximale en fm de saison de pluie); B. foddii y est present toute l’annee 
avec une densite maximale en saison de pluie, tandis que B. senegaZensz5 
colonise episodiquement les collections d’eau temporaires adjacentes aux 
canaux d’irrigation. Les mares temporaires du Sud Ouest du Niger sont 
colonisees principalement par B. senegaZen.k lorsque la periode de mise 
en eau est inferieure a sept mois. Au dela, B. senegaZerd partage ce 
biotope avec B. truncatus, B. gZobosus et B. fo&aZii. Quant aux mares 
permanentes des regions sahariennes, elles sont principalement occupées 
par B. truncatus; B. senegazensk etant parfois present en saison des pluies 
(Mouchet, 1987; Mouchet et a& 1990) 

Au Niger, la bilhaniose urinaire A S. huematobium est presente dans 
les trois types de systemes epidemiologiques considerés (Sellin et al, 1986; 
Vera et al , 1990). Dans les foyers de p&im&res irrigu&, B. truncatus est le 
principal vecteur de S. haematobium, B. gZobo.sus jouant un rôle accessoire 
aussi bien par le faible taux de mollusques infestes que par la faible 
capacite d’emission cercarienne. B. senegaZen.k et B. forskaZii ne jouent 
aucun r6le dans la transmission. 

Dans les foyers de mares temporaires de la zone Ouest du Niger, B. 
trwcatus et B. senegaZen.sk sont les principaux vecteurs de S. haematobium; 
B. gZob0su.s et B. fodalii n’ont jamais ete rencontres parasites. 

Dans les mares permanentes des regions sahariennes, B. tmncatu.s est le 
vecteur principal de S. huematobium (Mouchet et aL, 1990). 

La presence de S. bovk a ete confmee dans certains foyers du Niger 
dont la zone Sud Ouest ou B. tmncatzu a ett5 recolte naturellement 
parasite. Exp&imentalement, les quatre especes de bulins de cette region 
Ouest sont a des degres divers, compatibles a la souche de S. bovk de 
Niamey (Vera, 1991). 

En resume, il apparaît que le role joue dans la transmission des 
sch.i.stosomes aussi bien par les differentes especes de bulins, que par les 8, 
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differentes populations d’une meme espece, varie en fonction des foyers 
epidemiologiques. B. truncatzu est implique dans la transmission des 
schistosomes a oeuf h eperon terminal dans les trois types de foyers 
etudies au Niger et dans la moiti6 Nord de la Côte d’ivoire. B. gZobo.sus est 
l’hote intermediaire principal de S. haematobium dans la moiti6 Sud de la 
C&e d’ivoire. Au Niger, cette espece a une tres faible capacite vectrice 
pour S. haemutobizun dans les perimetres irrigues de la region Ouest. 
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DEUXIEME PARTIE 

VARIABILITE ISOENZYMATIQUE 
DES POPULATIONS SAUVAGES 

DE BUL/NLJS GLOBOSUS ET DE B. TRUNCATUS 
DU NIGER ET DE COTE D’IVOIRE 





CHAPITRE i 

INTRODUCTION 

Le polymorphisme enzymatique a ete revéle par la technique 
d’electrophorese sur gel d’amidon. Le principe de cette technique est la 
separation des proteines enzymatiques qui sont chargees, et qui migrent 
lorsqu’elles sont placees dans un champs Gztrique. Des modifications 
d’origine genetique entrait-tant celles de la charge des proteines peuvent 
etre detectees par Gctrophorese. 

Cette technique est largement utilisée en genetique des populations car 
elle permet l’analyse rapide d’un grand nombre de genes a determinisme 
monofactoriel (Lewontin, 1974). Les donnees electrophoretiques ont 
permis d’analyser les modifications des frequences alleliques dans le temps 
et dans l’espace, Ieurs distributions geographiques, et ont ainsi largement 
contribue a la connaissance de l’histoire naturelle des populations 
(extinction et effet de fondation) (Lewontin, 1974; Nei, 1987). Les 
dormees electrophoretiques ont aussi permis l’analyse de divergences 
entre populations (Nei, 1972; 1978) et l’estimation du flttx de gènes 
(Slatkin, 1985; 1987). 

Chez les bulins, le polymorphisme des proteines a ete étudie en 
premier lieu dans le but de resoudre des problemes taxonomiques 
(separation des especes ou des variants geographiques). 

Les premieres investigations ont concerne le polymorphisme des 
proteines totales des oeufs (Wright & Ross, 1965; Brown & Wright, 1972; 
Brown, 1976). Ces etudes ont permis la distinction entre especes diploïdes 
et especes tetraploïdes dans le groupe B. truncatus/Itropîcm. Le 
polymorphisme enzymatique a ete etudie par la suite, a partir d’extraits 
issus soit de l’animal entier, soit de plusieurs organes (glandes digestives, 
gonades, muscles du pied). Ces etudes ont ete basees sur un nombre de 
locus enzymatiques faible et les echantillons de mollusques provenaient le 
plus souvent de souches maintenues pendant longtemps au laboratoire ou 
de populations sauvages d’origines geographiques tres diverses. Deux 
groupes de travaux peuvent etre distingues: 
* les etudes purement taxonomiques pour lesquelles les isoenzymes sont 
utili&s pour caracteriser des especes ou des variants geographiques 
(Cooles, 1970; Wu, 1972; Saladin, 1976; Ross, 1977, Rollinson & , 
Southgate, 1979; Biocca, 1979; Jelnes, 1977, 1978, 1979a, b, c, 1986; Wright - 
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& Rollinson, 1979, 1981; Wurzinger & Saliba, 1979; Aru et al, 1980; 
Mimpfoundi et Greer, 1989), 
* les etudes de structure genétique des populations (Nascetti & Bullini, 
1980; Rollinson er uZ., 1984, 1990; Mimpfoundi & Greer, 199Oa, b, c d). 
Dans cette partie, nous abordons la génetique des populations naturelles 
de B. truncatus et de B. globosus du Niger et de Cote d’ivoire par: 
- l’analyse du polymorphisme enzymatique dans les populations 
(description de la variabilité, etude de la variation temporelle des 
structures genotypiques observees), 
- l’etude de la differenciation génetique entre populations, 
- la recherche de relations entre genotypes des mollusques et milieux 
occup6s. 

CHA!‘lTRE Il 

MATERIEL ET METHODES 

1. Mattkiel biologique utilis6 

L’étude porte sur un effectif de 1199 bulins collectes en C&e d’ivoire et 
au Niger puis transportes vivants jusqu’au laboratoire a Montpellier, où ils 
sont mis en observation pendant quelques jours avant leur congelation a - 
80 “C. 478 B. truncatw proviennent de 24 kchantillons originaires de 17 
local.&%; 721 B. gZobosus repartis en 23 echantillons ont eté préleves dans 
13 local.& (Tableau 1). La localisation des stations de collecte en Côte 
d’ivoire et au Niger est presentee aux Figures 4 et 5 respectivement. Un 
echantillon de B. truncatw originaire d’Egypte a étt5 utilis6 A titre 
comparatif, ce qui porte l’effectif total des individus etudiés a 1219 bulins. 
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Tableau 1, Caractéristiques des échantillons utilisés pour l’étude du 
polymorphisme enzymatique. CI et NI Signifier$ respectivement Côte 
d’koire et Niger, et a, b, c, respectivement ler, 2 me et 3eme échantillon 
de la meme population; P = Pays; Ef = effects A E = annke 
d’kchantillonnage; * = kchantillon obtenu A partir de mollusques 6levks au 
laboratoire. 

Bulînus truncatus Bulinus dobosus 

P lmaliih E f AE P LacaU Ef AE 

CI MO$ 6 1990 CI Eh-i (a) 23 1988 
Yamoussoukro 30 1990 Elevi (b) 28 19% 
NPK(a) 25 1988 Akakronzipris (a) 24l 1988 
WK @l 16 1989 Akakronzipris (b) 25 1989 
Diabo 8 1989 Akakronzipris (c) 18 1991 
Tabako (a) 9 1988 Sakiare 32 1988 
Tabako (b) 2.5 1989 Man 5 1989 
Ounanti&aha (a) 30 1988 Kan 25 1990 
Ounanti&aha (b) 8 1989 Manikro (a) 13 1989 
Ounanti&aha (c) 16 1990 Manikro (b) 30 1990 
Mm-a (4 29 19g8 Fronan 12 1990 
Meva 0)) 20 19% lXm6 21 1989 
Ferkessedougou (a) 13 1988 Odienne sud 29 1989 
Ferkess6dougou (b) 30 1990 Odienne nord (a) 22 1989 
Natio (a) 10 1988 Odienne nord (b) 29 1990 
Natio (b) 30 1989 NI Libore 8 (a) 98 1989 
Tienko 20 1990 Libor6 8 (b) 43 1990 
Samatiguila l5 1990 Libor4 8 (c) SO 1991 

NI Libore 9 24 1991 Libore 9 (a) 50 1989 
Daikaina 28 1988 Libod 9 (b) 50 1991 
Bangario 37 1990 Daikaina (a) 24 1988 
Tem 9 1990 Daikaina (b) 31 1989 
E&M& 22 1988 Daikaina (c) 38 1991 
Timia 18 1988, 
Egypte 20 19898 
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0ELMék-i 

2. Technique d+%ctrophor+se des protbes enzymatiques en gel 
d’amidon 

L’appareillage necessaire et le materiel d’&ctrophorese utilise sont 
dkrives de Jelnes (1979) et de Pasteur et aZ. (1987). Nous presentons ici 
uniquement les grandes lignes de l’adaptation de cette technique chez les 
bulins etudies. 

- Les differents tampons utîlis& dans cette etude et les systemes 
enzymatiques qu’ils permettent de reveler sont donne.$ au Tableau 2. 
- Pour la confection du gel d’amidon, 52g d’amidon a 12% sont melanges a 
420 ml de tampon de gel, chauffes a l’aide d’un bec Bensen jusqu’au 
changement de consistance, puis maintenus a ebuhition pendant 75 
secondes. Le gel est ensuite degaze et &a& dans un moule. Apres 
refroidissement (30 mn), il est recouvert d’un film plastique. Le gel peut 
&re utilise a partir de 5 a 6 heures aprks la cuisson. 
- L’extrait d’enzymes est obtenu par broyage individuel des bulins. Apres 
decongelation progressive, les mollusques sont sortis de leur coquille et, 
broyes dans un tube Nunc de 3,5 mm .avec 100 a 200 1 de liquide de ’ 
broyage (Annexe 2). L.e broyeur (Ultra-Turrax ‘T+E) est muni d’un axe de 8 
mm de diametre portant des lames de couteaux. Les tubes contenant le 
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broyat sont centrifugés a environ 12000 trs/mn pendant 25 mn à Y C. La 
solution proteique (surnageant) issue de chaque mollusque est recueillie a 
l’aide d’une micropipette, transf&ee dans 2 & 3 tubes Eppendorf et 
stockee a nouveau a -80” C. Cette répartition est necessaire car apres une 
a deux decongelations certaines enzymes se dénaturent. Juste avant 
utilisation, les extraits sont déposés sur du papier Whatman (4 x 9 mm). 
- Les gels a réveler sont decoupés en fines tranches horizontales ce qui 
permet plusieurs colorations sur un meme gel. Les conditions de 
revelation des enzymes etudiés dans ce travail sont donnees au Tableau 3. 

Tableau 2. Tampons de gel et tampons d’electrodes correspondants aux systkmes 
enzymatiques &udi& chez les deux esphes de bulins. L.a composition des tampons 
utilis6s est donrke en Annexe 1. * signifie syst&me euzymatique prksentant des 
zymogrammes de quaUt moyenne sur le tampon doun& 

TAMPONS l B. globosus 

TC 6,7/TC 6,3 IDH 
~ GPI l PGM 

EST* 

TC 8/TC 8 EST 

~ 
A4T 
NP 
PGM* 

TCB 8,7/B.NaOH 8,2 MPI 
ODH 
IX-GPDH* 

TBB 8,l/TEB 86 

TEB 9/TEB 9 HBDH 
a-GPDH 
6-PGD 
MDH 
PEPB 

B. truncatm 

IDH 
PGM 
EST* 

EST 
AAT 
NP 
PGM* 

MPI 
ODH 
XDH 
wGPDH* 

GPI 
EST 

HBDH 
&GPDH 
6-PGD 
MDH 
PEPB 



Lors de la présente etude, 14 systemes enzymatiques ont été révélés: 
AATz Aspartate-amino-transférase 
EST: Esterase 
GPI: Glucose-phosphate-isomerase 
a-GPDH: Alpha-glycerophosphate-deshydrogenase 
HBDH: Hydroxy-butyrate-deshydrogenase 
IDH: Isocitrate-deshydrogenase 
MDH: Malate-deshydrogenase 
MPI: Mannose-phosphate-isomerase 
NP: Nucleoside-phosphorylase 
ODH: Octanol-deshydrogenase 
PEP B: Peptidase B 
PGM: Phosphoglucomutase 
6-PGD: Six-phosphogluconate-deshydrogenase 
XDH: Xanthine-deshydrogenase 
- La lecture des gels se fait des que les bandes peuvent etre distinguées (30 
minutes a 2 heures apres coloration suivant les systemes enzymatiques). 
Elle consiste a comparer les bandes des différents extraits & celles des 
extraits témoins de niveaux de migration connus. Certaines enzymes (GPI, 
EST, AAT) sont tres actives. La qualité de la lecture est amélioree 
lorsqu’on reduit de moitié la largeur du papier contenant l’extrait. Les 
methodes d’identifications des locus et des alleles sont largement exposées 
dans Pasteur et aZ. (1987). 
- Apres lecture, les gels peuvent etre conserves pendant plusieurs années. 
Pour ce faire, les tranches d’amidon sont fixées dans de l’acide acétique a 
5%, baignées 24 heures dans une solution de glycérol & 10% et mises a 
secher entre deux films de cellophane préalablement imbibes de glycérol. 
Les pellicules d’agar sont mises 3 secher sur du papier buvard aprks séjour 
de 24 heures dans un fixateur éthanolé (Annexe 3). 

Tableau 3. Composition des solutions de révélation des enzymes. Les 
coenzymes (NAD, NADP) et les colorants (NBT, MJT, PMS) sont en 
concentration 1%. 

A: Tris HC1 (0,2 M, pH 8) 
B: Phosphate (0,l M, pH 7,1) 
C: Tris HC1 (05 M, pH 8,5) 
D: Phosphate Na HC1 (0,2 M, pH 75) 
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Ew- Tampon de Solution de révélation 

coloration 

Bz soml Cbnaphthyl acbte 2% dans acktone 0,7Sml, bnaphthyl acktate 2% 
dans ac&onc 0,7Sml, Fast Blue RR Salt SOmg. 

IDH Ik5nl Acide D,L isxitrique a 1% dans H20 lml, NADP 0,5mI, NAD lml, 
Mg$ lml, NBT O,.Sml, MlT 0,.5ml, PMS O,Sml, agar. 

AAT Az4oml Pyridoxal S-phosphate Smg, acide aspartique 4Omg, 
acide &cetoglutarique gOmg, Fast Blue BB Salt gOm& 

HBDH Az4oml 

CY-CPDH Az4Omi 

D,L 3.hydmeutymte lOOmg, NAD lml, NBT lml, PMS lml. 

(Y-giycbphosphate XOmg, pyrazole 2Omg, pyrwate 2Omg, 
NADP 2m1, Net lml, m 0,SmI PMS 0,Sml. 

MDH AI 4Oml Acide maIique (2hf) Sml, pyruvate 2Omg, MgCl2 (0,SM) OsmI, 
NAD O$ml, NBT 1mI. 

MPI A lOm1 Mancsc-&phcephate 2Omg, pyuvate 2Omg, NADP O,Sml, NAD lml, 
Pgi l5 1, &Pgdh 6 1, M’IT lml, PMS 0,2Sml, Agar. 

NP 

ODH 

6.PGD 

DElsml 

Az4oml 

C: 4Oml 

Inosine l5mg, xanthine oxydase l5 1, MlT lml, PMS 2,.5ml. 

Octanol lml, NAD lmi, NBT lml, PMS lml. 

6-phcsphogluconate 2Omg, NADP O,Sml, MgC12 (0,.5M) O,SmI, 
MTT lml, PMS lml. 

CPI AIsmI Fructosc &Phosphate lOmg, NADP 0,.5ml, MgCl2 (0,SM) O,Sml, 
NAD lml, 6-pgdh 10, NBT lml, MTT 0,5ml, PMS O,Sml, agar. 

PGM Azlomi Glucose-l-phcsphate 3OOmg, NAD lml, MgCl2 (0,5M) O,SmI, 
NADP 0,.5mI, 6-Pgdh 10, NBT lml, MTI’ O,Sml, PMS O,Sml, agar. 

PEP B AZlOml L-lcucyl L-alanine 2Omg, L-amine acide oxydase Smg, pcxoxydasc 
Smg, MgC12 (0,5M) lml, M&l2 O,Sml, 3-amine éthyi carbazol5mg 
diluk dans 400 1 d’bthanoi, agar. 

XDH Az4Oml Hypoxanthinc lOOmg, NAD lml, NBT lml, PMS 0,Sml. 
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3. M&hodes d?denWkaCon et de codage des locus et des all&les 

3.1. Bulinus globosus 

Chez B. globosus, 13 syst&mes enzymatiques rWlés ont permis 
l’analyse de 18 locus pr&um&. Les diffkrents ailles identifiés A chaque 
locus sont donnks au tableau 4. Un aII&le nul a &k identifik au locus EST- 
2. On parle d’alkle nul lorsque certains g&nes de structure ne forment 
aucun produit rWlable en &ctrophor&se. Il n’est pas facile de s’assurer 
de la presence d’un all&le nul uniquement par l’observation des 
zymogrammes, car la non-rkvklation d’une enzyme peut &re due A sa 
dknaturation ou A une erreur de manipulation. Quelques mkthodes de 
v&ification (croisements, immuno&!ctrophor&se) sont conseiU&es par 
Pasteur et aZ. (1987). Chez B. gZobow.s, nous avons vkrifik la prksence d’un 
a.lUe nul au locus EST-2 par une &ude de la s&rggatio 

Mts locus chez un individu de gknotype h&&ozygote EST-2 al.Mes ii fe . Les d&a& 
de la manipulation sont don& dans PEncadr6 1. 

Tableau 4. Nombre et diffkents alkles identifies aux locus &udi& chez 
B. globosm 

SysG!me enzymatique Locus Nombre et ddnomination 
des aUles 

l GPI 
~ IDH 
l PGM 

EST 

HBDH 
~ NP 

PEPB 

AAT 

MDH 

MPI 
l 6-PGD 

&GPDH 
ODH 

GPI- 1 
IDH-1 
PGM-1 
PGM-2 
EST- 1 
EST-2 
HBDH-1 

iz3-1 
PEPB-2 
AAT-1 
MT-2 
MDH- 1 
MDH-2 
MPI- 1 
6-PGD- 1 
a-GPDH- 1 
ODH-1 

2 (100,120) 
2 (100, 120) 
3 (70,80,90) 
3 (100, 115, 120) 
2 (100,105) 
3 (0,80,100) 
4 (60,80,100, 110) 
2 (100,120) 
l(lO0) 
5 (60,70,80,90, 100) 
1 (100) 
l(lO0) 
l(lO0) 
l(lO0) 
l(lO0) 
l(lO0) 
l(lO0) 
l(lO0) 
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Encadré 1 

Prksence d’un aIMe nul au locus EST-2 chez B. globoszu. 

Observations prdiminaires: 
- au locus EST-l, tous les individus d’Akakror.zipris presentent une activite 
enzymatique revelable par electrophorese. En revanche, au locus EST-2, certains 
individus ne presentent aucune activite enzymatique, alors que d’autres 
presentent le phenotype EST-S. 
- des individus d’Akakronzipris (A) sont croises a ceux de Daikaina (D). Un 
individu A de geno e 
genotype EST-2 lOO/ ?Y 

EST-2 inconnu, est feconde par un individu D ayant pour 
00. L’individu A etudie donne des descendants qui ont soit 

le phenotype E!ST-2gf)i10t), soit le phenotype EST-21w. 

Hypothhe: il existe un allele nul E%T-20 chez les individus A. L’individu A 
etudie serait alors de genotype ESTGZO/SO, et les descendants du croisement 
precedant, soit de genotype EST-fl/lm, soit de genotype EST-8/1w. 
Theoriquement, la descendance de cet individu A par autofecondation devrait 
être constituee de 1/4 d’individus a phenotypes EST-9 et de 314 a phenotypes 
EST-2m, si la segregation est Mendelienne. 

Expkimentation: l’individu A &udie, est isole pendant deux mois, temps 
suppose necessaire pour l’epuisement de l’allosperme. 44 descendants de cet 
individu A par autofkondation sont ensuite analyses par electrophorese pour le 
locus EST-2. 

R&uUats: 
- l2 descendants ne presentent pas d’activite enzymatique EST-2 (phenotype 
EST-29, 
- 32 descendants ont le phenotype ESTGSO. 

Les effectifs theoriques auraient du être respectivement de 11 et de 33 
descendants. Si on les compare aux effectifs observes, la valeur du X2 pour un 
degre de liberte est de 0,ll (non signifmatiQ 

Conclusion: 
Il existe bien un allele nul EST-20 chez certains individus d’Akakronzipris. 
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32. B. tmncatus 

L’interpr&ation des zymogrammes chez les tétraploïdes présente des 
difficult& qui proviennent du fait que ces organismes peuvent présenter 
deux types de segregations chromosomiques, et que dans certains cas, le 
nombre de locus fonctionnels n’est pas identique chez toutes les especes et 
meme toutes les populations. Lorsque la segregation est tetrasomique, 
toutes les combinaisons entre aIleles presents aux locus diploïdes 
homologues du tetraploïde peuvent apparaître chez le zygote (Lumaret, 
1981). En revanche, lorsque la segregation est disomique, les locus 
diploïdes homologues fonctionnent independamment (Allendorf & 
Thorgaard, 1984). Ce fonctionnement diploïde des locus chez des 
organismes tetraploïdes a deux consequences: 
(i) lorsque les deux locus diploïdes homologues du tétraploïde sont 
homozygotes pour des alleles differents, le locus tetraploïde porte en 
permanence les deux alleles et on parle d’heterozygotie fiiee. Sur le gel 
d’electrophorese, on observe dans ce cas plusieurs skies de bandes 
appartenant au meme locus. Dans notre etude, on observe deux, trois ou 
quatre bandes selon qu’on a respectivement affaire a une enzyme 
monomere, dimere ou trimere (Planche 2 a), 
(ii) lorsque les deux locus homologues portent le meme allele ou lorsqu’un 
des locus est homozygote alors que l’autre est inactive (diploïsation 
fonctionnelle; Ohno, 1970), une seule bande est observee en 
6lectrophorese. Cette bande peut etre attribuee aussi bien a un qu’a deux 
locus (Planche 2 b). 

Le probleme rencontre est donc d’analyser des individus dont le 
nombre de locus fonctionnels est different. Trois methodes de codage des 
donnees sont disponibles pour l’analyse des zymogrammes des organismes 
tetraploïdes pour des locus a segregation disomique: 
(i) codage “heterozygote fiie” (Berrebi, Comm. pers.): bien que les deux 
locus diploïdes homologues fonctionnent independamment, la variable 
consideree est le locus tetraploïde theorique (Planche 2 c). Ce locus est le 
plus souvent heterozygote, indiquant la fxation d’alleles differents aux 
locus diploïdes. Dans ce cas, la frequence de chacun des deux alleles est 
forcement de 0,X En cas de polymorphisme pouvant aller jusqu’a n aUles, 
les frequences sont calculees sur les n alleles. 
(ii) les codages minimisant et maximisant (Berrebi et ul, 1990): dans ces 
cas, on tient compte du fait que la tetraploïdie a multiplie par deux le 
nombre de variables. La variable consideree est le locus diploïde 
homologue (Planche 2 d). Cette methode Zr l’avantage de donner les vraies 
valeurs de l’heterozygotie (H), impossible a calculer avec le codage 
“heterozygote fixe”. Dans le cas ou un seul locus est exprime, ii faut 
supposer que l’autre locus possede des alleles nuls a l’État homozygote. A -, 
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un locus donne, ces aIleles nuls peuvent temoigner soit d’un meme 
evenement dans les differents taxons et sont consider6.s comme le même 
allele, soit de difftkents tkenements et sont alors consid&t% comme des 
alleles differents. Dans la meme espece, on suppose que les populations 
ont le meme aUle nul; il s’agit du codage minimisant. Entre difftkentes 
especes on considere chaque alkle nul comme allele different; c’est le 
codage maximisant. 

Chez B. truncatus, espece tetraploïde, les locus enzymatiques 
presentent une se@g&ion disomique. Les zymogrammes ont et6 analyses 
suivant deux types de codage (“heterozygote fH6” et minimisant). Le 
nombre de locus analyses pour chaque codage est donne au Tableau 5. 

(ii) WAvidu B pns&ie le m&ne all&k au lcuu EST-h et EST-2b. 

L.avmiabkatlelocw 
9lf 

oïdc GPI-1 
Gbxypc de C : GF’I-lm 
G?aypcdeD:GPI-ll~w 

La vaida satt la kcns diioIda homobp GPI-la u GFS lb 
GhtypcsdeC:GPI-la~uGPI-lbl~ 
Ghtypa de D : @PI-h”@ w GPI-lal~~ et GPI-lblww ‘anche ’ ~ 
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Tableau 5. Locus et a&les identifiks chez Z3. kwzcuti. 

Codage %&hzygote fi& -QF minimisant 

Locus Combinaisons IAXUS 

thaplolde alléliques liiées diploïde 
AIMes 
identifi& 

Esr 

PGM 

NP 

GPI 

IDH 

‘UT 

HBDH 

6-PGD 
t%GPDH 
MDH 

PEPB 

ODH 
MPI 
XDH 

EST-1 www EST-la w3 
EST-2 @WA ww ES-h (SO, SQ, 100,110) 

EST-2b PJ, 1w 
m-3 (100/110,110/110) Esraa (100,110) 

Ezsrdb (100,110) 
PGM-1 www PGM-la wo 
PGM-2 (80/100,80/105,1lN/100) PGMk?a P, lofa 

PGM-2b WI 10.9 
NP-1 (lOO/lW, lOO/llO, lOO/lOS) NP-la uw 

NP-lb (100,105,110) 
GPI-1 @WA woc9 GPI-la w9 

GPI-lb P, w 
IDH-1 PP4 @vw IDH-la PI 

IDH-lb w, lfJo,l 
AAT-1 ww~~ AAT-la W) 
‘UT-2 (lco/loo, 100/110) AAT-243 ofw 

AAT-2b (100,110) 
HBDH-1 (80/100) HBDH-la WJI 

HBDH-lb WJI 
6-PGD-1 (lOO/lOO) &PGD-la PJ) 
C!-GPD-1 (lOO/lOO) a-GPDH-la ow 
MDH-1 ww~~ MDH-la w-0 
MDH-2 www MDH-2a PQ 
PEPE1 www PEPEla ww 
PEPE2 uww PEPB-2a uw 
ODH-1 w/w ODH-la ww 
h,IPI-1 www MPI-la ww 
XDH-1 w/w XDH-la Pc9 
mH-2 ooww XDH-Z?a WY 

4. M&hodes d’analyse des données &ctrophorétiques (d’aprb Hartl, 
1980; Pasteur ef al, 1987). 

4.1. Analyse du polymorphisme h l’intkieur des populations 
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4.1.1. Fkquences aMiques 
Un locus posshde un ou plusieurs alkles. La frbquence de chaque alkle 

est la proportion de cet alkle qui est reprksentée au locus considérk Dans 
le cas de deux alkles codominants, les frkquences alkliques sont calcul6es 
de la manikre suivante. 

Soit un tkhantillon d’effectif N, les frkquences p de l’alkle A et q de 
l’alkle B sont: 

(M, BB et AB, sont respectivement le nombre d’individus 
homozygotes pour l’alkle A, homozygotes pour l’alkle B et hkttkozygotes 
poss&dant les deux alkles). 

Dans le cas d’un allkle nul (B), la frkquence est: q = &BB/N) 

4-1.2. Etude de la variabiitk gkn&ique 
Trois indices permettent d’kluer la variabilitb gknétique des protéines 

enzymatiques (Pasteur ef ul, 1987): 
- le taux de polymorphisme P correspond au nombre de locus polymorphes 
par rapport au nombre de locus &udi&. On considke en gknkral qu’un 
locus est polymorphe lorsque la frkquence de l’aMe le plus repr&entk ne 
d6passe pas 95% (Pg5%) ou 99% (Pgg%). Nous avons utilis6 le cri&-e 
P99%* 
- la diversite aMique A est le nombre moyen d’alkles par locus, 
- la diversitk g&&ique He ou hkkozygotie theorique, reprksente 
thdoriquement la proportion des gdnotypes hktkozygotes, et peut &re 
calculke pour un locus i: 
si pj reprksente la frbquence de l’alkle j au 

Hi = l-qPj !f 
tus i: 

Pour l’ensemble des locus &udi&: 
He=XHi/L 

oil L est le nombre total de locus &udi&. Nous avons calcul6 
l’hkkozygotie par comptage direct de la proportion des h&&ozygotes. Il 
s’agit de l’h&&ozygotie observ6e (Ho). 

4.1.3. Adkquation a l’equilibre de Hardy-Weinberg 
D’aprks la loi de Hardy-Weinberg, si dans une population, un locus 

poss&de deux alkles A et B, en frkquences respytives p et qip = l-q), les 
frbquences thboriques des gckotypes seront p pour AA, q pour BB et 
2pq pour AB. Ce modble suppose que les populations soient des entitks 
infinies et panmictiques (la fkondation se fait au hasard) et qu’elles ne 
soient soumises & aucune pression (mutation, s&ction, migration). Bien * 
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que ces conditions ne soient jamais r&lis~es, la distribution des g&otypes 
observke est rarement significativement diffkrente des proportions 
thhoriques de Hardy-Weinberg chez plusieurs groupes d’organismes 
(Pasteur et ul, 1987). En revanche, plusieurs groupes de mollusques 
marins et d’eau douce prdsentent r&uli&rement un dkficit en 
h&&oqgotes (Zouros & Foltz, 1984; Gaffney et QZ., 1990). 

Les cas de d&ïcit ou d’exc&s en h&&-ozygotes doivent &re expliquks. Ils 
peuvent provenir (i) de problhmes techniques (khanttionnage de 
plusieurs populations ou esp&ces (effet Wahlund), erreurs de lecture des 
zymogrammes), (ii) d’un rkel d&&quilibre (absence de panmixie, g&nes 
liés au sexe, effets s&ctifs). 

