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I1 ne faudr2ait pas, du titre de cette étude, inférer
une correspondonce simple du mode de reproduction & 1la structure
des populotions. L'ensemble intlgré statistiquement stablc que
constitue une population naturelle dans un environnerent appro-
ximativement stotionncire® résulte des intéractions de plusieurs
car-ctéristiques, dont le mode de reproduction. Celui-ci, bien
qu'il modéle de fagon importante le pool génigue, n'impose cepen—
dant pas une structure génétique Aéterminée telle qu'on la puisse
reconnaitre ou prévoir sans la connaissance détaillée de nombreux
autres fectcurs.,

Les modalités des réponses de ce poll génique & des
perturbations imposces du mode de reproduction seront évidenment
spécifiques de la population considérée et pas seulement du type
de perturbation (introduction de geénes de stérilité mfle dans
des populations principalement autogancs ou restaurction de la
sexualité dans des ponulctions & aponixie focultative, interven-—
tions du sélcctionneur, per exenple).

L'extréme voriété des polymorphismes observables pour
des populations 2ux structurcs rceproductives semblables mérite
Ad'&tre priésentée, ncus cssaicrons de suggérer quelques €léments
qui en permettent la conmpréhension.

% Cet environnement peut-&tre spatialement et temporellement
hétérogeéne ; les fluctuations cycliques ou fortuites qu'il
subit ne 1'€loignent pas irréversiblement de son état moyen.
La structure du pool génique peut=&trc considérée comme la
transposition, a travers les contraintes biologiques de la
population, du patron moyen et des fluctuations de cet en-
vironnenent.



I -~ CONCEPTS ET DONNEES THEORIQUES

Cohérence et stobilité statistique des_pools génigues

Linkats ¢t chnsembles ganétiqucs

Les loci ne sont pas, chez les végétaux supéricurs,
distribués dc fagon quclcongue sur les chronosorics. On observe
des regroupenents dc génes dont lcs fonctions secmblent complé-~
nentaires ou coopératives vis a vis des carnctéres adaptatifs.
Au cours de 1'évolution les génomes ont été structuris dans le
sens du renforcencnt du linkage de loci pour lesquels se nani-
festoient de fortcs épistasics. Les effets géniques liés de fa-
gon primoire a la fitness ont des cections pour beaucoup hon ad-
ditives ou épistatiques controirement aux coractércs dont 1l'inm-
portance cst marginale vis a vis des volcurs sélcctives
(SCOWCROFT, 1971).

Ainsi le locus de 1'hétérostylic et cclui de ltincon-
patibilité {type S) chez Jgpsonia heterzonde (ORNOUFF, 1971)
collaborent & unc meilleurc réanlisation de 1'alloganic (1'hété-

rostylic fovorise 1l'allogomie, lc systéme S empéche le gaspil-
lage 1ié aux pollinisntions illégitimes honostylcs).

Les épistosies permettent lo eréation de “linkats"
(enserblcs de loci aossociés dans une méne région chromosonique
DEMARLY). Blles sont généralement nécessairces & la création de
gamdtes équilibriés vour lcs ollélces qui composent un méme linkat.
L'cxistence de déséquilibre genmétique stable (en termces de fré-—
quchce dcs associations alléliques) impose des taux de crossing-
over faibles (appartcnance des loci concerndés & un méne linket)
¢t des intéractions épistatiqucs (responsnblcs & la fois de
1'évolution vers une structure de linkat ¢t de l'arrangement
particulicr dcs alldtles dons cc linkat).

Un pool génigue est généralencnt constitué de gametes
bien balancés dont la fréquence cest prédominantc (ce qu'indique
le paramdtre D de déséquilibre gamétique "linkage disequilibrium").
Lo stabilité de ces structures gamétiques est dlordre statisti-
que c'est 2 dire qu'clle cst sons cesse détruite et recréée de
génération en génération por le jeu des recombinaisons et de la
gélection.,



Les modeéles analysés par sinulation de FRANKLIN ct
LEWONTIN (1970) montrent cette extréme organisation dcs ensembles
ganétiqucs d'une population, deux structures chromosomiques (al-
ternance decs alleles + ¢t - dans un ordrc bien déterniné le long
d'un chromosome) constituecnt plus de 80 % dc toutes les struc-~
tures préscntcs alors gu'il cen cxiste 236 possibles dans la si-
nulation & 36 loci choisie). Lo cohésion des types gonétiques
réalisés ne dépend pas des effets individucecls des alléles ni du
nombre de loci mais ¢de la longucur totale d¢ 1ln cortc chromoso-
migque ¢t de ln dépression Q'enserible due & l'inbreeding.

Ccla signifie que nalgré une trés gronde diversité po-
tentielle, une populntion stable ne produit qu'un pool gamétique
trés raréfié responsablc de la valeur adaptntive moyenne optimum.
Dans des conditions anzlogues, et avec les nlnes structures gé-
niques initiales, une autre population acquidrera une valeur
adaptative semblable avec un ensenblc gométiquce différent mais
éenlenent raréfié,

Toute nodificotion du systeme de croiseilent briscera 1la
cobhérence de l'enseinble gamétique, l'homogénéité apparente de la
population éclatera ¢t la variabilité cachée de 1a population
sera réviélée.

