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Introduction

▶▶ La truite arc-en-ciel : caractéristiques générales et importance aquacole

Bernard Jalabert


 La truite arc-en-ciel, Oncorhynchus mykiss, fait partie des salmonidés, terme usuel désignant la famille des Salmonidae qui regroupe trois sous-familles : les Thymallinae, les Coregoninae, et les Salmoninae. La sous-famille des Salmoninae regroupe notamment les genres Salvelinus, Salmo (dont le saumon atlantique S. salar et la truite commune S. trutta), et Oncorhynchus (truite arc-en-ciel et saumons du Pacifique). Le nom commun de la truite arc-en-ciel tient à la présence d’une bande longitudinale irisée caractéristique sur ses flancs, mais la coloration générale du corps est très variable selon l’âge, le milieu et le stade physiologique. Elle présente la forme fusiforme de la plupart des salmonidés, mais s’en distingue notamment par une bouche moins fendue. C’est l’une des espèces de poissons téléostéens dont l’élevage plus ou moins intensif est le mieux maîtrisé. Cette maîtrise résulte essentiellement de la robustesse et de la relative plasticité de cette espèce, capable de s’adapter à des conditions de milieu très variées pourvu que quelques exigences minimales soient satisfaites concernant notamment la teneur en oxygène et la température de l’eau. Cette capacité d’adaptation porte sur des traits particulièrement importants en élevage tels que les comportements alimentaire et social, et le cycle reproducteur qui peut être assez bien contrôlé en captivité. Ainsi, en contradiction apparente avec son comportement de prédateur en milieu naturel, ce poisson accepte en captivité des aliments granulés, dès l’alevinage, et supporte des densités d’élevage relativement importantes avec très peu d’agressivité mutuelle. La maturité sexuelle complète est généralement atteinte sans difficultés, ce qui a permis aux éleveurs, depuis déjà fort longtemps, de recueillir les gamètes pour réaliser la fécondation artificielle et l’incubation des œufs et des alevins1 dans des conditions d’efficacité optimales.


 La truite arc-en-ciel est originaire de la côte ouest de l’Amérique du Nord, où on la trouve de l’Alaska jusqu’au nord du Mexique. On la rencontre principalement en eau douce, en lacs ou en rivières, mais elle peut aussi migrer en mer avant de revenir frayer en rivières. Elle affectionne les eaux bien oxygénées dont la température excède rarement 20 °C, avec un préférendum autour de 10 à 16 °C. La variété anadrome, qui migre en mer à un stade juvénile et revient se reproduire en eau douce, est localement désignée sous le nom de steelhead. On ne sait pas si ce comportement migratoire est dû à des caractéristiques génétiques particulières de certains individus, ou à une adaptation opportuniste aux conditions de l’environnement. La croissance est en effet beaucoup plus rapide dans la variété anadrome dont les individus peuvent atteindre 7 à 10 kg à trois ans, contre 4 à 5 kg chez les individus sédentaires en eau douce. Dans le milieu d’origine, la reproduction intervient au printemps, entre fin mars à début juillet, selon la latitude et les conditions de température hivernales. La fraie a lieu dans des cours d’eau froids bien oxygénés sur fonds de graviers dans lequel la femelle creuse, par des mouvements du corps et de la queue, un ou plusieurs lits de graviers. Les œufs y sont déposés en une ou plusieurs fois, et simultanément enveloppés d’un nuage de sperme émis par le mâle présent au côté de la femelle, puis immédiatement recouverts des graviers balayés par les mouvements de queue de la femelle. Le nombre et la taille des œufs varient respectivement de 1000 à 8000 et de 3,5 à 6 mm environ, selon la taille et l’âge de la femelle. Selon les conditions de milieu et les populations, la reproduction peut intervenir au plus tôt à deux ou trois ans chez la femelle, et un an plus tôt chez le mâle, puis se répéter annuellement plusieurs fois. L’éclosion intervient au bout de quelques semaines à quelques mois selon les conditions de température, mais une durée presque équivalente est nécessaire jusqu’à résorption complète de la vésicule vitelline, et la sortie hors de la protection des graviers, ou émergence, pour la quête de nourriture. L’alimentation, d’abord essentiellement constituée de zoobenthos et de zooplancton, évolue ensuite avec la taille de l’animal, pour s’enrichir de mollusques, crustacés, larves d’insectes et petits poissons.