Chez les organismes hermaphrodites autofkonds, le raie de 
l’autof&ondation a &5 tr&s souvent propos6 comme explication du dkficit 
en h&&ozygotes m2me si d’autres causes telles que l’effet Wahlund 
(khantillonnage d’individus appartenant & plusieurs populations) ne 
peuvent &re exclues (Bandoni et & 1990; Mimpfoundi & Greer, 199Oa, 
b). Une m&hode indirecte permettant de v&ifier le rôle effectif de 
l’autof&ondation est l’&ude de la dbpression d’autof&ondation (Jarne ef 
UL, 1991). 

Pour tester l’bquilibre de Hardy-Weinberg, on calcule les proportions 
theoriques des diff&ents genotypes aux locus consid&&, puis on les 

compare aY p 
ro 

p 
ortions observbes dans l’khantillon. Nous avons utilisk 

le test de X pour v&ifier si les deux proportio2s &aient significativement 
diffbrentes. Les conditions d’utilisation du X sont celles de Cochram 
(1954), exposbes day Sherrer (1984). Nous avons util& soit le test exact 
de Fisher, soit le X avec correction de Yates, soit le G-test (Sokal & 
Rohlf, 1969) en fonction de la taille de l’khantillon et des frbquences 
thboriques des gknotypes. Les deux premiers tests ont &k effectu& A 
l’aide du logiciel BIOSYS (Swofford & Selander, 1981) qui donne la valeur 
de la probabil& (p). Le G-test a &5 calcul6 2 la main et nous donnons un 
intervalle dans lequel p est compris. 

41.4. Variation temporelle des structures genomiques. 
Pour &udier l’&olution de la structure g&&ique des populations dans 

le temps, 2 A 3 khantillons ont &5 r&olt& & des dates diffkrentes 
(intervalles de 6 mois A 2 ans) dans certaines populations. Nous avons 
comparb la distribution des all&les prhsents aux locus polymorphes dans 
les diffbrents khantillons appartenant A la m&me population. Pour chaque 
locus, on calcule le nombre thkorique de chaque all&le sous l’hypothkse 
nu.lIe d’une distributio 

2 
identique de ces all&les dans les khantillons 

compar&. Le test de X , ou le G-test lorsque c’est nkessaire, sont utilisés 
pour tester si les distributions observbes S’&ax?ent significativement des 
dist&utions theoriques. Cette partie de l’&ude a &5 menthe uniquement 
chez l’esp&ce B. globosus. ‘, 
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42. Différenciation g&&ique entre populations 

Deux methodes ont permis l’analyse de la differenciation genétique 
entre les populations de B. tnuacatw et de B. globoms. 

4.2.1. La distauce gh%ique de Nei (1972,1978) 
Plusieurs indices permettent d’estimer la distance g6netique entre 

populations. L’indice de distance de Nei (1972, 1978) est largement utilise 
pour l’analyse des donnees electrophor&iques, car elle a une signification 
biologique. L’indice de Nei exprime le nombre moyen de.godons differents 
par gene entre populatioy. Si xi est la fréquence du t me allele d’une 
population X, yi celle du i me aMe au m&me locus dans une population 
Y, la probabihte d’identite de deux alleles pris au hasard l’un dans X et 
l’autre dans Y est PXY = xi ~1 yi. De meme, les probabil&% d’identite de 
deux alleles pris au hasard 4 
respectivement PX = xi Xi& 

‘: locus au se9 des populations X et Y sont 
: PY = xi yi . L’indice de ressemblance de 

Nei entre les deux populations est: 
I=QYPX* 

La distance (D) de Nei est: 
D= -Ln 1 

Une classification des populations en fonction de leurs ressemblances 
genetiques a et6 proposee. Le dendrogramme a et6 construit a partir 
d’une matrice de distance de Nei (1972, 1978), adaptee aux petits 
6chantillons. La methode d’agglomeration des unit& taxonomiques 
(populations) est le groupement selon l’association moyenne (UPGMA) 
(Sneahh & Sokal, 1973). Cette methode accorde le meme poids aux objets 
agglomeres. Pour que ces agglomerations soient valides, il faut que le taux 
de divergence evolutive soit relativement homogene entre les unit& 
taxonomiques, car l’hypothese sous-jacente est celle de l’existence d’une 
horloge mol&laire (Ashlock, 1972). Les limites de la methode viennent, 
d’une part, du fait que les molecules proteiques evoluent a des vitesses 
differentes dans les especes, et d’autre part, de l’existence des phenomenes 
de parallelisme et de convergence (Bonhomme et aL, 1984). Le calcul des 
distances genetiques et la construction du dendrogramme ont et6 effectues 
a l’aide du logiciel BIOSYS (Swofford & Selander, 1981). 

4.2.2. L’analyse factorielle des correspondances 
C’est une methode d’analyse multidimensionnelIe mise au point par 

Benzecri (1973). Cette methode est particulierement adaptee aux donnees 
qualitatives, et a l’analyse des donnees 6lectrophoretiques (She et aL, 1987; 
Berrebi, 1988). L’AFC est r&lis6e a partir d’un tableau croise , 



(echantillons x alleles) dans lequel pour chaque allkle, le nombre (0, 1 ou 
2) de copies porte par chaque individu est figure. L’AFC prend en compte 
l’information fournie par l’ensemble des variables et projette l’ensemble 
des points variables et individus dans un espace forme par les axes les plus 
discriminants. L’intersection de ces axes se trouve au centre de gravité du 
nuage de points. $a distance entre les points est la distance 
distributionnelle du X . On peut ainsi caracteriser chaque echantillon par 
l’ensemble des variables et connaitre en meme temps la contribution de 
chaque variable a l’Établissement des axes factoriels, L’AFC a ete r&lisee 
a l’aide du logiciel BIOMECO deveioppe par l’Équipe de Biometrie du 
CEPE (CNRS, Montpellier). Les variables (alkles) d’effectifs tres elevés 
ou tres faibles entraînent une distorsion des axes factoriels. Dans ce cas, 
on preconise de retirer de tels alkles de l’analyse (Berrebi, 1988). Les 
echantihons d’effectif tres eleve nuisent a une bonne representation des 
autres echantillons de faible taille. Pour limiter ce dernier effet, nous 
avons tire au hasard une trentaine d’individus dans les echantillons 
d’effectifs tres eleves pour l’analyse. 

L’analyse de la differenciation se fait en comparant la distance entre les 
enveloppes separant les differentes populations. L’avantage de l’AFC par 
rapport aux autres methodes d’analyse de la differenciation est la 
non-compression de l’information (observation a la fois de la variabilite 
intra et interpopuIationnelle). 

43. Relation entre allozymes et types de milieux 

Les relations entre allozymes et milieux ont ete etudiees par la 
methode d’analyse factorielle des correspondances. Les AFC sont 
identiques 3 celles qui ont et6 decrites au paragraphe precedant. Dans le 
premier plan factoriel, on inclut dans une enveloppe les populations 
appartenant au meme type de miLieu et on compare la position des 
surfaces correspondant aux differents types de milieux. Deux groupes de 
milieux ont et& identifies: 

- les systemes bioclimatiques: les populations sont regroupees suivant 
(i) leur appartenance aux systemes bioclimatiques classiques (foret, zone 
preforestiere, savane guineo-soudanienne, savane sahelienne et zone 
saharienne) et (ii) en fonction de la pluviometrie (nombre de millimetres 
de pluie reçus par an, valeur correlee dans notre etude, au nombre de 
jours de pluie par an). Ce dernier regroupement est effectue en quatre 
classes: de 1600 A 1200 mm, de 1200 a 900 mm, de 900 a 400 mm et de 400 
a 100 mm de pluie par an. 

- les types de collection d’eau: on a reconnu cinq types: les canaux 
d’irrigation, les barrages et etangs permanents, les rivieres et ruisseaux, les 
mares temporaires et les guelta (mares permanantes). Les populations ‘, 
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correspondant & chacun des goupes ci-dessus sont indiquées dans 
l’kmexe 8. 

CHAPITRE Ill 

ANALYSE DU POLYMORPHISME ENZYMATIQUE A 
L’INTERIEUR DES POPUlATlONS 

1. R&ml~ab 

1.1. Bulinus globosus 

9 locus sont polymorphes: EST-l, EST-2, PGI-1, IDH-1, PGM-1, PGM- 
2, PEPB-2, HBDH-1 et NP-1. Quelques illustrations de ces r&ultats sont 
prksentees A YAnnexe 4. 

1.1.1 Fdquences a.lMiques 
Les frbquences allt%ques aux locus polymorphes (Tableau 6) 

prhsentent les caractkistiques suivantes: 
- il y a g&&alement un all&le fortement reprksentk & chaque locus, sa 
frkquence &ant de 1 ou tr&s proche de 1, 
- plusieurs allkles g&kalement de faible frt$quence a 

!z 
artiennent 

uniquement Zt une, deux ou trois populations. Ainsi PGM-1 et PEPB- 
2” ne sont rencontrbes qu% Elevi, PEPB-270 qu’a Daikaina, NI?-l12’ 
qu’a Odienne nord, PGM-212’ qu% Akaronzi ris 
HBDH-1”’ qu’& Tidrnh et Odienne sud, EST-l l& 

et Odienne nord, 
qu% Daikaina, Libore 

8 et Manikro, 
- certains alkles sont toujours tr&s fal%lement repr&ent&, par exemple 
EST-l l”: dont la frequence varie de 0 A 0,2 au Niger, et de 0 A 0,08 en 
Cate d’ivoire. 

1.1.2. Description de la variabU gtkktique. 
Les valeurs des indices A, P et Ho dans les populations sont donndes au 
tableau 7. L’ensemble de ces paramktres montre que la variabilitk 
g&&ique est faible dans les populations de B. gZobosu.s. Le nombre 
d’all~les par locus (A) varie de de 1,O & 1,3 dans les populations. Cela 
correspond g&&ralement & un alkle par locus, 2 ou 3 dans peu de cas, 4 et ‘, 
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5 respectivement dans un seul cas. La presence de trois alleles a un locus 
dans la meme population, n’a ete Observ&e que deux fois. Le taux de 
polymorphisme (Pgg%) est faible, allant de 0% pour la population de 
Fronan a 22% (4 locus polymorphes sur 18) pour la population de 
Daikaina. L’heterozygotie qui varie de 0,000 3 0,072 est faible. La 
moyenne pour l’ensemble des 23 echantillons est de 0,034, avec une 
moyenne de 0,028 en Côte d’ivoire et 0,047 au Niger. 

1.13. Adkquation & l’kquilibre de Hardy-Weinberg. 
38 tests de X2 pour les locus polymorphes ont ete rkli&s (Tableau 8). 4 
tests sont significatifs, 3 correspondant a un deficit en heterozygotes et 1 a 
un exces en heterozygotes. Les autres tests (89,4% des cas) indiquent que 
les frequences genotypiques observees dans les populations de B. globosus 
ne different pas significativement des predictions theoriques de l’equilibre 
de Hardy-Weinberg. Le dekit en heterozygote observe au locus GPI-1 
dans un echantillon de la population de Daikaina est absent dans les deux 
autres echantillons. Il en est de meme de l’exces d’heterozygotes observe 
au locus IDH-1 dans l’un des echantillons de la population de Libore 8. En 
revanche, on remarque une persistance du deficit en heterozygotes au 
locus PEPB-2 a Elevi. 

l-l.4 Variation temporelle des structures g&rotypiques 
Dans 37% des cas (6 tests sur 16), la composition de certains alleles 
differe significativement entre les echantillons compares (Tableau 9). Il 
s’agit des distributions alleliques aux locus EST-2 et PGM-2 & Odienne 
Nord, au locus PEPB-2 $r Elevi et a Libore 9, au locus EST-l a Daikaina et 
& Libore 8. Notons que dans Ia meme population, on peut observer des 
differences de frequence allelique a un locus, et pas a d’autres. C’est le cas 
de la population de Libore 9, pour laquelle les frequences alleliques 
different au locus PEPB-2 alors qu’elles sont conservees au locus GPI-1. 
Au locus EST-l, la composition alleliques est significativement differente 
entre les trois echantillons a, b et c de Libore 8; mais si on les compare 
deux a deux, a et c different significativement alors que a et b, ou b et c, 
peuvent &re consideres comme identiques. Au meme locus a Daikaina, la 
distribution des types alleliques n’est homogene ni entre les trois 
echantillons a, b, c, ni entre a et b d’une part, et a et c d’autre part. Elle 
peut etre considtkee comme homogene entre b et c. 
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Tableau 6. Frkquences alkliques chez B. gZoboms. Aka = 
Akakronzipris, ELV = Elevi, SAK = Sakiark, MAK = Manikro, TIE = 
Tihmk, ODN = Odienne nord, ODS = Odienne sud, FR0 = Fronan, DAI 
= Daikaina, LI8 = Libork 8, LI9 = Libork 9. 

Echantillon.5 

AKAa 

.4KAb 

AKAC 

ELV a 

ELV b 

SAK 

MAKa 

MAKb 

MAN 

TIE 

ODN a 

ODN b 

ODS 

FR0 

KAN 

DAIa 

DAIb 

DAIc 

LI8a 

LIt?b 

LISe 

Ll9a 

LWb 

1,000 0,000 0,425 

1,caJ 0,ooo O$sa 

1,ooo 0,coo 0328 

1,ooo 0,ooo 0,ooo 

1,ooo 0,ooo 0,ooo 

1,ooo 0,ooo o$oo 

0,923 0,077 o,aa 

1,ooa o,alo 0,oGu 

1,ooo 0,ooo 0,coo 

1,ooo 0,cmo 0324 

1,ooo 0,m 0,795 

1,caJ 0,m o,!A% 

1,ooa 0,ooa 0,ooo 

1,ooa 0,aoo 0,ooo 

1,ooa 0,ooo 0,ocul 

0,792 0,208 0,ouo 

0,952 0,048 0,000 

0,921 0,079 0,000 

0,974 0,026 0,ooo 

0,927 0,073 0,ooo 

0,890 0,110 0,000 

1,000 0,000 o,OaJ 

1,coO 0,000 0,000 

0375 0,ooo 1,000 0,Oca o,ctlcl 1,000 0,000 0,000 
0,440 o,ooo 1,000 0;wO 0,caO 0,020 0,980 0,000 

0,472 0,ooo 1,000 0,000 0,000 0,028 0,972 0,000 

l,Ow o,Ga 1,000 o$OO o$lOO 0,000 1,000 0,000 

1,cca 0,000 1,000 0,000 0,000 0,000 1,000 opJO 

l,oco 0,OcO 1,QOO 0,000 0,oGu 0,297 0,703 opI0 

1,000 0,000 1,000 0,000 oJ.54 0,m 0,846 0,000 

1,OGu 0,000 1,000 0,Oca 0,200 0,000 0,800 0,000 

1,000 0,ca 1,000 0,000 OJrM 0,000 0,700 o@O 

0,476 O$U0 1,000 0,000 0,000 O$U0 0,929 0,071 

OJa 0,ooo 0,864 0,136 0,000 0,000 1,000 0,000 

0,034 0,COO 0,879 0,121 0,000 O,C@O 1,000 0,000 

1,000 0,000 l,Olxl 0,Om 0,Ow 0,000 0,983 0,017 

1,000 0,000 1,000 0,000 0,OGu 0,000 l,caO 0,000 

1,000 0,ca-l 1,000 0,Ocm 0,m 0,240 0360 0,coO 

0,ooo 1,000 1,coO 0,000 0,wO 0,000 l,caO 0,cmO 

0,caJ 1,000 1,Oco 0,000 0,000 0,GuO l$JOo 0,000 

0,oca 1,cal l,coO o,@lO o,cca 0,000 1,OOcl 0,000 

0,ooo 1,000 1,000 0,000 0,cKKl 0,000 l,mO 0,000 

0,ooo 1,000 1,000 0,caO 0,000 0,000 1,000 0,000 

0,ooo l,Oco l$cQ 0,000 0,000 0,Oca l$IoO 0,000 

0,ooo 1,000 1,000 0,000 0,000 0,000 1,000 0,000 

0,ooo 1,000 1,000 0,000 0,OGu 0,000 1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,cm 0,000 

l,col 0,000 

1,000 0,coO 

l,OMl 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,cco 

1,000 0,Oco 

1,ca 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,ocNI 

l,c@o 0,cmo 

1,ooo 0,wO 

1,000 0,000 

1,000 0,Oco 

0,375 0,625 

0,387 0,613 

0,408 op2 

o.ooo l,Mxl 

o.ooo 1,000 

0,ooo 1,000 

0,200 0,m 

0,200 0,800 
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AKAa 

AKAb 

AKAC 

ELV a 

ELV b 

SA?C 

MAKa 

MAKb 

TIE 

ODN a 

ODN b 

ODS 

FR0 

KAN 

DAIli 

DAIb 

DAIc 

LI8a 

LI8b 

LI8c 

LI9a 

LI9b 

1,000 0,000 

1,ooo 0,ooo 

1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,000 0,000 

1,ooo 0,ooo 

1,OuO 0,000 

1,Oco 0,000 

1,000 0,000 

1,ooo 0,ooo 

1,000 0,m 

1,OOu 0,000 

0,250 0,750 

0,274 0,726 

0,197 0,803 

0,653 037 

0,6Z’ 0,323 

0,610 0,390 

0,ooo 1,cGu 

0,ooo 1,000 

0,cao 0,ooo 0325 0,ooo 0,475 

o&loo 0,ooo 0,640 0,oa oJ60 

opo 0,ooo 0,667 0,ooo 033 

0,ooo 1,000 1,000 0,000 0,000 

0,ooo 1,coO 1,000 0,000 0,000 

0,ooo 0,cmm 1,000 0,000 0,000 

0,olM 0,cn.M 1,OOu 0,OOu 0,000 

0,ca 0,ooo 1,000 0,000 0,cNm 

o,c#J 0,ooo 0,700 om 0,ooo 

0,oou 0,ooo 1,000 0,000 0,000 

0,ooo o,mo 1,000 0,Oal 0,000 

0,ooo 0,ooo 0,759 0,ooo O&u 

0,ooo 0,ooo 1,000 0,000 0,000 

0,ooo 0,ooo 1,000 o,coO 0,000 

0,ooo 0,ooo l,Oca 0,000 0,000 

1,OLm 0,ca 1,000 0,000 0,000 

1,Ocm 0,000 1,000 0,caO 0,000 

1,000 0,000 1,Of.w 0,000 0,000 

1,000 0,000 1,000 0,OaO 0,000 

1,000 0,000 1,000 0,000 0,Oa-J 

1,coO 0,000 1,000 0,uOO 0,000 

1,000 0,000 1,000 0,Oco 0,000 

1,000 0,OOu 1,000 0,000 0,coO 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,cm 

0,ooo 0,oou 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,717 0$283 0,000 

0,ooo 0,ooo 0$393 0,607 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,OaI 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,cQo 1,000 

0,cKlo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,oou 0,ooo 0,cHM 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,coo 1,000 

o,m 0,ooo 0,cno 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,oca 0,ooo 0,cm 1,000 

0,ooo 0,083 0,729 0,ooo 0,188 

0,000 0,032 0,645 0,000 0,323 

0,oco 0,013 0,684 0,cQo 0,303 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 0,ooo lpm 

0,ooo 0,oou 0,ooo 0,ooo l,Oca 

0,ooo 0,oca 0,ooo 0,ooo 1,000 

0,580 0,000 0,COO 0,000 0,420 

0,750 0,ooo 0,ooo 0,ooo 030 
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Tableau 7. Description de la variabilitk gkktique chez B. g2obosu.s (voir 
Tableau 6 pour kgende). 

Echantillons Effectif Divers&6 Taux de H&&ozygotie 
aMique polymorphisme moyenne 

(Ho) 

AKAa 20 
AKAb 25 
AKAC 18 
ELV a 23 
ELV b 28 
SAK 32 
MAKa 13 
MAKb 30 

5 
TIE 21 
ODN a 22 
ODN b 29 
ODS 29 
FR0 12 

25 
DAIa 24 
DAIb 31 
DAIc 38 
L18 a 98 
LI8 b 48 
L18 c 50 
LI9 a 50 
LI9 b 50 
MOYENNE 31 

11,l 0,044 
16,3 0,051 
11,l 0,049 

576 0,010 

576 0,018 

596 0,019 
11,l 0,017 

596 0,019 
11,l 0,052 
11,l 0,034 
11,l 0,028 
11,l 0,036 

596 0,002 

w 0,000 

596 0,036 
22,2 0,063 
22,2 0,072 
22,2 0,067 
11,l 0,035 
11,l 0,027 
11,l 0,033 
11,l 0,042 
11,l 0,037 
10,8 0,034 
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TabIeau 8. Test d’adequation 3 l’dquiLibre de Hardy-Weinberg ay 
locus polymorphes dans les populations de B. g2obosu.s. Les valeurs du X 
sont donnkes avec la probabil& de signifkativit~ (p) ; + et - signifient 
respectivement excks et dkficit en h&&ozygotes; Ech. = khantillons (voir 
Tableau 6 pour lbgende). 

ECIL ILCUS x2 P Ech. Locus X2 P 

NCAa 

AK4b 

AKAC 

ELV a 

ELV b 

SAK 

hlAKa 

h.fAKb 

TIE 

ODN a 

ODN b 

KAN 

PGM-2 2,l 

PGM-2 O,S? 
HBDHl 0,OO 

PGM-2 137 
HBDHl 0,CKI 

PEPE2 11,02 

PBPB2 4,% 

HBDHl 1,20 

Bsr-1 0,@4 

HBDHl 2,17 

HBDHl 0,02 

HBDHl O,CQ? 

NP-1 lJ7 

PGM-2 037 
NP-1 13 

HBDHl 0,4s 

DAI a GPI-1 

IDH-1 

PBPB-2 
E?S-1 

DAI b GPI-1 

IDH-1 

PEPE2 

Es-1 

DAIc GPI-1 

IDH-1 

PEPB-2 

JZST-1 

LI8a IDH-1 

W-1 

LIS b IDH-1 

EST-1 

LI8c IDH-1 

EST-1 

LI9 a GPI-1 

PEPB-2 

LI9 b GPI-1 

PEPB-2 

.z 0,Ol . 
> 03 
0,766 

0,819 

0,226 

> OJO 

CG= 
0,632 

0,011 + 
0,817 

> 0,250 

> 0,l 

0,367 

037 

0,411 

0,189 

woo 
0,461 
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Tableau 9. Test de comparaison de la distribution des alkles dans les 
diffkrents &zhantillons appartenant 2t la m&me population (voir Tableau 6 
pour Egende). 

E&antillons 

ESC20 

aUles 

Es-r-2m PGM-21m PGM-21m NP-llm NP-11a 

AKAa 
AKAb 
AKAC 

17 23 
22 22 
19 17 

X2 = 1,70 
p = 0,420 

ODN a 
ODN b 

35 9 44 0 
56 2 44 14 

G = 782 z2 = 12.31 
p c 0,Ol pc 0,001 

21 19 
32 18 
24 12 

X2 = 1,89 
p=OW 

38 6 
51 7 

x2 = o,c6 
p = 0,810 

HBDH-la HBDH-llw PEPEP PEPE2w 

Echantillons 
ELVa 
EZLVb 

MAKa 
MAKb 

4 22 
12 48 

x2 = 0.04 
p=woo 
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Tableau 9 (suite). Test de comparaison de la distribution des all&les 
dans les diffkrents khantillons de la meme population. 

