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Il ne fnudrQit pns, du titre de cette étude, inférer
une correspondance sinplc du mode de reproduction à 10 structure
des popu18tions. L'ensemble intéLTG statistiquement stable que
constitue une popul~tion naturelle dens un environneoent nppro
xiootivel:1ent stctionncire3E résulte des intér:Jctions de plusieurs
cor:ctéristiques, dont le mode de reproduction. Celui-ci, bien
qu'il modèle de façon iôportante la pool génique, n'impose cepen
dant pas une structure génétique déterminée telle qu'on la puisse
rcconnuitre ou prévoir sons la connaiss8ncc dotaillée de nombreux
nutres fecteurs.

Les modalités des réponses do cc poll gen1que à des
perturbations imposées du mode de reproduction seront évider.~lent

spécifiques de 10 population considérée et pns seuleuent du type
de perturbation (introduction de gènes do stérilité môle dnns
des populotions principoler.16nt Dutoeonos ou rl.;stourc.tion de 10
sexualité dons des po~ulations à opooixio focultotivG, interven
tions du sélGctionneur, par exemple).

L'extrême variété des polynorphismes observables pour
cles populations aux structures reproductives seJ:1blQbles raérite
d'être présentée, ncus essaierons de sUCGérer que14ues éléments
qui en perr..lettent le cOr::J.préhension.

~ Cet environnement peut-être spatialement ct temporellement
hétérOGène ; les fluctuations cycliques ou fortuites qu'il
subit ne l'éloignent pas irrévcrsibleoent de son état moyen.
La structure du pool eéniquG peut-être considérée cornùe la
transposition, à trcvers les contraintes biologiques de ln
population, du patron moyen et ùes fluctuotions de cet en
vironnenent.
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l - CONCEPTS ET DON1~ES THEORIQUES

~inké1ts et enseQb.lcs ..œr.létigues

Les loci ne sont pas, chez les véGétaux supcr1eurs,
distribués de feçon quelconque sur les chror.1osoncs. On observo
des roeroupeucnts de gènos dont les fonctions seublont complé
montaires ou coopérotives vis à vis ùes cnrnctèros QQûptotifs.
Au cours de l'évolution los génomes ont été structurés d8ns le
sens du runforceDcnt du linkage de loci pour lusquels se Dani
festoient de fortes épistnsiGs. Les effets Géniques liés de fa
çon primaire à ln fitness ont des Dctions pour beaucoup non ad
ditives ou épistotiques contrairement aux caractères dont l'iD
portance Gst moreinnle vis à vis des voleurs sélectives

(SCOWCROFT, 1971).

Ainsi le locus do l'hétérostylio et celui ùe l'incoD
p~tibilito (type S) chez JQ~sonia hetercndc (ORNOUFF, 1971)
collaborent à une ncilleure rénlisotion de l'ollogoDie (l'hété
rostylie favorise l'a lloeal:lie, le syst èlJ.le S elJ.1I)êche le go spil
lQce lié aux pollinisGtions illéeitimes hODostylGs).

Les épist(;sies perr.1Gttent 10 création do "linkats"
(enseDbles de loci associés dans une mône réGion chromosoDique
DEMARLY). Elles sont généroleDent nécessaires à 10 créotion de
gomètos équilibrés ~our los allèles qui CODposcnt un môQo linkat.
L'existence dG déséquilibre gODétique stable (en termes de fré
quellce des Dssociotions olléliques) imposo des toux de crossinc
ovor faibles (appartonance des loci concernés à un DôDe linkot)
ct dos intérnctions épistntiques (rcsponsnbles à l~ fois de
l'évolution vers une structure do link:Jt ot de l 'o.rronr;cment
particulier des ollèles dons ce linknt).