Quand des loci sont pressés dans les linkats orgnnisdés
des enscmbles gnnétigues, leurs alleéles pourtant ncutres mani-
festcront une superdoninance cpparente (supcrdoininonce associa-
tive & travers le déséquilibre gamétigue, MARUYAMA et KIMURA,
1968 ; OHT4 et KIMUR4A, 1970). Par 1la, se¢ naintiendront, dans les
populations, sans fardcau de ségrégantion réel, des loci hétéro-
zygotes.

Sinulation du dinkoge par l'autoganie et l'aponixie facultative.

La forte cohésion statistiquc des ensenbles gamétiques
se réalise grice 2u linkage dans des populations & structure al-
logarie 3 elle permet l'entreticn d'états hétérozygotes nombreux
néme avec des alldles sélecctivenment neutres.

Les modes de reproduction uniparentoux qui nous inté-

ressent (autoganic prédominante, apomixie facultative), ont,
dons 1l'éeriturc des modeles d'évoluticn de populations, un effet



4

analogue 2 celui d'un renforcément du linkoge. L'autogamie par-
tielle conduit & des déséquilibres ganétiques en faveur de dou-
bles honozygotes et de doubles hétérozygotes mére pour des loci
n'appartenant pas 3 un néne groupc de linkage. Ceci a été mathé-
natiquenent adnontré® (HALDANE, 1949 ; BENNETT et BINET, 1956)
et vérifié expérincntalenent (HARDING et ALLARD, 1969) sur Pha-
seolus lunatus dont le taux d'autoganic est dc ltordre de 90 a
95 %. Cettc prédoninance, de doubles hétérozygotes, du fzit de
la structure reprocductive autogane, résultc d'intéractions in-

teralléliques superdoninantes certes, mais les valeurs des coef-
ficients de scélection des hétérozygotes nécessaires a un maintien
de telles structures génotypiques sont becucoup plus faibles du
fait de 1l'autogonie qui sinule un renforcenent du linkage. Il
existe vraisemblablenent uhe linite asymptotique tolérable de la
superdoninance d'ensemble, qul pernette le maintien d'un grand
nombre de loci hétérozygotes, gricec & cette cohésion due &
l'autoganie.

Ia viscosité des génones rclativement aux rccombinai-
song interloci est, de fogon comparable, réalisée par ltaponixie
frcultative (PERNES, 1970) et 1'dévolution de ces populations se
déroule & travers des déséquilibres gamétiques quasi-stables,
selon 1l'expression de KIMURA (1965). Quand un pool géhique inté-
gré peut-8tre réalisé dons les conditions de 1l'epomixie faculta-
tive, il doit nenifester une cohésion renforcée de son ensemble
ganétique.

Superdoninance noyenne (ou stotistique) -~ Carcctére des végétaux

gui en favoriscnt la fréguence des manifcestations.

Les intéroctions interalléliquces de type superdoninan-
tcs jouent, au noins corme enorces & partir desquelles s'établit
la cohésion des ensembles gométiques, un rdle considérable dans

# HALDLNE montre que l'exces dc¢ doubles honozygotes ¢t de dou-
bles hétérozyrotes cst proportionnel & 1la variance du coeffi-
cient de consanguinité dans la population. Dans le cas de
1'autofécondation, cette variance sera d'autant plus élevée
que le taux d'autogamie sera plus variable. La démonstration
de BENNETT ¢t BINET supposc constant le taux d'autogamie.

A 1'équilibre, 1'hétérozygotie tcnd & &trec concentrée dans
certains meribres de la population.



ltorganisation dc¢ gamétcs équilibrés. A poartir de ces noyaux de
superdominance vraie, des superdoninanccs associatives d'alleles
sélectivement nceutrcs se monifcestent, ainsi que des renforcements
apparents des valcurs sélectives hétérozygotes lides au mode de
reproduction.

Lo richessc des intéractions supcrdominantes en valeur
adaptative, pour des segnents chromosomiques reprérés par des
loci marqueurs, scmblc nette dans les populations autoganes.
ALLARD ¢t al. (1968) donnent un tablcau dans lequel 1'évaluation
des valeurs sélcectives des homnozygotes ct (cs hétérozmygotes est
réalisée pour quinze loci (pour des cspeécces ct des populations
différentes). Pour douze d'entre cux, l'hétérozygote & la viabi-
1ité 1la plus €lcvée, la superdoninnnce pour les valcurs sélecti-
ves rclatives est souvent trés élevée (de llordre de Arh 0,6 -
Ak, t 1,00 = Aph, 0,6).

Une partic de ces intéractions peut-&tre duc & des
phénoméncs dc complémentotion, et constitucr une superdomincnce
stricte. Cependnnt, les types de développement et C'occupation
de 1l'hebitat par les végétaux fovoriscnt l'expression d'une su-
perdoniinance "stotistique' ou noyenne qui rdésultce de la pondéro-
tion des valcurs sélcctives différentcs des génotypcs sous dif-
fércentes conditions. Les particularités des viégétaux intéressants
sous cct aspcect sont

- La plasticité : 1o rcncontre dons un néize licu de deux gé-

notypes distincts ne se troduit évidenmnent pas par lo fuite de
1'un des partcnaires, nois par 1'établisscrment dtintéroctions de
leurs développenents rcendus possibles par la grande plasticité
de l'expression d'un génotypc réalisnble au cours de la norpho-
génése d'un végétal. Ccci peut-E&tre l'occasion d'intéractions
compétitives de type (+, +) ou nméuc (+, -) génératriccs de poly-
morphisncs stables dans les populztions (ALLARD ct ADAMS, 1969
PERNES, 1971) par suitc de la misc en place de valcurs sélccti-
ves dA¢pendantces des fréquehnces des génotypes. Les hétérozygotes
ont souvcnt des valcurs sélcectives, dans les populations auto-
gones, déeroisgssantes quand lcurs fréquences augmentent (ALLARD
¢t al. 1968~ BHUTZ et USANIS, 1969). Des intérnctions compéti-
tives généreotrices de polynorphisnes stables ont été mises en
évidance pour des génotypes aynnt cu unc histoire évolutive con~
mune (issus d'unc méme population) alors quc des lignées sélec—



tionnées indépendamment n'exprimnaicecnt pas cntrc cllcs de telles
intéractions positives (ALLARD et ADAMS, 1969 sur orge et blé).

