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Résumé

Des form u les dérivées de la relation de H ardy-W einberg perm ettent de cal­
culer les fréquences géniques dans les quatre couples d’allè les qui conditionnent 
les ph én otypes structuraux de Sphaerom a serratum.  Les estim ation s qu’e lles four­
n issen t des fréquences des gènes S signatum, O ornatum , L lun u la tu m  et des divers 
gènes de couleur, ne peuvent pas être altérées sensib lem ent pas des écarts assez  
grands à la  pan m ix ie , ou par une assez forte  inégalité  dans les valeu rs sélectives  
des génotypes en présence. L’estim ation de la fréquence du gène D discre tum  est 
beaucoup p lus incertaine.

INTRODUCTION

L ’étude com parative des fréquences des phénotypes en présence 
dans deux échan tillons de Sphaeroma serratum  perm et de reconnaître  
si les popu la tions dans lesquelles ils ont été prélevés d iffèren t de 
façon significative ou si, au contra ire, elles doivent être considérées 
com m e a p p a rten an t à un ensem ble plus vaste et génétiquem ent hom o­
gène (Bocquet et Teissier, 1960). Mais cette analyse phénotypique ne 
constitue que la prem ière étape de la déterm ination  de la s tru c tu re  
génétique des popu lations étudiées, le bu t à a tte in d re  re s ta n t tou­
jo u rs , en p rincipe , la connaissance des fréquences géniques et de la 
d is trib u tio n  de tous les phénotypes. Il s’agit là d’un  problèm e diffì­
cile, don t la so lu tion  rigoureuse ne p o u rra it ê tre  donnée que p ar 
l ’analyse génétique com plète d ’un échantillon  rep résen ta tif  de la 
popu la tion  étudiée, opération  beaucoup trop  laborieuse p our pouvoir 
ê tre  p ra tiq u ée  de façon régulière. Mais il reste  heureusem ent possible, 
en l’absence d ’une telle analyse, d ’estim er la fréquence des allèles 
en présence, au  p rix  d ’un certain  nom bre d ’hypothèses. Celles qu’il 
est le p lus n a tu re l de faire pour les populations de Sphérom es sont 
classiques, et les form ules que nous avons proposées en 1951 dérivent
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
T om e I - 1960 - pp . 221-2.°,0.



222 GEORGES TEISSIER

de la façon la plus simple de celles qui sont à la base de la génétique 
des populations.

Il nous a semblé qu’il ne serait pas inutile de reprendre, en les 
explicitant, les raisonnements que nous avons suivis, et de préciser 
par là la signification des hypothèses que nous avons dû adm ettre. 
Nous essaierons ensuite d ’estimer l’im portance des conséquences d ’un 
écart éventuel entre les situations génétiques idéales qui sont à la 
base de nos constructions théoriques, et les structures génétiques 
réelles des populations étudiées.

On verra que le résultat de cette confrontation est satisfaisant et 
que l’on peut sans grand risque, continuer à faire usage des for­
mules que nous avons proposées.

I. GÉNOTYPES ET PHÉNOTYPES

Dans tout ce qui va suivre, il ne sera question, pour la simplicité 
de l’exposé, que des cinq types structuraux m ajeurs qui sont, rappe- 
lons-le, conditionnés par quatre couples d ’allèles indépendants, cons­
tituan t une série épistatique Dd, LI, Oo et Ss. Ces cinq types s truc tu ­
raux correspondent théoriquem ent à 81 génotypes distincts dont la 
liste est donnée dans le tableau ci-

albicans (1 génotype) :

discreturn (2 génotypes) :

lunulatum (6 génotypes) :

ornatum (18 génotypes) :

signatum (54 génotypes) :