 Depuis la fin du XIXe siècle, la truite arc-en-ciel a été introduite sur tous les continents, et même dans des îles comme La Réunion, dans l’océan Indien. Ces introductions étaient motivées par les qualités de cette espèce pour la pisciculture, mais aussi par ses qualités combatives en pêche sportive. En France, la première introduction aurait été effectuée en 1879 à partir d’une pisciculture de Californie sur la rivière Mc Could, mais elle a été suivie de beaucoup d’autres, d’origines diverses. La pisciculture de truite arc-en-ciel s’est donc d’abord développée avec une double finalité : production de poisson de consommation d’une part, production de poisson de « repeuplement » d’autre part. Cette seconde finalité, contestable sur le plan écologique lorsque d’autres espèces indigènes de salmonidés sont présentes dans le milieu, tend actuellement à s’estomper, sauf pour l’empoissonnement d’eaux closes en vue de la pêche de loisirs. Cet empoissonnement se fait d’ailleurs de plus en plus avec des animaux stériles. Du reste, malgré les déversements intensifs de truitelles arc-en-ciel effectués durant plusieurs décennies à la fin du XXe siècle dans de nombreux cours d’eau, aucune reproduction en milieu naturel n’a été observée, à l’exception de certains lacs pyrénéens où aucune population autochtone n’était présente antérieurement.


 La figure suivante montre l’évolution de la production totale de truite arc-en-ciel en France et dans le monde, de 1950 à 2006. Au cours de cette période, la production mondiale s’est considérablement accrue, pour dépasser actuellement 500000 t. Mais depuis une vingtaine d’années, c’est essentiellement la production en eau de mer qui contribue à l’augmentation mondiale, essentiellement au Chili et en Norvège. Cette augmentation, due en particulier à l’accès à des sites maritimes particulièrement favorables à l’élevage en cage, ne va toutefois pas sans de grosses fluctuations interannuelles liées à des aléas climatiques et/ou à des pathologies mal maîtrisées. Au contraire, la production en eau douce stagne à cause de la saturation des ressources en eau disponibles, ou régresse du fait de l’application de contraintes administratives fondées sur des exigences relatives à la protection de l’environnement et de la qualité de l’eau. Cette régression est particulièrement marquée en France où la truiticulture en mer ne s’est pratiquement pas développée, et où la production est passée de plus de 50000 t à 32000 t en dix ans.
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Évolution de la production de truite arc-en-ciel d’élevage en France et dans le monde de 1950 à 2006 (d’après les données de la FAO).




▶▶ La biologie de la truite : des phénotypes aux gènes

Alexis Fostier

Que nous soyons pisciculteur, consommateur, ou pêcheur à la ligne, ce qui nous intéresse chez la truite est son phénotype, c’est-à-dire ses caractéristiques observables. Celles-ci seront plus ou moins appréciées selon nos intérêts particuliers : croissance, résistance aux maladies, efficacité dans la consommation des aliments, morphologie, qualité nutritionnelle et gustative, comportement, aspect esthétique, etc. Comme citoyen, nous pouvons aussi nous poser des questions sur les conséquences de son élevage sur l’environnement.

Les caractéristiques du phénotype sont déterminées par le génome et ses interactions avec le milieu. Ceci a des conséquences majeures pour les activités de l’éleveur et du scientifique. L’éleveur cherchera, en s’appuyant sur la sélection génétique, à obtenir des animaux potentiellement susceptibles d’exprimer au mieux les caractères qui l’intéressent. Mais il sait aussi que, pour obtenir les meilleurs résultats, il devra contrôler les facteurs d’élevage de manière optimale en prenant en compte les contraintes économiques. Le scientifique, cherchant à comprendre comment sont contrôlés ces caractères pour en prévoir ou en contrôler l’expression, visera à identifier les gènes en cause et les mécanismes de régulation conduisant à un caractère biologique donné, en prenant en compte les modulations de ces régulations par les facteurs externes (photopériode, température, salinité, stress, facteurs sociaux…).

