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      Résumés

      
        
	La compréhension de l’épidémiologie d’une maladie infectieuse ou parasitaire passe par la connaissance du fonctionnement des populations vivantes concernées. L’utilisation de marqueurs génétiques et des outils de la génétique des populations permet d’avoir accès, à travers des méthodes indirectes, à des informations clés sur les agents pathogènes et leurs vecteurs : biologie, mode de reproduction, écologie, déplacements, taille des populations… De telles informations peuvent permettre d’évaluer les risques d’invasions ou d’épidémies, de préciser le potentiel de diffusion de gènes de résistance et d’anticiper les stratégies de lutte.

	Ce manuel didactique présente les principales méthodes de la génétique empirique des populations et les modèles de base utilisés, avec l’application à des cas concrets analysés pas à pas. Pour cette 2e édition, revue et augmentée, certaines approches ont été améliorées et un « guide de survie » a été ajouté en fin de volume. Ce manuel sera un auxiliaire précieux pour les étudiants, enseignants-chercheurs et personnels de santé qui souhaitent maîtriser les bases de la génétique des populations et l’utiliser comme outil d’analyse.

      

      
        
          Thierry De Meeûs 

          
	Thierry De Meeûs est chercheur à l’IRD, spécialisé en écologie évolutive et en génétique des populations dans les systèmes hôte-parasite-vecteur (UMR Intertryp IRD/Cirad). Il mène en parallèle une activité d’enseignement et de recherche sur les outils d’analyses de génétique des populations et leur application à l’étude des parasites (trypanosomes, leishmanies) et de leurs vecteurs (mouches tsé-tsé, phlébotomes).
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          Avant-propos de la 1re édition

        

      

      
        
           Ce document devrait permettre aux débutants et personnes non familiarisées avec la génétique des populations de pouvoir effectuer leurs propres analyses ou au moins de pouvoir mieux comprendre les conseils des spécialistes. Il a été au départ rédigé dans l’urgence pour les étudiants d’un Master de maladies infectieuses. Il a pour vocation d’être utile en premier lieu à ce type d’étudiants, mais il s’adresse également à un public plus large s’intéressant à la structure génétique des populations naturelles et aux inférences qu’il est possible de faire à partir de marqueurs génétiques variables dans le temps et l’espace. C’est pourquoi tous les retours, commentaires et suggestions susceptibles d’améliorer ce travail et d’en permettre une meilleure compréhension seront hautement appréciés. Les formules mathématiques sont nombreuses dans ce manuel. Leur compréhension sur le bout des doigts n’est pas indispensable. Seule la compréhension des grands principes est requise. Cependant, il est clair que d’arriver à comprendre la plupart de ces formules, dont certaines sont vraiment à la base de la génétique des populations, sera d’un très grand secours pour tous ceux qui souhaitent pouvoir s’affranchir le plus possible des spécialistes et de leurs remarques impatientes, parfois désobligeantes. Je me permettrai d’insister sur le fait qu’il ne faut jamais hésiter à demander conseil à un spécialiste. On ne risque en effet que le désagrément de se faire envoyer promener, ce qui n’est pas mortel. Aider ses collègues et en particulier les étudiants est un devoir sacré des chercheurs. Ceux qui refusent de le comprendre ne méritent à mon sens pas leur salaire. Alors mon adage en la matière est « aucune hésitation ! ».

           La plupart des exemples et des propos de ce manuel sont centrés sur des problématiques hôte-parasite-vecteur. Cela vient naturellement de mon expérience en la matière. Il n’en reste pas moins que les méthodes décrites ici sont applicables à tous les êtres vivants, même si d’autres outils sont utilisés ailleurs (en particulier, en bactériologie).