Un pool génique est généraloDent constitué de gamètes
bien balancés dont la fréquence est prédominante (ce qu'indique
le p8.rOLlètre D de déséquilibre gnmétique "lin.ko[;e disequilibriun").
La stabilité de ces structures camétiquos est él'orclre stutisti-
que c'est à dire qU'Gllc est sons cesso détruite et recréée de
génération en génération par 10 jeu des recombinaisons et de la

sÉloction.
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Les nodèles analysés par sinulation de FRANKLIN et
LEWONTIN (1970) Qontrent cette extrêne or[;nnisction des ensembles
ganétiqucs d'une population, deux structuras chromosomiques (81
ternance cles allèles + et - clans un ordre bien déterniné le long

d'un chromosome) constituent plus de 80 %de toutes les struc
tures présentes alors qu'il en existe 236 possibles dans la si

mulation à 36 loci choisie). La coh6sion des typos Gcnétiques
réalisés no dépend pDS des effets individuels des allèles ni du
nombre de loci Dois éLe ln longueur totale (le ln cc:rte chror.1oso

mique ct de ID déj~rcssion cl'GnseI:lble due à l'inbreedinE.

Celn signifie que malgré une très gr~nde diversité po
tentielle, une popul~tion stable ne produit qu'un pool gométique
très raréfié responsable de la vnleur nc1Qpt'ltivG LlOyenne OptiL1UI:l.
Dans des conditions analOGues, et DVQC les DGmeS structures gé
niques initiales, une outre population ocquièrera une voleur
nQo]Jtative sel:1blablc nvec un enseI1blG [;ométique différent mois
écaleoent raréfié.

Toute 8odificotion du systèna de croise~ent brisera la
cohérence de l' enserJble ganétique, l 'honogénéité appnrento de ln
population éclatera et la variabilité cochée dG la populntion
sera révélée.

Quond des loci sont pressés dons les linkats orgonisés

clos ensenbles Cr!nétiQues, leurs allèles pourt~nt noutres Lmni
festeront une superdoLlinûncG opparente (supcrdouinance nssocin
tive à travers le déséquilibre Gooétique, ~~RUYAMA et KIMURh,
1968 ; OHTJI Gt KIHURJ;, 1970). For là, so ;-.l8intienclront, dans les
populations, sans fr!rdcnu de sé&Tégntion réel, des loci hétéro
zygotes.

§..inulntion clu link!--,f~;e "p(~r l'autoRaDio ot 110J?oDixie facul~tive.

10 forte cohésion statistique dos onsenbles gamétiques
se réaliso grâce nu link3C8 dans des populations à structure 01
lOGaue ; elle parnet l'entretien d'étcts hétérozygotes nonbreux
nêF16 avec des allèles sélcctiveLlent neutres.

Les Dodes ùe reproduction uniporentcux qui nous inté
ressent (Dutognuic pr~dominonte, npomixie f8cultntive), ont,
d8ns l'écriture des Dodèles d'évolution de populations, un effet
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analogue à celui d'un renforceoent du linkage. L 1autoganie par
tielle conduit à des déséquilibres caoétiques en faveur de dou
bles horJozygotes et de doubles hétérozygotes nêne pour dos loci

n'appartenant pas à un L1GD6 groupe de linkage. Ceci a été mathé
natiquenent d0I:lontré* (HALDANE, 1949 ; BENNETT et BINET, 1956)

et vérifié expérioGntoleoent (HARDING et ALLARD, 1969) sur Phn
soolus lunatus dont le taux d'autogar.lie est do l'ordre de 90 à

95 %. Cette prédooinonce, do doubles hétérozyeotos, du fait de
10 structure reproGuctive 8utocoDe, résulte d'intéractions in
teralléliques superdoDinantes certes, nais les valeurs des coef
ficients de solection des hétérozygotes nécGssaires à un Qointien
de telles structuros génotypiques sont bocucoup plus foibles du
fait do l'cutogcDie qui sinule un renforcenent du linkaee. Il
existe vraisenblcbleoent une lioite aSyT.lptotique tolérable dG la
superdoninance d'ensemble, qui pernette le naintien d'un grand
nombre de loci hétérOZYGotes, grêce à cette cohésion due à

l 'autogaDie.