Jkhantillons 

Jzs-r-1100 EST-llfi 

AIIèIes 

GPI-1100 GPI-1120 IDH-1100 IDH-1120 

MAka 24 2 

hfAKb 60 0 

x2 = 1,95 

p = OJ6 
~~~~~~~~~~~~~~~~~~. 

DAIa 38 10 

DAIb 59 3 

DAIc 70 6 

X2 = 8.30 

p = 0,ols 

LI9 a 20 80 
LI9 b 20 80 

x2 = OJ4 

p = 0,93 

X2 = 0,oo 

p=l,OOO 

128 68 

65 31 

61 39 
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Tableau 9 (suite). Test de comparaison de la distribution des alkles 
dans les différents kchantillons de la même population. 

E&antiIIons 

PEPB-2ti PEPE21m 

aUdes 

PEPE2’O PEPE2m 

LI9a 
L19 b 

42 
25 

X2 = 6 
p = 0,010 

58 
75 

DAIa 
DAIb 
DAIc 

9 
20 
23 

G=6J8 
p > 0,100 

4 
2 
1 

3.5 
40 
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12. B. truncatus 

Rappelons que chez cette espece tétraploïde, les donnees ont été 
traitées suivants deux méthodes (cf. Chapitre II). 

1.2.1. Frequences alleliques et variabilité? g&Aique d’ap&s le codage minimisant 
(voir P!anche 2) 

Ce type de codage permet d’identifier 29 locus diploïdes dont 10 sont 
polymorphes (EST-3a, EST-3b, EST-2a, EST-2b, PGM-2a, PGM-2b, NP- 
lb, GPI-lb, IDH-lb, et AAT-2b). Les fréquences alléliques (Tableau 10) 
presentent quelques particularités: 
- comme chez B. @obous, les locus ont genéralement un allele majeur qui 
est soit fixé, soit en ti-equence tri% élevee, 
s on note la presence de nombreux alleles prives (présents seulement dans 
une ou deux populations), 
- contrairement a ce qui est observé chez B. gZobosu.s, les alleles privés 
peuvent avoir des frequences tres elevees ou me 
populations ou on le 

R3 !ad 

rouve; c’est le cas de 
TP 

- b 
Daikaina, de -lb 

~ggTm$Wf; 
a Bangario, de EST-3b 1 a Tienko, de IDH-lb 

et de AAT-2b a Yamoussoukro. 
L’ensemble des parametres calculés (Tableau 11) montre une absence 

ou une tres faible variabilité des allozymes dans les populations de B. 
truncatw étudiées: 
- 13 populations sur 18 ne possedent aucun locus polymorphe. Dans les 
populations qui en presentent, le taux de polymorphisme est tres faible, 
variant de 3,4 a 10,3, soit 1 a 3 locus polymorphes sur 29. Par exemple, 
l’essentiel du polymorphisme enzymatique dans les populations de Côte 
d’ ire est representé par les variations de la fréquence de l’allele NP- 
1 l!K8 
- la diversite allelique est tri% faible, le nombre moyen d’alleles par locus 
étant toujours voisin de 1 (1,O a l,l), 
- l’hétérozygotie (Ho) est nulle a tous les locus. En effet, aucun génotype 
hétéroqgote vrai (génotype pouvant produire par autofecondation les 
deux homozygotes respectifs) n’a été observe aux locus possedant plus 
d’un allele dans la meme population. En consequence, un fort deficit en 
hétérozygotes est obtenu a tous les locus polymorphes. 
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Tableau 10. Fr6quences allkliques dans les populations de B. tnmcatis d’aprh le 
codage minimisant. SOD = Sodepra, NPK = Nguessan Pokoukro, OUN = 
Ouna.&kaha, FER = Ferkes&dougou, NAT = Natio, TAB = Tabako, DIA = 
Diabo, MOP = Mop6, TIK = Tienko, YAM = Yamowsoukro, SAM = 
Samatiguila, DAI = Daikaina, ELM = El-M&i, BAN = Bangario, LI9 = Libort5 9, 
EGY = Egypte. 

E&antillons 
SOD&t 0,ooo 1,ooo 

SODb 0,ooo 1,ooo 

NPK a 0,880 0,120 
NPK b 0,87S 0,12S 
OUNl3 0,ooo 1,OuO 
OUNb 0,000 l,COO 

OUNC 0,ooo 1,ooo 

FERa 0,cao 1,003 
FERb 0,ooo 1,ooo 

NAT a 0,ooo 1,000 
NAT b 0,ooo 1,000 
TABa 0,ooo 1,ooo 

TABb 0,ooo l$OO 

DIA 0,ooo 1,000 
MOP 0,ooo 1,ooo 

TIK 0,ooo 1,000 
YAM 0,ooo 1,000 

SAM 0,oou l,oa 
DAI 0,ooo 1,000 
ELM 0,ooo 1,ooo 

BAN 0,ooo 1,oGu 

TEM 0,ooo 1,000 
TIM 0,ooo 1,000 
ID 0,ooo 1,000 
EGY 0,ooo 1,000 

1,000 o,Ow 0,000 l,Om 

1,ouo 0,lm 0,oa 1,000 
1,Olm 0,000 0,000 1,000 
1,000 0,Oca 0,cmO 1,000 
1,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 
1,000 0,Oca 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,OOu 
1,ooo 0,ooo 0,ooo 1,ooo 

1,OKl 0,000 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,OaI 
1,ooo 0,oou 0,oou 1,000 
1,000 0,OLm 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,coO 
1,000 0,m 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,000 
0,ooo 1,000 0,000 1,000 
1,000 0,000 0,000 1,OuO 
l,oao 0,ooo 0,ooo 1,000 

1,000 0,000 0,000 1,Oal 
1,000 0,ca 0,000 1,000 
1,ooo 0,ouo 1,000 0,000 
1,000 0,Oal 0,000 1,000 

o,owl 1,000 0,000 0,000 

0,ooo 1,000 0,OOu 0,000 
o$loo 1,000 0,000 0,OOa 
0,ooo 1,000 o,lm 0,OOu 
0,ooo 1,000 0,000 0,OOu 
0,ooo 1,Oal 0,000 0,OuO 
0,ooo 1,000 0,000 0,000 
0,ooo 1,000 0,000 0,000 
0,ooo 1,ooo 0,m 0,ocKl 
0,ooo 1,000 0,OOu 0,Oal 
0,ooo lpm 0,000 0,000 
0,ooo 1,000 0,000 0,000 
o#oo 1,000 0,000 0,Ocm 

0,ooo 1,000 0,000 0,000 

0,833 0,167 0,000 O,OGfJ 
0,cm 0,ooo 0,ooo l,bOO 
0,ooo 1,000 0,000 0,Oca 

0,ooo 1,000 0,Oca 0,Oca 
1,000 0,000 0,OOu 0,000 
1,000 0,000 0,000 0,000 
1,000 0,000 0,000 0,000 

1,000 0,000 0,000 0,000 

0,611 0,000 0,389 0,000 
1,000 0,000 0,cal 0,000 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 1,000 
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Tableau 10 (suite). Frbquences aNiques dans les populations de B. 
truncatus d’aprh le codage minimisant. 

E&antillons 

!SODa 0,ooo 1,OOcl 

SODb 0,000 1,000 

NPKa 0,oou 1,000 

NPKb 0,000 1,000 

OUNa O,CGO 1,000 

OUNb O,OC4 1,000 

OUNC 0,ooo 1,000 

FERa 0,ooo l,ooa 

FERb 0,cmo 1,000 

NAT a 0,ooo 1,000 

NAT b 0,ooo 1,000 

TABa 0,ooo 1,000 

TABb 0,ooo 1,000 

DL4 0,ooo 1,000 

MOPE 1,000 0,000 

TIK 0,ooo l,cxlO 

YAM 0,ooo 1,000 

SAM 0,ooo 1,000 

DAI 0,ooo 1,000 

ELM 1,m 0,000 

BAN 0,ooo 1,ouo 

.TEM 0,ooo 1,000 

TIM 0,611 0,389 

Ll9 0,ooo 1,000 

ECY 1,000 0,000 

o,oca 0,ooo 1,000 

0,ooo 0,ooo 1,Oca 

0,680 0,ooo o$?il 

1,000 0,cn-m 0,000 

0,733 o,oca 0,267 

0,625 0,000 0,375 

0,375 0,000 0,625 

033s 0,coo 0,462 

0,067 0,ooo 0,933 

0,ooo 0,ooo l,Oca 

0,ooo 0,ooo lpm 

1,ooo 0,ooo 0,ooo 

1,000 0,000 0,000 

1,000 Qc00 0,wO 

1,OOu 0,000 0,000 

1,coo 0,ca 0,ooo 

1,OuO 0,000 0,000 

1,000 0,000 0,000 

0,ooo 1,000 0,GoO 

1,000 o,mu 0,000 

1,000 OJMO 0,000 

1,000 0,000 0,000 

1,000 0,Ooa 0,000 

1,000 0,mO 0,000 

1,000 0,000 0,000 

1,000 1,caO 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

l,cOO 1,000 

1,000 1,000 

l,Oca 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

1,ca 1,000 

1,Gua 1,ca 

1,000 1,000 

l,ca 1,000 

1,000 1,000 

1,coO 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

o,cJpJ c4o(Jo 

1,OOa 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,000 

1,000 1,ca 

1,000 1,000 

1,000 1,000 
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Tableau 11. Description de la variabilitk g&&ique chez B. truncati 
d’aprks le codage minimisant. L’htSrozygotie moyenne (Ho) est égale & 
0,000 dans tous les 6chantillons. 

Echantillon 

SOD a 

Effectif 

29 

Diversiti5 
all6lique 

AO 

Taux de 
polymorphisme 

090 
SOD b 20 
NPK a 25 
NPKb 16 
OUNa 30 
OUNb 8 
OUN c 16 
FERa 13 
FERb 30 
NAT a 10 
NAT b 30 
TABa 9 
TABb 25 
DIA 8 
MOPE 6 
TIK 20 
YAM 30 
SAM 15 
DAI 28 
ELM 22 
BAN 37 
TEM 9 
TIM 18 
LI9 24 
EGY 20 

MOYENNE 20 w 

1.2.2. Fr6quences aWiques et variabilitk gt%tique d’apr& le codage “h&&ozygote 
fixfi 
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Ce codage permet de considérer 21 locus tétraploïdes theoriques dont 8 
sont polymorphes (EST-3, EST-2, IDH-1, UT-2, PGM-2, NP-1, GPI-1 et 
HBDH-1). Quelques exemples de zymogrammes reveles chez B. trurzcatw 
sont fournis a l’Annexe 4. L”‘hétérozygote fixe” au locus NP-1 est constitué 
par trois bandes, alors que quatre bandes sont attendues dans le cas d’une 
enzyme trimere. Ce resultat suggere que NP, pourtant trimere chez B. 
globosus, serait dimere chez B. tnmcatus. 

Les frequences alleliques aux locus polymorphes sont donnees au 
Tableau 12. Plusieurs valeurs sont voisines de 0,5 puisque l’essentiel du 
polymorphisme est constitue par les couples d’alleles fiies aux locus 
tetraploïdes. Des valeurs de frequences alleliques de 0 ou 1 sont observees 
aux locus ‘presentant suivant les populations, soit des phénotypes 
heterozygotes fixes, soit uniquement des phenotypes homozygotes; c’est le 
cas des locus AAT-2, GPI-1 et PGM-2. Des valeurs plus variables de 
fiequences alleliques sont observees au locus NP-1 qui possede suivant les 
populations, soit uniquement des phenotypes h rozygotes fiies, soit des 
phenotypes homozygotes pour l’allele NP-1 f6t , soit enfin les deux 
phenotypes. 

Pour ce type de codage de l’information, les parametres calcult5s 
(Tableau 13) montrent une variabilite genetique nettement superieure a 
ce qui est observee dans le cas du codage minimisant et meme chez B. 
gZobosus. Rappelons que l’essentiel de la variabilite dans ce cas est 
constitue par les couples d’alleles f=es aux locus homologues. Le taux de 
polymorphisme varie de 20 A 25%, et l’heterozygotie moyenne dans les 
populations de 0,172 a 0,247. Ces valeurs sont elevees. La diversite 
allelique est aussi relativement elevee (moyenne de 1,2 a 1,3 alleles par 
locus). 

Lorsque l’adequation a l’equilibre de Hardy-Weinberg est testee aux 
locus polymorphes, on observe en general une deviation significative des 
frequences genotypiques (102 tests significatifs sur 122 realises). En effet, 
le codage “heterozygote fixe” genere aux locus un fort exces 
d’heterozygotes. 

Toujours en considerant comme variable le locus tetraploïde theorique, 
si on choisit plut& d’analyser dans les populations la variabilite des 
couples d’all&les fixes a ces locus, on obtient un niveau de polymorphisme 
aussi faible que celui decrit dans le cas du codage minimisant. Par 
exemple, le locus HBDH-1 suppose heterozygote 80/100 dans toutes les 
populations est considere comme monomorphe pour la combinaison 
allelique 80/100. Le codage minimisant apparait donc exprimer de façon 
plus Pr&ise l’État reel de la variabilite genetique dans les populations de 
B. ttuncatus que le codage “heterozygote fixe”. Cependant, le codage 
“heterozygote fixe” permet d’apprecier le degre d’héterozygotie stockée 
aux locus tetraploïdes. 
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Tableau 12. Frkquences alkliques dans les populations de B. trzmccztu.s 
d’apr&s le codage “h&&ozygote 15~6” (voir Tableau 10 pour la lkgende). 

SODSl 

SODb 

NPKa 

NPK b 

OUNa 

OUNb 

omc 

FERa 

FERb 

NAT a 

NAT b 

TABa 

TABb 

DL4 

MOP 

TIK 

YAM 

SM 

D‘4I 

ELM 

BAN 

TEM 
TIM 

Lx!9 

EGY 

0,ooo o$ml 
0,ooo 0300 
opo o$lo 
0,ooo ogwl 
o,m cv00 
0,wo o$-Jo 
0,ooo o$mo 
0,oal 0$500 
0,ooo o$xl 
Q@Jo w@J 
0,ooo o$ml 
woo W-JO 
o,m C-J 
o,@Jo om 
0,417 0,083 

0,ooo opxl 

0,ooo o$zHl 

0,ooo o$xl 

0,wo 0$500 

CwQ o,cQo 

G@J woo 

o$M 0,ooo 

cv06 w@J 

Vu w@J 

0,ooo 0,wo 
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Tableau l2 (suite). Frkquences aINiques dans les populations de B 
tmncatus d’aprb le codage “hbkrozygote fixk’. 

E&3lltill0IIS 

SODa 

SODb 

NF’Ka 

NPK b 

,OUN a 

OUNb 

OUNC 

FERa 

J?ERb 

NAT a 

NAT b 

TABa 

TABb 

DIA 

MOPE 

mK 

YAM 

SAM 

DAI 

ELM 

BAN 

TEM 

TIM 

LI9 

EGY 

0,ooo 1,ooo 0,cm 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooo 0,oaa 

0,ooo 1,m 0,Goo 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooa o,om 

0,ooo 1,ooo 0,cm 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooo 0,cJaI 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooo 0,ooa 

0,ooo 1,ooa 0,ooo 

0,ooo 1,orm 0,ooo 

0300 0,ooo o$oo 

0,cQo lJw0 o,ccQ 

0,col 1,ooo opo 

o,oal 1,ooo 0,ooo 

0,ooo 1,ooo 0,ooo 

o$lo 0,ooo o$Jo 

0,ooo 1,ooo 0,ooa 

0,ooo 1,ooo o,cm 

0,306 039 036 

0,ooo 1,ooo 0,000 

o$lo og500 0,cao 

0,ooo o$Jo 0,ooo 
0,ooo OJOO 0,ooo 
0,ooo O$s00 0,ooo 
o,oc@ 0,ouo 0,ooo 
0,ooo 0,133 0,ooo 

0,ooo 0,187 0,oou 

0,ooo 0313 0,ooo 

0,ooo 0,231 0,ooo 

0,ooo 0,467 0,ooo 

0,ooo OJoa 0,ooo 

0,ooo o$KJ 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,oco 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,oou 0,cmo 

0,ooo 0,ooo 0,oou 

0,ooo o,cal 0,ooo 

o$lo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ocQ 0,ooo o$xiu 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,ooo 0,m 

0,ooo 0,ooo 0,ooo 

0,ooo 0,coo 0,ooo 
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Tableau 13. Description de la variabilitb génktique chez B. truncutu.s 
d’aprks le codage “hktkrozygote fixk” (voir Tableau 10 pour la Egende). 

Echantillons Effectif Divers%! Taux de H&&ozygotie 
allblique polymorphisme moyenne (Ho) 

SOD a 
SOD b 
NPK a 
NPKb 
OUNa 
OUNb 
OUNC 
J?ERa 
FERb 
NAT a 
NAT b 
TABa 
TABb 
DIA 
MOPE 

t-El 
SAM 

Ef 
BAN 
TEM 

LI9 
EGY 

29 
20 
25 

;Fi 
8 
16 
13 
30 
10 
30 
9 
25 

: 
20 
30 
15 
28 
22 
37 
9 
18 
24 
20 

193 
193 
193 
192 
193 
193 
193 
193 
193 
1,3 
193 
193 
12 
12 
173 
192 
1.2 
1;2 
12 
193 
193 
v 
193 
v 
193 

25,0 0,250 
25,0 0,250 
25,0 0,172 
20,o 0,156 
25,0 0,213 
25,0 0,219 
25,0 0,231 
25,0 0,223 
25,0 0,247 
25,0 0,250 
25,0 0,250 
25,0 0,211 
20,o 0,200 
20,o 0,200 
25,0 0,250 
20,o 0,200 
20,o 0,200 
20,o 0,200 
20,o 0,200 
25,0 0,250 
25,0 0,250 
20,o 0,200 
25,0 0,211 
20,o 0,200 
25,0 0,250 

MOYENNE 20 193 23,2 0,219 

2. Discussion et conclusion 

Le polymorphisme enzymatique chez B. truncatw et B. globosus montre les 
caract&istiques suivantes: 
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- de nombreux alleles prives sont pr&ents dans les populations. Ce résultat 
pose le probleme de l’importance du flux de genes entre populations, il 
sera examine au prochain chapitre, 
- le niveau de variabilite genétique est faible chez B. @obous a tres faible 
ou nul chez B. truncatu.~, 
- l’adequation aux frequences genotypiques attendues sous les conditions 
de l’equilibre de Hardy-Weinberg est g&&alement verifiee dans les 
populations de B. globosus, alors que dans les populations de B. truncatus, 
on n’observe pas d’heterozygotes aux locus possedant plusieurs aIleles. 

Le Tableau 14 presente une etude comparative du degre de variabilite 
genetique pour les deux especes etudiees, ainsi que chez d’autres especes 
de bulins et de gasteropodes d’eau douce. Dans les populations de B. 
gZobow.s, le polymorphisme observe est faible aussi bien par le nombre de 
locus polymorphes que par le nombre d’alleles par locus. Ce degre de 
polymorphisme est cependant legerement superieur h celui decrit par 
Jelnes (1986). Dans cette etude qui porte sur 23 populations du bassin du 
Niger, seulement 4 locus sur huit etudies sont polymorphes dans huit 
populations. Un maximum de deux alleles est observe par locus, 
l’heterozygotie moyenne etant d’environ 0,019. Wright & Rollinson (1979) 
observent un niveau de variabilite beaucoup plus faible, tres probablement 
parce que les echantillons de bulins etudies etaient en majorite des 
souches d’elevage. Si on compare le degre de variabilite genetique observe 
chez B. gZobosu.s h celui des autres especes de bulins diploïdes, on peut 
distinguer trois cas: 
(i) les especes de niveau de variabilite comparable: exemple B. umb2icatu.s 
(Tableau 14), 
(ii) les especes de niveau de variabilite plus faible: c’est le cas de de B. 
forskulii et de B. senegalensiv etudie par Jelnes (1986) et Mimpfoundi & 
Greer (1989, 199Oa), 
(iii) les especes de niveau de variabiLite genetique plus elevee: c’est le cas 
de B. cemicus de l’lle Maurice etudie par Rollinson & Wright (1984) et 
Rollinson et al (1990). Chez cette espece, la diversite allélique est 
particulierement elevee avec 6, 5 et 4 alleles observes aux locus GPI, 
HBDH et ACP respectivement. 

La comparaison peut etre etendue aux autres Planorbidae tels que les 
Biomphdak. Biomphahia camerounen& (Mimpfoundi & Greer, 199Oc) 
et Biomphdaria gkzbrafa (Mulvey ef al, 1982, 1988) ont un niveau de 
variabilite genetique kgerement inferieur a celui de B. globosus, alors que 
Biomphuhia pfeiffeti (Bandoni et al 1990; Mùnpfoundi & Greer, 199Ob) 
est nettement moins polymorphe. On peut noter enfii que le degre de 
variabilite gen&ique Observ&e chez B. gZobosu.s est environ cinq & huit fois 
inferieur a ce qui est observe chez d’autres Basommatophores tels que 
Lymnuea elo&s et Lymnaea peregra respectivement (Tableau 14). En 
revanche, les gasteropodes terrestres Rumina aixolkzta (Selander & , 
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Kaufman, 1973) et Achatina filica (Selander & Ochman, 1983) sont 
beaucoup moins polymorphes que B. gZobosu.s. 

Dans les populations de l3. truncatzu, les electromorphes se 
caracterisent par la presence de phknotypes “heterozygotes fixes”. 
Rappelons que ces types de phenotypes traduisent un fonctionnement 
diploïde des locus chez cette espece chromosomiquement tetraploïde. 
Dans les populations etudiees, on observe & un locus donne soit 
uniquement des phenotypes “heterozygotes fixes”, soit uniquement des 
phenotypes homozygotes simple bande, soit enfîi dans peu de cas, un 
phenotype “heterozygote fixe” et un seul phenotype homozygote 
correspondant, l’autre homozygote etant absent. Les cas de 
polymorphisme signal& dans les populations etudiees sont representes par 
la presence des deux phenotypes a un mkme locus. Chez d’autres 
organismes polyploïdes presentant une segregation disomique des locus, 
on peut observer a la fois des heterozygotes fix& dus au type de 
segregation, et des heterozygotes vrais (avec tous les deux homozygotes 
respectifs) traduisant le polymorphisme des locus diploïdes fonctionnels. 
Un exemple est donne chez Bzdinus permembranaceus (Jelnes, 1977) ou 
chez la plante hexapioïde Festzxa microstachys (Adams & Allard, 1977). La 
situation observee chez B. trzuzcatus signifie que tous les locus diploïdes 
fonctionnels sont homozygotes dans les populations etudikes. En effet, ce 
resultat est retrouve lorsqu’on utilise le codage minimisant qui considere 
comme variables ces locus diploïdes fonctionnels (cf. Tableau 11). Le 
polymorphisme revelk est alors tres faible, l’heterozygotie étant nulle. 
L’ensemble de ces resultats corroborent ceux de Jelnes (1986) et 
Mimpfoundi & Greer (199Od) chez la meme espece. Ce niveau de 
variabilîte tres faible est observk chez d’autres bulins tetraploïdes tels que 
B. @emej et B. rohl@ (Jelnes, 1986), et chez des bulins diploïdes tels que 
B. senega1en.G et B. fo&ah’i (Tableau 14). 

Il ressort de cette comparaison que la variabilite genetique est 
g&-&a.lement faible a tres faible aussi bien dans les populations etudiees 
de B. globosus et B. truncatw que dans celles des autres gasteropodes qui 
occupent les memes types de milieux. Parmi les hypotheses pouvant 
expliquer la faible variabilite genetique dans ces gYoupes d’especes, 
l’ecologie et les systemes de reproduction de ces mollusques ont ete le plus 
souvent examines (Selander & Ochman, 1983; Mulvey et aL, 1988a). En 
effet, les especes allofecondes doivent g&kalement avoir un niveau 
d’heterozygotie superieur a celui des especes autofecondes. 
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Tableau 14. Niveau de polymorphisme chez quelques gastkropodes. Les 
noms d’espkces sont suivis du nombre (N) de populations &udi&. Le 
nombre de locus &udiks est accompagnk du nombre de locus polymorphes 
entre parenth&ses; B., Bi, Ho, AU, SR et AL signifient respectivement 
BUIS~.~, Biomph.a&zùz, h&&ozygotie, autofkondation, syst&me de 
reproduction et allofkcondation. 

Esphes (N) Locus Ho SR Auteurs 

B. globosus (23) 8(4 
B. globosus (13) W% 
B. umbizicatw (l.2) fKI4 
B, senegalensis (3) WI 
B. senegazensis (8) 
B . forskaKi (22) 
B. forskalii (32) 
B. cemias (25) 
B. cemicus (8) 
B. truncatus (21) 
B. buncatus (2.5) WI 
B. truncatus (18) 29(10) 
Bi. pfeifferi (12) WI 
Bi.pfeifferi (20) ~~~4 
Bi. glabrata (7J xc41 
Bi. glabrata (8) w3 
Bi. camerounensis (l.2) l9(5) 
Lymnaea peregra (7) W~ 
Lymnaea elodes (3) Ii5 (61 
Rumina decoIlata - 
AchatinafiIica - 

0,019 & Jelnes (1986) 
0,034 AL4 Cette 6tude 
0,025 AL Jelnes (1986) 
0,000 AU Jeines (1986) 
0,000 AU MLnpfoundi & Greer (1989) 
O,OOIl AU Jelnes (1986) 
0,001 AU Mimpfoundi & Greer (199Oa) 
0,090 AL Rollinson & Wright (1984) 
0,009-0,203 AL Rollinson & a2. (1990) 
0,000 AU Jelues (1986) 
0,000 AU Mimpfoundi & Greer (199Od) 
0,000 AU Cette 6tude 
0,007 AU Bandoni et al. (1990) 
0,002 AU Mimpfoundi & Greer (199Ob) 
o,ooo-0,055 AL Mulvey & Vrijenhoek (1982) 
o,ol3 AL Mulvey & aZ. (1988) 
0,011 AL Mimpfoundi & Greer (199Oc) 
0,218-O&% AL Jame & Delay (1990) 
0,080-O,J30 AL Brown & Richardson (1988) 
O,OOO-0,003 AU Selander & Kaufman (1973) 
0,004 AL Selander & Ochman (1983) 
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s Raisons kologiques de la perte de variabilh? ghé~ique dans une 
populaCon: elle peut &re le fait du hasard (hypothkse neutraliste) ou le 
fait d’une force déterminante (hypothkse s&lectionniste) (Lewontin, 1974). 
Selon l’hypothgse neutraliste, la perte de variabilitk peut résulter des 
fluctuations de frgquences alléliques liées A un khantillonnage alkatoire 
dans les populations de taille finie aboutissant A la fiiation d’alkles. Dans 
les populations de grande taille, la perte d’hktkrozygotie est lente @mura 
& Ohta, 1971; Nei et &, 1975). Par ailleurs, la perte de variabilitk 
g&Atique peut &ulter d’une sélection unidirectionnelle aboutissant A la 
fixation de l’all&le avantage (Sou&, 1973). Cependant peu d’exemples 
d’une telle selection en populations naturelles sont disponibles. D’aprks 
Selander (1976), la perte de variabU& est surtout &v&re dans les 
populations subdivisbes connaissant une variation saisonni&re de l’effectif. 
La taille de la population et les variations de la densite semblent &re des 
facteurs importants dans la perte de la variabilité. Ces caractkristiques se 
retrouvent chez les populations de bulins et Biomphahia qui ont des 
habitats subdivisks (Brown, 1980). La densité des populations est tr&s 
variable dans le temps et dans l’espace en fonction de la disponibilité en 
eau (Marti & Tanner, 1988; Woolhouse & Chandiwana, 1989). La dérive 
g&&ique peut &re &oquke pour expLiquer la faible variabilitk g&ktique 
dans ces populations. Dans les populations de B. cenziws, les conditions 
kologiques sont semblables & celles dans lesquelles vivent les autres 
bulins, mais le degré de variabilité génétique est élevé (Rollinson et aZ., 
1990). L’explication pourrait &re un effectif efficace de la population 
élevé. 

- Importance des systèmes de reproducCon: le syst&me de reproduction 
est l’une des forces agissant sur la structure génétique des populations 
(Hartl, 1980). P ar exemple chez les organismes hermaphrodites 
autoféconds, l’hétkozygotie est faible. Cependant, des organismes 
autoféconds peuvent présenter un niveau de variabilité genétique 
comparable & celui des espkes qui se croisent @lard & Kahler, 1971; 
Selander & Kaufman, 1973). En effet, l’autofécondation diminue 
l’hétérozygotie mais ne rbduit pas la variabilité génétique. Dans les 
populations de taille limitée sujette 2 des fluctuations d’effectif, donc A des 
phénomkes de dérive génétique, l’homozygotie s’accroît en régime 
d’autofécondation et la probabilité de fixer un alkle de fréquence élevf5e 
augmente. La perte de variabilité génétique dans ce cas est une 
conséquence indirecte du systkme de reproduction. 
* Cas de B. globosus: les tests d’adéquation A l’équilibre de Hardy- 
Weinberg ont montré en général que l’hypothkse de panmixie n’était pas 
rejetée aux locus polymorphes dans les populations de B. gZobo.su.s, Ce 
résultat sugg&e que l’allofécondation est le mode de reproduction 
prédomikant dans ces populations. En effet, en régime d’autofécondation, 
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un deficit en heterozygotes est attendu aux locus polymorphes. Les 
resultats electrophoretiques de Jelnes (1986) sont en accord avec le mode 
de reproduction par allofecondation chez B. globosus. Ce mode de 
reproduction est confiie par des experiences de laboratoire (Rudolph, 
1979, 1983; Jame ef aL, 1991). Il semble bien qu’en general 
l’autofecondation ne soit pas impliquee dans la faible variabilite genetique 
observee chez B. gZobosus. Une exception a ces resultats est fournie par la 
population d’Elevi ou nous avons observe un déficit en heterozygotes au 
locus PEPB-2 dans les echantillons de 1988 et 1990. Parmi les nombreuses 
causes du déficit en heterozygotes, l’autofecondation nous semble etre une 
cause majeure. Nous discutons le cas d’Elevi dans un chapitre consacre a 
l’etude du systeme de reproduction chez B. globosus. 
* Cas de B. ~FZC&V.S: nos resultats chez B. truncatw montrent une absence 
totale d’heteroqgotes vrais aux quelques locus possedant plus d’un allele 
dans la meme population. Le meme type de resultat a ete obtenu par 
Jelnes (1986) lors d’une etude de 21 populations. A notre connaissance, 
aucune preuve d’allofecondation a partir des etudes electrophoretiques n’a 
ete fournie pour les populations sauvages de B. truncatw. Les experiences 
de laboratoire ont montre la possibilite de croisements entre individus de 
cette espece. Ces auteurs ont utilise, soit des marqueurs pigmentaires 
(Larambergue, 1939), soit des marqueurs isoenzymatiques (Njiokou et aL, 
sous presse). Une etude recente portant sur l’aphallie chez B. truncatus a 
suggere un rôle certainement important de l’autofecondation (Jame et aL, 
1992b). L’ensemble de ces observations suggere que le systeme de 
reproduction dans les populations de B. truncati est tres probablement de 
V-Pc mixte avec une predominance de l’autofecondation sur 
l’allofecondation. Nous analysons l’importance relative des modes de 
reproduction dans un chapitre consacre a l’etude du systeme de 
reproduction chez cette espece. Chez B. truncatus, il semblerait bien que le 
niveau tres faible de variabilite genetique, notamment l’homozygotie 
totale des locus dans les populations, resulte d’une action conjuguee de 
l’autofecondation qui augmente l’homozygotie et de la derive genetique 
qui contribue h la fnation des alleles aux locus. 
Plus globalement, chez les bulins et d’autres Planorbidae tels que les 
Biomphahia qui colonisent les memes types de milieux, deux niveaux de 
variabilite peuvent etre distingues en fonction des systemes de 
reproduction: 
- les especes chez lesquelles l’allofecondation predomine et qui presentent 
un niveau de variabilite génetique relativement eleve. C’est le cas de B. 
globosus, B. umbilicatus, Biomphalaria camerounensti, B. glabrata et le cas 
isole de BuZinw cemicus (Tableau 14), 
- les especes chez lesquelles l’autofecondation predomine. On observe soit 
une absence, soit un niveau tres faible de variabilite genetique. C’est le cas 
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de B. truncatus, B. forskalii, B. senegalensk et Biomphularia pfeifferi 
(Tableau 14). 

Quelques incertitudes demeurent au sujet de ces observations. En effet, 
le nombre de populations et le nombre de locus etudies varient en 
fonction des auteurs et le degre de variabilite observee en depend. Si, chez 
quelques especes, les systemes de reproduction ont ete precises par des 
experiences de laboratoire, chez d’autres ils ont ete deduits de l’analyse 
electrophoretique de quelques locus, et devraient etre precis&. 

Un aspect particulier chez B. truncatus est l’existence de la tetraploïdie. 
Ma&re le niveau de polymorphisme tres faible, cette espece maintient une 
“pseudo-heterozygotie”, r&lisee par les couples d’aIleles fixes au locus 
tetraploïde, tant que les locus diploïdes homologues sont tous fonctionnels. 
De plus, cette “pseudo-heterozygotie” ne subit pas l’effet de la derive 
genetique et de l’autofecondation contrairement a l’heterozygotie aux 
locus diploïdes (Wright, 1977). La question de savoir si cette “pseudo- 
heterozygotie” confere aux especes tetraploïdes une valeur selective plus 
elevee que celle des especes diploïdes parentales, reste posée (Stebbins, 
1977; Vrijenhoek, 1985). 

Les principaux facteurs entraînant la modification dans le temps des 
frequences alleliques dans les populations sont la derive génétique, la 
migration et la selection (Lewontin, 1974). Dans les populations etudiees 
de B. globosus, on constate que sur une duree de 6 mois a deux ans, la 
structure genetique est modifiee dans 37% des cas. La structure spatiale 
des populations de bulins et les fluctuations r&.rlieres d’effectif des 
populations suggerent plut& un raie important de la derive genetique. 
Cependant, le niveau de polymorphisme faible ne constitue pas une 
situation favorable a l’observation de petites modifications. D’autre part, si 
la derive genetique est Contrebalanc&e par la migration, les frequences 
alleliques peuvent &re conservees. 

CHAPITRE IV 

DIFFERENCIATION GENETIQUE ENTRE POPUIATIONS 
CHEZ B. TRLJNCATUS ET CHEZ B. GLOBOWS. 

1. Rhltats 

1.1. Diffhenciation gtMtique des populations de B. globosus 
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1.1.1. Distance ghdique 
La matrice de distance est donnke A YAnnexe 5. Les distances 