           Il me faut également remercier un certain nombre de personnes qui par leurs conseils, les échanges que j’ai pu avoir avec elles ou les coups de pouce qu’elles m’ont donnés m’ont permis d’acquérir les compétences qui sont les miennes aujourd’hui. Je ne remercie pas ici ceux qui m’ont aidé dans d’autres domaines de la biologie des populations non directement reliés aux thématiques développées dans le présent manuel. Je tiens d’abord à remercier Jérôme Goudet de m’avoir mis le pied à l’étrier des F-statistiques de Wright, de leurs estimateurs et des tests associés, ainsi que de sa patience lors de mon post-doc à Bangor alors que je le harcelais de questions parfois sans doute un peu débiles. Il me faut également remercier Michel Raymond et François Rousset pour les échanges parfois animés qui m’ont permis de mieux assimiler les statistiques parfois (souvent) non intuitives associées à la génétique des populations. Les discussions avec Jean-François Guégan et les conseils qu’il a pu me prodiguer m’ont grandement aidé, en particulier pour les modèles de régression. Un grand merci également à Éric Elguero, Benjamin Roche et Marc Choisy pour leurs conseils et astuces toujours utiles. Qu’il me soit permis ici de rendre hommage au regretté Anatoli Teriokhin, parti beaucoup trop tôt. Cette liste de remerciements, où les oublis sont obligatoires, serait particulièrement biaisée sans la présence de Christine Chevillon, grande traductrice de Rousset dans le texte devant l’éternel, et donc sans qui une grande partie de mes publications auraient été amputées de paragraphes particulièrement croustillants, voire n’auraient même pas vu le jour. Je me dois également de remercier les étudiants que j’ai encadrés et dont les remarques, révoltes et questionnements m’ont particulièrement enrichi, et pas seulement en termes de titres et travaux. Je pense plus particulièrement à Franck Prugnolle, mais aussi à Damien Caillaud. Merci aussi à Michel Tibayrenc d’avoir ouvert la voie de l’épidémiologie moléculaire et de m’avoir accueilli dans son laboratoire en 1999 et laissé entière liberté d’y mener mes recherches. Merci à tous mes collaborateurs, chercheurs, étudiants ou post-docs dont la liste exhaustive serait fastidieuse mais dont les principaux, non encore cités ci-dessus sont : Francisco Ayala, François Balloux, Anne-Laure Bañuls, Nicolas Barré, Adrien-Marie-Gaston Belem, Jérémy Bouyer, Bruno Bucheton, Mamadou Camara, Michel de Garine-Wichatitsky, Sylvie Hurtrez-Boussès, Florent Kempf, Mathurin Koffi, Naférima Koné, Laurent Lehmann, Annette MacLeod, Karen D. McCoy, François Nébavi, Flobert Njiokou, Denis Roze, Issa Sidibé, Gustave Simo, André Théron, Sophie Ravel, Virginie Rougeron et j’en oublie surement.

           Cependant, cette liste de personnes à remercier souffrirait d’une carence grave sans la présence des chercheurs de l’UMR IRD/Cirad 177 Intertryp qui ont la bonté de tolérer ma présence dans leur équipe. Merci à Gérard Cuny de m’avoir accueilli sans poser de question. Un tsé-tsé grand merci à Philippe Solano, maintenant vieux complice et à l’origine de mon intégration dans mon équipe actuelle et merci à Vincent Jamonneau de m’avoir permis de toucher au monde fascinant des trypanosomes africains. Merci à vous de me permettre de vivre cette expérience enthousiasmante au Burkina Faso. Merci aussi à tout le personnel du Cirdes et à mes étudiants burkinabè Jacques Kaboré et Modou Séré et merci à tous les étudiants ayant suivi (ou subi) mes cours et qui par leurs questions m’ont permis d’améliorer la vision que j’ai de mon travail.

           Merci à Tatiana Giraud (TG) d’avoir accepté le travail ingrat et combien fastidieux de relire ce travail et d’avoir ainsi contribué à une bien meilleure lisibilité de ce manuel.

           Merci à toute l’équipe des éditions de l’IRD pour leur travail et leur infinie patience, en particulier Yolande Cavallazzi, sans qui un nombre incalculable de coquilles continueraient à infester ma prose, Catherine Plasse, Michelle Saint-Léger et Thomas Mourier.

           Avant de terminer cet avant-propos, et parce que le monde de la recherche peut s’avérer parfois très (trop) compétitif, j’aimerais exprimer quelques opinions personnelles à destination des plus jeunes. La seule compétition qui mérite un intérêt est celle que l’on engage contre soi-même, et les autres, en particulier les collègues, sont là pour nous aider à mener à bien ce combat. Pour vaincre il faut renoncer à gagner. Je remercie donc tous mes échecs de m’avoir rendu meilleur.

           Et enfin pour paraphraser un proverbe africain d’origine incertaine « Mais entouka, ce qui est sûr c’est que ça va aller ! ».