Un des alíeles étant, dans chaque couple, dom inant sur l’autre, 
le nombre maximum de phénotypes reconnaissables est de 16. Si l’on 
représente, pour simplifier l’écriture, les dom inants et les récessifs 
par des m ajuscules et des m inuscules en rom ain, la liste de ces 
16 phénotypes peut s’écrire comme suit :

albicans (1 phenotype) : d 1 1 1 o 1 S
discreturn (9 phénotypes) : D 1 1 Ì o 1 s

lunulatum (2 phénotypes) : d
D ! L 1 ° î1 s

ornatum (4 phénotypes) : d I 
D

I 1 
! L °  1 s

signatum (8 phénotypes) ;
(1 I 
D 1

1
L

! ° 1 
1 o 1 s

•dessous :
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D ans la p ra tiq u e , et s’il n ’in terv ien t pas d ’au tre s  gènes que ceux 
co n d itio n n an t les cinq types s tru c tu rau x  m oyens, le classem ent le plus 
m inu tieux  d ’une population  ne peut com porter p lus de 9 catégories. 
Il est to u jo u rs  im possible, en effet, de reconnaître si les s ignatum  et les 
ornatim i  son t discretum  ou albicans et de classer sans e rreu r les 
lu n u la tu m  en lunulatum-albicans  et lunulatum -discretum .  Les phe­
notypes u tilisab les pour l’étude de la s tru c tu re  génétiqe de la popu­
lation  sont donc en définitive : albicans A, discretum  D, lunu la tum  L, 
orna tum  O, avec deux phénotypes O 1 et O L su ivant q u ’ils ne sont
pas ou sont, en m êm e tem ps lu n u la tu m ; s ignatum  S, avec q u a tre  phé­
notypes, s igna tum  p roprem ent dit S o l ,  s igna tum -lunu la tum  S o L, 
s igna tum -orna tum  S O 1 et s ignatum -ornatum -lunula tum  S O L . Encore 
faut-il rem arq u er que les dom inants doubles ou trip les sont ra rem en t 
faciles à identifier et que l ’on doit le plus souvent se con ten te r d ’un 
classem ent en cinq catégories correspondant aux cinq phénotypes défi­
nis p a r les re la tions d ’épistasie.

Il n ’est pas in u tile  de noter, à ce propos, que le nom bre de géno­
types co rresp o n d an t à un même phénotype augm ente des term es 
in fé rieu rs  aux term es supérieurs de la série épistatique. P o u r un 
génotype albicans, il existe 2 génotypes discretum , 6 génotypes lunu- 
latum,  18 génotypes ornatum,  dont 12 ornatum -lunula tum ,  54 géno­
types s ig n a tu m , don t 12 s ignatum -lunula tum , 12 s igna tum -orna tum , 
et 24 signa tum -orna tum -lunu la tum .  Or, il se trouve que, dans les 
quelques dizaines de populations étudiées ju sq u ’à p résent, les fré­
quences des alíeles dom inants vont, dans l’ensem ble, en décroissant 
de D à S. Il en résu lte  qu ’en général les phénotypes les p lus rares 
sont ceux qui peuvent correspondre au plus grand  nom bre de géno­
types : les signa tum -lunu la tum -orna tum  qui rep résen ten t à eux seuls 
p lus du q u a r t des génotypes possibles, sont p resque in trouvables.

Q uelqu’im p o rtan t que soit un échantillon, il ne sera jam ais  assez 
grand  p our que l’on puisse être assuré qu ’il donne une im age com ­
plète de la s tru c tu re  génotvpique de la population dans laquelle il a été 
prélevé.