D’une manière schématique, les physiologistes (y compris de la nutrition), compor-tementalistes et pathologistes se sont d’abord essentiellement intéressés à l’implication des produits des gènes (protéines et métabolites formés grâce aux protéines enzymatiques) dans les mécanismes de régulation des caractères phénotypiques. De leur côté, les généticiens ont évalué les héritabilités de caractères phénotypiques, et les interactions entre génotypes et milieux, pour définir des schémas de sélection opérationnels à l’aide d’outils statistiques. Par la suite, le développement de la biologie dite « moléculaire » a permis en particulier d’explorer le fonctionnement de gènes ciblés en analysant leur transcription en acides ribonucléiques messagers (ARNm), eux-mêmes traduits en protéines, et aussi d’associer des caractères phénotypiques à des marqueurs génétiques détectables chez des individus. Ces approches ont bénéficié aux connaissances sur la biologie de la truite au cours des 20 dernières années. Elles ont, par exemple, permis de mieux évaluer les conséquences d’une alimentation riche en protéines végétales sur l’équipement enzymatique du tube digestif de la truite, ou encore de développer des protocoles de sélection génétique par testage multifamilial, avec une identification a posteriori des familles, et ceci grâce aux marqueurs moléculaires.

Depuis quelques années les acquis en biochimie moléculaire ainsi que les progrès en instrumentation physique et en analyse informatique des données de biologie (bio-informatique) ont permis de développer des méthodes d’analyse dites « à haut débit » (un grand nombre d’analyses sont réalisées en peu de temps de manière automatisée) pour l’étude du génome (séquençage de l’acide désoxyribonucléique, ou ADN), des transcrits (transcriptome), des protéines (protéome) et des métabolites non protéiques (métabolome). Une cartographie génétique de plus en plus fine, acquise grâce aux découpages et séquençages des génomes associés à de puissants moyens bio-informatiques pour interpréter de très grandes quantité de données, permet de développer des méthodes de sélection génétique de plus en plus efficaces. Toutes ces méthodes sont aujourd’hui intégrées dans les travaux de recherche réalisés chez la truite. Ainsi, l’Inra s’y est engagé, dès 1999, dans le cadre du Gis Agenae2 soutenu par les professionnels de la pisciculture.

Ces nouvelles méthodologies permettent des démarches de recherche sans a priori sur la nature des gènes mis en jeu dans la détermination d’un phénotype et sur les régulations biologiques impliquées dans la construction de ce phénotype. Par ailleurs, la disponibilité croissante de données sur les séquences des parties exprimées des génomes d’espèces diverses, mais aussi de plus en plus sur les génomes dans leur totalité, a considérablement enrichi les démarches de biologie comparée. Les comparaisons entre espèces permettent, par déduction, d’extrapoler les connaissances acquises sur l’une à d’autres. C’est pourquoi les progrès sur la biologie de la truite bénéficient aussi des recherches sur d’autres espèces. Plus particulièrement, lorsqu’il s’agit d’identifier la fonction d’un gène encore peu ou pas connu, l’utilisation de poissons « modèles », d’élevage aisé en aquarium, comme aujourd’hui le poisson zèbre ou le médaka, est tout à fait pertinente pour un gain de temps et une économie de moyens, par rapport à des expérimentations réalisées directement sur la truite.

Les chapitres qui suivent visent à faire une synthèse simplifiée des connaissances majeures acquises dans différents champs de la biologie de la truite arc-en-ciel. Ces connaissances sont issues de méthodes de recherche considérées aujourd’hui comme classiques, mais aussi des nouvelles démarches de la biologie évoquées plus haut. Les objectifs restent les mêmes : caractériser les phénotypes et leur variabilité, identifier leurs déterminants génétiques et les régulations de leur expression, y compris celles modulées par les facteurs externes. Et ceci, pour prévoir ou contrôler des caractères d’intérêt pour les usages de l’Homme, dans le respect des critères éthiques et de protection de l’environnement naturel qui sont aujourd’hui ceux de l’éleveur.

Pour en savoir plus sur…

La biologie générale et les techniques d’élevage, voir les sites internet d’intérêt :

FishBase (Global Information System on Fishes) : http://fishbase.mnhn.fr/Summary/speciesSummary.php?ID=239genusname=Oncorhynchusspeciesname=mykiss (consulté le 20/09/2010)  .

FAO : http://www.fao.org/fishery/culturedspecies/Oncorhynchus_mykiss/fr (consulté le 29/09/2010).