ghhtiques de Nei sont faibles, variant de 0,000 A 0,288 pour l’ensemble 
des populations, avec des valeurs de 0,000 A 0,183 en C&e d’ivoire et 0,029 
& 0,063 au Niger. Les distances ghétiques ont permis la construction d’un 
dendrogramme (UPGMA) (Figure 6) permettant d’identifier deux grands 
groupes reprksentant les populations du Niger et de C&e d’ivoire. Ce 
niveau de diffkenciation est do h l’existence de locus et d’alkles 
diagnostiques des deux groupes de populations. Les alkles EST-2”’ et 
PGM-18’ sont strictement nigkiens alors que EST-28e, EST-2’, PGM- 
170 et PGM-1” sont strictement ivoiriens. De plus, GPI-l12’ et IDH- 
112’ sont strictement nigkriens alors que GPI-1”’ et IDH-1”’ 
appartiennent aux deux pays. 
* Les populations nighiennes: deux groupes peuvent &re distingu& 
d’une part, Libork 8 avec une frbquence klevee des alkles IDH-1 106 
(p > 0,6) et PEPB-2”’ (p= 1), et d’autre part Libork 9 et Daikaina avec 
une faible frbquence de ces deux allkles. La diffkenciation entre Libore 9 
et Daikaina est expliquee par les diffkences de fré uence des alkles au 
locus PEPB-2: Liborh 9 (PEPB-260: p > 0,55; PEPB-2 1 ‘: 
(PEPB-260* p = 0. PEPB-2 “: p > 0 65). 

p = 0) et Daikaina 
. 

* Les populatiok ivoiriennes: 0; peut distinguer deux groupes, Elevi 
d’une part, et les autres populations d’autre part. Ce niveau de 
diffhenciation est d0 & deux locus, (i) PGM-1, avec l’alkle PGM-1” fixé 
h Elevi et PGM-17’ fixb dans les autres, (ii) PEPB-2, avec PEPB-280 et 
PEPB-2” A Elevi et PEPB-2”’ fixk dans les autres populations. Les 
autres populations se divisent en deux sous-groupes, Man qui poss&de seul 
l’alkle PGM-2l l5 et les autres populations qui ont, soit l’alkle PGM-21°0, 
soit les allkles PGM-2”’ et PGM-212’ . Les populations restantes forment 
deux ensembles, d’une part Akakronzipris, Tikm& Odienne, perd ayant 
l’all~k EST-2’ et d’autre part Sakiare, Kan, Manikro, Fronan et Odienne 
sud ne posskdant pas cet alkle. Dans le premier ensemble, la faible 
diff%renciation observhe entre populations est due aux variations de la 
frdquence de l’alkle PGM-212’ alors que dans le second, elle est due aux 
variations de la fi$quence de l’alkle HBDH-18’. 
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Figure 6 
Dendmgranlm (UPC%Q construfi zl partir des distances g&&iqu8s de Neî chez B. g1obosu.S. . . 

C/et Ni .Ggnil%nt nx~ment C&e d7mx :?f Prger. 
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1.1.2. halyse factorielle des correspondances 

Le plan dkfini par les axes 1 et 2 est fourni A la Figure 7. Ce plan 
rephente 28% de l’inertie totale. 58 points (individus) sont représentés 
alors que 484 sont superpos&. On distingue trois nuages de points. L’axe 1 
skpare nettement les populations du Niger qui se projettent du côtk 
positif, et les populations de Côte d’ivoire qui se projettent du côté 
opposk. L’axe 2 isole la population d’Elevi des autres populations 
ivoiriennes. Les populations du Niger forment un ensemble, celles de 
Libork 8 et Libork 9 apparaissant comme des sous-ensembles de la 
population de Daikaina. En effet, & l’exception de l’aMe PEPB-260 qui 
est exclusif de la population de Liborb 9, tous les autres alkles observh A 
Libord 8 et Liborb 9 sont prksents dans la population de Daikaina. 

En Côte d’ivoire, on distingue la population d’Elevi des autres 
populations. Ces demikres sont regroupbes. Le nuage de certaines 
populations s’hcartent de la surface commune lorsqu’elles posskdent des 
alkles privks, par exemple Odienne Nord qui a seule l’alkle NP-l12’. 

La Figure 8 reprhente la projection dans le plan formk par les axes 1 et 
2, des all&les responsables de la position des points individus dans le plan 
d&Tii A la Figure 6. Les autres plans ne sont pas repr&ent&, car ils ne 
fournissent pas d’information supplkmentaire par rapport au plan formk 
par hxe 1 et 2. 

Comme dans le cas du dendrogramme, l’AFC montre une 
diffkrenciation relativement klevbe entre les populations du Niger et de 
Côte d’ivoire. La difftkenciation est faible entre les populations 

nighriennes, ainsi qu’entre les populations ivoiriennes (Elevi non 
considkbe). 

.- . . 

75 



Figure 7 
At% chez 6. globosus. PqWtion des points (individus) dans b pmmikr plan tàctoriel. Les 

ellipsoïdes mprhentent ies diimntes populations Pour la population d’Elevi (E), le nombre 

d7ndGdus suptwpos&s en chaque @nt est tep&snti. Nous n’awns pas don& cette intkxmation 

pour /es autms populations panx que 12 figure deviendrait suha@e. 
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12. Diffkenciation ghétique des populations de B. buncatus. 

1.2.1. Distances grhbiques 
- Cas du codage minimisant: la matrice de distance est donnee a l’Annexe 
6. Les distances genetiques varient de 0,000 a 0,189 pour l’ensemble des 
populations, avec des valeurs de 0,000 a 0,177 en Cote d’ivoire, et 0,015 a 
0,148 au Niger. Les distances genetiques ont permis la construction d’un 
dendrogramme (UPGMA) (Figure 9). L’arbre apparait tres heterogene. 
On peut distinguer successivement: 

par la presence de deux alleles 

+ le groupe Timia, El-M&i,’ Mop o et Egypte caracterise par une 
frequence elevee de l’allele PGM-2a if . Dans ce groupe, la popula&# 
d’Egypte se distingue des autres car elle possede seule l’ah& EST-2a , 
et contrairement aux autres populations, l’allele PGM-2b n’y est pas 
present. 
+ la population de Y aracterisee par la presence de deux 
alleles prives (IDH-lb 

&noussoukr~ljj 
et AAT-2 ), 

+ un groupe constitue par les populations de Libore 9 et 
terise respectivement par les alleles prives 9d 

e Bangario 
(EST-2b ) et (GPI- 

+ le groupe constitue par Tem et Tienko se distingue du 
des populations ivoiriennes par la fiiation de l’a&le EST-2a 
+ le groupe des a 36 

es populations ivoiriennes caracterise par la fixation 
de l$.llele EST-2a . Dans cet ensemble, la population de y&.ressan 
Pokoukro se distingue par la presence d’un allele prive (EST-3b ). Les 
autres populations se differencient en deux sous-ensembles, (i)lftdepra, 
Natio et Ferke qui ont une frequence elevee de l’allele NP-lb et (ii) 
Ounantiekaha Tabako D* 
ou nulle de l’&ele NP-ib’@ 

o et Samatiguila qui ont une frequence faible 

- Codage tth6t&ozygote fnb”: la matrice de distance est donnee a l’Annexe 
7. Les distances gen&iques varient de 0,000 a 0,072 pour l’ensemble des 
populations, avec des valeurs de 0,000 ZI Of058 en Cote d’ivoire et 0,005 a 
0,066 au Niger. Les distances genetiques ont permis la construction d’un 
dendrogramme (UPGMA) (Figure 10). Comme dans le cas du codage 
minimisant, le dendrogramme apparait tres heterogene, mais les distances 
entre populations sont environ trois fois plus faibles. 
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Figure 9 
Dendmgramme (lJPGh@l construit 2 partir des distances g&&iques de Nei chez B. tnmcatus 

(codage minimisant). Cl, NI et EG signitïent n%spectiu%nent C&e d%vim, Niger et Niger. 
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Figure 10 
LJendmgmmme (UPGMA) construti A parti? des distances g6nkique.s de Nei chez 6. tnmcatus 
(codage h&&o~ote tïx&), Cl, NI et EG signifient nxpctiwnent C%te &lwim, Niger et Niger. 
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On distingue successivement: 
+ le groupe Timia, El-Meki, Mope, Egypte, 
+ la populations de Daikaina, 
+ La population de Yamoussoukro, 
+ la population de Bangario, 
+ le groupe Libore, Tem, Tienko, 
+ Les autres populations ivoiriennes divisees en deux sous groupes. 
Tres peu de modifications sont observees par rapport au regroupement de 
populations obtenu dans le cas du codage minimisant (Bangario s’isole de 
Libore, quelques populations de Côte d’ivoire changent de sous groupe). 

1.2.2. Analyse factorielle des correspondances. 
- Codage minimisant: la projection des individus dans le plan forme par 
les axes 1 et 2 est donnee a la figure 11. Ce plan represente 21% de 
l’inertie totale. 13 points individus sont representes alors que 393 sont 
superposes. Suivant l’axe 1, on peut distinguer 4 groupes de populations: 
+ la population de Yamoussoukro, 
+ les autres populations ivoriennes, moins celle de Mope, 
+ Les populations du Niger, moins celle de Daikaina et plus celles de 
Mope et d’Egypte, 
+ La population de Daikaina. 

Comme dans le cas du dendrogramme, les populations de Côte d’ivoire 
apparaissent peu differenciees. Hormis celles de Mope et de Tienko, les 
populations forment un ensemble dans lequel on peut distinqfh deux 
sous-unit& en fonction de la frequence de l’allele NB-lb . Les 
populations nigeriennes apparaissent relativement assez differenciées. On 
retrouve les groupes (Libore/Bangario, Tem) alors que Timia et El-M&i 
sont separees. La Figure 12 represente la projection dans le premier plan 
factoriel des ~alleles responsables de la position des points individus 
observee sur la figure 11. Les autres dimensions de l’analyse ne sont pas 
representees car elles n’apportent pas d’information supplementaire. 

- Codage %&&ozygote f=& la projection des individus dans le plan 
constitue par les axes 1 et 2 est donnee a la Figure 13. Ce plan represente 
28% de l’inertie totale. 14 points individus sont representes, et 392 sont 
superposes. Suivant l’axe 1, on peut distinguer 4 groupes de populations: 
+ le groupe Timia, El-M&i, Mope, 
+ la population d’Egypte, 
+ les autres populations du Niger et celle de Tienko, 
+ les autres populations de Cote d’ivoire. 
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Yamoussoukro 

Tabako + 

Mopk+l’ïun 

Figim 71 
AFC chez B. irumxtua (codage minimisa@ Pmjecfion des point3 (individus) dans le prwmier 

pkn factothl. bs ellipso%ss mp!&Mwrt kIs populations. Las &ttms comxpondant 8ux Mtiales 
des pqwlations sont suMas du nombtu de points (individus) supeqws&s, mis entm pamntthes~ 
Y = Yamollssol4m; P = ~lmssan FMoukm; J = sod4pm (29) t Fiwkt?ss&fougou (28) t P (7) t 
OunHkaha (8) t Natio (30); W = P (2) t Ounaniihkaha (z) t Fedws&wgou (2) t LJiabo (8) 
t Tabah (25) + SamatQuila (15) + 7ïmia (1); K = Tiinko; Z = Egypte; X = Tem; B = Bangah; 
L=~~~;~=~;E=E~~~;l=~mi~ 
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!L$T-3a (110) l 

Figure 12 

A% chez B. tnmcatus (codage minimisant). Pt@ction des points (allèles) dans le premier plan 

f&toriei. 

La Figure 14 reprt%ente la projection dans le premier plan factoriel des 
alkles responsables de la position des points individus observks sur la 
Figure 13. LAS autres dimensions ne sont pas repr6sex+es car elles ne 
fournissent pas d’information supplkmentaire. Comme dans Ie cas du 
codage minimisant, les populations nigkrîennes apparaissent relativement 
tr&s diff&enci&s, alors que celles de Côte d’ivoire exceptk Mopé et 
Tienko, forment un petit ensemble. Contrairement au codage minimisant, 
les populations de Daikaina et de Yamoussoukro sont moins isolkes des 
autres populations au profit du groupe Timia, El-M&i, MO~& 
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FexkessMougou 

Quesssn Pokoukro 

Diabo +Tabako + 

Figure 13 
AJ32 chez 6. tnmcatus [wdaga t&hqgoW fi&). Pmjecfion des points findividus) dans !e 

pfunlier plàn hot0del. Les t@so~s mp&eniant k3.s pophdofls. Les k3ttFss com3spondant aux 
in- &s pQpuiatk.XIa sont suivies du nombre da points (individus) supepstts, mis entre 
pa~Ofllb&e~. hf=hfOp& l= Timkq E = El-M&i; Z= Eg@; K = Xisnko; B=Bangado; 
A = Dalkahw L = Lb016 9; X = Tem; W = OunHkaba (22J; t Fwke&f~90u {2) t Tabako 
(25) t Dlabc (8) + samatlguila (15); J = asoddpm (29) t Nguessan Pokcukm (2) t ** 
Ferlma&icugou (28) t Nado (30) t Ounant%kaha ‘2: a = bhpsai7 PO~UU~~D; 

Y = ranwu.sscuh. 
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NP-1 (lco), 
GPL1 (X0) + EST-2 (lC0). 
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. 

Figure 14 
AK chez 6. truncatus (codage h&hqgote fix6). Projection des points (aMIes) dans k plan 

l%ctohl. 

2. Discussion et conclusion 

De nombreux organismes prksentent une structuration gbographique 
des populations r&ultant de la discontinuit6 des habitats. Plusieurs 
mod&les mathematiques ont &6 d&elopp& pour analyser les 
consQuences de telles structures (revue dans Slatkin, 1985). Ces mod&les ‘, 
ont montre que la diffkenciation gknktique entre ,*+ations dkpendait 
de plusieurs facteurs, dont le mode de disk4xtion spatiale des 
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populations, la distance géographique entre elles, leur effectif, le niveau et 
l’origine du flux de genes, les cycles d’extinction/recolonisation (Slatkin, 
1985; Wade & McCauley, 1988; MacCauley, 1991). Dans les conditions 
normales, le flttx de genes a une extension reduite, ainsi les populations 
isolees par de longues distances ont peu de chance d’etre reliees par un 
flux de genes direct (Slatkin, 1985). Sokal & Watenberg (1983) ont pu 
construire des corr6logrammes exprimant des correlations entre distances 
geographiques et frequences géniques. Par ailleurs d’autres etudes ont 
montre une faible relation entre distances geographiques et distances 
genetiques (Slatkin & Maruyama, 1975). En absence de migration entre 
populations subdivisees, la differenciation genétique peut resulter d’une 
evolution differentielle par derive genetique. En revanche, Wright (1931) 
utilisant un modele de struturation spatiale des populations (“island 
model”) a montre que si une fraction m d’une population etait remplacee 
par des migrants, il n’y aurait pas de differentiation significative si le 
produit N x m &ait superieur a 1, N etant l’effectif de la population. Dans 
le cas des populations qui connaissent des cycles 
d’extinction/recolonisation, ce phenomene peut augmenter ou diminuer la 
differenciation suivant l’origine et le nombre des colonisateurs, la taille des 
populations, le taux de migration et la vitesse d’extinction (McCauley, 
1991). 

La distance genetique entre populations peut &re reliee a l’intensite de 
flux de genes entre elles. Ainsi, une faible distance genétique est 
interpr6t6e comme un flux de genes éleve alors qu’une distance génétique 
élevee traduirait un faible flux de genes (Slatkin, 1985). Cependant, la 
divergence entre deux populations peut refleter des phénomenes de 
sélection et de mutation, independamment du flux de genes. Les données 
dont nous disposons dans cette étude nous ont permis de discuter de 
l’importance des flux de genes entre populations a partir des distances 
génétiques de Nei et des AFC. Les distances genétiques observées entre 
les populations de B. tnuzcatus (0,000 a 0,072 avec le codage “hétérozygote 
fixe”; 0,000 a 0,189 avec le codagti minimisant) et de B. gZobosu.s (0,000 h 
0,288) sont faibles et on ne sait pas si elles sont significativement 
différentes entre elles. Ces distances sont tout a fait comparables a ce qui 
est observé chez d’autres especes de bulins et de planorbes habitant les 
memes types de milieux. Les distances de Nei varient de 0,000 a 0,300 chez 
B. cemicus (Rollinson et al., 1990), de 0,001 & 0,258 chez Biomphdatia 
pfeifiri (Bandoni et a& 1990) et de 0,000 & 0,180 chez Biomplzahti 
gkbrata (Mulvey er d, 1988a). 

La nette diff&enciation entre les populations de B. gZoboszu du Niger et 
de C&e d’Ivoire pourrait s’expliquer par l’éloignement géographique qui 
interrompt les 6changes entre les deux groupes de populations. 

En C&e cl’Ivoi.re, la differenciation des populations d’Elevi et de Man , 
par rapport aux autres populations pourrait s’expliquer aussi par + 
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l’isolement par la distance car le nombre de populations est faible et elles 
sont relativement distantes les unes des autres. Cette distribution des 
populations pourrait reduire les migrations entre elles, favorisant leur 
évolution différentielle par derive génétique. Les autres populations sont 
tres peu differenciées. En particulier, on n’observe pas une separation 
entre les populations du Nord et du Centre de la Côte d’ivoire, bien que la 
distance geographique les séparant soit elevee (superieure a 200 km). 
L’explication pourrait etre un flux de genes (actuel ou fossile) relativement 
élevé entre ces populations de zones préforestieres et de savane guineo- 
soudanienne. A une echelle plus restreinte, l’étude des fréquences 
alléliques a cependant montré la presence d’alleles prives dans des 
populations, ce qui n’est pas favorable a l’hypothese de flux de genes éleve, 
actuel. 

Au Niger, nous avons étudiés trois populations de B. g1obo.w dont deux 
sont tres rapprochees (2 km) et la derniere plus éloignée (100 km). La 
differenciation génétique est faible, mais plus élevee entre les deux 
populations rapprochées que ce qui est observé en Côte d’ivoire, entre les 
populations formant le groupe zone préforestiere/savane. Comme en 
C&e d’ivoire, bien que la différenciation soit faible, les populations 
possedent des alleles privés. 

Un cas particulier est observé entre les deux populations rapprochées 
(Liboré 8 et Liboré 9). Ces deux populations sont issues de deux canaux 
d’irrigation secondaires distants de deux kilometres, mais on peut les 
caractériser par la presence ou l’absence respective d’un allele au niveau 
de trois locus (PEPB-2, GPI-1 et IDH-1; cf. Tableau 6). Ces observations 
obtenues a partir des echantillons de 1989 ont été confmées sur les 
echantillons de 1991. Ces résultats ne sont pas favorables a l’hypothese 
d’un flux de genes actuel et élevd entre ces populations. D’autres 
observations chez B. gZobosu.s et d’autres mollusques d’eau douce ont 
suggére l’existence d’un flux de genes éleve entre populations, entretenu 
par transport passif le long des rivieres (Marti et ul., 1985; Woolhouse, 
1988a, b), par l’action des crues (Ndifon & Ukoli, 1989) ou meme par celle 
des oiseaux (WrightY 1977; Boag, 1986). Nos resultats suggerent que 
lorsque les populations appartiennent a différents cours d’eau ou sont 
isolées dans différents canaux d’irrigation, le flux de genes est faible. Il est 
probable qu’il soit reduit aux seules periodes de grandes crues qui ne sont 
pas observées toutes les annees, permettant aux populations meme 
rapprochees de diverger temporairement (par exemple, fixation de 
différents alleles par le fait de la dérive génétique). 

Chez B. truncatus, il a bté nécessaire de tenir compte des deux types de 
codage pour l’analyse de la différenciation génétique entre les populations. 
En effet, que ce soit par la distance génétique ou par l’AFC, certaines , 
observations changent. En particulier, les distances entre populations sont S 
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trois fois plus &vt5es avec Ie codage minimisant qu’avec l’autre type de 
adage. Cktte augmentation de la distance est due A Yaugmentation du 
nombre de locus diagnostiques consid&&. 

liboré 9 Liboré 0 

PEPB-2 PEPB-2 

fIEOH-1 

Reprbsentation schkmatique du p&im&re irrigut5 de Libor& 
Frbquences @otypiques & Liir6 8 et Ll&or6 9 (1989). 
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On passe dans plusieurs cas du simple allele diagnostique (par ex., GPI- 
180 a Bangario) dans le cas du codage “heterozygote fixe”, A un locus 
entierement diagnostique (par ex., GPI-lb a Bangario) dans le cas du 
codage minimisant. Certaines observations sont cependant conservées 
dans les deux types de codage et peuvent etre considerées comme plus 
fiables. Premierement, les distances genetiques entre les populations de B. 
truncatus sont plus faibles que celles observees entre les populations de B. 
gZoboszu. DeuxSmement, la differenciation est plus elevee entre les 
populations nigeriennes qu’entre les populations ivoiriennes. 
Troisiemement, certaines populations se differencient par rapport aux 
autres (Mo~t5 et Tienko en Côte d’ivoire, Daikaina, El-Meki et Timia au 
Niger). La distance genetique relativement faible entre les populations de 
B. tmncatus est due au fait que la proportion de locus invariables chez 
cette espece est elevee. Par exemple, la population egyptienne ne se 
distingue de celle de Cote d’ivoire que pour deux locus. La consequence 
de ce phenomene est que, des qu’une population possede un ou deux 
alleles prives, elle se differencie significativement des populations voisines; 
c’est le cas de Daikaina, Yamoussoukro, Tienko et Mopt5. L’AFC montre 
cependant qu’il existe une unite entre la majorite des populations du Niger 
d’une part et celles de Cote d’Ivoi.re d’autre part. Chez les populations de 
B. truncatus de C&e d’ivoire, on trouve le meme cas de figure que chez B. 
gZobosus. Les populations de Mope (for&) et de Yamoussoukro (limite 
for&/zone preforestiere) sont tres differenciees entre elles, et par rapport 
aux autres populations. Les particularites du milieu forestier (distances 
geographique elevee entre populations) pourraient expliquer cette 
differenciation. Les autres populations sont peu differenciees suggerant au 
moins l’existence d’un faible flux de genes episodique, comme dans le cas 
de B. globosus. Les populations du Niger de B. truncatus sont plus 
differenciees que les populations ivoiriennes, ce qui suggere un flux de 
genes encore plus faible. La separation entre les populations de zone 
saharienne (Timia et El-M&i) et celles de l’Ouest du Niger peut etre 
attribuée a l’eloignement geographique. Entre les populations de l’Ouest, 
la distance geographique peut etre encore evoquee car elles sont toutes 
distantes d’au moins 100 km. 

Maigre le faible polymorphisme dans les populations de B. tmncatzu et 
B. gZobosus, il existe des locus et des alleles diagnostiques de ces 
populations permettant de distinguer plusieurs groupes aussi bien au 
Niger qu’en C&e d’ivoire. Cette differenciation traduit un niveau de flux 
genique faible et episodique entre les populations, dfk: 

w soit 2 l’eloignement geographique, 
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- soit a des barrieres physiques, telle que la forêt, la discontinuite entre 
differents types de collections d’eau ou différents canaux d’irrigations 

- soit a d’autres facteurs tels que la taitle des populations, les variations de 
densite des populations et les eventuels cas d’extinction/recolonisation. 

CHAPITRE V 

ETUDE DES RELATIONS ENTRE ALLOZYMES ET TYPES 
DE MILIEUX 

1. Introduction 

Chez de nombreux organismes, les allozymes montrent une variation 
geographique. Aussi, deux hypotheses majeures ont et& avancees pour 
expliquer la variation genetique (Lewontin, 1974; Selander & Ochman, 
1983). Selon l’hypothese neutraliste, la divergence genetique obervee a 
l’echelle moleculaire est non selective. La variation geographique des 
allozyrnes resulterait de phenomenes de derive genetique lies a la taille 
finie des populations, conduisant a la fixation d’alleles differents (Kimura 
& Ohta, 1971; Nei, 1975). L’hypothese s&ctionniste admet que les 
variables environnementales ont un effet s&ctif sur les ailozymes. La 
divergence entre populations resulterait d’adaptations differentes & 
l’environnement (Mayr, 1963; Nevo ef uL, 1981). Il ne fait plus de doute 
que de nombreuses molecules proteiques sont soumises directement ou 
indirectement & l’action de la sekction; en revanche d’autres molecules 
proteiques varient conformement aux predictions de la theorie neutraliste 
(Ohta, 1977). La grande inconnue est alors la proportion de la variabilite 
genetique maintenue par la selection (Lewontin, 1974). Plus on augmente 
le nombre de locus examines, plus l’effet moyen de la selection devient 
mineur (Hillis & Moritz, 1990). 

Chez des gasteropodes terrestres, quelques etudes ont montre une 
forte correlation de certains allozymes aux variables climatiques (Nevo et 
uL, 1981; Mazon et al., 1988). Ces auteurs soutiennent que les facteurs 
climatiques ont un effet s&ctif sur les allozymes. En revanche, Selander 
& Ochman (1983) ont montre chez d’autres gasteropodes terrestres que la 
structuration geographique etait plut& le fait d’une distribution au hasard 
des allozymes due & la discontinuite entre regions geographiques. Chez les , 
bulins, la distribution des especes est certainement influencee par des s 
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variables climatiques (Brown, 1980; Sellin & Boudin, 1981; Doumenge et 
al, 1987). Au niveau intraspécifique, le polymorphisme enzymatique est 
faible et les variations observée entre les populations sont le plus souvent 
attribuees aux effets de la derive genétique (Rollinson, 1985). Les 
populations de B. hcati et de B, glob0su.r étudiées colonisent divers 
systemes bioclimatiques et divers types de collections d’eau. Dans ce 
chapitre, nous nous proposons de tester s’il existe des relations entre les 
allozymes mis en evidence et les types de milieux. Les effets de 
l’environnement sont habituellement testes directement sur les différents 
allozymes (Nevo & Bar, 1976; Nevo er al, 1981). Le faible polymorphisme 
chez les bulins, nous a conduit a utiliser la methode des analyses 
factorielles des correspondances qui considere l’ensemble des alleles. Dans 
le premier plan factoriel de l’AFC, les populations appartenant au meme 
type de milieu sont delimitées et on vérifie que les surfaces correspondant 
aux différents types de milieux sont séparees entre elles. Cette méthode 
risque de ne pas détecter de différence si une petite proportion de locus 
seulement est soumise a la sélection. 

2. Rhltats et discussion 

2.1. Cas des populations de B. globosus 

Dans l’etude de la relation avec les systemes bioclimatiques, trois groupes 
de populations peuvent etre distingués sur le premier plan factoriel 
(Figure 15): 
- les populations de savane sahélienne, 
- les populations de foret, 
- Ies populations de zone préforestiere et de savane guinéo-soudanienne. 
Dans l’etude de la relation avec la pluviometrie, deux groupes de 
populations peuvent etre distingués (Figure 16): 
- les populations recevant entre 400 et 900 mm de pluie par an, 
- les populations recevant entre 900 et 1200 ou entre 1200 et 1600 mm de 
pluie par an. 
Dans l’étude des relations avec les types de collection d’eau, l’axe 1 
(Figure 17) permet de distinguer deux groupes: 
- les populations de canaux d’irrigation, 
- les populations de rivieres et ruisseaux qui ne sont pas totalement 
separées de celles des étangs, barrages et mares. 
Les résultats chez B. gZobosus indiquent que quel que soit le facteur du 
milieu analysé, on observe globalement deux groupes représentant, d’une 
part les populations du Niger, et d’autre part celles de Côte d’ivoire, 
séparées nettement en deux-sous groupes lorsque l’on considere les 
syst&mes bioclimatiques (Figure 15). 
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Figure 15 
AFC chez B. glob&s. Ptvjectfon des pohis (indhidus) dans le pmmierplan factoiel. Relation ’ , 

allozymes/syst&ne.s bioclimatQue.s. 
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Figure 16 
AFC chez B. gbbosus. Ptvjecthn des points @divkAis) dans le premier plan r%ctvieL Relathn 

a/~~s/p/uvio~~. 
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L’action selective des variables climatiques sur les allozymes aboutit à 
une deviation des frequences génotypiques par rapport aux fréquences 
theoriques de Yequilibre de Hardy-Weinberg (Nevo ef &, 1981). 
Cependant, les tests utilises sont souvent peu robustes pour détecter de 
tels d&kquilibres (Hartl, 1980). Dans cette etude, les populations de B. 
globosus ont rarement ete en desequilibre de Hardy-Weinberg, mais ce 
rkxtltat n’est pas suffisant pour G-niner l’existence probable d’une action 
selective des milieux sur les ahozyrnes testés. Deux interpretations sont 
donc possibles: (i) une liaison entre ces allozymes et les types de milieux 
delimites, ou (ii) une separation des populations uniquement en fonction 
des facteurs geographiques. 

22. Cas des populations de B. buncatus 

Nous avons analyse les relations entre allozymes et milieux en tenant 
compte des deux types de codage. Les r&ultats etant comparables, nous 
presentons ceux obtenus en utilisant le codage minimisant. 

Dans l’etude des relations avec les systemes bioclimatiques, trois 
groupes de populations peuvent &re distingues sur le premier plan 
factoriel (Figure 18): 
- les populations de savane sahélienne, 
- les populations de zone saharienne, 
- les populations de secteur preforestier et de savane guinéo-soudanienne, 
imparfaitement separees. 
Dans l’etude des relations avec la pluviometrie, trois groupes de 
populations peuvent &re distinguees sur le premier plan factoriel (Figure 
19): 
- les populations recevant entre 400 et 900 mm de pluie par an, 
- les populations recevant entre 400 et 100 mm, 
- les populations recevant entre 900 et 1200 mm non compktement 
séparees de celles recevant entre 1200 et 1600 mm de pluie par an. 

Dans l’etude des relations avec les types de collection d’eau. (Figure 