- Lo pérennité : vis & vis des fluctuotions temporclles de
1l'environncnent.

L'ancroge des plantes 2 leur hnbit2t ¢t la prolongation
souvent tres ¢tenduc de lecur norphogéndésc foecilite 1l'expression
d'avontagces hétérozygotcs en ewx-ménes, la richesse allélique
conférant une gaonme dc réponses ou d'edaptatibilité plus grande.
Les organismcs & cycle court et ceux susceptibles de migrer ou
de protéger lecur habitat scront moins susceptibles dl'exprimer
des superdorinances liées & des vagues succcssives de conditions

externcs différentes connucs au cours d'un méne cycle vital.

- La fixit¢ dc l'orgtnisme & l'habitat 1ié & une grande dis-

persion des pollens et dcs groines favorisc la confrontation, de

génotypes ananlogues, & des niches écologiques trés diverses, ce,
dont les nninaux qui choisisscnt leurs tcerritoires pour vivre et
procréer sont davantage préscrvés. Les annlyscs de LEVENE (1953),
LI (1955), MLTHER (1954) confirment la possibilité dc polymor-
phisrncs stables liés & dcs supcrdoninanccs issucs de la pondéra-
tion dcs volcurs adnptatives des génotypes dons les différentes
nichcs. Les analyscs dc LEVINS (1962 et suivontes) systénatiscnt
ces diverses situntions.

Econonic (en termcs dc fardcaux zénétiques) des hétérozysotics

naintcnues.

Des manifcestations de superdomincnccs extrénement va-
riécs sont ainsi susccptibles de se manifester dans les pools
géniques des populations végétales. Outre les formcs de "super-
doniinonce statistique™ cormiunes a bien des végétoux, liées aux
vaplations des volcurs 2doptatives avee lcs fréguenccs génotypi-
ques et aux hétérogénéitiés spatinlcs ¢t tenporelles des environ—
nenents, les systenes uniparentdux prédominnnts, par lcur sinu-
lation globale du linkage, sont susceptibles d'une plus grande
rétention de supcerdoninance associctive.



L'aponixie facultative stocke les combinaisons superdo-
ninantces avec une grande efficacité,; scul le taux dc sexualité
(générnlenent faible de 2 % & 10 %) entraine par recombinaison
une dégradation des nssociations favorables. Le fordeau génétiquc
de ségrégation parait dans cce cas nininisé relativemncent & une
population cntiércuent sexuéc olloganc. Cette constatation cst
en foit trop schénatique, et lc fonctionncrncnt de l'aponixic fa-
cultative vis & vis du fardeou se sdégrégntion ddpend de 1o struc-—
turec de 12 populantion considérée, qui, nous lc verrons plus loin,
peut, avec ce néne nodc de rcproduction, &trc extrémement varide,
(PERNES 1971, a). Pratiqucment, vis 4 vis dcs charges de ségréga-
tion, lcs populntions apomictiques facult~tives se situent entre
les decux extrénes suivonts

1°) un génotype prédomincnt e¢st installé et le tnux de se-
xualité n'intervient quc comne contribution au fardeau génétique
global,

29) 1la structure dc la populntion est du type allognie,
entretenu par le¢ toux de sexunlité, ltaponmixic s'exprimeont par
unc augnentotion globnle du linkage, (PERNES 1970) 3 le pool gé-
niquc est trés intégré coiwe dons unce populaticn naturcllenent
allo;nme, et le fordecou génétique de disjonction n'a pas d'autre
originnlité que celle 1liée =u renforceiient du link-ge quc 1l'on
retrouve dans 1la situntion de l'autognmice présentéc ci-dessous.

Remarquons quc le fardeau de substitution global, s'il
pcut=&tre considéreblement allégé en régime apomictiquc cst co-
pendant, rapporté & unc générntion, du néac ordre de grandeur
gue cclui porté por une populntion cntiércrment sexuée (PERNES,

1971 b).

Ltautognnie prédominnnte peut, por contre, poraltre
cxtrénecrment coltcuse du point de vue du fordeau génétique de sé-
erégntion, au point de¢ douter, a priori, dc¢ 1o possibilité du
mainticn de nombrcux loci a intéractions superdomincntes dans
de telles populations. On s'attendrnit plutdt & voir évoluer,
dens ces populations, dcs nodificatecurs dc dominnnce, ou s'accu-
nuler dcs duplicotions (tondems ou globnles) qui transposent
horizontalencnt sur.plusicurs loci lcs intérnections intcrallé-
liqueg supcrdominantes. I1 c¢st trés vroisenblable que ce dernier
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processus agit de fogon tres importantc au cours de l'organisa-
tion évolutive des populations autogames. I1 n'en reste pas moins
vrai que des cffets de superdomincnce cxtr8mement élcvés ont été
obscrvés comrie nous 1l'nvons roppelé plus hout en citont ALLARD

et al. (1968).