Partie 1

Bases biologiques





Chapitre 1

Génétique

René GUYOMARD, Marc VANDEPUTTE


▶▶ Statut taxonomique et structure génétique des populations de truite (Oncorhynchus mykiss)


René Guyomard

Position systématique : la truite arc-en-ciel, Oncorhynchus mykiss, appartient à la sous-famille des salmoninés qui regroupe les genres Oncorhynchus, Salmo et Salvelinus . Le rattachement de cette espèce au genre Oncorhynchus est relativement récent. Jusqu’en 1989, on distinguait deux espèces, Salmo gairneri pour les populations de truite d’Amérique du Nord et Oncorhynchus (parfois Salmo) mykiss pour les populations de truite de la péninsule du Kamtchatka. Cette révision taxonomique a résulté de l’accumulation des données, en particulier moléculaires, montrant d’une part que la truite était beaucoup plus proche des saumons du Pacifique (genre Oncorhynchus) que de la truite commune (Salmo trutta) et du saumon atlantique (Salmo salar), et d’autre part que les populations de truite de la côte Pacifique nord-américaine et celles du Kamtchatka ne constituaient qu’une seule espèce (Okazaki, 1984 ; Smith and Stearley 1989 ; Behnke, 1992). Le nom scientifique d’Oncorhynchus mykiss, donné par Walbaum à des spécimens de truite provenant de la péninsule du Kamtchatka, a été préféré à Salmo gairdneri pour des raisons d’antériorité. La figure 1.1 présente une phylogénie consensuelle des salmonidés issue de plusieurs études de données moléculaires. Il convient de noter que dans cette phylogénie le taxon-frère n’est pas le genre Salmo, mais le genre Salvelinus.
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Figure 1.1. Phylogénie des salmonidés basée sur l’analyse de plusieurs catégories de données moléculaires (séquences de gènes mitochondriaux et nucléaires, séquences d’EST). Selon les sources, le taxon le plus divergent est la sous-famille des Thymallinae ou des Coregoninae.





Populations sauvages


Aire de répartition

L’aire naturelle de répartition de la truite est constituée de deux zones. La première comprend la péninsule du Kamtchatka et certains tributaires de la mer d’Okhotsk. La seconde, beaucoup plus étendue, va de la rivière Kuskokwin (Alaska) à la rivière Acaponeto (Mexique). La quasi-totalité des cours d’eau nord-américains hébergeant des populations de truite prennent leur source à l’ouest des montagnes Rocheuses et se jettent dans l’océan Pacifique, à l’exclusion de trois affluents du fleuve Mackenzie qui est un tributaire de l’océan Arctique. Cette aire de répartition originelle a été profondément modifiée par des transferts de populations, et l’existence de nouvelles populations sauvages fonctionnelles est attestée dans de nombreux pays (Chili, Argentine, Australie, Nouvelle-Zélande, Afrique du Sud). Une description complète de la répartition mondiale de la truite est fournie par McCrimmon (1971). Il est à noter qu’en France, sa naturalisation semble avoir été un phénomène très rare et limité à des zones vierges de salmonidés. Cet échec est fréquemment imputé à la présence de la truite commune.




Structure génétique


Méthodes de description de la variabilité

Initialement, la description de la diversité de la truite arc-en-ciel, comme celle de la plupart des autres espèces, était uniquement basée sur la variabilité de caractères morphologiques, méristiques ou comportementaux. L’extrême plasticité phénotypique de l’espèce, ainsi qu’un manque de compréhension de la nature de cette variation, dont une bonne partie peut ne résulter que de différences environnementales et conduire à distinguer des stocks sans différences génétiques notables, a conduit à un foisonnement du nombre d’espèces ou sous-espèces décrites. Ainsi, McCrimmon (1971) fournit une liste de plus de vingt noms d’espèces utilisés pour décrire les différentes formes de truite trouvées le long de la côte Pacifique nord-américaine.

L’avènement de techniques de mise en évidence du polymorphisme moléculaire a permis de clarifier les relations taxonomiques entre groupes de populations et d’offrir un schéma cohérent de structuration génétique.