II. CALCUL DES FRÉQUENCES GÉNIQUES

A vant d ’in d iq u er les procédés de calcul que nous avons appliqués 
aux popu lations de Sphérom es, il nous fau t rappeler les principes 
de la d é te rm in a tio n  des fréquences géniques p  et q dans un  couple d ’al- 
lèles quelconques A, a . Notons, pour com m encer, que cette  dé term in a­
tion  est im m édiate, lorsque tous les génotypes peuvent ê tre  identifiés 
et dénom brés. Si nous classons les N  individus qui co n stitu en t un 
échan tillon  en hom ozygotes A A, hétérozygotes Aa  et hom ozygotes aa7 
en fa isan t ab strac tio n  de toutes les au tres différences génétiques qui 
peuvent ex ister en tre  les individus étudiés, et si les nom bres respectifs 
d ’AA, A a et aa son t x, y et z, le nom bre des gènes A est évidem m ent 
égal à 2 x -h  y et celui des gènes a à y + 2  z, le nom bre to tal des 
allèles A et a é tan t lui-m êm e égal à 2 (x 4- y 4- z ) . Les fréquences res­
pectives p  et q de A et de a sont alors égales à (2 x 4 - y )/2 (x  4- y + z)
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et (y 4- 2 z ) /2 (x  4- y 4- z). Ce procédé de calcul trè s  sim ple, et qui n ’im ­
plique aucune hypothèse d ’aucune sorte, ne p eu t m alh eu reu sem en t pas 
ê tre  appliqué au cas des Sphérom es, en ra iso n  des fa its  de dom inance 
qui, pou r chacun  des couples d ’allèles étudiés ne p e rm e tten t de recon­
n a ître  que deux catégories d ’individus, les do m in an ts A. et les récessifs 
aa. Nous devons alors constru ire  un m odèle génétique qui nous p e r­
m ette d’estim er les fréquences géniques à p a r tir  d ’un  ce rta in  nom bre 
d ’hypothèses préalables, dont il faudra, n a tu re llem en t, s ’il est possible, 
éprouver la validité.

Nous supposerons que le gène considéré n ’est pas lié au  sexe, 
q u ’il ne com porte que deux allèles A et a e t q u ’il y a panm ixie, c’est- 
à-dire que chaque gam ète de l’un des sexes peut, en p rincipe , se co n ju ­
guer indifférem m ent avec l’un quelconque des gam ètes de l’au tre  
sexe, ou encore, ce qui revient exactem ent au  m êm e, que les ind iv idus 
se cro isen t absolum ent au hasard  et que leu rs capacités rep roduc­
trices ne dépendent pas de leur génotype. D ans ces conditions, et si 
l’effectif de la population est assez grand  po u r que l’on puisse confon­
dre sans e rreu r les probabilités et les fréquences, si p  et q son t les 
fréquences respectives de A et a dans la popu lation  des gam ètes sup ­
posés dénom brés au m om ent de la fécondation, les p robab ilités de 
conjugaison  des p  gam ètes A et des q gam ètes a du m âle, aux  p 
gam ètes A et aux q gam ètes a de la fem elle, s ’exp rim en t p a r un  p ro ­
duit sym bolique (p A +  q a ) 2 dont le développem ent p2 A A  4 -2  pq Aa  
4-  q2 aa, donne les fréquences des œ ufs fécondés a p p a rten an t aux tro is 
génotypes. Ces fréquences sont dites m endéliennes, parce q u ’elles sont 
une conséquence im m édiate de l’app lication  de la p rem ière  loi de 
Mendel à la population hétérallélique considérée.

La re la tion  qui précède, connue sous le nom  de loi de H ardy- 
W einbcrg, joue un  rôle fondam ental en génétique des popu lations et 
sera constam m ent utilisée dans ce qui va suivre.

Si les tro is  génotypes A A, Aa  et aa son t égalem ent viables, s’ils 
m an ifesten t une égale ap titude à la concurrence v itale  dans le m ilieu 
où ils se trouven t, et si, p a r conséquent, le tau x  de m orta lité  est indé­
pen d an t de la s tru c tu re  génétique, cette s tru c tu re  sera la m êm e dans la 
population  des adultes et dans celle des œ ufs, et les fréquences géné­
tiques p  et q ne changeront pas d ’une génération  à la su ivante. C’est 
ce que l’on vérifie sans peine p ar app lica tion  des form ules données 
au début de ce chapitre. Mais, dans le cas qui nous occupe, l’in térê t 
m ajeu r de ces form ules est de p erm e ttre  le calcul des fréquences de A 
et de a, puisque, s ’il y a panm ixie et si les tro is  génotypes on t m êm e 
valeur sélective, la fréquence des récessifs aa est to u jo u rs  q2, quelque 
soit le degré de dom inance de A sur a. Si l’on  rep résen te  p a r (a) le 
nom bre des récessifs et p a r (A 4- a) l’effectif to ta l de l’échantillon , la 
m eilleure estim ation  de <f est <f =  (a )/(A  4- a ) . L ’e rreu r com m ise su r 
l’estim ation  de q étant, p a r ailleurs, com m e il est facile de l ’étab lir, 
la fraction  1/2 q de celle qui est com m ise su r l ’estim ation  de q2, qui est 
donnée elle-m êm e p ar une form ule bien connue, on peu t écrire en 
définitive :

q =  V (a)/(A-fa) +  V7X)/2(A +  a) 
re la tion  qui résoud le problèm e posé.