Nous avons distingué, dans le paragraphc précédent, 1la
superdoninnnce vroic et les superdominonces "statistiques" ou
noycnnes. A la preniérc catégorie cst attoché un fardeau de dis-
jonction treés important, et 1l'on comprend quc des duplicontions
puissent Ctrc fortcuent sélcctionnécs pour esquiver cctte char-
ge*. Lo deuxieme cttégporie contient por contre des situntions

trés différentes

- aux superdominanccs asgsociatives ou apparentes, ne doit
€trc dircctement nssocidée aucune charge puisqu'elles concernent
cn fait des alleéles sélcctivenicnt neutres,

- aux supcrdonincnces liées & des sélections variables avec
les fréquences, les fordecaux génétiqucs associés sont de deux
gortes : le fordeau de dérive et le fordeau dismétrique (XIMURA
et OHTA, 1970). S'il y a neutrnlité & 1'¢quilibre, il n'y a de
chorges génétiques que si 1'équilibre differce de l'optimum en
voleur ~doptotive ou et si lc dinension effective ce 1a popula-
tion est foible.

- 2ux superdonintnces liées a 1'hétérogénéité du nilicu,
les fardecaux génétiques sont réduits, puisque le polymorphisme
expriné par les ségrégations peut constitucr 1o stratégie adapta-
tive optimale,

Ainsi de nombrcuscs intérnctions apparemient supcrdoni-
nantes peuvent €tre tolérées por des populntions cutosnmes bicn
qu'elles amplifient considérnbleiicnt lcs ségrigntions vers les
honozygotes. Enfin, nous l'avons signnlé plus haut, il existe
des épistasice domincnecc x dominnnce entre loci superdominonts
qui réduisent 1l'effet de superdominance moyeh par locus quand
1'anplification dc 1'effct de linknge par la structurce reproduc-~
tive accunule les gometes rcesponsablcs de tres fortes balances

¥ C'cst oinsi que 1'~1lopolyploidie ou des duplicntions tandemn
transférent les interactions dc supcrdominants & épistatiques.



relationnelles cn appericment, (HARDING et ALLARD, 1969). ILes
fordeaux génétiques sont alors toléroblcs (SVED ct al. 1967,
KING 1967).

Les superdominances obscrvées peuvent—clles, cn 2utogsanie prédo-—

ninantce, conduire & des polymorphisncs stablcs avee présence

G'hétérozygotes ?

Nous avons essayé de montrer cormcnt des ensembles de
ganetes trés structurés et équilibrés sont organisés dans les
pools géniques des populations soumiscs & des pressions de sé-
lection. Les intérnctions interalléliques superdominantes ont
unce importance considérnble pour l'initiation et le maintien de
ces enscribles gamétiques de grandc cohésion statistique. Les
nodes de rcproduction uniparentaux, par lcur simulntion du lin-

nge, anplifient cettc orgonisntion. La décomposition des inté-
ractions en superdoninnnce vraie, en superdominonce stotistique

et en superdominonce associative ¢t la mise cn évidence d'épis-

tasies dominance x donminnnce pcecrmettent d'adnettre que ces poly-
morphismes nombreux nc soicnt pas associés a2 des fardeaux géné-

tiques inacceptables, qul abaisseracient por trop lc potentiel
reproductif de ces populantions.

I1 reste & rmontrer quc cctte organisction théorique-
nent acceptable ¢st possible, c'est & dire que l'nutoganie pré-
dominnnte pernectte le maintien d'équilibres hétérozygotes sta-
bles. Ces conditions d'équilibre ont ¢é¢té annlysées, nombre de
conclusions ont été présentées dans ALLARD ¢t al. 1968.

Etudier les offets de 1o sélcetion sur des populations
non panaictiques au lieu de populntions panmictiques est une
¢tope mathémntiquencnt difficile & fronchir car, outre les fré-
guences géniques, unc nouvelle carnctéristiquc dcs fréquences
génotypiques deviecnt vorioble, & savoir 1'indice de fixation F
(qui se confond avee le cocfficient dc¢ consanguinité en absence
de sélcction). F dépendra des lois de croiscemcnts dans la popu-
lation, et Jdes prcesions de sclection. Lo dé¢finition de F due
& WRIGHT (1951, 1965) a pernmis de gronds progres dons l'analyse
théorique des populntions non pannictiques.
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Pratiquencnt, l'analysc revicnt a délimiter les régions

suivantes dans un diagranue de phase

régions ou l'équilibre de la population cst réalisé

fo=J

B sans polymorphisme (homozygotie pour un seul locus)

C région ol 1'équilibre correspond & un polymorphisme pour
lecucl la fréguence des hétérozygotces est inférieure a
celle qutellc sernit nvee lcs némes frégquences géniques
dons une populntion panmictique cn absence de sclection,

D région ou 1l'équilibre correspond & un polymorphisme ou
1
r

fréquence des hétérozygotcs cst supérieurc a celle

0

aliséc dnns l2 populntion panmictique dec référence.