La première technique moléculaire véritablement riche en informations sur la structure génétique des espèces a été l’électrophorèse de protéines. Elle utilise la mise en mouvement des protéines, électriquement chargées lorsqu’elles sont en solution, par application d’un champ électrique. Leur vitesse de déplacement dépend de leur charge et un peu de leur taille. Un individu diploïde peut très bien avoir reçu, de ses deux parents, deux gènes différant par une mutation. Si la mutation affecte la charge de la protéine produite par le gène (si ce gène produit une protéine), la variation entre allèles pourra être mise en évidence. Après séparation des deux variants protéiques par électrophorèse dans un support gélifié permettant la migration en champ électrique, les deux variants protéiques peuvent être visualisés grâce à une réaction chimique spécifique de la protéine. Les variations électrophorétiques observées pour une protéine sont très peu affectées par des facteurs environnementaux et sont généralement très faciles à expliquer à l’aide de modèles génétiques simples à un ou deux locus nucléaires (un locus nucléaire correspond à une position donnée sur un chromosome). Dans le cas d’un modèle à un seul locus et deux formes alléliques A et B de la protéine, les individus ayant reçu la forme A (ou B) du père et de la mère seront homozygotes AA (ou BB) à ce locus, et ceux ayant reçu A de l’un des parents et B de l’autre seront hétérozygotes. Appliquée à un grand nombre de protéines et à un échantillon de plusieurs individus par population, cette technique permet d’obtenir une estimation moyenne de la variabilité présente au sein d’une population et de la différenciation génétique entre populations. La figure 1.2 illustre le principe de l’électrophorèse de protéines.
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Figure 1.2. L’électrophorèse de protéines comporte trois étapes. Les trois étapes : (1) la préparation d’extraits protéiques à partir de tissus de différents individus, (2) la migration et la séparation des protéines contenues dans ces extraits sous l’action d’un champ électrique continu pendant deux à trois heures, les différents échantillons préparés étant insérés côte à côte dans le gel, (3) la révélation de la protéine obtenue à l’aide d’un réactif spécifique de la protéine. Le schéma présente les variations d’une protéine codée par un locus porteur de deux allèles.




 Vers le milieu des années 1990, les techniques de clonage et séquençage de fragments d’ADN ont permis de développer les marqueurs (locus) microsatellites. Il s’agit de marqueurs du génome nucléaire, comme les locus enzymatiques, dont la variabilité est due à des variations du nombre de répétitions de petits motifs nucléotidiques. Ces variations peuvent être très importantes entre individus, puisqu’au sein d’un même échantillon d’une cinquantaine d’individus, il est fréquent de trouver plus d’une trentaine de variants (allèles) par locus microsatellite au lieu de deux ou trois dans le cas de marqueurs protéiques. En outre, tandis que le nombre de marqueurs protéiques disponibles n’a jamais dépassé la cinquantaine, le nombre de marqueurs microsatellites informatifs est rapidement devenu considérable (plus de 1500 marqueurs microsatellites opérationnels sont aujourd’hui disponibles chez la truite arc-en-ciel). La mise en évidence de la variabilité des microsatellites repose sur une amplification spécifique par réaction de polymérisation en chaîne (PCR) qui permet d’obtenir pour chaque individu analysé une solution ne contenant pratiquement plus que le fragment d’ADN correspondant au locus retenu. La séparation des allèles selon leur taille est aussi obtenue par électrophorèse comme pour les protéines (Figure 1.3).
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Figure 1.3. Une séquence microsatellite est constituée d’une succession de courts motifs nucléotidiques (ici GT) entourée de régions flanquantes (ici en gris) non répétées. Une amplification spécifique de ce locus par PCR est obtenue à l’aide d’amorces (petites séquences) dessinées dans les régions flanquantes du locus. Les produits issus de cette amplification représentent une solution pratiquement pure des deux allèles présents au locus. Ces produits de PCR sont séparés selon leur taille par migration dans un champ électrique. La visualisation des allèles est assurée par un marquage fluorescent des amorces. La figure montre un locus microsatellite moyennement polymorphe avec sept allèles distincts pour 25 individus (colonnes).




 Depuis peu, sont développés des marqueurs de type SNP (Single Nucleotide Polymorphism). Il s’agit de marqueurs (locus) nucléaires polymorphes dont les allèles se différencient par la substitution d’un seul nucléotide (par exemple, deux allèles ---gctccgtcaatcagg --- et ---gctccgtgaatcagg ---). Ils sont moins polymorphes que les microsatellites (deux allèles par marqueur), mais sont extrêmement nombreux dans le génome (plusieurs millions ont déjà été identifiés chez l’homme) et permettent une automatisation poussée des génotypages à haut débit. Les banques de séquences disponibles chez la truite offrent les ressources génomiques nécessaires pour isoler des marqueurs SNP en grand nombre.

 Un autre type de marqueur, l’ADN mitochondrial (ADNmt), a aussi été fréquemment utilisé pour décrire la structure génétique des populations. Cet ADN non nucléaire de petite taille, indépendant du génome nucléaire, est relativement facile à étudier et souvent très polymorphe. Il présente cependant les inconvénients d’être non recombinant, haploïde et de n’être transmis que par voie maternelle, ce qui le rend beaucoup plus sensible qu’un marqueur du génome nucléaire à la dérive génétique.