Deux rem arques doivent être faites à propos de cette form ule, 
classique et fréquem m ent utilisée, L o rsq u ’un des allèles est beau­
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coup p lus fréq u en t que l’au tre , ce qui est précisém ent le cas pour 
la p lu p a rt des gènes in tervenan t dans le déterm inism e des types de 
co lo ration  des Sphérom es, les erreu rs d’échantillonnage ne sont pas 
rép arties  sy m étriquem en t au tou r de la valeur estim ée et il fau t, pour 
être  rigoureux , fa ire  in terven ir la notion d ’in terva lle  de confiance. Cet 
inconvén ien t sera it sensible si les écarts-types devaient être  utilisés 
pour com parer deux échantillons et pour d éterm iner si ceux-ci diffè­
ren t de façon significative ou si, au contra ire, ils peuvent être  consi­
dérés com m e ay an t été prélevés dans la m êm e popu lation , le calcul 
devant ê tre  répété pour chacun des m u tan ts  en présence. E n fait, 
de tels calculs son t ra rem en t utiles et il est assez exceptionnel d ’avoir 
a d é term in e r avec précision les lim ites d ’un in tervalle  de confiance.

Une deuxièm e rem arque est due à H aldane, qui a a ttiré  l’a tten ­
tion  su r le fa it que la m eilleure estim ation  de q n ’est pas la racine 
ca rrée  de la m eilleure estim ation de ÿ , m ais une valeur très  légère­
m en t supérieure . P o u r corriger cette e rreu r systém atique, on doit 
a jo u te r 0,25 au  nom bre de récessifs figuran t au  n u m éra teu r, et au 
nom bre to ta l d ’ind ividus figurant au dénom inateur de la fraction  ser­
v an t à estim er q \  la m eilleure estim ation de q devenant alors
/ (a +  0,25) /(A  .+ a +  0,25). Cette correction est d ’ailleurs presque to u ­
jo u rs  insignifiante .

P o u r pouvo ir ê tre  appliqués aux Sphérom es, les ré su lta ts  précé­
den ts doivent être étendus au cas de p lusieurs gènes. Là encore, il 
s ’ag ira  d ’une généralisation  des lois de Mendel, généralisa tion  qui 
ne p ren d  une form e sim ple que lorsque la population , anciennem ent 
établie, peu t être  considérée comme ayant a tte in t un  é ta t d ’équilibre. 
On p eu t alors m o n tre r  que, dans ce cas, les fréquences des génotypes 
sont en tiè rem en t déterm inées p ar les fréquences géniques aux divers 
loci, que ceux-ci soient ou ne soient pas en liaison. Les fréquences 
génotypiques sont déterm inées par les lois de l’association au  h asard  
des allèles d ’un  m êm e gène et des allèles de tous les gènes en présence 
et son t données p a r des expressions sym boliques sem blables à celles 
dont nous avons déjà  fa it usage dans le cas d ’un  seul couple d ’allèles. 
P o u r deux couples A, a de fréquences p et q et B, b de fréquences
h et V les neu f génotypes et leurs fréquences sont donnés p ar le
développem ent du p rodu it :

(p2 A A + 2pq An A - q2 aa) (if BB H- 2 uv Bb -f- ir bb)
ou de façon plus condensée par celui du p rodu it :

(p A + q aV(u B + v b)2
L o rsq u ’il s ’agit de gènes dom inants, le p ro d u it peut s ’écrire  en 

désignan t com m e p lus h au t les dom inants, hom ozygotes ou hétérozy­
gotes, p a r  A et B et les récessifs p a r a et h :

[(1 — <r) A +  q2 a] [(1 — ir) B +  v2 b]
Il y au ra , pour un  plus grand nom bre de gènes, au tan t de term es 

dans le p ro d u it que de couples d ’allèles en présence, soit q u a tre  dans 
le cas des cinq  types s tru c tu rau x  m ajeu rs des Sphérom es.