(0N

Ces dingramnes de phose dus & HAYMAN (1953) ont ¢té
exploités ¢t annlysés ultéricurcnent par JAIN ct WORKMAN (1967),
JAIN ¢t JAIN (1970), JAIN et MARSHALL (1968), pour c¢tudier dif-
férentecs situctions (!'équilibre dans lc cag de llautogamie.
Nous en donnerons les conclusions ci-~dessous, Decs conditions
particuliérces d'équilibres dons des situntions multinlléliques
ont été étudiées par WEIR (1970).

Pour exenple, considérons le dingcramme de phase pour
un taux d'autofdécondation de 95 %
les valeurs sé¢lectives dcs homozygotes sont x et y, 1o valeur
s¢lective de 1'hétérozygotc étont prisc dgale 2 un. Le diagron-
rne nontre que le nmainticn perncnent de la varisbilité cn riégime
d'autognnie priédoninonte denonde un avontage hétérozygote treés
marqué, cet avantore étant dlautant plus ¢levé que le toux de

consanguinitdé est plus grond.

1,0

1,07¢C
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Les valecurs sélectives relatives donnécs dans ALLARD
et al. (1968) quc nous avons cité plus haut, ¢t plus récemnent
dans MARSHALL et ALLARD (1970) correspondent trés bien aux zones
de polymorphisne stoblc. Nous avons discuté plus haut des diffé-
rentes significotions des superdoninnnces ainsi impliquées.

Différcntcs modificnations des cor~ctéristiqucs du no-
déle ont été introduites pour analyser lecur cffet sur 1l'¢tendue
des ré¢gions D et C.

JAIN et MARSHALL (1968) ont étudié 1'effct des fluctua-
tions aléatoires du toux d'allogemic (t=I-s) et des valcurs sé-
lectives x et y sur 1o stobilité des polymorphismcs. Les flue—
tuntions pour t ne modificnt guere 1'étendue des régions D et C,
por contre les fluctuations dans X et y sc troduisent par une
augnentation de la taille des régions d'équilibres polymorpheces
stables.

JAIN ¢t JAIN (1970) ont annlysé les transformations du
diagramne de phnscs dnns le cos de sélection dépendant dcs fré-
quences géniqucs. Ccs modeles se troduisent par une cxtension
considérable des résions & équilibres polyrmiorphces stables 3 1la
région C est treés large néme cn régine de sous-~dominance (x,y> I).
On voit 1'importancce des verictions des volcurs sélcecctives liées
aux frégquencecs génotypiqucs notécs anns ALLARD et al. ( 1968) et
HATDING ct ALLARD (1969).

Ainsi, nous disposons des élénents esscntiels qui per-
mettent de considérer la vorinbilité des populotions naturclles &
reproduction unipasrento-le dominante. Des polymorphismes stobles
ou des hétérozygotcs soicnt largencnt priscnts sont & priori pos-
sibles. L'intégrntion dcs pools géniquces cn des cnsenblcs gané—
tiques structurcs, stotistiquerient stables, peut amplifier ces
polymorphismes initinux et orgonisaer les populations en systémes
hautencnt varinblces sans ressenblance avcee ces cul de sacs €vo-
lutifs décrits troditionnellenent pour lcs cspeéccs apomictiques
et & forte sutoganic. Conceptuellenent, il cst bien clair que
1tautosamie prédoninnntce ct ltapomixic frcultative ne sont p=as,
par c¢llcs néiies, responsnblcs de paralysie évolutive. Les données
de l'obscrvotion de¢s populntions neturcllces scront naintenant

plus objcetivcment situées.
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IT -~ LES STRUCTURLS RELLLES ET LEURS REALISATIONS

Plusieurs donnccs expérinent-lcs ont ¢té citées pour

étnyer 1o préscntntion des structurcs dc popul~tions proposdées.

L'analysc des populntions naoturcllcs comporte deux

¢topes. Lo premiérc est le décomposition des varinbilités en
parts dues aux vorintions cntre régions, chtrc populations d'une
néie région, chtre familles d'une méiie populntion, enfin les
varittions introfaomilles.
Lo deuxieme étape, souvent plus difficile a rdéanliser, consiste
a fabriguer unc population & portir de cartetérisgtiques repro-
ductives et ¢énétiques connues, ¢t suivrc l'organisation pro-
¢rcosive du pool géniquc 2insi initié.

Ces deux détapes sont cxpérinentalencnt représcntées,
en ce qui conccrne les plantes autognmcs, dons ALLARD et al.
(1968) et quelqucs études ultiérieurcs. En ce qui concerne les
plantes aponictigues, les donndéces expérinentclcs sont beaucoup
moins riches. Bien gue lc node dec reproduction apomixie facul-
tative ait €té 2nalysé 2 plusicurs reprises (citons pour les gra-
ninécs 3 WARNKE-1954 ; BURTON-1961 ; DEWET ¢t HARLAN-1970 3
COMBES et PERNES=-1970), l'¢tudc dcs structurcs de populntion a
peu attiré 1l'attention. Nous pensons gquc les decux €tapes dl'in-
vestigntion des structurcs des populntions aponictiquces ont
été, por chance, gimulécs per le cours de 1l'évolution et qu'il
faut nous efforcer de lcs y lire.