L2 viscosité dos conones rolativoDont aux recombinai
sons interloci est, ae f~çon comparable, réalisée par l'aponixie
fc:cul tC'tive (PERIfES, 1970) et l'évolution de ces populations se
déroule à travers des déséquilibrcs ganétiques quasi-stables,
selon l'expression de KIMURfl (1965). Quand un pool Génique inté
gré peut-être réalisé dens les conditions de l'apomixie faculta
tive, il doit oonifester une cohésion renforcée de son ensenble
€:,"8.Llétique.

SUj2erdorÜnonce Doyenne (ou st~,tistigue) - CarC1ctère cles v~gétQUX

9.-ui en favorisent )._8... f:réquence des nanifestD tions.

Les intércctions intoralléliquGs de type superdooinan
tGS jouent, au Doins cor.me auorces à partir desquelles s'établit
10 cohésion dos ensenblos eOwétiques, un rôle considérable dans

* HALDANE montre que l'excès do doublas honozYGotes ct de dou
bles hétérOZYGotes est proportionnel à ln variance du coeffi
cient de consnnguinité d~ns la population. Dans le cos de
l'autofécondation, cette v8rionce sera d'autant plus élevée
que le toux d'autogamie sera plus variable. La démonstration
de BENIŒTT et BINET suppose constant le toux d'autogamie.
A l'équilibre, l'hotérozygotie tend à être concentrée dons
certains rJenbres ùe la populQtion.
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l'organisation de gamètes équilibrés. A pQrtir de ces noyaux de

supcrdoninance vraie, des superdoninanccs associatives d'allèles

sélectivement neutres se monifüstent, ainsi que des renforcements

apparents des voleurs sélectives hétérozygotes liées nu moùe de

reproduction.

La richesse des intéractions supcTdoninnntes en valeur

adollt':ltive, pour des se[;T.wnts chror.aosOl:liqucs rcprérés pnr des

loci marqueurs, sGl:lble nette dens IGS pOlml::-:tions autoDones.
ALLARD et 01. (1968) donnent un tableau dans lequel l'évaluation

des voleurs sélectives des hODOZycotes et ~es hétérozygotes est
réalisée pour quinze loci (pour des ospèces et des populations

différentes). Pour douze d'entre eux, l'hétérozycote à la viabi

lité la plus tlevée, 10 supcrdoDin~nce pour les voleurs sélecti

ves relativos est souvent très élevée (de l'ordre de ArA r 0,6 

Ar A2 : 1,00 - A2A2 : 0,6).

Une portie do ces intér.'Jctions peut-être due à des

phénomènes de compléoent~tion, etconstituor une superdoDin~nce

stricte. Cependant, le s types de développcuent et è.' occ upo tion

de l'habitat par les véLétaux fovorisont l'expression d'une su
perdonincillce "st~tistique" ou Doyenne qui rGsulto c1e 10 ponù.ér2,

tion des voleurs sélectives différentes des Génotypes sous dif

férentes conditions. Les pnrticulJrités dos vécétaux intéressants
sous CGt ospoct sont :

- 10 plo sticit~ : 1':1 rencontre dons un nêilc lie u de cloux gé
notypes distincts ne se trLlduit évidenLlent pLlS par le fuite de
l'un des partenaires, n::is par l'étf".lblisscnent d'intérnctions de
leurs développeDcnts renclus possibles par la [TOnde plasticité

de l'exprcssion d'un cénotype r6::llis~ible cu cours ù.c 10 norpho

Génèse <l'un vécétol. Ceci peut-être l'occosion d'intéroctions
cor:lpétitivGS de typo (+, +) ou oene (+, -) génér[~trices de poly

morphisncs stables c18ns los popul::: tions (ALLARD et ADAMS, 1969

PERNES, 1971) par sui tu de 18 Diso en pIcco Qo v:llcurs sélacti

ves dépondantes dos fréquences des GGnotypes. Les hétérOZYGotes

ont souvent des v8leurs sélectives, dons los populations lJuto
e~r.1es, clécroissnntus qu::;nd leurs fréquences nUQ:lontunt (ALLARD

et 01. 1968- SHUTZ et USA NrS, 1969). Des int€r~ctions cor.1péti
tivcs cénérotrices dG polynorphisnes stables ont été mises en