Il est in u tile  de dresser le tableau relatif aux 81 génotypes, m ais 
pour illu s tre r  la façon dont peuvent être calculées les fréquences de 
tel ou tel phéno type ou génotype, nous donnerons ci-dessous, sous 
une form e condensée, les form ules correspondant aux 16 phénotypes
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dont nous avons reconnu Inexistence. P o u r d im in u er a u ta n t que 
possible les com plications d’écriture, nous u tilise ro n s la m êm e le ttre  
pour désigner un allèlc récessif et sa fréquence, ce qui, dans les calculs 
que nous aurons à faire ne peut p rê te r à confusion. Le tab leau  s’écrit 
alors :

albicans : æ d 1 P 1 1 o2 o 1 s2 s
discretum : 1— d2 D | P 1 ! o2 O 11 s2 s

liumlatiim : æ
1— d2

d I 
D 1 1 - P L 1 o2 o 1 S3 s

ornatimi : (P 
1 — d2

d I 
D 1

P
1— F

i i 
L 11 o2 0  11 s2 s

signainm : cP 
1 -  d2

d I 
D

P 
1 -  P

1 I 
L 1 ; O 1— s2 S

et l’on voit p a r  exemple que les fréquences du double d o m in an t s O 1 D 
et du trip le dom inant S o l d  sont respectivem ent (1— cT) P( 1— o") s~ et 
æ ( i - r - )  o2( i - s 2).

Les ré su lta ts  les plus utiles sont ceux qui se ra p p o rten t aux  cinq 
phénotypes m ajeurs. Les form ules sont p a rticu liè rem en t sim ples dans 
ce cas :

A dd II oo ss cP P o2 s2
D D II oo ss (1 -  d2) P o2 s2
L L oo ss (1— P) o2 s2
O 0 ss (1 — o2) s2
S S (1 -.*•)

En add itionnan t, à p a r tir  de la base, le nom bre des individus 
a p p a rten an t à chacune des catégories p liénotypiques classées h ié ra rch i­
quem ent, on obtient le tableau des fréquences su ivan t :

A d2 P o2 s2
A +  D P o2 s2
A +  D +  L o2 s2
A +  D +  L +  O ,s2
A + D + L + O + S i

On peut alors écrire, en désignant p a r (A), (D ), (L .), etc., le 
nom bre des albicans, disc return, Innula tiim , etc. :

d2 =(A)/(A +  D)
F =  <A +  D)/(A +  D + L) 

o2 = (A +  D +  L)/(A +  D +  L +  0)
.s2 = (A + D +  L + 0)/(A  +  D +  L +  O + S)

On peut dém ontrer par des ra isonnem ents m oins élém enta ires que 
ceux dont nous avons fa it usage, que les estim ations données p a r ces 
form ules sont les m eilleures qui pu issen t être ex tra ites  d’un échantillon  
classé en cinq types s tru c tu rau x  m ajeu rs. Les fréquences géniques 
et leurs écarts-types s ’en déduisent, com m e il a été expliqué, p a r ap p li­
cation de la loi de H ardy-W einberg, la co rrec tion  de H aldane pouvan t 
être  u tilem ent faite pour les gènes p articu liè rem en t ra res.



POPULATIONS I)K SPIIAEROMA SERRATUM 227

III. PRÉCISION DES ESTIMATIONS

Les form ules que nous venons de justifier sont les seules qui 
p u issen t ê tre  u tilisées dans le travail couran t et nous n ’en em ployons 
pas d ’au tre s  depuis le début de no tre  travail. E lles réso u d ra ien t en tiè­
rem en t les problèm es posés si l’on pouvait adm ettre  avec une entière 
sécurité  que les popu lations de Sphaeroma serra tum  sont panm ictiques 
et que tous leu rs génotypes s tru c tu rau x  ont la m êm e valeur sélective. 
Mais il est peu vraisem blable que ces deux conditions soient to u jo u rs 
exactem ent rem plies et il nous fau t exam iner les conséquences éven­
tuelles d ’un écart aux situations génétiques idéales que nous avons pos­
tulées.