Populations & autoganie prédominante

i s T A g Al et Wt G St s S

10) Structure des populations

ALLARD et al. (1968) risume lcs {ifférentcs annlyscs
gu'il décrit en différents points :

A = Varicbilité gséosrophigue

-

"Les espéces 4¢ plantes autogramcs sont différencidécs
géographiquenent ct les différenciations observiécs cpporoissent
€tre cellcs qui offrent & chnque populntion les propriétés adap-—
tatives qui sont néeessaires pour répondre cux exigenccs do
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1'environnement local. L'zspect dominant est celui de différcen—
ciations locales marquées, souvent de l'ordre de quelques métres
carrés OW noins, nais des clines ont également lieu en associa-
tion =vec des changemnents progressifs en pluviosité, température
et autres factcurs de l'environnement physiquc ou biotique".

Des résultnts comparables sont préscntés dans JONES
(1971,b) sur Arapidcpsis thaliana.

B - Variabilité intrapopulation

"Chaque population inclut des plants de nombreux géno-
types différents vis & vis des caractéres étudiés. Un génotype
donné ntest pas représentdé par plus de quelques individus, et
pcut=8tre méme les individus de la population différent-ils gé-
notypiquenent tous entre eux."

JONES sur Arcbidopsis thaliana (1971,a) et KANNENBERG
et ALLARD (1967) pour le complexe Fecstuca microstachys apportent

decs obgervations complémentoires & cellcs citécs dans ALLARD et
al. 1968,

C = Voriabilité intrafaonille

"Les individus dans unc population sont souvent hété-
rozygotes pour de nombreux génes qui gouvernent des caractéres
quantitatifs. La voriabilité qui est observée communément dans
des familles individuelles n'cest donc pas exclusivenent d'ordre
environnenental ou développenental, nais une grande part peut
en 8tre attribuée & lo ségrégntion. Il est clair que l'orgoni-
sation génétiquc d'unec population ne peut pas €tre déduite uni-
quement du taux d'allogamic qui a lieu d~ns la population”.

Le niveau d'hétérozygotiec résiduelle, important dans
les populations 3 autogamie prédominante, est révélé par la gran-
de différenciation consécutive aux introductions d'un trés petit
lot de groines de Stylosanthes humilis (BODGAN, communication

personnclle) en Austrolie, par les voriabilités étudides sur
Trifolium ruepellianum (BODGAN, comnunication personnelle), les
analyscs de JONES (1971,a) sur Arabidopsis thaliona. HAYWARD et
JACKSON (1971) sur Lolium tenulentum, espéce naturecllement cleis-
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toganie, ont décomposé par un plan dfanalyse hiérarchique les di-
verses sourccs de varinbilité d'un ensemble de populations. Le
tobleau schématise 1'cnsemble des situntions déerites (nous ex-
trayons les résultats pour trois earactéres).

.

I .
Origine de 1la Codll. Taux de

'Tqux de pro—!Longucur de !

' - +: 1 duction 1 la 5&ne !
’ variation ) “gernination’ g "io716s feuille |
! ! 1 1 1 1
1 ! ! xxx | *® ! XXX !
'Entre populations : 4 \ 197 | 4,10 | 749 .
1Entre famille, intra- 1 ! XXX | XXX | EEE !
populations 88 20 1,46 74
! ! ! x ! !
1Entre génotypes intra- ! ! xxx ! xxx | xxE !
1 fanille ! 233 ! T ! Ost ! e !
tIntra-génotypes ! 1532 1 2 ! 0,07 ! 5 !

® gignificatif au seuil 0,05
*%% sighificatif au seuil 0,01

Ainsi, la décomposition de la variabilité des popula-
tions autogames manifeste de trés grandcs hétérogénéités a tous
les niveaux®. Iao prospection, néme d'individus uniques, de plan-
tes autoganes peut-Etre la source d'importontes variabilités.
L'autoganie quasi absolue, si elle facilite le travail du sélec-
tionnecur, pour la préparation de lignées pures, nec lui fournit
cependant pas sans préparation des génotypcs homozygotes, et il
doit s'attendre & devoir décomposer ses varinbilités cachées au
cours de générations d'autofécondations contrdlécs successives.
En outre des phénotypes apparcrmment voisins tirés d'unc méme po-
pulotion apporteront par lcur recombinaison de treées grandes nou-
veautés dans les générotions ultéricures. Enfin, des populations
voisincs, de milieu écologique analogue c¢t de phénotype global
assez voisin, peuvent cacher des pools geéniques trés dissemblables.
L'homéostogie des développenents qui conduit & des phénotypes peu
distincts ne doit pas faire ignorer les sources de variabilité

% La variobilité d'ensemble est toujours décomposée dans les ca-
tégories du tableau d'analyse de voriancce. Une néme variabilité
adaptative subira des partitions qui ne différeront que quanti-
tativerient avec lt'intensité du taux d'autoganie.
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importantcs que révélent des populations naturellcs & autogamie
prépondérantes.

Une séric d'analyses, JAIN et SUNESON (1963, 1964,
1966) . JAIN (1969), étudic, sur orge, les modificntions de popu-
laotions synthétiques liées 3 un changerment du taux d'allogamie
réalisé par introduction de stérilité mile génique. Le taux
d'allogonie pesscit ainsi, en début d'évolution, de 2 % & 40 %.
Lt'intégrotion du pool génique n'a pos é€t¢ mossivement réduite
et 1'éliminntion des géncs de stérilité mfle 2 eu licu plus
lentoment que le désavantage sélectif 1lié & la stérilité ne per-
mettnit de prévoir. Un certoin avontagze de 1'état hétérozygote
€tnit 2insi sensible dons ces populations.,

L'accroissenent de 1l'21loganmie s'est traduit par une
augmentation de la varicbilité, mois une voriabilité lide A
1'état hétérozygotc non négligeable était entretenue dans la
population synthétiquc sans stérilité ndle (nutogamie 98 %), 1la
variabilité de la descendance de chnoque géhnotype étant trés su-
périecurc & celle des lignées parentnlcs (sources de populations
synthétiques) sans quc cela soit attribuable & une homéostasic
plus faible.