20), seul le groupe des populations de mares permanentes s’isole des 
autres. Les populations de mares temporaires apparaissent comme un 
sous-ensemble de celles des canaux d’irrigation. Des populations de 
rivieres, de canaux d’irrigation, et de barrages et etangs permanents ne 
sont pas separees. 

Les facteurs analyses chez B. tmncatw, semblent separer trois groupes 
correspondant respectivement aux populations du Nord du Niger, de 
l’Ouest du Niger et de C&e d’ivoire chez lesquelles deux sous-groupes se 
differencient. Comme dans le cas de B. gZobosu.s, cette distribution se 
supperpose a la zonation geographique des allozymes et on ne peut pas 
dans ce cas separer les difftkents effets. 
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Figure 18 
AFC chez 6. truncatus. Pm&ctiin des p&Cs (individus) dans le premier plan kxtoriei. Relation 

allozymes/syst&mes bioclimatiques. 
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Figure 19 

AFC chez 8. fhmcatus. Projection des points (kdkidus) dans /e pmmierplan làctwiei. Relath 

aliozym#s/pkwio~~. 
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AN AUX D’IRRIGATION 

/ 

Figure 20 
AFC chez 6. truncatus. P@ctibn des points (indtidus) dans le premier plan fzctvriel~ Relation 

allozymes/pes de collection d’eau. 

3. Conchsion 

Chez les deux especes, les populations etudiks ne s’inscrivant pas 
toutes dans un ccntinuum geographique, la distribution obse&e des 
allozymes peut aussi bien refleter un effet s&ctif des differents types de 
milieux qu’une zonation geographique au hasard, due au faible flux de 
genes entre ces groupes de populations. Les proportions des genotypes 
observes dans les populations de B. gZobosus ne sont pas en accord avec 
l’existence d’une s&ction intense sur les allozymes. ‘. 
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CHAPITRE l 

TECHNKXJES UTILISEES 

1. Elevage de mollusques au laboratoire 

1.1. Conditions d’6levage de mollusques au laboratoire 

Les mollusques sont eleves dans une enceinte dont la température est 
de 25 a 26“ C, et la photoperiode de 12 heures de lumiere/l2 heures 
d’obscurite. L’eau d’elevage provient d’une resurgence karstique (source 
du Lez). Les mollusques sont nourris par des feuilles de laitue 
ebouillantees (une a deux minutes dans de l’eau bouillante). Les bulins 
sont contenus dans des bacs en plastique d’environ deux litres (elevages de 
masse) ou dans des boîtes de 150 ml (elevage individuel ou développement 
d’une ponte). 

Les elevages de masse ont pour but de conserver des souches de 
mollusques au laboratoire pour des expérimentations ulterieures. 
L’elevage individuel est necessaire soit pour conserver des mollusques 
vierges apres la maturite sexuelle, soit pour les isoler afin de mesurer la 
variabilite de parametres individuels. L’eau et la laitue sont renouvelles 
dans les bacs deux fois par semaine et tous les deux jours, dans les boîtes. 
Les mollusques pondent soit sur les parois des bacs et boîtes, soit sur des 
morceaux de polystyrene qu’on laisse flotter St la surface de l’eau. Pour 
developper une nouvelle gen&ation, les pontes sont recoltees et mises a 
incuber dans des boîtes. Les jeunes eclos peuvent s’y developper avant 
d’&re remis en bac, ou en boîte individuelle, vers l’age de 15 jours. 

1.2. Croisements contrôl& 

Les jeunes individus encore vierges sont isoles. La maturite sexuelle est 
caracterisee par le debut de pontes par autofecondation. Les individus 
sont alors marques, et mis en couples. L’individu jouant le rôle femelle 
pendant un accouplement se fac a un support et porte l’individu jouant le 
r6le mâle sur sa coquille. Les nombres de copulations comme mâle et 
comme femelle de chaque individu peuvent &re notes pendant la periode 
d’observation. 

2. Mesure des param&tres dbmographiques 
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L’individu s’autofecondant ou allofecondé est isole dans une boîte. Le 
nombre de pontes deposées et le nombre d’oeufs par ponte sont comptés 
pendant la periode d’observation. Le jour de depot d’une ponte, le nombre 
d’embryons vivants est compte par observation sous une loupe binoculaire. 
La ponte eclot apres une pet-iode d’incubation variable en fonction des 
individus. Le taux d’eclosion est le rapport entre le nombre d’individus 
eclos et le nombre d’embryons vivants dans la ponte. Le taux de survie 
entre deux dates est le rapport entre le nombre d’individus encore vivants 
& la deuxieme date et le nombre d’individus qui etait vivants a la premike 
date. La croissance a chaque date est estimee par la mesure de la taille 
(longueur de la coquille) d’individus pris au hasard. 

CHAPITRE Il 

ETUDE DU SYSTEME DE REPRODUCTION CHEZ 6. 
TRUNCATUS. 

1. Introduction 

La connaissance du systeme de reproduction chez B. buncatus etait 
n&essaire pour proposer une int 

%Vie 
retation genotypique des rkwltats 

d’electrophorese enzymatique (cf. 2 Partie); d’autre part, les donnees 
de la litterature concernant la reproduction chez I3. truncatzu etaient 
controverskes. Les Basommatophores sont tous hermaphrodites, la 
reproduction est possible par autofkondation ou par allofecondation 
(Franc, 1968; Duncan, 1975, Geraerts & Joosse, 1984). L’analyse des 
systemes de reproduction au laboratoire a montre que, chez plusieurs 
especes de Planorbides, l’allofecondation etait de regle (Paraense, 1955; 
Paraense & Deslandes, 1956; Mulvey & Vrijenhoek, 198lb; Rudolph, 
1983; Rudolph & Bailey, 1985; Vianey-Liaud et al, 1987; Rollinson et aZ., 
1989; Jame et aZ., 1991). Une des raisons favorisant l’allofkondation est 
l’existence d’une depression d’autofkcondation (Charlesworth & 
Charlesworth, 1987) comme cela a &5 montre chez BiomphaZariu glabrata 
(Vianey-Liaud, 1976) et chez B, gZobosu.s (Jame et al, 1991). Chez B. 
truncatw, un des caracteres importants A considerer dans l’etude du 
systeme de reproduction est f’aphallie. 
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Rappelons que les individus aphalliques ont un appareil reproducteur 
hermaphrodite incomplet: la partie mâle est dépourvue de l’organe 
copulateur, du va.~ deferens, et la prostate est atrophiée (Larambergue, 
1939) (cf. Figure 2). Les proportions des individus aphaliiques et 
euphalliques sont tres variables dans les populations naturelles 
(Larambergue, 1939; Jame, 1990). La reproduction peut &re uniparentale 
(individus vierges isoles) par autofecondation; alternativement, elle peut 
se faire par allofecondation, les individus euphalliques copulent alors 
comme mâle et femelle et les aphalliques uniquement comme femelle 
(Larambergue, 1939). 

Le systeme de reproduction peut aussi &re dkduit de l’etude de la 
structure genetique des populations. MalgrtS le faible polyrnorph$s~ 
enzymatique chez les espkes de Biompfwhia et de BuLinus (cf. 2 
partie), les frequences genotypiques ne sont g&r&alement pas 
significativement differentes de celles attendues sous les hy-potheses de 
l’equilibre de Hardy-Weinberg (Jelnes, 1986; Wright & Rollinson, 1984; 
Rolmson et aZ., 1990; Mulvey & Vrijenhoek, 198la; Mulvey et al, 1982, 
1988a; Woodruff et aZ., 1985), exceptk chez B. forkdii (Mimpfoundi & 
Greer, 199Oa) et chez Biomphdaria pfeiffeti (Bandoni et al, 1990; 
Mimpfoundi & Greer, 199Ob). Un deficit en heterozygotes a éte observe 
chez ces demieres especes et a ete attribue a l’autofecondation meme si 
d’autres hypothkses tel que l’effet Wahlund ne peuvent pas etre exclues 
(Zouros & Foltz, 1984; Gaffney et aL, 1990). 

Rappelons que chez B. fnu2catu.q le polymorphisme enzymatique est 
tres faible (Jelnes, 1986; Wright & Rollinson, 1981; Mimpfoundi dc Greer, 
199Od). Les quelques cas de polymorphisme observes sont constitues par 
la presence d’un “heterozygote fiie” et l’un des homozygotes attendus, 
l’autre homozygote ktant absent (Nascetti 8~ Bullini, 1980; Paggi et al, 
1978; Aru et aL, 1980; voir aussi Planche 2). De plus, on observe 
frequemment A plusieurs locus uniquement des phhnotypes “h&&ozygotes 
fixes” (bandes multiples). Deux possibilites peuvent &re envisagees pour 
expliquer ces observations: (i) la transmission des phenotypes a bandes 
multiples inclut la s&rkgation des alkles; l’observation de “l’h&&ozygotie 
fixee” indiquant que les locus diploïdes homologues sont homozygotes 
pour des alkles diffkents (Adams & Allard, 1977); (ii) la transmission des 
phenotypes & bandes multiples se fait sans segregation des alleles 
responsables, et la reproduction uniparentale est alors parthtkogenetique. 
L’hypothese parth&rogen&ique a et& favorisee par Jelnes (1978, 1986), 
uniquement sur la base de donnees eIectrophor&iques. 

Le but de cette 6tude a et6 de clarifier le mode de reproduction chez B. 
truncatw, en v&ifiant la stabilite des phenotypes a bandes multiples a 
plusieurs locus entre des individus et leurs descendants uniparentaux, et 
en recherchant les preuves de l’autofecondation et de l’allofecondation a 
l’aide de marqueurs enzymatiques. 
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2. Protocole expkimental 

Tout au long de l’etude les mollusques ont etc5 eleves dans les 
conditions indiquees au Chapitre 1. L’&ctrophorese enzyma i ue en gel 
d’amidon a et& rklisee selon les techniques decrites dans la “2 Qi ’ Partie”. 
La preparation d’extraits d’enzyme de B. trumatus a et& possible pour des 
individus 8ges de 15 jours ou plus. Les systemes enzymatiques r&&% ont 
et& glucose phosphate isomerase (GPI), esterase (EST), isocitrate 
deshydrogenase (IDH), hydroxybutyrate deshydrogenase (HBDH), 
nucleoside phosphorylase (NP), phosphoglucomutase (PGM) et aspartate 
aminotransferase (AAT). 

Exphience 1. 
Elle consistait & tester la stabilite dans la descendance d’individus de 

phenotypes & bandes multiples. Les souches de bulins etudiees 
provenaient de quatre origines: Bangario au Niger, Natio et 
Yamoussoukro en Côte d’ivoire et une population Egyptienne. Les 
populations étudiees presentaient des phenotypes & bandes multiples & au 
moins un des locus suivants: GPI-1, EST-2, HBDH-1, IDH-1, &VT-2, NP- 
1 et PGM2. Cependant, certains de ces locus pouvaient presenter un 
phenotype a bande unique dans une population et un phénotype a 
plusieurs bandes dans d’autres. Les populations ont et& etudiés 
uniquement pour des locus presentant des bandes multiples (Tableau 15). 

Pour chaque localite, cinq individus vierges, issus de la Premiere 
generation de laboratoire (GEl) et ages de 10 jours ont et& preleves et 
isoles. Ces 20 mollusques ont ete eleves jusqu’a maturite sexuelle (depot 
de pontes). Cinq pontes ont ete prelevees par individu. Chaque ponte a 
et& incubee individuellement et les descendants (GE2) ont et& eleves 
jusqu’a une taille de 5 ZI 6mm. 20 descendants par individu (GEl) 
prealablement isole, ont 6th analyses par electrophorese enzymatique et 
les phenotypes allozymiques ont ete compares a ceux des parents. 

Expbrience 2 
Cette experience a ete menee pour verifier (i) si l’allof&ondation a lieu 

et (ii) si la reproduction uniparentale s’effectue par autofecondation ou 
par parthenogenese. Nous avons utilise des individus de Bangario (B) et 
d’Emte (E) car p locus GPI-1 et EST-2 etaient diagnostiques des deux 
populations (cf. 2 me Partie). Au cours de cette experience, l’observation 
dans la descendance de croisements entre individus B et E d’individus 
portant les alkles des deux populations devait constituer la preuve de 
l’allofecondation et la segregation de ces phenotypes “hybrides” par 
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reproduction uniparentale devait être en faveur de l’autofecondation. En 
revanche, l’absence de segregation devait indiquer la parthénogénèse. 

Le protocoIe exp&imental est schematise a la Figure 21. Douze 
individus (P) euphalliques et vierges de chacune des deux populations ont 
et6 isoies. Ils ont et6 6Ieves individuellement jusqu’a maturite sexuelle. 
Quatre couples B/B, quatre couples E/E et quatre couples E/B (couples 
mixtes) ont et6 constitues a partir d’individus tires au hasard. Les 
copulations ont et6 controles pendant cinq jours et les individus ont et6 
ensuite isoles. Pendant ces cinq jours, le nombre de copulations comme 
mâle et comme femelle ont et6 notes cinq fois par jour, a intervalle de 
deux heures. Ce protocole sous-estime le nombre reel de copulations 
puisqu’aucune observation n’a et6 menee la nuit. Le nombre de 
copulations femelles par individu a et6 compare entre les trois groupes de 
couples par un test de Kruskal-Wallis, car la taille de l’echantillon etait 
faible (Sherrer, 1984). Nous avons ensuite separe les copulations des 
couples E/B en deux groupes (E “femelle”, B “femelle”) et le nombre de 
copulations a et6 compare cette fois-ci entre quatre groupes (E/E, B/B, 
E/B “femelle” et B/E “femelle”) par le meme test que precedemment. 

Les locus EST-2 et GPI-1 etaient monomorphes dans chacune des deux 
populations. Ainsi, le SUC&S des croisements n’a &6 analyse que dans les 
couples mixtes. Les cinq premieres pontes de chaque individu (P) ont éte 
recoltees et incubees individuellement. Les descendants de Premiere 
generation (GI) ont et6 eleves pendant deux semaines. Cinq d’entre eux 
ont ensuite éte tires au hasard dans la descendance de chaque parent et 
retenus pour l’analyse electrophoretique. 

105 



Tableau 15. Locus a bandes multiples etudies dans chaque population. 
80/ 100,90/ 100 et lOO/ 110 representent les couples d’alkles fixes. 

Population Nombre de bandes 

GPI- 1 Bangario 3 @O/lOO) 

AAT-2 Yamoussoukro 3 (100/110) 

PGM-2 Egypte 2 (80/100) 

N-P-1 Natio 3 (100/110) 

EST-2 Bangario 2 (80/100) 
Natio 2 (90/100) 
Egypte 2 (100/110) 

IDH-1 Natio 3 (100/110) 
Bangario 3 (100/110) 
Egypte 3 (100/110) 

HBDH-1 Natio 3 (100/110) 
Bangario 3 (100/110) 
Egypte 3 (100/110) 

Les phenotypes “hybrides” aux locus GPI-1 et EST-2 ont et4 observes 
chez les descendants d’un seul individus. Tous les autres descendants 
vierges de cet individu E ont ete isoles et eleves jusqu’a maturite sexuelle. 
Chez ces derniers, cinq pontes ont ete prelevées par individus et incubees 
individuellement, Tous les individus (Gl) ont alors et& anaIyses pour leur 
phenotype aux locus EST-2 et GPI-1. Les descendants uniparentaux (20, 
21 et 23 individus G2) respectivement de trois individus Gl, double- 
h&&ozygotes, ont et4 analyses par &ctrophorese. Nous avons teste la 
segregation MendeIienne (1 E: 2 EB: 1 B) des all 

9 
es aux locus EST-2 et 

GPI-1 chez les descendants G2 a l’aide du test de X . 
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3 individus doubIe-h&&ozygotes 
maturit6 
sexuelle 

reproduction uniparentale 

G2 

Figure 2 1 

Protocole wpt%imental (exp&ience 2). B = Bangatib; E = Egypte; P = parents; 

G 1 = descendants des couples E x B: G2 = descendants des individus GI parautotiondation; 

N = nombre &individus kwnant chaque groupe. 
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3. Rhultats 

Expbrience 1 
Les phenotypes a bandes multiples reveles aux sept locus etudies ont 

t% compares entre les parents et leurs descendants uniparentaux. Aucune 
difference n’a ete observee entre les phenotypes des parents et ceux de 
leurs descendants, ce qui montre bien une stabilite dans la transmission de 
ces phenotypes par reproduction uniparentale. 

Expbrience 2 
L’etude experimentale des copulations a montre que le temps de 

copulation variait de 2 a 4 heures. La copulation a et6 observée chez 9 des 
12 couples etudies. Les deux partenaires ont copule au moins une fois 
comme mtie et comme femelle dans quatre couples (Tableau 16). Des 
copulations ont et6 observees chez les trois types de couples (E/E, B/B et 
E/B). Le nombre moyen de copulations femelles n’est significativement 
different, ni entre les trois types de couples compares (H 2 = 2,7; p > 
25%), ni entre les quatre types de couples (H(3) = 3,2; p > $2 %). 

L’electrophorese a et6 r6alis6e chez les descendants des couples mixtes. 
Les descendants de sept individus sur huit n’ont presente que le phenotype 
maternel, bien que trois d’entre eux aient copule comme femelle (Tableau 
17). 

Ces descendants etaient donc des produits de reproduction 
uniparentale. Le huitieme individu (P) avait 14 descendants presentant 
son propre phenotype et 8 descendants double-heterozygotes. Ce dernier 
individu S’&ait donc reproduit par allofecondation et par reproduction 
uniparentale. La segregation mendelienne des alkles a t5te analysee chez 
les descendants uniparentaux (G2) de trob individus double-heterozygotes 
(Figure 22, Tableau 18). Les valeurs du X indiquent que l’hypothese nulle 
d’une segregation mendelienne des alleles aux deux locus dans les trois 
groupes de descendants G2 ne peut etre rejetee. 
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Tableau 16. Nombre de copulations femelle et mâle des individus 
pendant cinq jours d’observation. E/E, B/B et E/B reprksentent 
respectivement les couples Egypte/Egypte, Bangario/Bangario et 
Egypte/Bangario. Les valeurs sont indiquees pour un seul membre du 
couple, celles de l’autre membre s’en dkduisent. 

Paires 

El 
E2 
E3 
E4 
ES 
E6 
E7 
E8 

Nombre de copulations pendant 5 jours: 
----------------------------- 
comme mâle comme femelle 

1 1 

0 1 

0 2 

1 2 

Bl 0 1 
B2 
B3 0 0 
B4 
B5 0 0 
B6 
B7 1 1 
B8 

E9 2 1 
B9 
El0 0 0 
BlO 
El1 2 0 
Bll 
El2 0 1 
B12 
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Tableau 17, Rkwltat des croisements entre individus de Bangario (B) 
et d’Egypte (E). 

Nombre de Nombre de Nombre de 
Parent copuMions descendants descendants 

femelles analysks h&&ozygo~es 

E9 1 20 0 
B9 2 20 0 

El0 0 20 0 
BlO 0 20 0 

El1 0 20 0 
Bll 2 20 0 

El2 1 22 8 
B12 0 20 0 

4. Discussion et conclusion 

L’expkience 1 a montr6 la stabilitk des phknotypes A bandes multiples 
par reproduction uniparentale. L’observation d’un seul phenotype h 
bandes multiples par locus dans les populations naturelles n’est donc pas 
due & un kchantillonnage trop faible. Dans l’expbrience 2, nous avons 
observk un faible suc& de l’allofkondation dans les croisements entre 
individus de Bangario et d’Emte. D’autre part, la sQ@gation des alkles 
aux locus EST-2 et GPI-1 a 6t6 obtenue chez trois individus GI double- 
h&&ozygotes. Les proportions des diffkrents phknotypes ont 6t6 
conformes aux prkdictions thkoriques sous l’hypothkse d’une s@rkgation 
mendklienne des alkles. L’ensemble de ces rksultats corrobore ceux 
obtenus par &udes cytologiques et marqueurs pigmentaires par 
Larambergue (1939) et s’oppose fermement A une reproduction par 
parth6nogckkse chez B. ?runcutz~. Nos r&ultats corroborent aussi ceux de 
nombreux travaux chez des mollusques d’eau douce, montrant la 
s6gr6gation mendklienne des alkles dans la descendance par 
autofkcondation chez d’individus h&&ozygotes, A l’aide de marqueurs ’ * 
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isoenzymatiques (Mulvey & Vrijenhoek, 19Sla, 1984; Dillon, 1986; 
Rudolph & Burch, 1987) ou de marqueurs pigmentaires (Larambergue, 
1939; Paraens?, 1955; Cain, 1956). 

12 3456789 

Figm 22 

EkWmmmtp~s dk piusiem h-uhWus au lucus EST-2 1: indiGdu de Eangario, ‘ph’; 2 individu 

d‘Eg@e, ‘mhf; 3: descendant %J~xM~’ de pamnts 1 et z 4 & 9: LT:~. ~&mdants unipamntaux de 

IYndMu 3; 4,8 et 9: t)pa ‘hybide’; 5 et 7: type Bangario; 6: type &y%%n. 
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Tableau 18. Analyse de la skgregation mendhlienne aux locus EST-2 et 
GPI-1 chez les descendants uniparentaux de trois individus double- 
heterozygotes. Le nombre de phenotypes observé comprend de gauche a 
droite, le type Égyptien, le type Bangario et le type “hybride”. NS = non 
significatif. 

INDMDUS 

1 614110 0,4 NS 317110 1,16 NS 
II 7/5/11 0,39 NS 5/8/10 1,17 NS 
III 415112 0,52 NS WV9 0,SO NS 

EST-2 
LOCUS 

GPI-1 

phenotypes X2 (1) 
observes 

Puisque la segregation des alleles a lieu chez B. tmncum, l’observation 
de Y’heterozygotie fllee”’ dans les populations indique que les locus 
diploïdes homologues du tetraploïde sont homozygotes pour des alkles 
differents. La quasi-homozygotie des locus diploïdes homologues chez B. 
h-zmcatm a et6 expliquee 

% 
ar les effets conjugues de la derive genétique et 

de l’autofecondation (cf. 2 me Partie). Au tableau 19, nous proposons une 
interpretation allelique des phenotypes obserk au locus GPI-1 dans les 
experiences 1 et 2, de meme que le mkanisme de la formation des 
gametes et des zygotes par autofecondation. Chez les especes tetraploïdes 
presentant une segregation disomique des alkles, les deux locus diploïdes 
homologues sont genetiquement independants (Allendorf & Thorgaard, 
1984). Le nombre de combinaisons alleliques chez les gametes est alors 
plus faible que dans le cas d’une skgrkgation tktrasomique (Lumaret, 
1981). Si nous considerons le cas oh les locus diploïdes homologues sont 
homozygotes respectivement des alleles (1) et (2), tous les gametes formes 
seront diploïdes de type (1 2) et les descendants par autofecondation 
auront le meme genotype que les parents (Tableau 19). Cette hypothese 
montre bien comment 1’hMrozygotie fixee peut titre maintenue chez des 
descendants par reproduction autofeconde. 

L’analyse des croisements entre individus de Bangario et d’Egypte 
montre que certains individus mis en couple ne copulent pas pendant la 
pkiode d’observation. Ce type de résultat avait eté obtenu par 
Larambergue (1939). Pour les autres individus, le nombre de copulations 
comme femelle avec des partenaires de leur propre population ne differe 
pas significativement de celui avec des partenaires de l’autre population. 
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Cependant, un echantitlon plus eleve est souhaitable pour confirmer ces 
rkwltats. Au moins cinq individus sur les huit constituant les paires E/B 
ont copulé comme femelle, un seul individu cependant a été allofécondé. 
Le succes des croisements est donc faible si on se refere a d’autres especes 
chez lesquelles la copulation est gérkralement suivie de l’ailofecondation 
(revue dans Jame et aL, sous presse). Deux hypotheses peuvent expliquer 
ce dernier résultat: 
- la Premiere concerne l’isolement reproducteur entre les deux 
populations. Le croisement entre individus d’origines geographiques 
eloignees aboutit souvent a un isolement reproductif partiel (Paraense, 
1956, 1959; Mulvey & Vrijenhoek, 1984). L’isolement reproducteur se 
manifeste soit par une reduction du nombre d’oeufs pondus, soit par une 
production de pontes mixtes, contenant des descendants 
d’autofecondation et d’allofecondation. L’isolement reproducteur peut 
&re unilat&a& par exemple, les individus d’une population sont 
allofecondes normalement par ceux de l’autre population alors que le 
resultat inverse ne se produit pas (Paraense, 1959). 
- la deuxieme hypothese prend en compte le systeme de reproduction. Si 
l’une au moins des deux populations de I3. tmncatzu se reproduit de 
preférence par autofecondation, elle n’utilisera pas l’allosperme et une 
incompatilite reproductive apparente sera observee. Larambergue (1939) 
et Brown (1980) ont suggere que l’aphallie chez B. truncatzu favorisait 
l’autofecondation, avec une augmentation probable du taux 
d’autofecondation avec le taux d’individus aphalliques dans les 
populations, mais cette hypothese n’a jamais ete testee. Le travail de Jarne 
et al (1992b) indique aussi que B. truncatzu se reproduirait au moins 
partiellement par autofecondation. 

Les deux hypotheses peuvent titre valides. S’il y a une forte selection 
pour l’autofecondation, l’isolement reproductif ne peut pas etre mis en 
evidence. Le systeme de reproduction devrait etre analyse entre individus 
de la meme population pour &.miner le critere geographique. Cependant 
les marqueurs electrophoretiques ne sont pas suffisamment polymorphes 
chez B. truncatzu pour &re utilises dans de telles etudes. Un marqueur 
pourrait &tre fourni par la technique des empreintes digitales ADN (Jame 
et a& 1990, 1992a). 

113 



Une bande Bande mukiplc 
(palau 6gypdm) (parcm Bmgario) 

1111, 1112 and 1122 e&e&Ja 

- 
- 
- 

Tableau 19. Interpr&ation alklique des &ctromorphes observ6.s au 
locus GPS1 et gknotypes des garn&tes form6s dans chaque cas, dans les 
expkiences 1 et 2, lorsque la stQr6gation chromosomique est disomique. 1 
et 2 reprkntent deux alkles diff&ents. Les individus d’Egypte sont 
homozygotes pour l’all&le 1 aux deux locus diploïdes homologues, alors 
que les individus de Bangario ont fix6 l’alkle 1 & un locus homologue et 
l’all~le 2 & un autre. Les zymogrammes hybrides sont reconnus par la -, 
faible intensitk de la bande la plus lente. 
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CHAPITRE Ill 

SYSTEMES DE REPRODUCTION ET ISOLEMENT 
REPRODUCTEUR CHEZ 6. GtiOBOSUS 

1. Introduction 

Les r&.Itats de la structure g&&ique des populations ont montre un 
dkficit en h&&oqgotes dans la population de B. globosus d’Elevi. La 
reprcjduction par autoft5condation peut &re a cause de ce d&icit, mais 
d’autres explications sont aussi possibles (cf. L 2 me Partie). Le premier but 
de cette &ude a &5 de v&ifier si l’autofkondation pouvait &re le syst&me 
de reproduction dans la population de B. gZobosus d’Elevi. 

Le deuxihme point concerne l’isolement reproducteur chez B. gZobosus. 
Une des principales conskquences du flux de g&nes entre populations est 
l’homog&-&sation des frequences all4iques (Slatkin, 1985) et des 
caractkres phbnotypiques. Cependant les populations &loignkes ont peu de 
chances d’kchanger directement des g&nes, ce qui peut &re A l’origine de 
la formation de races gkographiques. Dans le genre Bzdinus, plusieurs 
variants intrasp&cifiques ont &5 distingues sur la base de caractkres 
morphologiques, anatomiques, biochimiques et/ou du degrk de 
susceptibilitk aux schistosomes (Mandahl-Barth, 1965; Berrie; 1973; 
Mutani et uL, 1983; Fyer et uZ., 1987; Vera, 1991). La susceptibilitk des 
mollusques aux schistosomes a une base g&Gtique m6me si le 
d&ermin%me demeure inconnu dans la plupart des cas (Richards, 1976). 
Parmi les perspectives de lutte contre les mollusques hôtes intermkdiaires, 
la possibilite de lutte biologique par introduction de mollusques 
originaires de populations allopatriques moins susceptibles que les 
mollusques locaux a &5 &oquke (Hubendick, 1958; Wright, 1977; 
Minchella & Lo Verde, 1983). Dans des conditions naturelles, les 
populations de mollusques prksentant des niveaux de susceptibilitk 
diff&ents peuvent &re mises ensembles lors de l’amenagement de 
collections d’eau. Pour appr&ier l’&olution du gi?ne de resistance aux 
schistosomes dans tous ces cas, il semble important d’&aluer la variabilitk 
des paramktres de la valeur Aective et l’interfertilitb entre individus de 
populations diffhrentes. Il est alors n&essaire de tester si la 
dif.t$enciation entre ces populations peut entrainer un isolement , 
reproducteur entre elles. 
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Fryer et al. (1987) ont aborde ce probkme en utilisant deux populations 
de B. g2obosu.s du Nord du Nigeria. Maigre l’existence de differences de 
morphologie, d’isoenzymes et de susceptibilité a une souche de 
Schktosoma haematobium, les croisements entre individus des deux 
populations ont abouti a des descendants “hybrides”. Cependant, cette 
etude a et6 limitee A l’observation des individus “hybrides”. Paraense 
(1956, 1959) a mene une etude semblable chez Biomphukznù gkzbruta, et a 
montre que l’isolement reproducteur entre populations augmentait avec la 
distance geographique qui les separait (de quelques centaines a quelques 
milliers de km). Ces etudes ont montre aussi que l’isolement reproducteur 
pouvait etre unilateral (cf. Chapitre II). 

Le probleme est plus complexe chez les organismes hermaphrodites 
autofeconds. En effet, lorsque le croisement entre individus n’aboutit pas A 
l’allof&ondation, ces individus peuvent se reproduire par autofecondation. 
L’kchec de la fecondation croisee peut etre due a l’incompatibilite 
genetique entre les populations etudies, mais peut aussi etre due au fait 
que l’une des populations au moins se reproduit regulierement par 
autofkondation. Des marqueurs genetiques polymorphes dans les 
populations sont necessaires pour trancher entre les deux alternatives (cf. 
Chapitre II). Le probleme peut aussi etre analyse en comparant la 
descendance de couples d’individus de la meme population avec celle de 
couples d’individus originaires de populations differentes. Les populations 
qui se reproduisent par fecondation croisee, subissent generalement une 
baisse de valeur selective en rtQime d’autofkondation (Charlesworth & 
Charlesworth, 1987). Cette depression d’autofecondation s’exprime par 
une reproduction reduite et une viabilite plus faible des descendants. 
L’importance de l’autofecondation peut alors etre mise en evidence par 