Nous rem arq u ero n s en prem ier lieu que, dans nos form ules, la 
valeur de if  ne dépend que de (A) et de (D ). Il ne pouvait en être 
au trem en t pu isque, en raison des fa its d ’épistasie, les lunu la tum ,  les 
ornatura  et les s igna tum  ne peuvent fourn ir aucun  renseignem ent sur 
la fréquence des allèles D et d, et que l’on peu t seulem ent supposer 
que les D et les d  s ’y ren co n tren t dans les m êm es p roportions que dans 
l’ensem ble des albicans et des discretum,  com m e nous l’avons fa it en 
ad m ettan t que les d ifférents gènes s’associent au  h asard . Les m êm es 
rem arques sont valables pour les form ules do n n an t P et o \  si nous 
ne reconnaissons que cinq phénotypes m ajeurs, m ais le problèm e ne 
se pose pas pour s2, dont le calcul fa it in te rv en ir tous les individus 
dénom brés.

On voit bien, p a r  ce qui précède, que, ta n t  que l’on ne distingue 
que cinq  types s tru c tu rau x , aucune justification  expérim entale  des 
calculs ne peu t ê tre  donnée, puisque le nom bre des p aram ètres  à esti­
m er est égal à celui des variables indépendantes. Il en ira it  au tre ­
m ent si les orna tum  pouvaient être classés régulièrem ent en O 1 et O L 
et les s igna tum  en S o l ,  S O I ,  S o L et S O L .  D isposant alors de h u it 
données indépendan tes pour calculer quatre  param ètres, on p o u rra it 
am élio rer l’estim ation  de certaines fréquences géniques, et, en m êm e 
tem ps, co n trô le r dans une certaine m esure, la valid ité des form ules 
u tilisées.

A ucune correc tion  ne peut évidem m ent être apportée à l’estim a­
tion  de la fréquence des récessifs dd, puisque l’action  du gène discre­
tu m  est to u jo u rs  com plètem ent m asquée p a r celle des tro is  au tres
gènes, n i à celle des récessifs ss puisque, au con tra ire , l’action du
gène s igna tum  n ’est jam ais  m asquée. Il n ’en est pas de m êm e pour II 
qui peu t, au m oins en principe, être reconnu, chez les orna tum  sous 
le phéno type O 1 et chez les signatum  sous les phénotypes S o l  et 
S O I ;  n i pour oo, qui peut être retrouvé chez les signatum  sous les 
form es S o l  et S o L. D ’où les deux form ules :

F =  (A +  D +  0 I + S 0 I + S O 1)/(A + D +  L + 0 + S )
o2 =  (A +  D +  L +  S o l  + S o L) / (A +  D + L +  0  +  S)

re la tions qu i, com m e celles qui donnent s \  ont le grand  m érite de ne 
rien  p ré ju g e r su r la n a tu re  des règles qui p résident a l’association des 
d ifférents gènes.
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Les fréquences géniques une fois estim ées p a r  le procédé qui v ien t 
d ’être indiqué, il est possible de vérifier si l’assoc ia tion  des gènes 
Innulatum, ornatum  et s ignatum  se fa it ou non  au h asa rd , en com ­
p a ran t aux effectifs observés les effectifs calculés en ad m ettan t la pan- 
mixie. Les discretum  et les albicans doivent être  réu n is  en une m êm e 
catégorie, pu isque l’effet des alíeles D ou d est en tiè rem en t m asqué 
p ar to u t au tre  gène dom inant. Il y a q u a tre  degrés de liberté  et les 
fréquences théoriques sont données p a r les form ules su ivantes :

alb ican s  - f  d isc re tu m A +  D r o2 s2

lumi latum L (î—n o2 s2
s ignatum 01 r ( l - O 2) s2

OL a - n (1— O2) s2

ornatum SO I r o2 ( 1 - s 2)
S O I r ( l - O 2) ( 1 - s 2)
S O L ci-n o2 ( 1 - S 2)
S O L ( i -n (1— o2) ( 1 - s 2)