Cependant, les accroissements Ce valeur adaptative
noychne des populntions étnient netterient infériecurs dans les
populations & taux dtallogomic ¢levée. Ainsi, malgré l'accrois-
gsement de varinbilité et unc situation de sélcction pour un op-
tinun 1ié & des structures hiétérozygotes, le systéme reproductif
prinitif d'autoganie maximnle s'est révélé le plus efficnce, il
permettait dans ce cos une meilleure incorporation dans le pool
génique des structurcs avaontageuses.

Populations & apomixie frcultative

L'analyse d'ensenble des populotions du groupe agamigue
des Panicun moximum o ét€é mendés systémotiquement & partir de

prospections en C8te d'Ivoirc et en Afrique de 1'Est (Kenya,
Tanzanie). Le taux de scxunlité de ces plantes, généralement
autotétraploides, est stable et d'environ 2 %. Seules gquelques
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rores formes diploidecs sont centidrencnt scxuées, mnis nous n'étu-
dierons pes ici lcurs structurcs dc¢ populntions.

Dans decs situations d'introduction récente, (dans des
buts de¢ production fourragérc) le toux de scxualité des apomic-
tiques ne s'cst pos révélé créatcur de vhrinbilité, les génoty-
pes recstants inchongés au cours d'introductions successivces dans
différcnts pays (PERNES, 1971).

En COte d'Ivoire les différcncistions entrec populntions sont trés
faibles et correspondent & dcs clincs pour des gradients géogro-
phiques précis. Ces différencintions finemecnt adaptatives sc sont
vroaisemblablenent déroulées a trovers les néeonisres naturels

de nultiplications asexuécs (PERNES et COMBES 1970 ; PERNES et
al. 1970).

Les populations sont monomorphes, constituées essenticl-
lenent par un seul clonc.

Quelquces polymorphisrics transitoires et construits sur
deux phénotypes sont exceptionnellemcnt observés. Les 2 % de
plantes issues d'autofécondntions contrdlécs (les 98 % de plantes
restnntcs sont sons disjonction ct identiqucs & la plante mére)
présentent une trés grande variabilité. Ellcs sont peu vigoureu-
ses et ne n2anifestent qu'une foiblc homéostasic. Le haut niveau
d'hétérozygotie des apomictiques est 2insi cxprimé.

En Afrique de 1'Est, plusicurs cnsemnbles de populations
ont été repérés (COMBES ¢t PERNES, 1971). Certains préscntant
des caractéristiques analogues & celles de Cdtec d'Ivoire. D'au-
tres préscntent des populations polymorphes & phénotypes discon-
tinus et peu nombreux. Ce polymorphisme c¢st entretenu par multi-
plication asexuée doans des populations spacialement hétérogénes,
chaque phénotype ayant un habitot bien déterminé, D'autres en-
senbles de populctions ont des structurcs simplemcnt descripti-
bles par le jeu de compétitions et de migration en régime asexué,
(PERNES, 1971).

Ainsi, il existe une grande varinbilité globale pour
le groupe Panicum noxinum, nois celle—-ci a été décomposée natu-

rellenent par voir asexuée (apomixie) conduisant & des polymor-
phismes simples ou & des ensembles de populations monomorphes
adaptativenent différenciées.
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Cependant, mélées aux populantions diploides sexudées,
certaines populations tétraploides apomictiques préscentent des
structurcs totalenent différcntes. La varinbilité de population
y est analogue & celle des formes diploides sexuées (trés auto-
stériles) constituécs de phénotypes tous dissemblables, mris ce-
pendant proches, recombinant aléatoirenecnt lcs divers caractéres
qui peuvent Etre rccensés. Cette varinbilité dienscmble est com-
parable & celle obtenue par famille dons les descendonces libre-
nent pollinisées des diploides sexués. Des processus biologiques
permettant un flux continu de¢ genes des formcs diploldes sexuécs
aux formes tétraploidces apomictiqucs ont ¢t€é proposés. Le fait
le plus intéressant cest la capacité de 1l'opomixie facultative a
cntretenir la structurc apparcrmnent allogame du pool génique.
Cette structure sc dégrande progressivemnent, lorsgulon s'éloigne
du centre ol coexistent les formes diploides sexuées ¢t tétra-
ploides apomictiques (PERNES, 1971).

Ainsi le¢ mode de reproduction apomixie facultative
correspond dons les zones d'extension lointaincs ¢t marginales a
des structurcs de populations simples construites 2 partir de
quelques rarcs phénotypes distincts, trés hétérozygotes, les dAif-
fércneces entre populations étant modelées par le milieu géogrn-
phique, et les aléas des colonisations successives et des compé-
titions.

Cependant, des pools génigues intégrés sont possibles,
lorsqufun flux de génes constant d'origince scxuée troverse une
population*. Dans ce cas, le faible taux de¢ sexualité de l'apo-
mixie facultotive entretien une structure génétique semblable
4 celle de la population diploide 2llogome gui l'alimente.

Rétention, distillation et recréction d'hétérozygotes_dans

les régions prédominamment uniparentales.