        

      

    

  
    
      
        
          Avant-propos pour la 2e édition

        

      

      
        
           À l’occasion de la réédition de ce manuel, j’ai tenu à ajouter et/ou remplacer un certain nombre d’analyses tombées en obsolescence ou à tout le moins perfectibles après les progrès qui ont été faits en général, et en ce qui me concerne en particulier (je parle des progrès significatifs que votre serviteur a accomplis). Les plus gros changements concernent les analyses sur les borrélies infectant les tiques suisses, la gestion des marqueurs liés au chromosome X, ainsi que toutes les estimations et les tests de subdivision en présence d’allèles nuls, maintenant corrigés par les méthodes disponibles dans le logiciel FreeNA (Chapuis et Estoup, 2007). J’ai aussi, ici et là, utilisé des tests et des procédures plus récents pour tester et/ou gérer la présence d’allèles nuls, la dominance des allèles courts et le stuttering. J’ai enfin remplacé tout ce qu’il y avait dans l’annexe par une clé décisionnelle, ou plutôt un guide de survie ou encore une check-list, pour l’analyse des données en génétique des populations, pour s’assurer de ne rien oublier d’important, suivi de deux tableaux des logiciels et procédures utilisés. Dans les paragraphes ajoutés pour cette deuxième édition, je fais appel à un certain nombre de tutoriels que j’ai rédigés pour faciliter l’emploi de certains logiciels ou procédures. Ces tutoriels sont librement téléchargeables sur la page « Enseignements » de mon site web : http://www.t-de-meeus.fr/EnseignMeeus.html. Si d’aucuns d’entre vous les utilisent pour une publication, essayez de me citer d’une manière ou d’une autre, cela fait toujours plaisir et cela rend plus visible mon implication dans les activités d’enseignement et de formation.

           J’aimerais profiter de cette réédition pour rendre hommage à Isabelle Olivieri, qui nous a quittés prématurément en 2016, et à qui je dois énormément, en particulier en ce qui concerne les démarches de formalisation. Je souhaiterais également remercier mon père, parti en 2019, pour ses encouragements indéfectibles et initiatives pour cette carrière de chercheur qui fut la mienne, y compris et surtout dans les moments les plus difficiles.

           Je tiens également à remercier à nouveau Philippe Solano, Vincent Jamonneau, Sophie Ravel et Gérard Cuny de m’avoir accueilli dans leur équipe à un moment très pénible de ma carrière, et de m’avoir ainsi permis de relancer cette dernière, et l’IRD d’avoir avalisé cet accueil, suivi de mon intégration. À ce titre, il me faut également évoquer les conseils avisés de Jean-François Guégan qui furent déterminants. J’espère m’être montré digne de cette immense faveur.

           Je tiens à renouveler ma gratitude aux collègues qui ont répondu à mes sollicitations lorsque j’ai eu besoin de leurs lumières ces dernières années : Sophie Ravel pour ses connaissances des techniques de PCR ; Renaud Lancelot pour la méthode de tests de chaque variable d’un glm dans R sans que l’ordre interfère avec le résultat ; Olivier Hardy pour mon recadrage sur l’isolement par la distance ; Raphael Leblois pour ses multiples conseils toujours avisés et François Rousset pour sa patience face à mes questions et/ou remarques souvent naïves, mais toujours opiniâtres. Merci à tous de me permettre de progresser.

           Enfin, un grand merci à Sylvie Hart et Catherine Guedj pour leurs efforts incessants et leur patience lors du processus de correction de cette 2e édition qui nous a demandé beaucoup plus d’efforts que prévu.

           Pour le reste, l’avant-propos de la 1re édition reste valable.

        

      

    

  
    
      
        
          Introduction

        

      

      
        