La m éthode de contrôle qui v ient d ’ê tre  exposée, trè s  sa tisfa isan te  
en théorie, l’est très peu en pratique, les d om inan ts doubles ou trip les  
é tan t presque tou jou rs beaucoup trop  ra res  et tro p  difficiles à c las­
ser pour que l’on puisse en tire r no rm alem en t p a r ti  dans l’étude 
de la s tru c tu re  génétique de la population . D ans le trav a il cou ran t, 
il fau d ra  presque tou jou rs se con ten ter des fo rm ules générales obte­
nues en d istinguan t seulem ent les cinq phénotypes m ajeu rs. La ques­
tion  qui se pose à leur propos est de savoir si la m arge d ’in certitu d e  
que com porten t norm alem ent les estim ations q u ’elles p erm e tten t, est 
ou non supérieure aux erreu rs qui peuvent ré su lte r de l’em ploi d ’une 
form ule im parfa item en t adaptée aux s tru c tu re s  génétiques de la 
population  étudiée.

Les deux hypothèses qui sont à la base de nos calculs, panm ixie 
et égalité des valeurs sélectives des divers génotypes, son t in dépendan­
tes l ’une de l’autre , m ais conditionnent l’une et l’au tre  les fréquences 
des phénotypes qui resten t en présence lors du dénom brem ent. Il en 
résu lte  q u ’un test de conform ité p o rta n t su r un  échan tillon  classé 
en neuf catégories peut perm ettre  de co n sta te r que les fréquences 
observées d iffèrent de façon significative des fréquences calculées, m ais 
q u ’il ne peu t apporter aucune in fo rm ation  su r les causes de ces écarts, 
qui ne p o u rra ien t être décelées que p a r des recherches expérim en­
tales spécialem ent organisées à cet effet. Il est cependan t possible 
de trouver une lim ite supérieure vra isem blable aux e rreu rs  qui peu ­
vent ré su lte r d ’une réalisa tion  im p arfa ite  des conditions théoriques 
que nous avons placées à la base de nos calculs, en ne fa isan t appel 
q u ’aux carac téristiques les plus évidentes des popu lations étudiées.

Nous illustre rons cette propositions en é tu d ian t le cas re la tive­
m ent sim ple du gène S. Nous savons que les s igna tum  son t p resque 
to u jou rs ra res et que, dans le plus grand  nom bre de popu lations, leu r 
fréquence est bien inférieure à 10 pour 100. Nous savons aussi que p re s ­
que tous les signatum  dont la descendance a pu être  étudiée, é ta ien t 
hétérozygotes. Ce résu lta t est conform e à la théorie , puisque, si la fré ­
quence du gène S est p, celle des hom ozygotes SS  doit être p3, et
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celle des hétérozygotes Ss, 2 pq  : pour S =  0,05, on devrait trouver 
1 SS  p o u r 38 Ss  et 361 ss, et pour S =  0,01, 1 SS  pour 198 Ss et 
9.801 ss.

Il p o u rra it  cependan t se faire que, nos hypothèses de départ 
n ’é tan t pas abso lum en t exactes, la fréquence réelle de SS  diffère assez 
no tab lem en t de p \  On peut sans doute écarter l’idée que les croise­
m ents consangu ins sont chez les Sphérornes» favorisés p a r rap p o rt 
aux au tre s , m ais il n ’est pas sûr que, chez ces an im aux  com m e chez 
beaucoup d ’au tres, il n ’existe pas un certain  degré d ’hom ogam ie ou 
un  systèm e de cro isem ents préférentiels. S’il en est ainsi, les signatum  
se c ro isan t p lus volontiers en tre  eux qu ’avec des individus ap p a rten an t 
à d ’au tre s  phénotypes, le nom bre des hom ozygotes form és lors de la 
fécondation  sera supérieu r au nom bre théorique. Il est vraisem blable, 
en revanche, si le m écanism e responsable de l’équilib re de S et de s 
est conform e au  schém a classique, que les hom ozygotes SS  sont 
m oins v iables que les hétérozygotes Ss, ce qui doit avoir pour consé­
quence d ’en d im inuer la fréquence relative et p o u rra it mêm e, à la 
lim ite, les fa ire  d isp ara ître  com plètem ent.