Les deux nodes de reproduction étudiés peuvent conduirec
4 des pools géniques extrémement varichles ; entretenus par des
disjonctions ¢t des rceccombincisons. Roppelons brievement les pro-
cessus de stockage de 1l'hétérozygotic et de son entretien.

% Clest le cas A'unc tétraploidiscation récurrente enrichissant
une population apomictique & portir de génotypes d'une popu-
lation sexuée diploidc associée (PERNES, 1972).
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Lo superdominance (vreie et stntistique) permet 1lten-
trctien de polymorphisme hétérozygote stable, si les valeurs
gélectives sont suffisantces. Ce processus c¢st amplifié par 1le
linkage vrci et le tres important linkage sinulé par les deux
nodes de reproduction : autogamic et apomixie.

Les fluctuations occnasionnelles du toux d'autogamie
permettent des recombinaisons importontes qui sont régulidrement
Cistillées au cours de générotions suivantes.

Des voriations dans le toux de scxualité de 1l'apomixie
focultative permettent égolenent d'exprimcr transitoirement des
disjonctions ultérieuremnent triées par 1l'apomixie.

A partir dtune structurc panmictique, l'apomixie facul-
tative entretient de fagon tres visqueuse des disjonctions et
des recombinaisons, maintenant 2insi longtenps le souvenir de
gtructurcs allogancs.

A ccs mécnnisnes dont nous avons egssnyé de montrer le
fonctionnement et l'efficrncité, s'ajoutent d'autres processus
liés & des chongements de niveaux de ploidie. Les duplications
créées par l'allopolyploidie permettent dc séparecr les interac-
tions supcrdominantes sur Jdeux génones et d'acquérir ainsi un
hétérosis superdominant horizontal, chaquc génome pouvont Etre
honozygote pour des alleélcs différcents., Dans cette situction un
allopolyploide autogome tire parti des supcrdominances vraies
sans supporter les fordeaux génétigues considérables de la ségré-
gotion. L'existence d'associations multivalentes occasionnelles
(parfois systémotiquement exploitées en amélioration des plantes
par introduction de géncs d'asyndése) permettent des explosions
de variabilité dont l'effet peut-8tre trés longtenps prolongé
du fait des linkages.

L'allopolyploidie joue égnlement un r8le majeur dans le
cas dc¢ l'apomixie facultative, la reproduction asexuée maintient
indéfiniment des hybrides interspécifiqucs adaptatifs. Ces hy-
brides intcrspécifiques peuvent, a travers les rccombincisons au-
torisécs par le toux de sexualité focultotive (ou méme niveau de
ploidie ou par polyhaploidie) conduire & des restaurations par-
tiellcs (COMBES, 1971, PERNES, 1971) ou totnles (DEWET et HARIAN,
1970) de la sexualité. Celle=ci entranine des brassages importants
des génomes, et lo création de nouvelles forries treés variées qui
réacquidrent 1l'cpomixie et seront ainsi soumises & un tri sélec-
tif trés efficace.
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CONCLUSION

Aux structures reproductives uniparcentales prédominan—
tes sont associés dcs polymorphismes cxtrémcncent divers. Cer-
tains ne sont pas nettcment discernablcs de ceux classiquencnt
rénlisés par des plontes allogames. D'autres au contraire, sont
plus simples et séparables par famille.

L'uniformité apparcentc decs populctions naturcelles lice
& lo conncissance de la nature uniparentnlce du node de reproduc—
tion, pourraicnt conduire & des erreurs dc prospections (en né-
gligeant 1'échantillonnoge nmultiple de populations d'apparence
homogéne) ou d'exploitation (en négligennt dlanalyser les varia-
bilités intra-famille et en ne recroisant pas des individus de
populations phénotypiquement voisines).

Les structures reproductives nec constituent qu'un élé-
nent, en définitive rarencnt déterminant, dc la voriabilité
d'ensenbles de populntions. Ellcs nodulent quantitztivement 1o
partition de la voricnce géndétique globale. L'histoire de l'es-—
péce ou de l'cnsemble des populations, lcur intégration dans un
conplexc d'espéces apparcntécs péseront trés lourdement sur
l'organisation des pools géniqucs ¢t construiront le cadre dans
lequel s'exprimeront les structures rcproductives, dont 1l'effet
ne sera donc relatif qu'taux situntions ainsi définics.

Enfin, lcs modes de reproduction prédominanuient unipa-—
rentoux confércnt un polymorphimsme exceptionnel et un pouvoir
évolutif considérable aux complcxes d'espeécces qui les posseédent.
Le jeu des hybridations intcrspéecifiques ¢t dcs polyploidiss,
associé au systéme dec distillation des voriabilités, particu-~
liers aux modes de reproduction que nous venons d'étudier, sont
bicn loin de fropper ccs complexes de paralysie évolutive. Ce
vicieux point de vue, longtemps répandu, reposait sur deux a
priori injustifiés. En fait,

19) Tous les nivcaux de variabilité et de polymorphisne
sont réanlisables, ct cffectifs, en cutogamie quasi stricte et

<

eh apomixic quasi absolue,
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20) Les espéces sont intégrécs dans dos complexes évolutifs
quli lcs transcendent et les modes de reproduction uniparcentaux
ne prennent tous leur scns que dons de vastes ensembles que les
taxonomistes ont por trop dissociés.

NeB. = Nous dcvons a Monsicur DEMARLY nombrec des idées ici ex-~
primées.

Jeanh PERNES
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