           Les organismes parasites représentent une part significative de la biodiversité répertoriée (espèces décrites) (De Meeûs et Renaud, 2002) et malgré la récente explosion des études moléculaires des populations naturelles, celles concernant les systèmes hôte-parasite sont encore beaucoup trop rares (Criscione et al., 2005). Les agents pathogènes et leurs vecteurs sont en effet des organismes dont la biologie des populations, leur écologie, leur mode de reproduction, déplacements, taille de populations sont difficiles (voire impossibles) d’accès par observation directe. Or, la compréhension de l’épidémiologie d’une maladie infectieuse ou parasitaire, ainsi que l’évaluation des risques d’invasion ou d’épidémie, de même que la perception du risque de diffusion de gènes de résistance ou de l’effet d’une stratégie de lutte sur les populations cibles, ne peuvent se passer d’une connaissance minimale du fonctionnement des populations concernées. Par conséquent, l’écologie, les modalités et/ou stratégies reproductrices (reproduction sexuée ou asexuée, croisements au hasard ou autofécondation partielle ou totale, etc.), la dispersion, la taille des population de parasites et de leurs vecteurs sont des notions clés qui ne peuvent, la plupart du temps n’être inférées que par des méthodes que Slatkin (1985) appelle « indirectes » (Nadler, 1995 ; De Meeûs et al., 2002a, b). Dans ce cas de figure, les méthodes indirectes se caractérisent par l’utilisation de marqueurs moléculaires (génétiques) polymorphes (variables) et l’étude des variations de ces marqueurs dans les individus, entre individus et entre un certain nombre de groupes d’individus prédéfinis comme sous-populations ou plus justement comme sous-échantillons. L’hypothèse de base sous-tendue est que la distribution de la variabilité génétique reflète les paramètres écologiques cités plus haut. Or cette hypothèse, en soi, est assez raisonnable. Nous verrons cependant que d’autres hypothèses plus spécifiques sont souvent requises pour préciser les inférences désirées. L’utilisation de marqueurs génétiques permet d’avoir accès indirectement à des informations clés sur la biologie des populations naturelles des êtres vivants. Comme nous le verrons, ces méthodes s’appliquent également aux organismes non parasites. Les outils de la génétique des populations offrent à cet égard un avantage que des méthodes basées sur l’observation ou la capture des organismes ne donnent pas. L’utilisation de matériel héréditaire (transmissible) ouvre l’accès à des événements rares et passés, par définition peu ou pas accessibles à l’observateur, même au cours de campagnes intensives d’observations de terrain (Prugnolle et De Meeûs, 2002). Ceci ne retire rien aux mérites des méthodes dites directes et, quand cela est possible, l’empiriste aura tout à gagner à utiliser les deux méthodes conjointement sur le même matériel. Cela est malheureusement encore trop peu souvent mis en œuvre. Les quelques études existantes réalisées soit sur les mêmes individus (Wilson et al., 2004), soit en échantillonnages différés (Hauswaldt et Glenn, 2005 ; Van Bekkum et al., 2006 ; Hoffman et al., 2006) tendent à montrer, par la différence des résultats obtenus, la complémentarité des deux approches ou plus rarement une convergence étonnante (Watts et al., 2007 ; Bouyer et al., 2009 ; De Garine et al., 2009). Cela étant, pour les systèmes hôte-parasite-vecteur, le marquage est le plus souvent impossible de toutes façons (au moins pour le pathogène). Il faut cependant citer ici la tentative méritoire de Chlyeh et al. (2002) sur les bulins, hôtes intermédiaires de schistosomes et sur les tsé-tsé sur lesquelles nous reviendrons.

           L’accès à ce type d’information n’a pas qu’un intérêt académique, il n’est pas non plus réductible à un simple divertissement intellectuel (Milgroom, 1996 ; Tibayrenc, 1998, 1999 ; Taylor et al., 1999 ; Criscione et al., 2005). « Population structure and mating system of pathogens are tightly linked biological phenomena with crucial consequences on the epidemiology of transmissible diseases » (Tibayrenc et Ayala, 2002). Ces informations peuvent en effet s’avérer cruciales pour le contrôle de certaines maladies (Milgroom, 1996) et pour les recherches de nouveaux traitements et de mesures de prévention (Taylor et al., 1999) ainsi que pour des évaluations et prédictions plus efficaces quant à l’évolution de résistances aux drogues, antibiotiques et autres biocides (Tibayrenc, 1999). Les recherches utilisant la génétique des populations d’organismes parasites font partie de ce que Tibayrenc (1998) nomme la génétique épidémiologique ou, d’une manière moins ambiguë, l’épidémiologie moléculaire. L’étude de la génétique des populations des parasites, de leurs vecteurs et hôtes peut, comme je viens de le décrire de façon insistante, donner accès à des informations clés sur leur écologie et potentiels évolutifs, mais ceci n’est rendu possible que grâce à une batterie d’outils d’analyses statistiques en perpétuelle croissance et évolution. Le principal objectif de ce manuel est de décrire la plupart des méthodes disponibles à ce jour, leur mérite, leur puissance ainsi que leur limites, les concepts et hypothèses biologiques de base qui permettent leur mise en œuvre et ce de la façon la plus didactique possible. Pour des revues plus générales et techniques, le lecteur averti pourra se reporter aux excellentes productions de Criscione et Blouin (2005), Criscione et al. (2005), Rousset (2004) (et les références contenues dans ces travaux).