une etude de la depression d’autofecondation. Une telle etude a montre 
que la reproduction dans la population de Daikaina se faisait par 
allofecondation (Jame et al, 1991). Dans la presente etude, nous 
analysons le systkme de reproduction dans la population d’Elevi en 
comparant la depression d’autofecondation dans cette population a celle 
de la population de Daikaina. L’isolement reproducteur a ete etudie par 
l’analyse du SU&S des croisements entre des individus d’Elevi et de 
Daikaina. 

2. Matbrie biologique 

La population de B. gZoboszu d’Elevi a et6 echantillonnee dans une 
petite riviere en zone forestiere de la Côte d’koire, et celle de Daikaina 
rkcoltee dans un perimetre irrigue situe en savane sahelienne au Niger. 
Les deux populations presentent quelques caracteres distinctifs. La 
couleur du manteau est tres noire chez les individus d’Elevi alors qu’elle ‘, 

116 



est brune chez ceux de Daikaina; ces derniers débutent la ponte 
tardivement (64 jours en moyenne), contre (47 jours) chez les individus 
d’Elevi (cf. Chapitre IV). Deux locus (lZ$T-2 et PGM-1) sont totalement 
diagnostiques des deux populations (cf. 2 me Partie). 

3. Protocole expt%imental 

Les systemes de reproduction a Elevi et l’isolement reproducteur entre 
individus d’Elevi et de Daikaina ont ete analyses au cours de la meme 
exptkience. 

Le protocole experimental est donne a la Figure 23. Les parents 
sauvages etaient constitues de deux lots de quinze B. globosus recoltes a 
Elevi (E) pour le premier et a Daikaina (D) pour le second en F&ier 
1990. Ils ont 6th ensuite isoles individuellement dans des boîtes en 
plastique de 15OmI. Apres quelques jours, deux pontes issues de chaque 
individu ont et& prelevees et incubees séparement dans des boîtes de 150 
ml. Apres eclosion, les jeunes ont ete eleves jusqu’a l’fige de quinze jours. 

Deux individus ont et& tires au hasard dans chaque boîte cylindrique 
pour constituer un lot de 60 descendants (GI) par population. Ces 
derniers ont ete eleves separement dans des boîtes de 15Oml jusqu’a 
maturite sexuelle. A 95 jours, la plupart des mollusques avaient atteint la 
maturite sexuelle. 40 individus sexuellement mttrs par population ont alors 
ete tirt% au hasard, et leur nombre de pontes et d’oeufs ont ete notés 
pendant 11 jours. Pendant cette periode, une ponte a et& prelevee par 
individu, chez 20 mollusques tires au hasard par population. Ces pontes 
ont ete incubees individuellement. Pour chacune de ces pontes, nous avons 
releve le temps d’incubation, le nombre d’oeufs, le pourcentage d’oeufs qui 
eclosent, la survie et la taille des jeunes (G2) a 8, 15 et 30 jours. 

Dans chaque groupe de 40 individus GI âges alors de 106 jours, 20 
individus ont ete tires au hasard pour constituer 10 couples. Les 20 
individus restant par groupe ont eté utilises pour constituer 20 autres 
couples dits mixtes, car un membre du couple est d’Elevi et un autre est de 
Daikaina. 10 couples mixtes ont été tires au hasard, les individus d’Elevi y 
ont ete etudies comme “femelle”. Pour les 10 couples mixtes restants, les 
individus d’Elevi etaient etudies comme “m&le”. Ce protocole a éte mene 
pour s’assurer de l’independance des analyses entre comportement mâle 
et femelle. Les couples ont ete conserves pendant 5 jours. Le nombre de 
copulations femelle et mtie des individus a ete relevé cinq fois chaque 
jour, tous les 2 heures. En effet, la duree d’une copulation est d’environ 2 a 
4 heures. Ensuite, les individus “femelles” ont ete isoles et leur nombre de 
pontes et d’oeufs a ete relevé pendant 11 jours. Deux pontes ont ete 
prelevees par “femelle”, le premier et le onzieme jour de la période 
d’isolement, et incubees individuellement. Nous avons releve le temps -, 
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d’incubation, le nombre d’oeufs par ponte, le pourcentage d’oeufs qui 
eclosent, la survie et la taille des jeunes G2 a 8, 15 et 30 jours. 

Les marqueurs electrophoretiques ont et6 utilises pour tester si les 
individus “femelles” des couples mixtes se reproduisaient par 
allofecondation ou 18 r autofecondation. Les individus d’Elevi sont tous 

alors que ceux de Daikaina sont tous homozygotes 
&???@rf %$ P;r?ie) Les de m 
donc etre tous heterozygotes EST-2 

%v@,tts issus du croisement devaient 
, Pour chaque ponte isolee de 

ces “femelles”, trois descendants ages de 30 jours ont et6 tires au hasard. 
Ces individus ainsi que leurs parents respectifs ont et6 analyses par 
electrophrorese pour leur genotype au locus EST-2. Lorsque les trois 
descendants d’une femelle se sont reveles provenir de reproduction par 
autofecondation, trois autres descendants ont et6 analyses pour verifier ce 
resultat. 

Nous avons utilise l’analyse de variante (ANOVA) a un facteur pour 
tester l’homogeneite de taille (juste avant les croisements) entre les deux 
groupes d’individus GI, et entre les deux sous-groupes de chaque 
population, ainsi que pour comparer le nombre de copulations femelles 
des quatre groupes d’individus, et le nombre total des copulations femelles 
des individus d’Elevi et des individus de Daikaina, independamment de 
l’origine du partenaire mâle. Les parametres releves avant les croisements 
(le nombre de pontes, le nombre d’oeufs, le temps d’incubation des pontes, 
la taille des jeunes G2) ont et6 compares a l’aide d’une ANOVA a un 
facteur. Le taux d’eclosion des oeufs et la survie des descendants ont éte 
analyses par une ANOVA adaptee a l’analyse du taux de survie 
(McCullagh & Nelder, 1983). 

Les resultats electrophoretiques ont montre que parmi les couples 
mixtes, un individu Daikaina “femelle” et sept individus Elevi “femelle” se 
sont reproduits par autofecondation apres les croisements. La suite des 
analyses a et6 r&lisee a partir de cinq groupes (Daikaina/Daikaina, 
Elevi/Elevi, “mâle” Elevi/“femelle” Daikaina, “mâle” Daikaina/“femelle” 
Elevi et Elevi autof&onde). Les parametres releves apres les croisements 
ont et6 analyses de la meme maniere que ceux releves avant les 
croisements. Toutes les analyses ont et6 menees dans les conditions 
decrites par Sokal & Rohlf (1981). Les conditions d’utilisation de l’analyse 
de variante etaient g&r&alement reunies. 

La valeur s&ctive moyenne de chaque groupe (W) a et& estimee de la 
marriere suivante: W = v.f, v etant le rapport du nombre de descendants 
G2 encore vivants & 30 jours par le nombre d’oeufs que contenait la ponte, 
et f, le nombre d’oeufs pondus pendant les 11 jours. La depression 
d’autofecondation (Jame et &, 1991) a et6 estimee de la façon suivante: d 
= 1 - (Ws/Wc), Ws et WC etant respectivement les valeurs selectives en 
autofecondation et en allofecondation. 

118 



BURKINA FASO 

COTE-D’IVOIRE 

119 



P D E 

Na15 N=I5 

i l 
* 4f 

=1 N=60 N=S0 

maturiti 
NE40 

l 

N = 40 sexuelle 
PonteS 

11 jours 4 
surfie 
Croissance 

DxD& e DxE XE 
10 paires 10 + 10 10 

11 jours 
l 

Pontes 

l 

=2 

30 jours 
l 

+ 
sumie v 
croissanœ 

& 

autofhconcfation 

AJlofbaMation 
3 indwidudponte 

-+ tae&optlo~se 

Figure 23 
Pmfoco/e qArimenta/. D = Daikainq E = Ehf; P= pamnts sauvages; GI = prwmih? 

gt5nhtion; G2 = dewi&me ghhati~n; N = nombre &individus. 

120 



4. R&uhab 

Autofkcondation 
Le nombre de pontes n’est pas significativement diffkrent entre les 

deux populations alors que le nombre d’oeufs est plus élevé chez les 
individus d’Elevi (Tableau 20). Le taux d’klosion et la survie avant 15 
jours sont plus klevks chez les individus d’Elevi. En revanche, la survie & 30 
jours et la taille & 15 jours sont plus elevkes chez les individus de Daikaina. 
Les autres paramktres ne sont pas significativement diffkrents. 

Allofkcondation 
La taille (L) mesurbe & 106 jours est significativement plus grande chez 

les individus de Daikaina (L = 12,2 mm) que chez ceux d’Elevi (L = 11,6 
mm) (FI,39 = 7,55). Cependant, elle n’est pas signxcativement diffkrente 
entre les deux sous-groupes de Daikaina (FI 3g = 1,65) et d’Elevi (Fi 3g = 
0,21). Nous pouvons conclure & l’homog~ntSi& des sous-groupes con&&. 

Le nombre de copulations femelles n’est pas significativement diffkrent 
entre les 4 groupes d’individus comparks (Tableau 21). En revanche, le 
nombre total des copulations femelles des individus de Daikaina est plus 
rSlev& que celui des individus d’Elevi alors que le nombre total de 
copulations m&les n’est pas significativement diffkent entre les deux 
populations (Tableau 22). 

Un exemple de rkwltat d’&&rophor&se montrant des parents 
homozygotes et leurs descendants homozygotes ou hktkozygotes au locus 
EST-2 est fourni h la Figure 24. L’analyse des descendants des couples 
mixtes a mont& que 9 “femelles” Daikaina et 3 “femelles” Elevi se sont 
reproduites par allofkondation. Ces individus sont passés de 
l’autofkcondation & l’allof&ondation en moins de 6 jours, et ont conservk 
de l’allosperme pendant au moins 11 jours. 
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Tableau 20. Pararrktres relevks pendant la phase de reproduction par 
autofkondation des individus de Daikaina et d’Elevi. Les moyennes sont donnkes 
avec leur kart-type entre parenthkses. Les valeurs de F sont donnkes avec leurs 
degrks de libertk entre parenth&se. NS = non signifïcat~ * = pcOJ; ** = p<O,Ol; 
*** = pcO,OO~ jrs = jours. 

DAIKAINA ELEVI Valeurs de F 

Nombre de pontes 
/individu/11 jrs 

Nombre d’oeufs 
/individu/11 jrs 

Temps 
d’incubation Cjxs) 

lSjs 0,917 
(W3) 

3Ojrs 0,947 
W99~ 

0,936 
(~32) 

0,867 
(0,428) 

Taille (mm) 8jrs 1,62 W 3,75 NS 
w9 (0947) (1 & 39) 

LSjrs 2,87 z39 7S3 l * 

(R74) (R74) (1.4 39) 

3Ojs 4966 4925 &52 NS 
@,W W% (1 & 39) 
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Les croisements ont abouti a l’allofecondation de presque tous les 
individus de Daikaina alors que peu d’individus d’Elevi se sont reproduits 
par allofecondation. 

Tous les parametres releves apres les croisements sont donnes au 
Tableau 23. La seule valeur significativement differente entre les cinq 
groupes compares est le taux de survie, avec une survie a 15 jours tres 
faible chez les individus de “mere” Daikaina et de “pere” Elevi. Les valeurs 
selectives sont donnees au tableau 24. Ces valeurs ne peuvent pas etre 
comparees statistiquement. Cependant, elles sont toutes semblables, 
exceptee Ia valeur skctive des individus de Daikaina lorsqu’ils 
s’autofecondent. En effet, une forte depression d’autofecondation (d = 
0,39) est observee dans la population de Daikaina, alors qu’elle esf tres 
faible dans celle d’Elevi (d = 0,04). 

Tableau 21. Nombre total de copulations femelles des individus en 
fonction de l’origine du partenaire mâle. Les valeurs moyennes 
correspondant a cinq jours d’observation sont donnees avec leur kart- 
type. F3,34 = 3,06 (non-significatif). 

MALE D E 

FEMELLE 

D 2,00 2,40 
Qw5) (126) 

E 1,20 1,70 
(1903) (0948) 

Tableau 22. Nombre total de copulations des individus de chaque 
population independamment de l’origine du partenaire. Les valeurs 
moyennes correspondant 3 cinq jours d’observation sont donnees avec leur 
kart-type entre parenthese. Les valeurs de F sont donnees avec leurs 
degres de liberte entre parenthese. * = p < 0,OS; NS = non-significatif. 
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DAlXAl.NA ELEVI Valeurs de F l 

CopuIations 2,20 1.45 6.65 * 
femelles (1.01) (0.82) (1 & 39) 

Copulations V)o 1.65 NS 
mAles (1938) (0.87) yi% 39) 

abcd efghijkl mnopqrs tu vwx 

1 II 

Figure 24 

R6suh’at d’&gottuphodse tmymafque montiant au kxus EST-2, ks ph&no&~ des pamnts et de 

lem descendants issus ck cmisements entm hdiius d’E&wi et de Lhhina 1: croisements en6w 

indWus ?n.fihf Ekvi et %melW Daîkainz a = pamnt E (ESl$O~); b = pamt D 

(EST-2 ‘m~‘~; c A l - descendants de dix difi%mnts coupk~; c (Es-2 lwi’q est produit pW 

atib&mdstion abts que d & 1 (EST-@/‘OO) snt pmduits par alW&. Il: cmisements 

entre indhidus *mille’ Daikaina et %melW EM: m = pmmt LJ (EST-21~~1~); n = pamnt E . a 

(EST-2 @y; o & x = descendants de 10 dit&htts coup& J. M x (EST-2 w/1y ont &t& 

produits par abkicondation abs que p A v (EST$Oj@) ont 6t6 pt~ -, s par auI&cQndation. 

124 



Tableau 23. Paramktres relevks apr&s les croisements. D = Daikaina; E 
= Elevi; E (auto) = E autofkondk. Les moyennes sont donnks avec leur 
kart-type entre parenth&ses. Les valeurs de F sont donnees avec leurs 
degrks de libertk entre parethkses. NS = non-significat~ *** = pc 0,001. 

D E Valeurs de F 

FEMELLE D E D E E (auto) 

Nombre de pontes/ 14,8 16,7 162 17,6 16,l 0,60 NS 

individu/11 jours w3 w41 (1975) W~~ (1,621 (4 aa1 

Nombre d’oeufs/ 247,o m3 2=3 241,l 275,3 2,2b NS 

individu/11 jous (799 (6,031 @.34~ wfil (49381 (4&3@ 

Temps 797 870 796 73 7,8 0,65 NS 

d’incubation (jours) KW9 WJJI wn WW v4w (4&77I 

suivie k&SiOll 0,826 0,995 0,821 0,936 0,930 2,73 NS 

ww c-v25) wq w3q KJ,w (4&73) 

8jous 0,821 0,923 0,82!J 0,886 0,880 1,31 NS 

evfm (093211 ww (0,333) ww (4&73) 

l5 jours 0,957 0,966 0,812 0,913 0,994 6,155 l ** 

wm w35) (0,470) (0,410) w3q (4 &z 73 

30 jous 0,971 0,982 o,!=w 0,898 0,904 2,37 NS 

(0,213) @,lW (0,314) (0,376) (0,382) (4 a73 

Taille (mm) 8jouzs 1?53 L52 A.53 131 1,47 0,21 NS 

(0.47I (0,451 P&9 cv9 (0,411 (4 ce Tl 

l5 jouni 2,47 2,63 2,.54 2,43 237 0,71 NS 

w9 c4.w @,69 W3 K',~) (4 &v 76) 

3Ojoun 3,86 4,61 4,12 4,03 3,79 1,63 NS 

(0,751 Wll @$3~ WW (0,821 (4 .& 761 
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Tableau 24. Valeurs selectives (W) pendant la phase d’autofecondation, 
et pendant les croisements entre individus de la meme population et 
individus des deux populations. 

DAIKATNA 
ww 

ELEVI 
(mâle) 

DAIKAINA ELEVI 
(femelle) (femelle) 

155.61 150.5 1 

146.29 161.47 

Autofecondation 92.92 155.39 

5. Discussion et conclusion 

Cette etude montre que le croisement entre individus de populations 
differentes n’aboutit pas forcement a l’allofkcondation. Les individus 
“femelle” d’Elevi se sont reproduits en majorite par autofkondation apres 
les croisements. Rappelons que ce faible taux d’allofecondation peut 
signifier un isolement reproducteur unilateral lorsque les individus d’Elevi 
copulent comme femelle. Cependant, nos resultats montrent aussi que les 
individus de Daikaina ont une valeur selective plus faible en 
autofkondation qu’en aI.Iof&ondation alors que ceux d’Elevi ont a peu 
pres la mSme valeur s&ctive sous les deux r&.imes de reproduction. Ce 
resultat suggere que la population d’Elevi se reproduit par 
autofecondation, ce qui expliquerait le faible taux d’allofkcondation dans 
les couples mixtes lorsque les individus d’Elevi sont “femelles”. 

Des exemples d’isolement reproducteur entre populations éloignees 
geographiquement sont connus chez les Basommatophores (cf. Chapitre 
II). D’autre part, bien que la plupart des Basommatophores se 
reproduisent par aliofecondation (Geraerts & Joosse, 1984), les ’ + 
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possibilites d’autofecondation ne peuvent pas etre exclues dans certaines 
populations. 

Si une population A se reproduit par allofecondation et une population 
B par autofecondation, un isolement reproducteur apparent serait observe 
lorsqu’on croise les deux populations. 

Le premier argument en faveur de ce point de vue vient de l’etude de la 
depression d’autofecondation. La valeur de d est elevee a Daikaina. Jame 
et ~2. (1991) ont obtenu une valeur encore plus elevee, basee sur un plus 
grand nombre de parametres. En revanche, la valeur de d est tres faible 
chez les individus d’Elevi. Ces résultats suggerent que l’allofecondation est 
de regle dans la population de Daikaina alors que la population d’Elevi se 
reproduirait au moins partiellement par autofecondation. Des experiences 
portant sur plusieurs generations chezles individus d’Elevi, et l’utilisation 
de marqueurs polymorphes sont necessaires pour confirmer ce resultat. 
Malheureusement le polymorphisme enzymatique est faible a Elevi& 
locus EST-2 utilise dans cette etude est monomorphe a Elevi (cf. 2 
Partie). 

L’etude de la depression d’autofecondation indique que 
l’ahofecondation est de regle dans la population de Daikaina. Cette 
suggestion est confortee par les resultats de l’etude de la structure 
genetique des populations. En effet, l’equilibre de Hardy-Weinberg a et& 
v&ifie aux locus polymorphes a Daikaina, alors qu’un deficit en 
heterozygotes a ete obtenu a l’uniqy locus polymorphe a Elevi dans les 
echantillons de 1988 et de 1990 (cf. 2 me Partie). Plusieurs causes peuvent 
expliquer un deficit en heterozygotes (Zouros & Foltz, 1984; Gaffney et 
uZ., 1990). Cependant l’autofkondation semble &re une cause majeure 
chez les Basommatophores, et a ete avancee comme Premiere explication 
du deficit en heterozygotes (Bandoni et &, 1990; Mimpfoundi & Greer, 
1990) meme si certaines alternatives telles que l’effet Wahlund ne peuvent 
pas etre exclues (Bandoni et uL, 1990; Jame & Delay, 1991). 

Rappelons que le deficit en heterozygotes n’a pas éte observe en 
g&-r&al chez I?. gZobosu.s (Wright & Rollinson, 1979; Jelnes, 1986). De plus, 
l’etude des croisements entre individus de la meme population a l’aide de 
marqueurs pigmentaires (Rudolph, 1983; Rudolph & Bailey, 1985) et 
l’etude de depression d’autofkondation (Jame et uL, 1991) ont suggere 
que B. g2obo.w se reproduisait principalement par allofecondation. Nos 
resultats montrent que l’autofecondation peut &tre selectionnee dans 
certaines populations de B. globosus, et ce resultat pourrait &re g&-n5ralise 
a d’autres Basommatophores (revue dans Jame et uZ., sous presse). 

Les Basommatophores ont developpes plusieurs caracteristiques qui 
limitent l’autofkcondation (revue dans Jame et uL, sous presse), dont un 
comportement copulatoire tres actif (Rudolph, 1979; Duivenboden, 1984). 
Les copulations ont gen&alement lieu des que les couples sont formes, 
surtout si les individus ont ete prealablement isoles. Dans cette etude, les N, 
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individus d’Elevi ont moins copule que ceux de Daikaina. Ce resultat 
pourrait être interprete comme un relâchement de l’activité copulatoire 
suite a la sélection de l’autofecondation. Cependant, cela peut aussi bien 
indiquer la variabilite de l’activité copulatoire entre deux populations 
comme c’est le cas pour d’autres caracteres. Des analyses supplementaires 
sont necessaires pour v&%er si les différences observees proviennent d’un 
echantillonnage non representatif des populations ou si elles traduisent 
des adaptations differentes des populations aux differentes conditions de 
milieux. Les r&ultats obtenus dans la deuxieme partie de l’expkrience 
(differences de suc& des croisements) peuvent aussi &re expliques par 
une difference de comportement copulatoire. Les individus de Daikaina 
ont plus copule comme femelle, et ceux d’Elevi comme male dans les 
couples mixtes. Rollinson et al (4989) ont obtenu un résultat semblable 
chez B. cemiczu en utilisant trois lignées marquees a un locus GPI. Les 
individus d’une lignée ont copulé beaucoup plus comme femelle alors que 
ceux des deux autres lignées copulaient beaucoup plus comme mâle. 
Cependant ces lignées ont eté obtenues a la suite d’une s&ction pour 
l’homozygotie au locus GPI. La s&ction de ces alkles a probablement 
induit celle des autres locus impliqués dans le comportement copulatoire. 
D’autre part, Rollinson et aZ. (1989) n’ont pas mesure la valeur selective 
des individus des differentes lignees. Il n’est donc pas possible de savoir si 
l’autofecondation était selectionnee dans les lignées qui copulaient 
davantage comme m&le. D’autre part, notre étude concerne deux 
populations différentes. Il est peu probable que l’aptitude a copuler 
comme femelle soit selectionnee dans une population et que l’aptitude a 
copuler comme m&le le soit dans l’autre. Nos resultats sur les valeurs 
sélectives ont indiqub que l’autofecondation etait s&ctionnée dans la 
population d’Elevi et l’allofécondation dans celle de Daikaina. 

Les individus de Daikaina ont pondu peu d’oeufs entre 95 et 106 jours 
d’âge. Cela s’est passe probablement ainsi avant 9.5 jours puisque les 
individus de Daikaina avaient début& la ponte en moyenne 17 jours plus 
tard que ceux d’Elevi. D’autre part, les individus d’Elevi avaient une taille 
plus petite que celle de ceux de Daikaina a 106 jours. Ce resultat peut &re 
interprete en termes de compensation entre l’allocation de ressources 
pour la reproduction et l’allocation de ressource pour la survie et la 
croissance (Steams, 1976). Des resultats semblables ont éte obtenus chez 
Biomphuhia ghbmta lorsque les individus pigmentes et les individus 
albinos ont eté compares (Vianey-Liaud, 1989), chez B. trzmcatzu entre 
aphalliques et euphalliques (Jame et aZ., 1992b) et chez Lymnuea peregra 
entre populations de differents environnements (Lam & Calow, 1989). 
Notons que la difference de taille entre individus de Daikaina et d’Elevi a 
106 jours n’etait que de 0,6 mm. Cette diffkrence n’a probablement eu 
aucune influence sur les croisements. Vianey-Liaud (1990) a en effet 
montré chez Biomphdariu glabrafa que les individus étaient capables de se ; 
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croiser et de se reproduire par allofecondation lorsque la difference de 
taille etait elevee (11 mm contre 19 mm). 

En definitive, notre etude ne montre pas clairement un isolement 
reproducteur entre les populations de Daikaina et d’Elevi. La raison 
majeure est que l’autofecondation, au moins partielle, pourrait etre le 
systeme de reproduction dans la population d’Elevi. De plus, le fait que les 
croisements “femelle” Daikaina/“mtie Elevi aient abouti Zt 
l’allofecondation indique qu’il n’y a probablement pas d’isolement 
reproducteur entre les deux populations. 

CHAPITRE IV 

ETUDE DE IA REPRODUCTION CHEZ LES DESCENDANTS 
DE CROISEMENTS INTERPOPULATIONS 

1. Introduction 

Nous avons montre que les descendants issus de couples mixtes entre 
B. globoms de Daikaina et d’Elevi avaient une survie et une croissance 
comparable & celles des descendants temoins issus de croisements entre 
couples d’individus Elevi/Elevi et Daikaina/Daikaina. D’autre part, les 
individus d’Elevi ont pondu precocement par rapport a ceux de Daikaina. 
Chez d’autres organismes, il a ete mont& que si les croisements entre 
individus de populations d’origines geographiques eloignees donnaient des 
descendants viables, la fertilite de ces derniers pouvait &re tres differente 
de celle des individus des populations d’origines (revue dans Dobzhansky 
& PavlovsQ, 1967). Le but de la P&ente etude a et6 d’evaluer les 
caracteristiques de la reproduction chez les individus “hybrides” 
Elevi/Daikai.na, notamment la fertilite (pontes et oeufs produits) et l%ge 
de debut de ponte. 

2. Protocoie exp&imental 

Cette etude a &5 menee sur Ies descendants de deuxieme gen&ation 
(G2) issus des croisements entre couples d’individus Daikaina/Daikaina, 
Elevi/Elevi, Daikaina “mâle”/Elevi “femelle” et Elevi “mae”/Daikai.na 
“femelle”. Ils ont et6 conserves apres l’etude du taux de survie rklisee au 
Chapitre III. 20 individus vierges, âges de 31 jours ont &5 &hantillonnes , 
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parmi les descendants de chacun des quatre groupes. Ils ont et6 isoles 
individuellement dans des boîtes de 150 ml. La date de naissance de 
chaque individus correspond a la date d’eclosion de la ponte qui a éte 
relevee dans l’experience du Chapitre III. Chez chaque individu isole, l’âge 
de dbbut de ponte, le nombre de pontes et le nombre d’oeufs produits par 
autofecondation les 30 premiers jours de pontes ont &e releves, Les 
descendants de couples mixtes ont et6 ensuite analys& par &ctrophorese 
au locus EST-2, pour determiner s’ils etaient effectivement “hybrides”. 
L’âge de debut des pontes, le nombre de pontes et le nombre d’oeufs ont 
ete compares entre les quatre groupes d’individus par le test de Kruskal- 
Wallis car les hypotheses de normal% des groupes et d’kgalite des 
variantes etaient rejetees (Sherrer, 1984). Quelques individus n’ayant pas 
pondu, les effectifs des groupes compar& etaient finalement de 17, 17, 18 
et 20. Nous avons utilist% ensuite le test non-parametrique de 
comparaisons multiples, adaptk aux groupes a effectifs inegaux de Noether 
(1976), pour tester la difference de moyenne entre les groupes pris deux a 
deux (Sherrer, 1984). 

3. Rhltats 

L’âge de debut de ponte, le nombre de pontes et le nombre d’oeufs ont 
et& significativement differents entre les quatre groupes d’individus 
(Tableau 25, A). Ces parametres ont et6 ensuite compares entre ces 
groupes pris deux a deux (Tableau 25, B): 
- les individus de Daikaina ont pondu significativement plus tardivement 
que ceux des trois autres groupes. Les deux groupes d’individus “hybrides” 
ont alors debut la ponte pr&ocement, et & un âge comparable a celui des 
individus originaires d’Elevi, 
- les individus originaires de Daikaina ont depose un nombre de pontes 
significativement inferieur & celui des deux groupes d’l’hybrides”. En 
revanche, chez les individus originaires d’Elevi, le nombre de pontes a éte 
significativement inferieur & celui des “hybrides” de pere Elevi/mere 
Daikaina mais a et& comparable a celui des “hybrides” de pere 
Daikaina/mere Elevi. Le nombre de pontes n’a pas presente de différence 
significative entre les autres paires de groupes, 
- les individus de la souche de Daikaina ont produit significativement 
moins d’oeufs que les “hybrides” de p&re Elevi et de m&e Daikaina. Le 
nombre d’oeufs n’a pas et6 significativement diff&ent entre les autres 
paires de groupes. 
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Tableau 25. Etude de Ia reproduction chez les descendants “hybrides”. AZ Test 
d’homogeneit6 des moyemres des param&es mesures entre les quatre groupes 
d’individus. Les moyemres sont donnees avec leur ecart-type entre parentheses. 
Dl = Daikaina; D2 = “hybride” de mere Da&ma; El = Elev+ E2 = “hybride” de 
mere Eleti, H(3) = valeur du khi carre du test de Kruskal-Wallis pour 3 degres de 
liberte Nb. = nombre; jrs = jours. B: test non-param&rique de comparaisons 
multiples des pa.ram&res pr&%dents entre les mêmes groupes d’individus, pris deux 
ZI deux. a = âge de lere ponte; b = nombre de pontes; c = nombre d’oeufs. + et - 
d&,ignent respectivement difference signitïcative pour (a = 0,05) et difference non 
signi.Bcative pour les parametres a, b et c entre paires de groupes. 

A a- 

Dl D2 El E2 WI 

Age de lke ponte (jrs) 64,7 49,1 48,2 52,o 39,7 *** 
cw WI W~ (391) 

Nb. de pontes/30 jrs 25,l 36,2 32,3 37,8 24,6 *** 
w (892) (398) (4>3) 

Nb. d’oeufs/30 jrs 278,8 408,4 332,3 367,1 10,9 ** 
(135,O) (130,s) (53,6) (71,4) 

D2 El E2 

ix 
a+ 
b - ix 

c+ c - c - 
Dl 
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4. Discussion et conclusion 

Le premier resultat de cette etude concerne Yage de debut de ponte. 
Les individus de Daikaina debutent la ponte tardivement par rapport a 
ceux d’Elevi. Ce resultat obtenu sur les individus de deuxieme generation 
de laboratoire confirme ce qui a ete observe chez ceux de la Premiere 
generation (cf. Chapitre III). L’age de debut de ponte chez les individus 
“hybrides” est de type precoce, et est comparable a celui des individus de la 
souche d’Elevi. Ce resultat suggere l’existence d’un contrale gtketique de 
l’fige de debut de ponte avec une probable dominante du/des g&ne(s) 
determinant la reproduction precoce. La reproduction precoce peut &re 
consideree comme avantageuse dans les populations de bulins car la 
dynamique des populations depend etroitement des conditions hydriques, 
la pet-iode de mise en eau pouvant &re saisonr&rement tres reduite 
(Brown, 1980; Cantrell, 19Sl). La reproduction precoce chez les hotes 
intermediaires de parasites est aussi consideree comme faisant partie de 
mecanismes d’adaptation au parasitisme car elle leur permet de 
developper une descendance avant une eventuelle castration parasitaire 
(Minchella, 1985; Ruiz, 1991). 

Le deuxieme rkxtltat concerne la fertilite des individus. Les “hybrides” 
ont eu un nombre de pontes et un nombre d’oeufs globalement superieurs 
a ceux des individus temoins des populations de Daikaina et d’Elevi. Ce 
r&x.ltat reflete probablement l’effet heterosis ou vigueur “hybride” qui 
peut etre observe lorsqu’on croise deux races geographiques ou deux 
especes differentes et se traduit par une augmentation de la survie, de la 
croissance et de la fertilite de ces “hybrides” (Shull, 1914). Deux 
principales hypotheses ont ete avancees pour expliquer l’effet heterosis: il 
pourrait resulter soit d’une combinaison fortuite de quelques “bons genes”, 
soit de l’heterozygotie (Falconer, 1981). L’heterozygotie se manifeste par 
le mecanisme de la dominante ou de la superdominance. L’hypothese de 