évidonce pour des génotypes lJy~nt GU une histoire évolutive con

nune (issus d'une nêue population) alors que Ges lienGcs séloc-
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tionnées indépGndar~lent n'exprioaient pas entre ellos de telles
intorDctions positives (ALLARD ct ADAMS, 1969 sur orce et blé).

- L8 norennit~ : vis Ù. vis des fluctuotions teL1lJorelles de
l'environneDcnt.

L'ancrccc des plantes à leur h8bit~t ct ID prolongation
souvent très étendue de leur Dorphocénèse f~cilite l'expression
d'ovcntoces hétérozygotes en eUX-DôDes, 18 richesse allélique
con:férnnt une ~mllLle do réponses ou d 'é1C1optatibili té plus GTQncl..e.
Les orconisDos à cycle court et ceux susceptibles de @icrer ou
de protéGer leur habitat seront Doins susceptibles d'expriner
dos superdoDinancGs liées à des vaeues successives de conditions
externes différentes connues au cours d'Qn DôDe cycle vital.

- ~ fixité de l' orc~nis[1e à l'hnbitat lié à une Gronde dis
Eersion dos ~ollens et des grGinos favorisa la confrontation, do
génotypes annloeues, à des niches écologiques très diverses, co,
dont les GnioQux qui choisissent leurs territoires pour vivre et

procréer sont dnvnntQee préservés. Les analyses de LEVENE (1953),
LI (1955), WJ,THER (1954) confirDont 10 possibilité de polynor
phisnos stables liés à clos sllpGrdor.dn::!nces iSSllOS do 10 pondéra
tion dos v~leurs nciJJpt;::~tivcs dos génotypes d~ns los différentes
niches. Les anclysGs de LEVINS (1962 et suivc:ntes)systéDntisant
ces diverses situctions.

EconoDie (on te~~cs d~ f~rde~ux génétiQ~es) clos hétérozYboties

maintenues.

Des Dnnifestotions de superdouinonces extrêoeQent va
riées sont ainsi suscortiblos de so ~nnifestor dons les pools
géniques cles populntions vécétales. Outre los fornes de "super
doninonce statistique" CODLlunes à bien des vét:;ét,::, ux, liées ClUX

variations des velours ~QcptGtives avec les fréquences eénotypi
ques et aux hétérocénéités spatiales ct teDporolles dus environ
nenants, les systèoos Qniporento ux préclonin~nts, par lour süm

lotion clobale ùu linkoce, sont suscoptibles d'une plus gronde
rétention de sup8rdoninnnce nssociotivo.
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L'apomixie facultntive stocke les conbinGlisons supordo
mincntes uvec une gronde efficQcité~ seul le taux ùe sexualité

(générGlemont faiblo de 2 %à 10 %) entraine par recoobinaison
une dégradntion des Qssocintions fDvor:Jblos. Le fcrdeou génétique
de ségrégation porcit clans co cos r.1ininisé rolotiveLlent il une
populotion ontièrclJont soxuée 0110[;8Lle. Cette const'.1totion est
en foit trop schéootiquG? et 10 fonctioLneoent do l'opoDixie fQ
cultative vis à vis du forüe·2u sa ségrég'ltion dépend de ln struc
ture de 1:::: popuh: tian consiclorée, qui, nous le verrons plus loin,

pout, avec CG Dene Dode de reproduction, 6tre extrêmement vari6e,
(PERNES 1971 , a). PratiqueL1ent, vis=~ vis des chorees de ségrécn
tion, las popu1 0 tions apODictiques fncult~tives se situent entre
les deux extrônes suivents :