Structure du génome de la truite arc-en-ciel

La caryologie a été la première voie de description de la variabilité moléculaire entre et au sein des espèces. Elle est basée sur la mise en évidence et le comptage du nombre de chromosomes par cellule diploïde. Chez une majorité d’espèces, le nombre et la structure des chromosomes ne varient pas d’un individu à l’autre (anomalies chromosomiques exclues). Toutefois, chez certaines espèces, on peut observer des variations interindividuelles du nombre et de la structure des chromosomes. Ces variations résultent de la fusion ou fission de chromosomes (on parle de polymorphisme robertsonnien). Elles sont caractérisées par la stabilité du nombre de bras chromosomiques et ne constituent pas une manifestation de variations de la taille du génome. C’est le cas de la truite dont le nombre de chromosomes varie de 58 à 64 selon les individus pour un nombre constant de 104 bras chromosomiques. Ce nombre élevé de bras chromosomiques, proche du double de celui observé dans les familles phylogénétiquement proches des salmonidés, résulte d’un phénomène de tétraploïdisation intervenu avant la spéciation au sein de la famille des salmonidés. Cette conclusion est confirmée par les mesures de quantité d’ADN cellulaire et le taux de duplication des locus observés chez les salmonidés, toujours par comparaison avec les familles proches.

 La cartographie génétique est une méthode plus récente, fondée sur l’utilisation de nombreux marqueurs microsatellites très polymorphes. Les cartes de liaison sont constituées de groupes de marqueurs ordonnés couvrant chacun des chromosomes de l’espèce. L’ordre et les distances entre marqueurs sont obtenus en mesurant le degré de liaison ou, inversement, de recombinaison entre marqueurs pris deux à deux. Si deux locus polymorphes sont très proches, chaque parent ne transmet à sa descendance que deux associations d’allèles, appelées types parentaux. Lorsque les locus sont éloignés, il apparaît deux autres associations, issues de la recombinaison entre locus, les types recombinés. La proportion de types recombinés donne une mesure de l’éloignement de deux marqueurs. Pour des locus situés sur des chromosomes différents, la proportion de types recombinés est équivalente à celle des parentaux. Chez la truite arc-en-ciel, des cartes génétiques sont disponibles depuis une dizaine d’années (Guyomard et al., 2006). Elles ont confirmé la tétraploïdie ancestrale des salmonidés.

 La principale finalité de ces cartes génétiques est l’identification de gènes et des mutations causales responsables de la variabilité de caractères d’intérêt économique, et leur sélection dans des schémas d’amélioration génétique. Ces mutations sont localisées en mettant en évidence des corrélations entre les variations observées au caractère d’intérêt et celles de certains marqueurs de la carte.




Structure génétique des populations naturelles de truite arc-en-ciel

De très nombreuses études sur la structure génétique de la truite ont été réalisées. Nous nous limiterons ici à celles qui ont permis d’améliorer notre connaissance à une échelle macrogéographique.

 La première étude à grande échelle de la structuration génétique de la truite sur une grande moitié nord de son aire de répartition naturelle (Allendorf, 1975) a abouti à plusieurs conclusions importantes. La principale est la répartition des populations étudiées en deux groupes géographiques majeurs de part et d’autre d’un axe nord-sud suivant la chaîne des Cascade (Cascade range). À l’est de cette chaîne dans les bassins des rivières Fraser et Columbia, se trouve un groupe intérieur (Oncorhynchus mykiss gairdneri ou inland redband trout) ; à l’ouest, entre la chaîne des Cascade et l’océan Pacifique, et des îles Kodiak (Alaska) au nord de la Californie, se trouve un groupe côtier (Oncorhynchus mykiss irideus ou coastal rainbow). Les populations de la péninsule du Kamtchatka (Oncorhynchus mykiss mykiss) ont été par la suite rattachées au groupe côtier (Okasaki, 1984). Cette division majeure reflète probablement une divergence datant de la dernière glaciation (Allendorf, 1975 ; Okasaki, 1984). Le groupe intérieur serait issu d’un refuge constitué des parties supérieures des rivières Columbia et Snake ainsi que les lacs préhistoriques Lahontan (Nevada) et Bonneville (Utah), et privé d’accès à l’océan Pacifique par l’extension des glaces. Le groupe côtier serait issu d’un refuge asiatique, éventuellement sud (Californie, Mexique). Cette étude invalidait les classifications taxonomiques antérieures basées sur l’anadromie ou la période de retour en eau douce. Ainsi, la forme migratrice (steelhead) ne correspond à aucune entité génétique distincte. Enfin, cette étude a permis de montrer que chaque population possédait, en moyenne, un niveau de variabilité relativement élevé par comparaison avec d’autres espèces. Ces conclusions ont été validées ultérieurement par d’autres auteurs. L’extension des études à l’aire sud de répartition n’a pas permis de mettre en évidence de différences notables entre ces deux groupes et le complexe redband trout-golden trout, O. mykiss aguabonita, (Gall et al., 1976), présent en Californie et parfois rattaché au groupe intérieur. De même, aucune différenciation claire n’a été trouvée avec O. apache, O. gilae, (deux types morphologiques qui occupent la tête du bassin de la rivière Gila, à la frontière du Nevada et du Nouveau-Mexique ; Figure 1.4) et certaines populations mexicaines (Berg, 1987).