           Ce manuel est organisé en deux parties. La première partie est elle-même constituée de trois chapitres : le premier chapitre entreprend de décrire très brièvement les différents types de marqueurs les plus utiles pour les études de génétique des populations naturelles ; le deuxième chapitre traite des concepts de base en génétique des populations et des différents outils (paramètres et estimateurs) les plus utiles pour les études empiriques et le troisième chapitre examine les différentes méthodes statistiques associées à ces descripteurs et estimateurs. Enfin, la seconde partie correspond à une mise en application des chapitres précédents à l’aide de plusieurs exemples réels que nous allons réanalyser ensemble. La plupart des termes techniques sont définis dans un glossaire que les lecteurs trouveront à la fin de ce manuel. Certaines questions théoriques sont traitées à part dans une partie appelée « Réponses aux questions ». Enfin, un guide de survie, ou clé de décisions, est disponible en annexe, afin de guider les débutants dans leurs analyses sans risquer d’oublier quelque chose d’important. Deux tableaux s’y succèdent : le tableau A1 qui présente une liste des logiciels utilisés (mais il en existe beaucoup plus), quelques commentaires et leurs différents domaines d’application, le tableau A2 qui énumère les différentes méthodes d’analyses non prises en charges par les logiciels du Tableau A1 et les pages du présent manuel où elles ont été utilisées.

        

      

    

  
    
      
        
          1. Concepts théoriques et statistiques

        

      

    

  
    
      
        
          1. Qu’est-ce qu’un marqueur génétique ?

        

      

      
        
          Notions préliminaires

           Un marqueur génétique est simplement une portion de l’ADN (acide désoxyribonucléique) de l’organisme étudié, ou un sous-produit codé par cet ADN (comme une protéine). L’ADN est la molécule porteuse de l’hérédité chez tous les êtres vivants1. Il importe simplement dans notre cas de toujours regarder ce qui se passe sur cette même portion d’ADN chez tous les individus analysés et, dans la mesure du possible, dans plusieurs échantillons (spatialement et/ou temporellement différents). Il est important que cette portion d’ADN reste la même (même localisation dans le génome, à la même place sur le même chromosome) d’un individu à l’autre, d’où le terme locus. Un locus peut correspondre à un gène (codant pour une fonction quelconque), comme c’est le cas pour les loci enzymatiques (ou iso-enzymatiques), mais il peut aussi correspondre à une zone non codante, et donc à priori non fonctionnelle, de l’ADN comme c’est le cas de la plupart des microsatellites. Enfin, il est important de se souvenir qu’un locus, même non codant, peut se trouver dans un intron, c’est-à-dire dans un gène, et peut donc subir des phénomènes sélectifs par sa liaison physique avec les parties traduites du gène. On appelle ce phénomène l’auto-stop (ou hitchhiking en anglais). Cela reste valable pour un locus situé en dehors de tout gène, mais à proximité d’un locus sélectionné ou simplement parce que le régime de reproduction de l’organisme étudié limite ou empêche la recombinaison entre loci. Dans ce qui suit, je vais considérer que l’organisme étudié est diploïde (comme un moustique ou une tique), c’est-à-dire que chaque portion d’ADN (chaque locus) dispose de deux représentants par individu. Plusieurs loci peuvent être considérés. Nous verrons même qu’il est préférable d’analyser les populations naturelles au travers de plusieurs loci de nature identique (microsatellites ou iso-enzymes). Il n’y a pas de limite supérieure au nombre de loci qu’il faut utiliser, mais l’expérience tend à suggérer que cinq est vraiment une limite inférieure qu’il est plus sage d’éviter quand on peut et que sept commence à représenter un bon chiffre. Pour être informatif, un locus doit être variable (on dit polymorphe), c’est-à-dire qu’il présente plusieurs allèles dans le groupe d’individus échantillonnés et génotypés à ce locus. On trouvera un exemple schématique de marqueurs génétiques polymorphes dans la figure 1.

           Les mérites et différences entre les différents marqueurs disponibles ont été largement étudiés et ont fait l’objet de nombreuses revues plus ou moins exhaustives que l’on pourra consulter pour plus de précisions (Roderick, 1996 ; Sunnucks, 2000 ; Caterino et al., 2000). Je ne ferai donc qu’effleurer ce sujet que j’ai choisi de subdiviser en trois parties inégales (marqueurs cytoplasmiques, marqueurs nucléaires dominants et marqueurs nucléaires codominants). Nous ne parlerons donc que d’organismes eucaryotes bien que beaucoup des concepts que nous évoquerons sont applicables aux procaryotes.