1 0 ) un Génotype prédomin'Jnt est installé et le t..-; ux de se

xuali té n'intervient que COCŒ1G contribution au forc1e8 u génétique

globo.l,

2 0 ) 10 structure clc la populn tion est du type alloCf.HJe,
entretenu por 10 taux do sexualité, l'apooixic s'oxprioant par
une augLlentntion globale du linkcge, (PERNES 1970) ; le pool gé
nique est très intéGré conLle dnns une POPU1::'1 tion no. tUl"'olleuent
0110[[100, et le f~rdGou cénétique da lis jonction n'a pas d'autre
orieinnlité quo cellE.: liGe ~;u renforceuont ,lu liclcge quo l'on
retrouvo ~Qns ln situation de l'QutoLGoie présentée ci-dessous.

Rooorquons qU3 le f1rdeDu de substitution global, s'il
peut-etre considér~bleoGnt allécé on récime opoDictique ost CG

pendant, rapporté ~\ une eénérntion, du T.1efJe ordre üo erDncleur
que celui porté p~r une porul~tion ontièreDent sexuée (PERNES,
1971 13).

L'QutoCDnie JJroJomin"-:nto peut, p..-;r contre, p~r:Jître

extrêL1el~1ent coûteusG du point de vue du forclecu génétique de sé
crée~tion, au point de cloutor, ~ priori, de 10 possibilité du
maintien de nombreux loci à intéroctions supordomincntes d~ns

de telles populQtions. On s'ottendr~it plut8t ~ voir évoluor,
d2ns ces populo tions, des LloclificQ to urs de ùo;~1in:Jnce, ou Si acc u
Bulor des duplicctions (tanùeDs ou Clob:::los) qui tr~nsposont

horizontaloDent sur,plusieurs loci les intér'lctions interallé
liquGS supcrdo1l1incntes. Il Gst très vroisoLlblnble qUG co dernier
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processus acit de f~çon très iDport~nto nu cours de l'orcanisa

tion évolutive des populations autocames. Il n'en reste pas moins

vrai que des effets de supordomincnce extrêneDsnt élevés ont été

obsorvés comDe nous l'nvons rGppclé plus hcut en citent ALLARD

et al. (1968).

Nous avons distineué, dons le pora[rapho précédent, la

superdor.ünnnce vrc:ie et les superdoninonces "st.'.ltistiques" ou

Doyennes. A 10 premlere catécorie est Qtt~ché un fardeau de dis

jonction très import::nt, et l'on cODprenc:' quo c.1es duplications

puissent être fortoLlent sélectionnées IJour esquiver cotte chor

ge*. Lo deuxième c'":técorie contient par contro cles situotions

très différentes :

- eux superdominonces nssocietivGs ou Dpparentes, ne doit

êtro directenent 8 ssociée GUC1).ne chor;ge puisqu'elles concernent

on foi t cles allèles sélectiveDent neutres,

- aux supordonincnces liées à des sélections variables avec

les fréquences, les fordeQux Génétiques associés sont de doux

sortes : le fc-,rdeclu de c1érivc et le fardcau disnétriquG (KnmRA

et OHTA, 1970). S'il Y 0 neutralité à l'équilibro, il n'y Q de

chorges génétiques que si l'équilibre diffère de l'optiDUD en

v~leur cdoFt~tive ou et si le diDcnsion effective ~e 10 popula

tion est faiblo.

:1. , l'" l'h't' , "t' d'l'- aux supercor.llrF~ncos lees a e erocenel e . u III lOU,

los fardoLl ux cénétiques sont réduits, puisque le polyr:lOrI1hisJ:1G

expr~Jé par les sécrégations peut constituer ln stratécie odcpto

tive optiocle.