dominante considere l’heterosis comme l’inverse de la depression de 
consanguinite. En effet, chez l’hybride peu de genes recessifs se retrouvent 
a l’État homozygotes (Castle, 1906). L’hypothese de superdominance est 
basee sur la superiorite des genotypes heterozygotes r&lises chez l’hybride 
par rapport aux genotypes homozygotes respectifs des parents (Shull, 
1914; Dobzhansky, 1952). Une correlation positive entre le niveau 
d’heterozygotie et la valeur s&ctive (fertilite et viabilite) des individus a 
et& observee chez certains organismes, variant parfois avec le stade de 
developpement, mais elle a ete absente chez d’autres, ce qui suggere que 
l’heterosis ne depend pas uniquement du niveau d’heterozygotie (Mitton 
& Grant, 1984; Zouros & Fohz, 1987). Il n’est pas facile de mettre en 
evidence l’importance relative des differentes hypotheses. D’apres Mitton 
& Grant (1984), environ 70 a 80% des effets de l’heterosis sont dus a 
l’heterozygotie, 15 a 20%, dus aux combinaisons specifiques de genes et le ,, 
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reste, à des causes non decelables. Le croisement entre des individus 
originaires de differentes races géographiques n’aboutit pas forcement a 
une augmentation de la valeur sélective des “hybrides”. Dans certains cas, 
une dépression due a la non compatibihte des génomes chez des races 
geographiques a ete observee (Dobzhansb & PavlovsQ, 1967; 
Vrijenhoek, 1985). 

Les descendants des croisements entre B. globosus de Daikaina et 
d’Elevi se sont reproduits precocement et ont eu une fertitite supérieure a 
celle des descendants temoins des deux populations. 
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QUATRIEME PARTIE 

GENETIQUE DE LA SUSCEPTIBILITE 
CHEZ B. TRUNCATUS ET B. GLOBOSUS 
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CHAPITRE i 

TECHNIQUES D’INFESTATION DES MOLLUSQUES AU 
LABORATOIRE 

Les oeufs de Schktosoma huemutobium filtres d’urines de bilharziens 
ont ete reçus de C&e d’ivoire, sur de petites lamelles de filtre de nytrel 
baignant dans du liquide physiologique. Ils ont et& transferes dans un 
cristallisoir contenant de l’eau de source et ont et& exposes a une lumiere 
artificielle. L’eclosion est induite par le double choc osmotique et 
thermique. Les jeunes bulins de 2 ii 4 mm de taille ont ete 
individuellement mis en contact avec un lot de 5 miracidiums, dans des 
cupules de Disposo-Trays pendant 4 heures a 26’C. 

CHAPITRE il 

SUSCEPTIBIUTE DES “HYBRIDES” INTERPOPULATIONS 
DE B. GLOBOSUS A S. HAEMATOBIUM 

1. Introduction 

La variabilite geographique de la susceptibilite des mollusques aux 
schistosomes est connue depuis fort longtemps (Cram, 1953). De 
nombreuses etudes recentes ont mis en evidence une forte adaptation des 
schistosomes aux mollusques locaux par rapport aux mollusques 
originaires de populations allopatriques (Wright, 1977 Mutani et d, 1983; 
Wright & Rollinson, 1984; Xia, 1990; Vera, 1991). Cette presence de 
populations de mollusques susceptibles et de populations de mollusques 
resistants aux schistosomes est interessante parce qu’il semble possible u 
priori d’introduire des mollusques resistants dans une population de 
mollusques sensibles (Hubendick, 1958; Richards, 1970; Woodruff, 1978). 
De plus, Richards & Merritt (1972) et Richards (1973, 1975) ont montre 
que la susceptibilite des mollusques aux schistosomes avait un 
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determinisme genetique d’ou l’éventualite de transfert de gene de 
resistance aux schistosomes d’une population a une autre par croisement 
entre individus kistants et individus susceptibles. Cependant, malgré 
l’avantage que les individus résistants ont d’echapper aux pressions 
parasitaires, le gene de resistance n’est pas fixe dans les populations de 
mollusques. Il y aurait donc un desavantage s&ctif lie a la resistance (coOt 
de la resistance) du mollusque (Wright, 1971) Cette hypothese a et6 
testee par Minchella & Loverde (1983). Ces auteurs ont alors montre 
qu’en presence de Schktosoma mansoni et des Bîomphduti glabrata 
susceptibles, les B. gkzbrata resistants accusaient une baisse considerable 
de la reproduction (nombre d’oeufs produits). Plusieurs etudes 
prGni.naires doivent donc &re menees au laboratoire avant une 
eventuelle introduction de mollusques Aistants. En particulier: (i) si les 
deux populations de mollusques mises en contact presentent une 
incompatibilite reproductive, elles ne pourront pas former une seule 
population. Toutefois, les mollusques resistants introduits pourraient etre 
capables d’4.irniner les mollusques locaux par competition et s’adapter au 
nouveau biotope. (ii) Si les individus des deux populations echangent des 
gknes, les genes de resistance pourraient introgresser le genome des 
individus susceptibles et la population hybride pourrait s’adapter aux 
conditions du milieu. Il est donc nkessaire dans un premier temps de 
tester la possibilite de croisements entre individus des deux populations, et 
la susceptibilit6 des “hybrides” au parasite. 

Dans le modkle Biomphalati glabrata/S. marwoni, Richards (1973) a 
montre a partir de souches de parasites et de mollusques s&ctionnees au 
laboratoire, que chez les individus susceptibles a l’&at juvenile, la 
resistance a l’&at adulte etait d&erminee par un seul @ne dominant. En 
revanche, la susceptibilit6 a l’État juvenile a un d&erminisme complexe, 
dependant d’au moins quatre groupes de genes. Nous ne connaissons 
aucune etude portant sur le determinisme g&-r&ique de la susceptibilite 
des mollusques dans le modele bulins/schistosomes. Chez B. globosus, 
nous avons montre que le croisement entre individus originaires de 
populations eloignees gbographiquement, caracterises par des locus 
diagnostiques, aboutissait a une descendance “hybride” ayant une survie et 
une croissance comparable a celle des descendants des populations 
parentes (cf. 3eme Partie, Chapitre III). De p1r.r~ leur fertilit6 6tait 
meilleure que celle des populations parentes (cf. 3 me Partie, Chapitre 
IV). Le but de la presente etude a ét6 d’&aluer la susceptibilite des 
descendants “hybrides” issus de croisements entre individus originaires de 
deux populations prtkentant une difference elevee de niveau de 
susceptibilite & S. huemutobium. 

2. Mathrie biologlque 
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Nous avons utilise les populations de B. gZobosu.s de Daikaina (Niger) et 
d’Akakronzipris (Cote d’ivoire) pour plusieurs raisons: 
- la population de & globosus de Daikaina est tres faiblement susceptible a 
S. huematobium du Niger et d’autres origines (Vera, 1991) alors que celle 
d’Akakronzipris est tres susceptible & S. hzematobium du Sud de la Côte 
d’ivoire (NGoran, Comm. pers.), 
- les deux populations de B. gZobosu.s peuvent etre caracterisees par deux 
locus diagnostiques EST-2 et PGM-1 (cf. 2eme Partie), Leurs descendants 
“hybrides” seront alors heterozygotes a ces deux locus. 

La population de S. huematobium utilisee est sympatrique a B. g2obosu.s 
d’Akakr0nzipri.s. Les oeufs de schistosomes ont ete obtenus a partir 
d’urines de onze malades prelevees a Akakronzipris par E. K Ngoran 
(CEMV de Bouake). 

3. Protocole expkimental 

Les parents sauvages .&aient constitues de deux lots de mollusques 
comprenant 21 individus d’Akakronzipris (A) et 30 individus de Daikaina 
(D), tous recoltes en Mars 1991. Ces mollusques ont ete isoles dans des 
boîtes de 15Oml. Une ponte a ete recoltee par individu et a ete incubee 
individuellement. Les jeunes eclos ont ete eleves dans les memes boîtes 
jusqu’a l’age de 15 jours. 2 a 3 individus par ponte ont ete tires au hasard 
pour constituer deux lots de 60 descendants A et de 60 descendants D. Ces 
individus de Premiere generation (GI) encore vierges ont éte isolés 
individuellement dans des boîtes de 15Oml et ont ete eleves jusqu’a 
maturite sexuelle. L%ge de debut de la ponte par autofecondation de ces 
individus a ete note. 

A 120 jours, la plupart des mollusques etaient sexuellement murs. 
Parmi ces derniers, 40 individus A et 40 individus D ont ete tires au hasard 
dans chaque lot pour la suite de l’experience. Parmi les 40 individus A, 20 
individus ont 6th tires au hasard pour constituer 10 couples A/A. Le 
meme protocole a ete suivi a partir des 40 individus D pour constituer 10 
couples D/D. 20 couples A/D (couples mixtes) ont ete constitues a partir 
des individus restants. Pendant cinq jours, les copulations femelles des 
individus ont ete relevees cinq fois par jour, toutes les deux heures. Tous 
les individus ont ensuite ete isoles. Deux pontes ont ete prelevees par 
individu, et ont et& incubees separement jusqu’a l’eclosion des jeunes de 
deuxieme generation (G2). 

A 15 jours, deux indivrdus ont et& tires au hasard parmi les descendants 
G2 issus de chaque ponte des couples mixtes et analyses par 
electrophorese pour les locus EST-2 et PGM-1. Cette etude avait pour but 
de verifier si les descendants des couples mixtes etaient effectivement 
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“hybrides” et poss6daient alors les allkles des deux populations. Le cas 
6ch6ant, les descendants etaient éliminés. 

1 

BURKINA FASO 

COTE-D’IVOIRE 

l Planche 5 
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Apres ce contrôle, les descendants retenus des 4 groupes de “meres” ont 
ete exposes aux miracidiums de S. huematobium: 4 a 8 descendants par 
“mere”, de taille 2 a 4 mm ont éte exposés individuellement à la dose de 5 
miracidiums par mo 

A partir du ii2 
us ue. 

30 m jour post-infestation, les mollusques ont éte 
co 

ii 
troles individuellement pour l’emission de cercaires et ce jusqu’au 

60 me jour, Le taux de susceptibihte des descendants d’une mere 
represente le rapport du nombre de descendants parasites, par le nombre 
de descendants exposes survivants. La duree de la periode prepatente chez 
les individus a ete notee. Elle represente l’intervalle de temps qui separe la 
date d’exposition des mollusques et la date de Premiere emission 
cercarienne. 

L’Qe de debut de la ponte a ete compare chez les individus GI par une 
analyse de variante a un facteur. Le nombre de copulations femelles des 
individus “mer-es”, la duree de la periode prepatente et le taux de 
susceptibilite des descendants G2 ont ete compares entre les groupes par 
le test de Kruskal-Wallis. En cas de non homogeneite des groupes,.le test 
non-parametrique de comparaisons multiples de Noether (1976) a éte 
utilise pour determiner les paires de groupes qui differaient 
significativement pour les variables comparées. 

4. Rkwltats 

L’fige de debut de ponte n’est pas significativement different entre les 
individus de Daikaina (72,2 jours) et ceux d’Akakronzipris (783 jours) 
(FI 113 = WW 

Le tableau 26 indique le nombre de “meres” isolees, et le nombre de 
“meres” retenues apres la ponte et le controle de l’allofecondation. Le 
nombre de descendants exposes aux miracidiums, survivants et survivants 
parasites pour chaque mere est donne au tableau 27. 

Le nombre de copulations femelles des parents, la duree de la periode 
prepatente et le taux de susceptibilite des descendants sont 
significativement differents entre les quatre groupes (Tableau 28 A). Les 
groupes ont ete ensuite compares deux a deux (Tableau 28 B): 
- le nombre de copulations femelles des individus D dans les couples D/D 
est significativement superieur Zt celui des individus A dans les couples 
A/A et A/D, 
- la duree de la periode prepatente chez les descendants des couples D/D 
est significativement superieure a celle qui est observee chez les 
descendants des couples A/A et des couples A “femelle”/D “mâle”, 
- les descendants des couples D/D sont tres significativement moins 
susceptibles que les descendants des couples A/A et les “hybrides” de 
mere A (p<O,OOl). Les “hybrides” de mere D sont significativement moins 
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susceptibles que les descendants A/A (p<O,Ol) et les “hybrides” de mere 
A. 

Nous avons considere ensuite les deux categories de “mâles” et nous 
avons tester si le taux de susceptibihte des descen 
l’origine de l’individu “mere”. La valeur obtenue du X 9 

ants dependait de 

significative (p 
(9,19; ddl = 1) est 

=0,002), indiquant un effet de l’origine de l’individu 
femelle sur le taux de susceptibilite des descendants. 

Tableau 26. Nombre d’individus “meres” retenus a chaque phase de 
rexperience. 1 = 
couple A/D; 3 = 

mere D issue de couple D/D; 2 = mere A issue de 

couple A/A. 
mere D issue de couple D/A; 4 = mere A issue de 

M&e 

Nombre d’individus: 
------------------------------- 
iSOlt% ayant pondu allof&ond& 

1 20 19 19 
2 20 14 11 
3 20 15 14 
4 20 18 18 
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Tableau 27. R&&at de l’exposition des quatre groupes de descendants 
aux miracidiums de S. haematobium. 1 = descendants issus des 
croisements D/D; 2 = descendants “hybrides” de mkre A; 3 = descendants 
“hybrides” de mkre D; 4 = descendants issus des croisements A/A; Ni, Ns 
et Np signifient respectivement nombre de descendants expos&, nombre 
de survivants et nombre de survivants parasitks. 

1 2 3 4 
MhX Ni Ns Np Ni Ns Np Ni Ns Np Ni Ns Np 

1 660 866 77 0 5 5 4 
2 5 5 0 886 77 15 5 3 
3 550 885 74 0 5 4 4 
4 550 854 77 4 5 5 5 
5 550 876 74 3 5 5 5 
6 551873 77 3 5 5 4 
7 550 876 66 0 5 5 5 
8 660 83177 2 5 5 3 
9 552 873 88 3 7 7 3 
10 660 884 77 0 6 6 3 
11 550 885 77 0 6 6 5 
12 5 5 0 771663 
l3 5 5 0 770661 
14 5 4 1 773663 
l5 5 5 0 6 6 3 
16 5 5 0 6 6 2 
17 5 5 0 6 6 1 
18 5 5 0 6 6 5 
19 5 5 0 

Total 98 97 4 l3a 74 49 98 92 20 100 99 62 
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Tableau 28. Copulations femelles des parents, duree de la période 
prepatente et taux d’infestation des descendants. AZ Test d’homogénéite 
des groupes. A = Akakronzipris; D = Daikaina; H 3 = khi carré du test 
de Kruskal-WalIis; ** = pcO,Ol; *** = p<O(O&l B: Test non- 
parametrique de comparaisons multiples sur le ta& de susceptibilite des 
descendants. Les groupes (1, 2,3 et 4) peuvent etre identifies a partir du 
Tableau 28 A. - = difference non-significative; + = pco,o5; 
+ + = p<O,Ol; + + + = p<O,OOl. 

Mâle 
Femelle 
Groupes 

D A 
D A D A 
1 2 3 4 

H(3) 

Copulations 295 
femelles (1914) 

P&iode 42,s 
prepatente (jours) (1,OO) 

1,8 1,45 1,65 14,44 ** 
@,W owf9 ww 

4073 368 
(4967) (1,73) $$ 

29,24 *** 

Taux de 0,045 0,655 0,224 0,648 4q2.5 *** 
susceptibilite @,W WW @Y@ (0,275) 
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5. Discussion et conclusion 

Nos r&ultats montrent que l’age de debut de ponte ne differe pas 
significativement entre les individus de Daikaina et d’Akakronzipris. La 
valeur obtenue pour les individus de Daikaina est legerement superieure a 
celle qui a 6th obs &e pour la meme population dans l’experience du 
Chapitre IV de la 3 si me Partie. Cette difference peut provenir du fait qu’il 
s’agit de differents echantillons recoltes a intervalle d’un an. De plus, les 
effectifs (18 et 46) de ces echantillons sont tres differents. 

Les individus D copulent plus comme femelle que les individus A. Un 
r&ultat semblable avait ete obtenu lorsque les individus de Daikaina 
avaient 6th croises ceux d’Elevi. L’inter& de ce resultat a ete discute au 
Chapitre III de la 3 $ me Partie. 

La duree de la periode prepatente est plus grande chez les individus de 
Daikaina. Ce r&.ultat peut &re interprete comme une mauvaise 
compatibilite des individus de Daikaina en accord avec Frandsen (1979), 
Southgate et aL (1980) et Minchella & Loverde (1985) qui considerent 
qu’une courte periode prepatente est l’indice d’une bonne compatibilite du 
systeme hôte-parasite. Cependant, Touassem & Jourdane (1986) ont 
montre que la duree de la pet-iode prepatente pouvait presenter des 
variations en fonction des facteurs abiotiques sans aucun rapport avec la 
compatibilite. 

La reussite du cycle parasitaire chez le mollusque est la resultante de la 
susceptibilite du mollusque et de l’infectivite du parasite (Wright, 1971; 
Combes, 1985). Dans notre cas, les quatre groupes de mollusques ayant 
et6 infestes par la meme population de S. huematobium, nous interpretons 
le suc& de l’infestation en terme de susceptibilite du mollusque. 

65% de descendants issus des croisements A/A ont ete susceptibles a 
leur population locale de S. haematobium. Ce niveau de susceptibilite est 
voisin du taux 71% obtenu par Ngoran (Comm. pers.) chez la meme 
population d’hôte et de parasite. En revanche, les descendants des couples 
D/D ont presente un tres faible taux de susceptibilite A S. haematobium 
d’Akakronzipris. Des r&ultats comparables ont deja ete obtenus lorsque 
B. globosus de Daikaina a ete confronte h S. haematobium de trois 
localites au Niger: Kourfii Koura (7,7%), Damou Kaodi (0%) (Vera, 
1991) et Bangario (0%) (Njiokou, donnees non publiees) et une localite de 
Côte d’ivoire, Mopk (0%) (V&a, 1991). L’ensemble de ces donnees 
confiie une faible susceptibilite des individus de Daikaina a plusieurs 
populations de S. haematobium. Des descendants “hybrides” de mere A ou 
de mere D sont susceptibles au parasite. Lorsque l’individu mere est 
originaire de la population A, les descendants ont un taux eleve de 
susceptibilite. Les “hybrides” de “mere” D ont un taux de susceptibilite plus 
elev& que celui des descendants de couples D/D mais la difference n’est ‘, 
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pas significative. L’ensemble de ces obsemations ne conduit pas a une 
interpr6tation genetique simple. Plusieurs facteurs peuvent etre a Yorigine 
de ce type de resultats. En effet, les taux de susceptibilite des individus de 
Daikaina et d’Akakr0nzipri.s suggerent l’existence d’un polymorphisme des 
genes responsables de la susceptibilite dans les deux populations. Les 
croisements ont donc et6 r&.lis& entre des individus qui n’etaient pas tous 
homozygotes pour les genes etudies. De plus, Richards & Merritt (1972) 
ont montre dans le cas du couple Biomphahia glabrata/S. munsoni que la 
susceptibilite des individus a l’État juvkùles dependait d’un systeme 
multigenique, des individus meme resistants pouvant porter des facteurs 
de susceptibilite. Ainsi, chez des individus sklectionnes et dont la 
descendance par autofecondation etait a 100% resistante, les descendants 
issus de leurs croisements pouvaient presenter des individus susceptibles. 
Si un tel d&erminisme existe chez B. globosus, de tels resultats peuvent 
&re attendus. 

Notons qu’un effet de l’origine de l’individu mer-e sur le suc& de 
l’infestation des descendants a et6 observe. En effet, les descendants 
“hybrides” ont eu un taux de susceptibilite globalement comparable a celui 
des descendants de meme origine que leur mere. Ce resultat suggere 
l’existence d’un determinisme de type cytoplasmique, par exemple, 
mitochondrial. 

L’ensemble de ces resultats montrent qu’il n’est pas facile de prevoir 
l’evolution des genes de resistance en cas d’introduction de mollusques 
resistants dans des populations de mollusques susceptibles. Il semble en 
effet que le parasite soit capable d’infester des mollusques “hybrides”. Un 
autre rckltat a l’avantage du parasite concerne l’fige de debut de ponte. 
En effet, les croisements entre individus de Daikaina et d’Elevi ont montre 
que le gene de reproduction pr&oge etait dominant chez les mollusques 
“hybrides” (cf. Chapitre IV de la 3 me Partie). La reproduction precoce 
des hotes intermediaires est avantageuse pour le parasite’ puisqu’elle 
permet le maintien des individus susceptibles. 

CHAF’ITRE Ill 

ANALYSE COMPAREE DE LA SUSCEPTIBILITE 
DE 6. TRUNCATUS A S. HAEMATOBIUM 

1. Introduction 
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L’etude de la structure genetique a montre que les populations de B. 
truncatu de Cote d’ivoire peuvent etre caracterisees par leur phenotype 
au locus NP-1. Certaines populations ont fixe le phenotype & une bande, 
d’autres le pheno@ e & trois bandes et d’autres enfm possedent les deux 
phenotypes (cf. 2 ’ Partie). Rapp elons qu’aucun individu & phenotype 
intermediaire n’a et& observe dans les populations mixtes, ce qui suggere 
l’existence de deux sous-populations. La population de B. truncatus de 
Ferkessedougou possede les deux phenotypes. D’autre part, le role de ces 
bulins dans la transmission de la population locale de S. haematobium a 
et& mis en evidence par l’observation des individus parasites naturellement 
(Sonon, 1987) et par l’infestation exp&irnentale des individus (Ngoran, 
Comm. pers.). La presente etude a et6 menee dans le but d’&aluer la 
susceptibilite des deux sous-populations A S. huemutobium. 

2. Mat&e1 biologique 

Les deux types d’individus de la population de B. truncatus de 
Ferkessedougou ont ete separes des la premier-e generation et ont et6 
maintenus pendant un an au laboratoire avant l’experience. 

La population de S. haematobium utilisee est originaire de Natio, et est 
supposhe etre la m&me que celle de Ferkessedougou, ville voisine 
appartenant au msme systeme epidkmiologique. Les oeufs de S. 
haematobium ont et6 obtenus a partir d’urines de 11 malades preleves par 
K. E. Ngoran en Septembre 1991. 

3. Protocole expkimental 

Douze bulins jeunes et vierges (parents) tires au hasard par population 
ont et6 isoles dans des boîtes de 150 ml. Ils ont et6 eleves jusqu’a maturite 
sexuelle. Deux pontes ont et& recoltees par parent et incubées 
individuellement. Les parents ont &tZ &udi& par electrophorese pour 
confirmer leur phenotype au locus NP-1. Les desce dants 
autofecondation conservent le phenotype parental (cf. 8 3 me 

par 
Partie, 

Chapitre II). Apres eclosion, les descendants ont ete eleves dans des boîtes 
de 150 ml. 4 a 6 descendants de 2 a 4 mm de taille par parent ont été 
exposés individuellement aux miracidiums & la dose de 5 miracidiums par 
mollusque. Les descendants de chaque parent ont et6 élevés ensembles. A 
partir du 30eme jour post-infestation, les mollusques ont été 
individuellement contralés pour l’émission de cercaires jusqu’au 60eme 
jour. Le nombre de descendants emettant des cercaires par parent et la 
dur6e de la periode prépatente chez ces descendants ont été notés. La 
proportion de descendants parasités par parent a été comparée entre les 
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deux sous-groupes par une ANOVA adaptee a l’analyse des frequences 
(McCullagh & Nelder, 1983). La duree de la periode prepatente du 
parasite chez les individus a et6 comparee dans les deux groupes par une 
ANOVA a un facteur. 

4. Rbltats 

Le détail du nombre d’individus exposes, survivants, et survivants 
parasites par sous-population est fourni au Tableau 29. Le taux de 
descendants parasites par parent est significativement plus eleve dans le 
sous-groupe presentant le phenotype a trois bandes que dans l’autre sous- 
groupe (Tableau 30). La duree de la periode prepatente n’est pas 
significativement differente entre les deux sous-populations (Tableau 30). 

5. Discussion et conclusion 

Les deux sous-populations. de B. truncatus ont presente des individus 
susceptibles & S. hatmatobiwn. Le taux moyen de susceptibilite des deux 
phenotypes qui est de 53% est voisin de la valeur 44% obtenue par 
Ngoran (Comm. pers.). Cependant, la sous-population caracterisee par le 
phenotype a trois bandes a et6 significativement plus susceptible que 
l’autre sous-population, ce qui suggere un role plus important dans la 
transmission de la schistosomiase. Nous devons cependant mentionner 
que la production cercarienne n’a pas et6 evaluee. En effet, un faible taux 
de mollusques susceptibles peut etre compense par une production 
cercarienne elevee (Frandsen, 1979; Mutani et aZ, 1983). D’autre part, les 
individus ayant et6 eleves pendant un an au laboratoire, les frequences 
d’individus susceptibles ou d’individus resistants au parasite ont pu 
presenter des divergences par rapport a celles de l’echantillon d’origine. 
Une etude portant sur des individus de Premiere generation de 
laboratoire, et associant la production cercarienne des individus parasites 
est necessaire pour verifier ce resultat. 

La duree de la periode prepatente est comparable entre les deux sous- 
populations. Cette notion a et6 discutee au Chapitre II. 

149 



Tableau 29. Tableau de données sur l’exposition des descendants des 
deux sous-populations de B. truncatus aux rnkacidiums de 
S. haematobium. NF (1) = phenotype a une bande; NP (3) = phénotype a 
trois bandes. yi, Ns et NP représentent les nombres de descendants 
infestés, de surwvants, et de survivants parasités respectivement. 

rw (11 NI’ (31 

Parent Ni Ns Np Parent Ni Ns NP 

1 6 6 4 1 5 0 ? 

2 4 0 ? 2 5 5 4 

3 6 6 2 3 5 5 2 

4 5 5 1 4 5 4 3 

5 4 4 0 5 5 1 1 

6 6 5 0 6 5 5 4 

7 5 5 1 7 5 5 5 

8 3 3 2 8 5 0 ? 

9 4 4 1 9 5 0 ,? 

10 4 4 2 10 5 5 3 

11 6 6 2 11 5 5 4 

12 5 5 2 12 5 4 4 

Total 58 53 17 60 39 30 
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Tableau 30. SuscepGbiUé des deux sous-populations de B. truncatw à 
S. huematobium. NI? (1) = phknotype ?I une et NP (3) = phknotype 3 trois 
bandes. Les moyennes sont donnkes avec leur kart-type entre 
parenthkses; Les valeurs de F sont donnees avec leur degr& de libertk 
entre parenthkses. NS = non-significat*, *** = p<O,OOl. 

Taux de 
susceptibilitb 

Pkriode 
prkpatente (jours) 

0,320 
V-WW 

0,769 15,3 1 *xc* 
(cwq (l& 18) 

39,4 40,4 1,Ol NS 
cw WI (1 & 46) 

Quelques &udes ont montrk que des mollusques rbsistants et des 
mollusques susceptibles A une souche de schistosome donnke pouvaient 
&re carac&is& par des allozymes ou par leur pigmentation (Richards, 
1973; Michelson, 1981; Rollinson er a& 1990). Cependanf, les &udes de 
sbgrkgation n’ont mis en tkidence aucune liaison entre ces caractkes et la 
susceptibilitk des mollusques (Richards, 1970; Mulvey & Woodruff, 1985). 
La connaissance de plus en plus de groupes de liaisons chez Biomphdakz 
ghzbrata permet d’esp&er la mise en kvidence de liaisons entre les 
marqueurs util.is& et les gknes de rksistance des mollusques hates 
intermediaires (MuIvey ef ul, 1988b). 
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CONCLUSIONS GENERALES. 

Les bulins hotes intermediaires de schistosomes du groupe a oeuf a 
eperon terminal vivent dans differents systemes bioclimatiques, colonisent 
divers types de collection d’eau et presentent une variabilite saisonniere 
de la densite des populations. De plus, la meme espece de bulin peut servir 
d’hôte intermediaire a plusieurs especes de schistosomes, ces derniers 
pouvant présenter des hybrides naturels entre eux. Enfin, pour un meme 
couple bulin/schistosome, la susceptibilite des mollusques varie en 
fonction des populations. Le compartiment mollusque semble donc jouer 
un role preponderant dans l’h&&og&reite des situations epidemiologiques 
prevalant en Afrique de l’Ouest et represente donc, 3 cet egard, le point 
focal de notre problematique. Notre approche a et6 r&lisee par l’etude du 
polymorphisme enzymatique chez les populations de B. tnmatus et de B. 
gZobo.w.s du Niger et de Cote d’ivoire, et des systemes de reproduction 
chez les deux especes de bulins. Les resultats de nos recherches 
contribuent au plan fondamental, 3 la comprehension de l’evolution des 
structures génetiques des populations chez les bulins, et, de façon plus 
appliquee, & la comprehension du fonctionnement des foyers de 
schistosomoses (relation genotypes/milieux, genotypes/susceptibilite, 
approche de lutte biologique par transfert de gene de resistance aux 
schistosomes). 

Le marqueur isoenzymatique s’est r6v616 etre un outil de choix pour 
appr&ier la variabilite genetique des populations de bulins et pour 
controler les croisements entre individus de populations differentes. Il est 
cependant souhaitable d’investir d’autres marqueurs moleculaires 
genomiques (RFLP: Restriction Fragment Leng-th Polymorphism, EUPD: 
Random Amplified Polymorphie DNA) ou cytoplasmiques (ADN 
mitochondrial) pour explorer le genome de façon approfondie notamment 
chez B. tnuzcatus oil le polymorphisme enzymatique dans les populations 
semble tres faible. En ce qui concerne les croisements entre individus de la 
meme population, nous avons propos6 l’utilisation de marqueurs plus 
variables tels que l’ADN minisatelite mise au point chez B. gZobosu.s par 
Jame ef aZ. (1990, 1992a). Notre travail met donc en exergue l’importance 
des marqueurs genetiques qui devraient dorenavant etre pris en compte 
dans toute etude epidemiologique. 
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1. ETUDE DE LA STRUCTURE GENETIQUE DES POPUL4TIONS 

- Au plan fondamental: 
Variation intrapopulation: cette étude a mis en évidence une variabilite 
genetique faible chez B. globosus et tres faible chez B. tmncatus, aussi bien 