 Bien qu’une trentaine d’études, couvrant ensemble pratiquement l’aire de répartition de l’espèce, aient été réalisées avec des marqueurs microsatellites, il est impossible d’en tirer une vision globale de la structuration génétique, principalement parce que les jeux de marqueurs utilisés ont été rarement les mêmes d’une étude à l’autre. Ainsi, pour une dizaine d’études, plus de 60 marqueurs microsatellites ont été utilisés avec un nombre variant de un à 16. Quelques études apportent toutefois des éléments de comparaison entre zones géographiques. Ainsi, la dichotomie entre la coastal rainbow et la redband trout a pu être retrouvée localement (Beacham et al., 2004) et les populations présentes dans le fleuve Mackenzie semblent pouvoir être rattachées au second groupe (Taylor et al., 2007). Des similitudes entre populations de truite redband provenant de différents bassins californiens ont été retrouvés (Nielsen et al., 1999). Enfin, les données issues du séquençage de l’ADN mitochondrial se sont avérées peu informatives en raison du faible nombre de différences nucléotidiques et de la faible divergence entre haplotypes. Seule l’hypothèse d’une structuration selon l’anadromie a pu être à nouveau clairement écartée (McCusker et al., 2000). Dans le futur, une application plus rationnelle des nouvelles techniques moléculaires, plus spécialement de jeux identiques de marqueurs microsatellites ou SNP à des échantillons éventuellement historiques couvrant toute l’aire de répartition, devrait permettre de caractériser de façon complète la diversité génétique de la truite et de clarifier ses relations phylogénétiques avec les taxons proches.
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Figure 1.4. Distribution simplifiée des espèces O. mykiss, O. clarki, O. gilae et O. chrysogaster et routes présumées de colonisation de l’aire actuelle de répartition de O. mykiss à partir des refuges du Kamtchatka-Béring et du Pacifique à la fin de la glaciation du Würm.





 Nous retiendrons donc de l’ensemble de ces travaux que l’hypothèse d’une dichotomie est-ouest entre les populations situées de part et d’autre de la chaîne des Cascades reste plausible.


 Enfin, il convient de signaler que la truite coexiste en sympatrie avec certaines sous-espèces de truite à gorge coupée (O. clarkii clarkii, O. clarkii lewisii) dans la moitié nord de son aire originelle de distribution, et s’hybride occasionnellement avec ces deux espèces dans certains cours d’eau (Campton et Utter, 1985 ; Kozfkay et al., 2007). Il ne peut être exclu que ces hybridations soient relativement récentes et résultent de déséquilibres démographiques d’origine anthropique (dégradation de l’habitat, repeuplements).








Origine des souches domestiques

Le premier transfert de truite hors de son aire naturelle aurait eu lieu vers 1870 à partir de géniteurs prélevés sur le bassin de la rivière McCloud dans le nord de la Californie (Hershberger, 1992). Il existe un consensus sur l’origine des souches domestiques actuelles de truite qui dérivent principalement de populations de géniteurs prélevés sur ce bassin (Dollar et Katz, 1964). Cette hypothèse est étayée par les données caryologiques montrant que les formules chromosomiques des populations domestiques sont très proches de celles de populations naturelles de cette zone géographique (Thorgaard, 1983a). Certains auteurs ont suggéré que la plupart des fondateurs étaient issus de la sous-espèce côtière, mais une contribution de la truite redband ne semble pas exclue.


 La truite a été introduite en France à la fin du XIXe siècle à partir de la même zone géographique.