Ainsi do nombrousos intér~ctions apporeŒJent supcrdooi

nontes peuvent être tolérées par ûos popul;;tions GUtOCiIJ.OS bion

qu'elles oDplifient considér[lblei,lCnt los séGréc~tions vors les

homOZYGotes. Enfin, nous l'avons sicnolé plus haut, il existe

des épistasios dODin~nco x dooinonce entre loci Gupordooincnts

qui réduisont l'effet ùe supordominnnce Doyen par locus quand

l'amplification do l'effot de linlcc.ce pnr la structuro reproduc

tivo c.cc~lulG les gamètes rosponsoblos Qo très fortes bclonces

* C'est cinsi que l'cllopolyploïdie ou dos duplicctions tanden
transfèrent los interactions dG supordoninonts à épistctiques.
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rela tionnollcs en appcrieoent, (HMtDING et ALLARD, 1969). Les

fcrdeaux eénétiquGs sont alors tolér~blas (SVED et al. 1967,

KING 1967).

Les superclor.Üng"nces observées peuvent-elles, on !ë:utop,noio p,rédo

ninanto, co~d~~re à des2ol~orphisDes st~blGS avec prése~~

d'hétérozygotes?

Nous avons essoyé de Llontror cOLment dos onsef.1blcs <10

gaüètos très structurés et équilibrés sont orcanisés dans les

pools Géniques doo populations sO~1ises Q des pressions de sé

lection. 10s intér::-:ctions intcralléliques superdooinantos ont

une importance consic1ércblo pour l'initiation et le maintien de

ces ensonbles caw:Stiques clo grando cohésion statistique. Les

ElOdes de reproduction uniporentnux, pr:r leur siDulction du lin

kobo, aüplifient cette or[cnis~tion. La docooposition dos inte

ractions en superdoninnnce vrnie, on superdooincnco stctistique

et en supordooinJnce QSSOCif.l tive et la nise en évidence cl' épis

tasies dooinance x doninnnco permettent d'ndDettre que ces poly

r:J.ürphismes nombreux no soiont pes associés à clos fcrcleDUX géné

tiques inacceIltnblcs, qui obnissernient peI' trop 10 potentiel

reprocluctif de cos populctions.

Il resto à nontror quo cotte orccnisction théorique

Dent nccoptoblo ost possible, c' ost ?l (lire que l'cutog',}Elie pré

èlomim:mte pernotte le lTJ.intion d'équilibres hétérozygotes sta

bles. Cos conditions d'équilibre ont été nnnlyséos, noobre de

conclusions ont été présentées dans ALLARD et 0.1. 1968.

Etuc1ior los ofIets de lct séloction sur dos llopulations

non ponLÜctiquGs ou lieu c10 popul::tions ponrüctiqucs est une

étape BothémctiqueDont difficile à fr8nchir cnr, outre los fré

quences géniquos, une nouvelle car'}ctéristiquG dos fréquences

génotypiques devient v[~rieble, à savoir l'indice do fix,'} tion F

(qui se confond ovec le coefficient ùe consanguinité en obsence

dO s61Gction). F dépondre dos lois do croisemonts dnns la popu

lotion, ct dos prGssions do sélection. Lo définition de F due

à WRIGHT (1951, 1965) n perDis do cr~-tnds prOt;TGS clons l'analyse

théorique des popul,'~tions non pnnr.1ictiques.
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Pratiqucw?nt 7 l' cno.lysG rGviont à délüütor les récions

SuivClntes dans un diocrcDEw do phnsc :

A régions où l'équilibre de 10 populCltion ost réclisé
B sons polynorphisr.1O (horl1ozygotie pour un seul locus)

C réeion où l'équilibre corrGspond ~, un polyr:lOrphisn8 pour
lequel la froquonce des hétérozygotes ost inférieure à

celle qu'elle serGit ~voc les ogues fréquences géniques

dens une populction pClnQictiquo en absence de sélection,

D " 'l" 'l'b " , l h' ,rGGlon ou equl 1 ra corrGsponc~ a Wl lio yr:.lOrp lsDe ou
ln fréquence des hétérozygotes est supérieure à celle
rénliséc clJns 12 populc~tion pnnE1ictique c~e référcncG.