          Figure 1

          
            [image: image]
          

          Exemple schématique chez une espèce à trois chromosomes et où cinq marqueurs génétiques (ou loci) ont été définis. On notera que dans cet exemple seuls deux loci sont hétérozygotes (deux allèles différents symbolisés par des couleurs d’intensités différentes) et que les autres sont homozygotes (deux fois le même allèle).

          Marqueurs cytoplasmiques

           Les marqueurs cytoplasmiques correspondent à des loci présents dans le génome mitochondrial ou le génome chloroplastique (chez les plantes). Ces marqueurs, et plus particulièrement l’ADN mitochondrial, ont fait l’objet d’un nombre considérable d’études en populations naturelles (Roderick, 1996). L’ADN mitochondrial, ou ADNmt s’est en effet montré extrêmement informatif dans les études phylogéographiques, car il présente des taux d’évolution relativement rapides et ne subit pas de recombinaisons entre loci (Avise et al., 1987 ; Avise, 2000). Cependant, pour les études de génétique des populations, les propriétés de ces marqueurs sont loin d’être idéales et ce pour différentes raisons. Tout d’abord, l’ADNmt présente généralement une hérédité uniparentale, typiquement maternelle bien qu’une transmission paternelle existe chez certains organismes (Le et al., 2002 ; Xu, 2005). La structure génétique constatée est donc conditionnée par celle observée par un seul des deux sexes chez les organismes dioïques comme le sont de nombreux nématodes, arthropodes et les schistosomes. Par ailleurs, l’effectif efficace (voir encadré 1) pour de tels marqueurs sera toujours difficile à appréhender car dépendant de l’interaction entre divers facteurs tels que le sexe-ratio, le biais de dispersion sexe-spécifique, ainsi que les stratégies de reproduction (Prugnolle et De Meeûs, 2002 ; Prugnolle et al., 2003). L’ADNmt connaît également des taux d’évolution variable dans l’espace et le temps (Papadopoulou et al., 2010). Ensuite, il est probable que l’ADNmt ne soit pas entièrement neutre (Gerber et al., 2001 ; Bazin et al., 2006 ; Galtier et al., 2009) et ne serait dans ce cas pas le reflet d’événements démographiques seuls, mais aussi de l’histoire sélective de la population. Enfin, ce sont tous des marqueurs haploïdes qui ne peuvent par conséquent en aucun cas renseigner clairement sur le régime de reproduction local de l’espèce étudiée, au sujet duquel nous verrons que l’hétérozygotie de marqueurs codominants se montre un auxiliaire précieux. J’ai donc délibérément choisi de ne pas traiter davantage cette famille de marqueurs.

          
            Encadré 1
          

          L’effectif efficace, noté habituellement Ne, représente une mesure de la vitesse avec laquelle une population de taille N perd de la variabilité génétique par dérive génétique aléatoire. En effet, l’inverse de l’effectif efficace (1/Ne ou 1/2Ne pour des diploïdes) donne la probabilité, sur le long terme, que deux allèles d’un même gène (locus) pris au hasard dans la population sont des réplicas (ou des descendants) d’un allèle unique ancestral. Le fait que de tels événements de coalescence interviennent régulièrement (plusieurs gènes descendent alors d’un seul) implique que d’autres allèles doivent avoir disparu. Autrement dit, la diversité génétique s’érode. Le ratio entre l’effectif réel de la population Nc(census size qui veut dire taille de recensement en anglais) et l’effectif efficace Ne exprime donc une mesure de la dynamique de quantités associées à la notion de diversité génétique, telle que l’hétéozygotie de la population considérée, par rapport à une population dite idéale. Cette population idéale correspondant en fait à une population qui perdrait sa diversité génétique aussi vite que la population considérée, à la vitesse de 1/Nc (ou 1/2Nc) par génération, de telle sorte que l’effectif efficace de cette population idéale soit égal à l’effectif recensé. Cette caractéristique nécessite une population de taille constante, à générations séparées, hermaphrodite avec rencontre au hasard des gamètes pour former les zygotes et absence de toute forme de sélection, migration ou mutation. À titre d’exemple, considérons une population de bovins de 100 individus composée de 99 (Nf = 99) vaches et d’un seul taureau (Nm = 1). La taille efficace d’une telle population sera de Ne = 4NmNf/ Nc ≈ 4 (voir Hartl et Clark...
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