 Il est important de souligner que la variabilité génétique mesurée par électrophorèse de protéine reste à un niveau élevé dans les souches domestiques contemporaines, souvent au-dessus des valeurs enregistrées dans les populations naturelles, et ceci malgré une domestication relativement ancienne, une origine géographique relativement restreinte et une histoire de diffusion plutôt complexe et a priori propice à la perte de variabilité (Busack et al., 1979 ; Guyomard, 1981). Ces analyses ont aussi permis d’exclure toute contamination génétique significative des stocks diffusés par O clarki, la truite à gorge coupée. Malgré son intérêt en aquaculture comme source de variabilité, l’hybridation pourtant très facile entre ces deux espèces relativement proches semble être restée confinée à des stocks à usage local (Busack et Gall, 1980).


 Curieusement, la période de reproduction de la plupart des souches domestiques de truite s’étend du milieu de l’automne au début de l’hiver en Europe, alors que les populations naturelles d’Amérique du Nord se reproduisent plutôt au printemps. On peut penser que des températures automnales plus clémentes en Europe qu’en Amérique du Nord ne bloquent pas la fin de la gamétogenèse et autorisent ainsi une fraie plus précoce, favorisant une dérive dans ce sens. Mais il existe aussi en Europe des souches, d’introduction peut-être plus récente, dont la reproduction est printanière.




Impacts des souches domestiques de truite sur les populations naturelles

L’introduction des souches domestiques dans le milieu, parfois suivie d’une naturalisation, a eu un effet considérable sur la faune aquatique des zones concernées. Dans l’aire de distribution originelle de l’espèce, ces introductions se sont inévitablement traduites par des modifications génétiques des populations en place. Bien que cette introgression soit difficile à mettre en évidence en raison de la proximité génétique des deux types de populations, et malgré l’absence d’une évaluation globale de l’effet des introductions à l’échelle de l’aire de distribution, de nombreux cas d’introgression intraspécifique sont décrits dans la littérature (voir par exemple : Beacham et al., 2004 ; Taylor et al., 2007). Il ne peut être exclu que les phénomènes d’hybridation entre la truite et la truite à gorge coupée observés dans les zones de recouvrement de leur aires naturelles de répartition ne soient pas naturels, mais résultent plutôt de déséquilibres démographiques provoqués par l’homme tels que le repeuplement.


 Dans les zones occupées par des espèces proches, (c’est-à-dire, O. clarki, O. gilae, O. apache et peut-être O. chrisogaster), l’hybridation a été très fréquente (Allendorf et al., 2005). Elle a pu aboutir à la disparition de certaines sous-espèces comme O. clarki, O. clarki seleniris (Busack et Gall, 1981).


 Hors du domaine originel de l’espèce, le principal risque est l’entrée en compétition avec des espèces locales, susceptible d’aboutir à leur quasi-disparition comme cela s’est produit en Australie, en Nouvelle-Zélande et en Afrique du Sud.


 Les études de polymorphisme moléculaire ont montré que le niveau de variabilité de ces populations introduites restait aussi élevé que celui des populations de la zone naturelle (Krueger et May, 1987 ; Farrington et al., 2004). Ceci indique que, dans ces cas-là, l’acclimation n’a pas été le fait d’un petit nombre d’individus, et la truite a pu se comporter, d’emblée, en excellent colonisateur.




Conclusion

Il apparaît clairement que la truite est une espèce très variable sur le plan génétique et que cette variabilité génétique ne coïncide pas toujours avec la variabilité phénotypique antérieurement décrite. Malgré le nombre considérable d’études consacrées à cette espèce, aucune vision globale de la structuration géographique de cette diversité n’est actuellement disponible et la version présentée ici reste à étayer avec des méthodes permettant, si possible, d’estimer l’impact des repeuplements. Ceci devrait aussi permettre de clarifier le statut taxonomique de certains groupes de populations périphériques telles que O gilae ou O. chysogaster.


 Les souches domestiques ont été constituées à partir d’une origine géographique restreinte. Si l’on ajoute que l’incorporation de gènes de O. clarki par hybridation est très facile à obtenir, il convient d’admettre que la majeure partie de la base génétique naturellement disponible par croisement n’a jamais été utilisée dans les schémas d’amélioration génétique et reste à évaluer. L’avènement des cartes génétiques, qui permet désormais d’identifier des mutations causales pour des caractères d’intérêt et d’optimiser l’introduction de ces mutations dans les populations sous sélection, offre une voie d’exploitation efficace de cette variabilité naturelle.


Pour en savoir plus sur…

Les méthodes de la génétique animale : Inra, 1992, 2000 ;...
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