par le nombre de locus polymorphes par population que par le nombre 
d’alleles identifies par locus. Ce niveau de polymorphisme est cependant 
legerement superieur a ce qui a ete observe chez ces especes par d’autres 
auteurs (Wright & Rollinson, 1979, 1981; Jelnes, 1986). Ceci est tres 
probablement d0 ZI un echantillonnage intensif des populations de bulins, A 
l’utilisation des individus sauvages et a la prise en compte d’un nombre de 
locus enzymatiques plus eleve. La faible variabilite genetique a ete 
expliquee ZI partir des critikes tkologiques et des syst&mes de 
reproduction des bulins: 
w criteres ecolo&mes: chez les deux especes, la structure discrete des 
populations, les fluctuations de la densite des populations avec des 
possibilites d’extinction et de recolonisation sont des caracteristiques 
pouvant entrainer des pertes d’alli?Aes par derive genetique. 
- svstemes de renroductions: chez B. globosus, la faible variabste 
genetique a ete attribuee essentieLlement aux raisons koiogiques car les 
populations sont en g&-kral en equilibre de Hardy-Weinberg, la 
reproduction se faisant par allofecondation. Une exception est fournie par 
la population d’Elevi qui est en desequilibre de Hardy-Weinberg et dans 
laquelle un rôle de l’autofecondation a et& suspecte. 

Chez B. truncatus, la faible variabilite genetique a ete expliquee par une 
action conjuguee de la derive genétique et de l’autofecondation. Le taux j# 
d’individus aphalliques est g&-r&alement eleve dans les populations, ce qui 
augmente les possibilites d’autofecondation. 

Cependant, la tetraploïdie maintient a travers l”‘h&&ozygotie fsee” 
une diversite alklique elevee permanente pouvant compenser la faible L ‘, 
variabilite genetique chez B. truncatus. 

L’etude des variations temporelles des structures genotypiques chez B. 
gZobom.s a montre que des khantillons pr&ev& ~3 intervalle de six mois & 
deux ans pouvaient pr&enter des modifications significatives de 
ftiquences all&iques dans 37% des cas. Ces modifications peuvent &re 
induites aussi bien par des facteurs stochastiques (fluctuations aleatoires 
de de la taille des populations) que par des facteurs selectifs. 

Variation interpopulation: Maigre le faible polymorphisme enzymatique, 
il existe des locus et des alleles diagnostiques permettant de caracteriser 
des populations. Plusieurs facteurs peuvent expliquer la differenciation 
genetique ainsi observee entre populations. L’éloignement gbgraphique 
semble être un crit&e mdeur pour expliquer la difTérenciation - ~ 
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relativement élevée entre les populations de B. truncatw et de B. g1obosu.r 
du Niger et de Côte d’ivoire. Dans le mGme pays, ce crit&re peut encore 
&e valable pour expliquer la differenciation entre certaines populations, 
notamment au Niger entre plusieurs populations de B. truncatzu (Timia, 
Libor6, Daikaina et Bangario) toutes distantes d’au moins 100 km et 
toutes diffkencikes entre elles, et en C&e d’ivoire entre la population de 
B. globosus d’Elevi tr&s diff&enc%e par rapport ?t celles du Centre et du 
Nord. Cependant d’autres facteurs tels que les barriikes physiques 
(courant d’eau dans les canaux d’irrigation) pouvant isoler des 
populations, les variations de la densiG des populaGons, les 6ventuel.s cas 
d9extinc~ion/recolonisa~ion, peuvent jouer uu rôle dans la dB&enciaUon 
des populations. Il n’apparaît pas clairement de relation entre la distance 
g&ktique et la distance ghographique. Ainsi d’autres populations 
relativement kloigrkes ne sont pas difftkencikes: un exemple est fourni par 
les populations de B. truncatus et de B. globosus du Centre et du Nord de 
la C&e d’ivoire khantillonnkes le long du transet Nord-Sud et dont on ne 
peut pas mettre en &idence une relation entre la distance g&&ique et 
1’6loignement gdographique. Une des explications pourrait &re l’existence 
d’un flux de g&es klevk entre ces populations. Cependant, la prksence de 
quelques alkles prives dans ces populations ne corrobore pas cette 
hypothkse. L’absence de diffkenciation pourrait alors &re d’origine 
historique, par exemple une absence de diffkrenciation entre les 
populations colonisatrices ou une colonisation ZI partir de la meme 
population. 

- Au plan appliqut? 
Relation t&notvoes/milieux: l’in&& immkdiat de l’&ude de la structure 
g&&ique de populations donnees est de fournir des marqueurs 
g6nktiques permettant de caractkiser ces populations. Cette &ude 
demontre que les populations de bulins peuvent &re caract&iskes par 
leurs frequences a.lMiques aux locus polymorphes. Ces marqueurs 
peuvent-ils être corr616s aux grands ensembles bioclimatiques et aux types 
de collections d’eau ? 

Reiation avec les systhes bioclimatiques: 
Chez B. globoszu, les allozymes permettent de skparer trois groupes de 

populations correspondant aux populations de savane sahelienne, de &&t 
et de zone ur6forestike et savane guinko-soudanienne rkunies. Chez B. 
truncatus, les trois groupes de populations s6par6es correspondent & celles 
de la zone saharienne, de la zone sahblienne et celles de la u 
pr6forestigre et de la savane aineo-soudanienne r6unies. 

Reiiztion avec les types de collection d’eau 
Chez B. gZobosu.s, deux groupes de populations sont &par& par les 

ailozymes, correspondant aux populations des canaux d’irrieation d’une ‘, 
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part et celles des rivieres et ruisseaux non seoarees de celles des étangs2 
barrages et mares. 

Chez B. truncutzu, on distingue les populations des mares oermanentes 
et le groupe des autres nooulations. 

Les allozymes semblent donc etre distribues en fonction des systemes 
bioclimatiques, mais cette repartition est moins nette en fonction des types 
de collection d’eau. Il est important de noter que l%tude menee ne nous 
permet pas de dire si cette distribution des allozymes refiete une action 
sélective des diffkents milieux sur les ailozymes ou tout simplement une 
zonation géographique des allozymes due a la discontinuite entre les 
populations. Cependant avec l’anthropisation de plus en plus poussee des 
biotopes des mollusques, par le developpement de barrages, et la lutte 
chimique contre les mollusques, il convient de s’interroger sur le devenir 
des structures genetiques des populations. Notamment, on peut craindre le 
dkloppement de populations presentant des adaptations aux 
modifications de l’environnement, d’oh l’intM?t de l’etude des relations 
entre genotypes des mollusques et milieux occupes. 

Un exemple de l’effet de panthropisation sur la structuration spatiale 
des popuIations de moihtsques est fourni chez B. gZobosu.s au Niger dans fe 
p&irn&re irrigue de Libore, ou deux populations (Libore 8 et Libore 9) 
isolees dans des canaux d’irrigation distants de 2 km seulement presentent 
une differenciation caracterisee par l’existence d’alli?Ies diagnostiques a 
trois locus. Nos observations montrent que les croisements entre les 
individus des deux populations aboutissent & des descendants viables, ce 
qui montre que la differenciation resulte uniquement de l’isolement 
physique dans les differents canaux d’irrigation. 

Ces observations doivent être prises en compte dans les strategies 
d%chantillonnage des populations naturelles: dans le merne perimetre 
irrigu6, des populations rapprochees peuvent presenter une 
differenciation genetique relativement elevee; d’autre part d’une saison a 
Yautre, les structures genetiques peuvent varier significativement. Ces 
caracteristiques devraient etre prises en compte pendant l’Établissement 
des protocoles d’echantillonnage. 

2. ETUDE DES SYSTEMES DE REPRODUCTION 

- Au plan fondamental 
Chez B. hwwxztw, l%tude des croisements a mis en evidence la 

segregation d’aReles chez des individus hetkozygotes. Ceci nous a conduit 
a rejeter phypothese de parthenogenese propos% par Jelnes (1978,1986), 
la reproduction uniparentale se faisant par autofecondation. Nous 
confirmons le systeme de reproduction (autofkondation et 
allofecondation) defini chez B. trz.mxztu.s par Larambergue (1939). Nos . 
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resultats suggerent de plus une preponderance de l’autofecondation sur 
l’allofecondation. Nous avons alors propose une interprétation 
genotypique des &ultats d9électrophorese chez cette espece polypIoïde en 
prenant en compte le systeme de reproduction et le type de segregation 
chromosomique. 

Chez B. globosus, nous avons montre que le mode de reproduction 
pouvait presenter des variations entre les populations. En effet, l’etude des 
valeurs sélectives suggere que la population de Daikaina se reproduit par 
allofecondation comme l’avait montre Jame ef ul (1991) alors que celle 
d’Elevi se reproduit au moins partiellement par autofecondation. Ces 
resultats corroborent ceux de l’&ude de la structure g&r&ique. 

Un autre resultat concerne l’etude de l’isolement reproducteur entre 
populations eloignees geographiquement. Nos resultats chez B. gZobosus 
suggerent qu’il n’y a pas d’isolement reproducteur entre les populations du 
Niger et de Côte d’ivoire. Pour certains individus qui n’ont pas 6% 
allofecondes pendant les croisements interpopulations, nous emettons 
l’hypothese d’une selection de l’autofecondation. L’utilisation de 
marqueurs plus polymorphes du type minisatellites (Jame et a& 1991) 
permettant de caracteriser les differents individus d’une meme population 
est necessaire pour confirmer ces resultats. Les descendants “hybrides” 
survivent et grandissent aussi bien que les descendants des populations 
d’origine. De plus, leur reproduction est meilleure. 

Ces rkwltats @sentent des application syst&natiques. En effet, ma&rk les 
diffkrences de morphologie, & susceptibilité! aux schktosomes, et lk prksence 
dks locus diagnostiques entre les popukztions de B. p1obosu.s de Côte dyvoire 
et ak Nigec kz compatibilité? reproductive entre elles montre que leur holement 
gdographique n’a pas aboutit ~3 la spA5ution Il s’agit donc dk la même esptke. 

Ces resultats sont importants car ces populations presentent des 
differences de susceptibilite aux schistosomes. On peut alors mettre en 
place une etude de la genetique de la susceptibilit6 du mollusque au 
schistosome. 

Chez B. globosm, les descendants “hybrides” issus des croisements entre 
individus de Daikaina et d’Akakronzipris sont susceptibles a S 
huematobium d’Akakronzipris, le taux de susceptibilite des individus 
refl&ant cehri de fa population d’origine de l’individu mere. Cette étude 
montre un fort effet du genotype maternel sur la susceptibilite des 
descendants. Le determinisme de la susceptibilite ne semble pas, a priori, 
etre de type mendelien simple. L’explication pourrait &re l’existence d’un 
d&erminisme multigenique, l’existence de polymorphisme de ces genes 
dans les populations etudiees ou enfm un contrale de type cytoplasmique, 
par exemple mitochondrial. D’autres investigations sont necessaires avant 
une discussion plus poussee de ces resultats. 

Deux sous-populations de B. truncatus de Ferkessedougou caracterisees 
au niveau d’un locus enzymatique presentent des taux differents de . , 
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suscepUbiliG à S. haematobîurn, Il est nécessaire que cette étude soit 
menke sur des descendants de premikre gknération pour confirmer ces 
r&.&ats. Nous avons attir6 l’attention sur le fait que l’existence d’une 
diffkrence de susceptibilitk entre des individus caractkisks par des 
gknotypes diffkrents n’implique pas l’existence de liaison entre ces 
marqueurs. Si le dkterminisme g&&ique de la susceptibilitk est connu, 
une &ude de s$@gation de ces caractkes chez des individus 
hktrkozygotes est nkcessaire pour rechercher ces liaisons. 

- Au plan appIiqu& 
a1 Imuact sur les fovers 
dynamique des population.~ 

L’&ude des syst&mes de reproduction a mis en kvidence entre les 
populations, des diffkrences au niveau des paramktres dkmographiques 
(Age de debut de ponte, nombre d’oeufs pondus, survie) et au niveau du 
mode de reproduction. Il convient de s’interroger si cette variation est 
retrouke en population naturelle car elle aurait une incidence sur la 
dynamique des populations, Par exemple, une reproduction pr&oce peut 
&re consid&e comme avantageuse pour un hôte intermkdiaire car elle 
lui permet de produire une descendance avant une kventuelle castration 
parasitaire: ce mode permet de perpktrer le g6notype “mollusque 
susceptible aux schistosomes” dans les populations. 

L’allof6condation est g&&alemen~ consid&e comme avantageuse 
chez les organismes hates, car elle permet de produire des gbnotypes 
vari& parmi lesquels certains pourront khapper aux pressions 
parasitaires. 

L’autofkcondation peut kgalement prksenter un avantage pour les 
organismes chez lesquels la densitk des populations P&ente des 
variations saisonnikres, en effet, les individus peuvent se retrouver seuls 
pour la reproduction. Cette situation peut &re retrouvke notamment dans 
Ies mares temporaires oh la durke de mise en eau peut &tre tr&s r6duite 
(Mouchet, Comm. pers.). L’autofkondation peut aussi &re importante au 
moment de la recolonisation des points d’eau et de la mise en place des 
peuplements. On peut se demander si la prkpond&ance de 
l’autofkondation chez B. truncatu.s ne ferait pas de cette espke un 
excellent colonisateur en milieu naturel. On devra dksormais prendre en 
compte toutes ces conclusions dans les 6tudes men6es sur le terrain. 

impact sur lk transmksion 
- Variabilh g&&ique des mollusques et leur suscepCbilM Rôle du 
mollusque dans la transmission 

La r6ussite de l’infestation des mollusques est la rksultante de la 
susceptibilit6 des mollusques et de l’infestivité du parasite (Wright, 1971; 

157 



Combes, 1985). On peut s’interroger sur le rôle joue par le mollusque hôte 
intermediaire dans la transmission. 

Nos résultats sur la structure genetique des populations ont montre 
que les populations de mollusque presentent des dif&ences genétiques 
entre elles. LGfestation des descendants “hybrides” chez B. gZ&xsw a 
montre un effet hautement significatif du genotype du mollusque sur la 
susceptibilit& Un resultat certes prt%minaire montre une diffkence de 
susceptibilit6 entre deux sous-populations de B. truncutu.s. L’ensemble de 
ces observations temoigne d’un rôle important du genotype du mollusque 
daus la compatibilite globale observee. 

Ces resultats nous interpellent sur la methodologie de l’etude de la 
susceptibilite des mollusques aux schistosomes. La variabilite genetique 
mise en evidence dans les populations de mollusques hôtes intermediaires 
doit Gtre prise en compte. Il semble alors necessaire de pouvoir identifier 
le nombre de parents sauvages fournissant les descendants a infester et de 
contrôler les descendances de façon A pouvoir analyser les variantes intra- 
groupes et inter-groupes sur les résultats obtenus. Ces protocoles pourront 
en meme temps permettre une comparaison plus rigoureuse entre les 
resultats de differentes experiences. 
b) Imuact sur la mise en nlace des stratezies de lutte malacolozicwe 

Ma&re des precedents anciens, la lutte biologique est encore tres peu 
developpee car elle necessite la connaissance de la biologie des 
organismes indesirables et des organismes utilises pour lutter contre eux, 
(c’est-a-dire leur diversite genetique, la structuration des populations et les 
facteurs d’evolution des structures genetiques de ces populations). 

Chez les mollusques hotes intermediaires de schistosomes, l’existence 
d’individus susceptibles et d’individus resistants au parasite a et6 A la base 
du developpement de l’idee de mener une lutte biologique par 
introduction de mollusques resistants dans les populations de mollusques 
susceptibles. Les travaux de Minchella & Loverde (1983) et de Richards 
(1973, 1975) montrent que plusieurs parametres doivent etre contri316s au 
laboratoire avant toute introduction de mollusques resistants. Il nous a 
semble important d’analyser en particulier, les systi?mes de reproduction, 
les parametres demographiques chez les descendants “hybrides” et leur 
susceptibilite aux schktosomes. 
Zes syst2mes de reproduction: la Premiere difficulte c’est l’autofecondation. 
En effet si les populations etudiees se reproduisent par autofecondation, 
on ne peut pas transferer le gene de resistance par la reproduction. Par 
exemple chez B. trzuzcatus, l’aptitude a la reproduction croisee est faible, ce 
qui n’est pas favorable a de telle manipulation. Ainsi, si des individus 
resistants sont introduits dans une population d’individus susceptibles au 
parasite, ils doivent pouvoir Grniner par competition les individus 
susceptibles. Les resultats de Minchella & Loverde (1983) au laboratoire 
montrent que chez Biomphalati gkzbrata, les individus resistants sont * , 
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defavorisés au niveau de la reproduction lorsqu’ils sont en présence des 
individus susceptibles parasites par S. mansoni. Qu’en est -il chez les 
bulins au laboratoire et sur le terrah ? 

Si les individus resistants introduits peuvent se croiser avec Ies 
individus susceptibles, on peut s’interroger sur la survie, la croissance, la 
reproduction et la susceptibilit4 des descendants “hybrides” engendrbs. 
Nos resultats chez B. gZobo.w ont montr6 que la survie et la croissance des 
descendants “hybrides” etaient comparables a celles des descendants des 
deux populations et leur reuroduction ktait meme mei.Ueure. Ces r6sultats 
devraient être testes sur le terrain. 

Les résultats prGminaires sur la susceotibihte des descendants 
“hvbrides” sont complexes 3 exploiter. Il semble que certains individus 
“hybrides” soient susceptibles au parasite. Notons cependant que les 
individus parents n’etaient pas homozygotes pour les genes de resistance 
ou de susceptibilitk. Les individus homozygotes pour ces caracteres 
pourront etre obtenus par selection au laboratoire. On pourra alors tester 
plus rigoureusement la susceptibilite des descendants “hybrides”. 

La connaissance du d&erminisme gen&ique de la susceptibilitk chez les 
bulins est aussi necessaire pour avancer dans l’analyse des conditions 
pr&.lables A l’introduction des mollusques resistants. 

Des investigations au laboratoire couplkes a des essais sur le terrain 
sont donc encore necessaires pour juger de la faisabilitk de la lutte 
biologique par introduction de mollusques resistants. 
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ANNEXES 

ANNEXES 1: COMPOSITION DES TAMPONS D’ELECTROPHORESE 

- TRIS CITRATE pH 8/8 (TC 8) 

Tampon d’electrodes 
Tris 7536 g 
Acide citrique, monohydrate 3w g 
H20 1000 ml 
ajuster a pH 8 
Tamuon de gei 
Dilution au 1/29 du tampon d’electrodes; ajuster a pH 8 

- TRIS CITRATE pH 6,7/6,3 
Tamoon d’electrodes 
Tris 
Acide citrique, monohydrate 
H20 
ajuster a pH 6,3 
Tamoon de gel 
Tris 
Acide citrique ‘monohydrate 
H20 
ajuster a pH 6,7 

27,o g 
WJ g 
1000 ml 

(497 g 
R63 g 
1000 mi 

- TFUS EDTA ACIDE BORIQUE (TJ2B) pH 8,1/8,6 
Solution met-e 
Tris 2544 g 
EDTA (3912 g 
Acide borique 9728 g 
H20 1000 ml 
Tamuon d’&ctrodes 
Dilution au 1/2 de la solution mere; ajuster & pH 8,6 
Tampon de eel 
Dilution au 1/14 de la solution mere; ajuster a pH 8,1 

- TRIS CITRATE BORATE NAOH (TCB) pH 8,2/8,7 
Tamuon d’electrodes 
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Acide borique 
NaOH 
H20 
ajuster & pH 8,2 
Tamoon de gel 
Tris 
Acide citrique monohydrate 
H20 
ajuster h pH 8,7 

w g 
2,4 
1000 ml 

w g 
1905 g 
1000 ml 

- TRIS EDTA ACIDE BORIQUE (TEB) pH 9/9 
Tamoon d’blectrodes 
Tris 31,62 g 
EDTA 1~23 g 
Acide borique 4986 g 
H20 1000 ml 
ajuster & pH 9 
TarnDon de gel 
Tris 10,54 g 
EDTA 0341 g 
Acide borique 0954 g 
H20 1000 ml 
ajuster & pH 9 

ANNEXE 2: SOLUTION DE BROYAGE DES BULINS (1 litre) 

Tris 192 g 
EDTA 0937 g 
H20 1000 ml 
NADP en solution de 1% dans H20 4 ml 

ANNEXE 3: SOLUTION ALCOOLIOUE POUR FlXATlON DES GELS 
(1 litre1 

Ethanol 400 ml 
Acide ac&ique 100 ml 
H20 500 ml 
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ANNEXE 4: OUELOUES ELECTROMORPHES DES BULINS 

B. truncatus 

A: Variation géographique de l’EST-2 
De gauche à droite: trois premiers individus, originaires de Natio, 
phénotype EST-2g0/100: 
&me aiY 

e 
individu, EST-2l 

le plus fréquent en Côte d’ivoire; 3eme au 
/Ilo: type rencontré en Côte d’ivoire 

uniquement chez les individus de Tienko; 7eme à 10ème individu, 
originaires de Bangario, EST-280/100: type le plus fréquent au Niger; 
IIème a 13ème m mdividus, originaires d’Egypte, EST-2100/1 l”. 
Tous ces individus ont le phenotypes EST-31°0/l l”. 

B: Les deux phénotypes connus au locus GPI-1: 
m trois bandes: GPI-180/100, phénotype rencontré uniquement chez les 
individus de Bangario. 
- une bande: GPI-llOO/lOO, phénotype rencontré dans les autres 
populations. 

C: Les deux phénotypes identifiés au locus NP-1 en Côte d’ivoire: 
individus de Ferkessédou ou, une bande: NP-lloo/loo; 
trois bandes: NP- 1 loo/l “. 

D: Les deux phenotypes identifiés au locus MT-21 
- trois bandes, AAT-2100/110, phénotype rencontre uniquement chez les 
individus de Yamoussoukro 
- une bande, individus de Natio, MT-2 loo/loo, phenotype rencontré dans 
toutes les autres populations. 
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B. globosw 

E: Polymorphisme au locus IDH-1 chez les individus de Liboré 8: 
- bande lente: IDH-1 loo/loo, 
- bande rapide: IDH-1 120/lio, 
- trois bandes: hétérozygote IDH-1 1oo/120. 

F: La peptidase B chez les individus de Liboré 9. I 
Ll: locus PEPB-1, monomorphe dans toutes les populations, 
L2: locus PEPB-2, polymo 
- Bande lente: PEPB-260/69 

he à Liboré 9: 

- Bande rapide: PEPB-2 100/100 
- trois bandes: hétérozygote PEPB-260/100. 

G: Polymorphisme au locus GPI-1 à Daikaina: 
-bande lente: GPI-llOO/lOO, 
- bande rapide: GPI- 1 12’/ 120, 
- trois bandes: hétérozygote GPI-1100/120. 
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ANNEXE 5: MATRICE DE DISTANCES GENETIQUES ENTRE 
E-NS DE B. GLOBOSUS. 
(Voir Tableau 6 pour l’identification des tiantillons). 

E&d. 1 2 5 4.5 k 16 1 10 11 lz 13 14 1s 14 17 18 IV 20 21 22 23 

i nr.nd w .ooi .ooo .13s .ia .020 .m4 .on .os6 .ou .ou .om .m .on .OSI .m .m .m .a2 .2n .~n 37 201 

1 nub. (111 .OW 36 Ah .OSO .Olh .OV .054 .oOl ,011 .OlO .02S .021 .OSS .lR .212 .zR .fu .271 .lll .lW .14S 

suk *LU .lS4 .lR .07.b .02S .024 AS AOS a011 .Oll AZ1 .OZl .OFi .230 .210 .Rd .lSS 31 .lU .loB .lïS 

4 UV4 t<ît .005 .lU .lW .103 JO5 .l% .l% .114 .lo( .106 .lii 37 .lFi .m .2x .2n .2u .m ..nl 

s ELvb WI .llO .107 .107 .laS .m .lU JR .104 .104 .114 .m .zoS .212 ,214 .ln .a1 .m .m 

buli WI .OOS A04 .06? ,019 A.3 .OM .pQ) .b95 .Wl .24S .22S .XS .2ï 382 .202 .201 34 

1 lbua (1:s No .oaI .olh Al .040 AO1 AO1 .w4 .zSS .2l9 .m .a1 .m .197 .m .m 

6 WI, ~S:I .ou .017 .040 .ou .602 .tuz .oos .m ;uv .m .a~ .q7 36 .117 202 

1WU tut .WI .a51 .a46 .oIi -066 .4is 37 .in .lu .zaa .ilb .140 .m .143 

10 1IE fui .005 .OIS dis .bu .022 .m 25s 40 3s 259 .i60 .m 334 

Il OoNa Ill: A04 .os7 .on -045 a6 .201 .lu .no 35 .lu .lW .ltb 

uomtb WI x4 .a .w .241 .22l .2x 34 .269 .200 .m 34 

1s cas Wl .ooo .007 .2H .x4 .m 2% .m .l% .19s .147 

II Fm? wt do4 .w as .m 356 .m .m 33 37 

15 cm w 246 .m .~a .m .zBo 37 .20h ai 

lb #Sa <<aa A01 .ooo .oSs .040 .ou .ou .os2 

17 #IL Il41 .ooo .m As5 .043 .044 .041 

a WC lu1 .on .0x A50 .OR A46 

11 1IPa tw .ool A41 .04q .HJ 

20 LIW :a:1 .Wl .OhS A% 

u lIB4 1::t .mo .ooo 
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ANNEXE 6: MATRICE DE DISTANCES GENETIQUES ENTRE 
ECHANTlLLONS DE B. TRUNCATUS (codage minimisant). 
(Voir Tableau 10 pour l’identification des khantillons). 

Echrat. 1 2 3 4 5 6 7 E , 10 11 12 13 14 15 17 lb 18 19 20 21 22 25 23 24 
~__-- _--_--_ -- 

1 soQ1 1444 .c40 ,044 .MS ,019 .OlJ ,005 .OlO .004 .coO .ooo .otl -os5 ,035 .137 .071 .lW .OSS .lW .14a .lW .071 .092 .109 .lW 

2 swb 

3 1411 

4 lhw 

5aJu 

b CUUb 

1 umc 

8 FEna 

rfm 

10 lina 

II WL 

12 lu1 

1s TAm 

14 blb 

15 AJP 

14 TIE 

11 YW 

10 SM 

l? Ml 

20D.n 

21 uu 

22 En 

23 xl 

24 111 

11 Et? 

Illl 344 .063 .OlP .OlS .w5 ,010 ,000 mn .MO .OZl .OSS .OSJ .lS7 .071 .lW *OS5 .lW .lls .lW .071 .w?‘.lW .lW 

I:l4 .WJ .027 .027 aOS3 .OZE .041 .H4 .044 .027 .031 .OSl .lSS .067 ,105 .031 .lSZ ,145 ,105 .M7 .oBB .105 .105 

I,‘, .02? .OSl .a41 .os4 *OI .MS .%s .0x .027 .027 .12a .1J .lW .027 .140 .140 .lOO .ws .c63 .1w ,100 

1111 .w .w .OOl .015 .019 .OlT :Ocd .c42 .wz .lOl .OB .074 32 .102 .llS .074 .OM .037 .074 ,074 

III1 351 .Ow .OlP .OlS .PlJ .ow A04 .Oc4 .lU -044 .077 .w4 ,101 .115 ,077 .040 .oIP .07J .077 

tu1 .wo .w.s .w1 .wa .ws .OlS .OlJ .llS ,049 .086 .OlS AO1 ,125 .w4 .04T ,019 .08( *ca6 

IW .007 NO A10 .Wl A07 .007 .lo( .MS .Ow A07 ,100 .111 39 .04S A2 .oBo ,060 

Ils1 .wo Ao4 .017 .oSl .OSl .1a .Wl .10( AS1 .lOl .144 .104 .0+7 .#7 .104 .104 

110 .wo .oa .oss .oss .lS7 ,071 ,101 AS5 JW -111 .lW A71 .w2 .lW .lW 

4444 .021 .0.x .035 .lS7 .071 .IW .os5 .lW .14a .lW .071 .wz .lW .lW 

. 4444 .Wl .Wl .lW .os7 *OA ,001 .laS .lll .on .oq.osi .on .on 

9444 .ow .wa .035 ,071 .WO .IW .iw .971 .0s .05i .071 .071 

4114 .OW ,035 ,071 .OW .109 .lW .b?l .OD .054 .071 .071 

4881 .lcH .177 .o;a .lzd .Wl .110 .on .014 .110 A6 

III4 .109 AS5 .lW .lW A71 .OSJ .054 .071 .OSs 

:4:: .071 .lW .189 .14a .lW 31 .148 .148 

1444 .109 .lW ,071 *OS5 .054 .071 .071 

1414 .ita .iw ,071 .107 ,101 .148 

wt..1w .071 ,015 .109 .071 

1414 .os5 .06a .071 .IW 

1111 .OJl .oss .071 

1114 .obE .044 

1114 .109 

,LII 
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ANNEXE 7: MATRICE DE DISTANCES GENETIQUES ENTRE 
ECWNS DE B. TRUNCATUS (codage “hétkozygote fixe”). 
(Voir Tableau 10 pour l’identification des tkhantillons). 

Ecbal 2 J 4 s < 1 I 9 10 II 12 1s 14 15 14 17 1a 19 20 21 22 2.9 24 2s 

1 sa I<l< .wa Al4 .a AO5 .w .Om .ca .#o A40 .w .ca A11 $49 .a3 .024 As9 A10 As9 ,047 .M .02s As? .025 Asa 

2soab I<II A4 A20 .w .ow AOC .ccc .wo Aca .ow .ws .Oll .ow .osn .a24 ASI .OlO .ul .obl .u9 .a72 .ub .a24 .om 

SP6 IIJJ .wo .4w .w5 .w4 .w AU 322 A4 .oo( .w .4c7 .us .on A37 .a09 .m AM As? .021 An .m .a 

tuta WI .W9 .OCb .OK .W9 .019 .Old .011 .W.b .@A 245 .OSS 321 .OH .#7 .872 42 .US .Ol? AR .&Y .#14 

Su#4 1JIJ .(o .WC .W .W4 .WS .W5 .ooO .W .ooQ .045 .OlI .01 .W .OU .W4 A24 A0 -024 412 .025 

bM III< .654 .W .4b7 .CCQ .WQ .W .@d .WC .04J .$C .024 .pb( AR AQ A24 .CW .021 A10 .02S 

1-c 041 .4co .wo Acc .wc .ow .w2 .cm .us .OlS .a29 .Wl .u4 457 As4 .Gl.l .021 .O!S .029 

Ii-GI4 :Il: .wc .ow Aco .cw .ow .wc 4s .012 .ub .ow 44 As4 AZ7 .«1 .024 .ols .ub 

9m Ill1 .wQ .wa .m2 .ew ,097 .osb Azl .M .m9 .#.m A.9 As7 .czI Asa 42s .on 

10 *la :I:l .#p .Wl .wl .mb .OY .c22 A.% .ow .QI db5 As7 .a0 As4 .cR ..Y 

11 YTS WI .W4 -011 .M .O$E A24 .U9 A0 .OS9 .M .U9 .OzS .OR .02S .OS9 

L?IA6 111J .#O.OFJ.0(2.039.oa.cpo.~.cu.co.an.ou.oor.Oa 

1s rmo 1111 .oQo .043 .Oll A25 .OW .W .U2 .02S .W9 .022 ,011 .!24 

I4 OI1 WI A41 .ew .a2 .ow 3% .C# .022 .Wl .uc .w9 .CR 

II RP 1J11.MS .oz .O42.w.Om.c49 An .ooo.945.017 

lb TlE JJll .om .uo .m 42 ..23 .w9 .on .024 .a10 

17 1Y IW A24 Au .wl .css .os4 .oY) .)II .a52 

18 SMI lu: As7 .osl .024 .w AZ? .a10 .ozs 

19 WI WI 44 As9 .c2s .a42 .am .a>2 

20eA 4444 .05S .C.M .W 452 A24 

21 Mi4 Ill< .ow .c2il .on .os9 

22rEm tu4 .ol2 .w9 .cn 

23 WI I<II .ass -011 

24 LIO aa: .3y 

15 é6l JJJJ 

---^--___------. .-- .--e - - - - - -  
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ANNEXE 8: COMPOSITION DES GROUPES DE POPULATIONS 
IDENTTFIEES DANS L’ETUDE DES RELATIONS 
GENOTYPES!MILIEUX 

Systbmes bioclimatiques 
Forêt: Mopé et Elevi. 
Zone or~forestière: Yamoussoukro, Nguessan Pokoukro, Diabo, Tabako, 
Akakronzipris, Sakiare, Manikro et Kan. 
Zone euinéo-soudanienne: Fronan, Odienne nord, Odienne sud, Tiémé, 
Ounantiékaha, Sodépra, Ferkessédougou, Natio, Tienko et Samatiguila. 
Savane sahélienne: Daikaina, Liboré 8, Liboré 9, Bangario et Tem. 
Zone saharienne: El-M&i et Timia. 

Pluviométrie annuelle 
1600-1200 mm: Odienne nord, Odienne sud, Tiémé, Man, Elevi, Mopé, 
Tienko et Samatiguila. 
1200-900 mm: Natio, Sodépra, Ferkessbdougou, Ounantékaha, Diabo, 
Tabako, Nguessan Pokoukro, Manikro, Kan, Fronan, Sakiare et 
Akakronzipris. 
900-400 mm: Daikaina, Liboré 8, Liboré 9, Bangario et Tem. 
400-100 mm: El-M&i et Timia. 

Les types de collection d’eau 
Canaux d’irritation: Liboré 8, Liboré 9, Daikaina et Natio. 
Barrage et étangs permanents: Sodépra, Nguessan Pokoukro, 
Ounantiékaha, Ferkesskdougou, Tienko, Yamoussoukro, Diabo, Fronan et 
Manikro. 
Mares temporaires: Bangario, Tem. 
Rivières et ruisseaux: Tabako, Samatiguila, Odienne nord, Odienne sud, 
Tiémé, Kan, Man, Sakiare, Akakronzipris et Elevi. 
Gueltas (mares Dermanentes): Timia et El-M&i. 
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