D ans cette dern ière  hypothèse, la fréquence de S se ra it égale à 
(S) / (A +  D +  L +  0  +  S) ; c’est-à-dire à la m oitié de la fréquence des 
signatum ,  l ’écart à la valeur donnée p ar la re la tion  de H ardy-W einberg 
é tan t — p 2/ 2. Si, p a r  su ite  des croisem ents préféren tie ls, le nom bre 
des hom ozygotes devenait deux fois plus g rand  que celui qui doit 
s ’observer dans le cas de la panm ixie, l’erreu r com m ise sera it la même, 
m ais en sens inverse. Il est facile de calculer que cette e rreu r reste 
in férieu re  à l ’écart-type de l’estim ation donnée p a r nos form ules tan t 
que la fréquence de S  est in férieure à 0,12 pour un  échan tillon  de 
1.000 ind iv idus et à 0,10 pour un échantillon  de 2.000, effectif ra re ­
m ent a tte in t dans nos dénom brem ents. Si le nom bre des hom ozygotes 
é ta it q u ad ru p le  ou qu in tup le  de celui auquel on pouvait s’a ttendre, 
l’e r re u r  com m ise ne sera it supérieure à l’écart-type que si la fré­
quence de S  dépassait 0,06 ou 0,05 dans un  échan tillon  de 1.000 et 
0,05 ou 0,04 dans u n  échantillon  de 2.000.

Des calculs sem blables à ceux qui précèdent peuvent ê tre  fa its  
p our les orn a tu m  et les lunula tum  lorsque les Sphérom es étudiés ont 
été classés en n eu f phénotypes. Le ra isonnem ent est u n  peu p lu s com ­
pliqué si l ’on ne d istingue que cinq phénotypes, l’incertitude  é tan t 
a lors double. Si l’on peut, comme tou jours, com m ettre  une e rreu r dans 
l’estim ation  du ra p p o rt du nom bre des hom ozygotes aux hétérozygotes 
chez les dom inan ts , il se peut aussi, en m êm e tem ps, que les fré­
quences des signatum -ornatum ,  des s ignatum -lunulatum ,  des signatum-  
o rn a tu m -lu n u la tu m  et des ornatum -lunulatum ,  ne soit pas exactem ent
égales aux fréquences calculées. Ces deux causes d ’e rreu r sont indé­
pendan tes, la p rem ière  étan t, com m e on l’a vu, de l’o rd re  de O1 ou 
de U ,  et la deuxièm e de l’ordre de O.S ou de L.S 4- L.O. Elles seront 
p resque to u jo u rs  négligeables, O et L  é tan t, com m e S, généralem ent 
petits . O n voit p a r  là que, dans le plus grand nom bre des cas, l’esti­
m atio n  des fréquences de S, O et L données p a r  nos form ules peu t 
lég itim em ent être  tenue pour satisfaisan te . Il en est ce rta inem en t de 
m êm e p o u r les ru b ru m  R  et, p lus généralem ent, p o u r tous les gènes 
de couleur, qui so n t en  m êm e tem ps rares et reconnaissables dans 
tous les phéno types s tru c tu rau x .
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Le cas de discretum  est différent, Vallóle d o m in an t D ay an t une 
fréquence qui a tte in t ou dépasse 0,50 dans beaucoup de popu lations. 
S’il est fo rt im probable que les valeurs sélectives des tro is  géno­
types DD, Dd  et dd  soient très différentes l ’une de Vautre, on ne peu t 
exclure a priori  la possibilité de ce rta in s écarts  à la panm ixie, qui, 
sans être  très  im portan ts, affecteraient sensib lem ent la p récision  de 
nos estim ations. Cette cause d ’e rreu r s ’a jo u te  à celle que nous avons 
souvent signalée, en rappelan t que la d istin c tio n  des albicans  et des 
discretum  est parfo is m alaisée.

(L abora to ire  de Zoo log ie , Sorbonne.)
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