Ces c1iQgrm.1LleS de phc:se dus à HAYMAN (1953) ont été

exploités et Qn~lysés ultérieureDent pcr JAIN ct WORKMAN (1967),

JAIN et JAIN (1970), JliIN et MilRSHllLL (1968), pour étudier dif
férentes situctions (l' oquilibre dons le cos (10 l'nuto[;8.I:'lie.
Nous en donnerons les conclusions ci-dossous. Des conditions
particulières cl' équilibre s dens clG s situe tians L'lUlti::ùléliques
ont été étudiées par WEIR (1970).

Pour oxeLlplci, considérons le diD.(:r'JDfJC do phase pour
un tQUX d'eutofécond'Jtion de 95 %:
los valeurs sélectives ùes hODozyeotes sont x et y, 10 valeur
sélective de l'hétérozygote étcnt prise é60le à un. Le diogrcD
De Dontre quo 10 Dointien perD~oent ue 10 vC1ricbilité en régime

cl' D ut 0 gc:r'lie prédoDin'1nte clef.1~~ndc un nv~:ntoee hétérOZYGote très
marqué, cet nv~mtn.{e étcnt cl' [] utnnt plus élcv~ quo le tcux de

consnncuinité ost plus crond.

1

1,0 rc.0,5

C' 1 5J-......~---

1,0
~ r--l-------~
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Les voleurs sélectives relstives données dons ALLARD

et al. (1968) que nous avons cité plus heut, et plus récenoent

dons MARSHALL et ALLARD (1970) correspondent très bien aux zones

de polymorphisDe st,::blo. Nous avons discuté plus hnut des cliffé

rentes significctions dos superdoDin~nces ainsi iDpliquées.

Différuntes ~odifications dos cGr~ct6ristiqucs ÙU 00

dèle ont été introduites pour analyser leur Gffot sur l'étendue

des récions D et c.

JAIN et NillRSHALL (1968) ont étudié l'effot des fluctua
tions aléatoires Ùll. te ux cl' ollogor,lie (t=I-s) et (les volours sé

lectives x et y sur le stabilité Qos polynorphisDoS. Los fluc

tuations pour t ne nodifiont guère l'étendue des récions D et C,
par contre les fluctuations dens x et y so troduisent par une

DU~Jent8tion de 10 tQille des réLions d'équilibres polymorphes
stflblcs.

JAIN et JAIN (1970) ont analysé les tronsforootions du

dioé;rml1fJe de phosos d::-:ns 10 cos de sélection c.1épond:::mt des fré
quences Céniquos. Cos Llodèlos sc traduisent par une oxtension

considérable dos récions à équilibres polyuorphos stables ; 10

réGion C ost très lorce nônG on réciDG de sous-dor,1inonce (x, y) 1).

On voit l'inport'Jnco des vcrio:,tions des veleurs séloctives lié cs

GUX fréquenccs e;énotypiquos notées cl~ms .I~LLARD et 01. ( 1968) et

HATDING et ALLARD (1969).

Ainsi, nous disposons des éléfJents essentiels qui per

L1Gttent de consicléror 10 vcrinbilité des P01Julntions noturollos à

rcproduction unip:.Tcntr' le dor:1ino nt 0 • Des polynorphisDes st~blcs

où des hétérozycotes soient lnrceoont présents sont à priori pos

sibles. L'intéLTntion dos pools géniques on des ensGr:.1blos gnDé

tiques structurés, stctistiquGscnt stables, pout amplifier ces
polymorphismes initioux et organiser les populotions en systèDes

hnutenont voriQblcs sons ressGcblance 8VCC ces cul de sncs ~vo

lutifs décrits tr::ditionnGlleLl8nt pour los ospèces apomictiques
et à forto a utogm.lic. Concoptuollefi16nt, il ost bien clair que

l"1utocnnio IJrGclorJim' nto ct l'apoDixie f-::cult::tive ne sont plJS,

p8r ollos DôLles, rcspons2blos de Jpr::üysie évolutive. Les donnéGs

de l'observ::tion dos popul~tions noturollGs seront nnintennnt

plus objGctivoDGnt situées.
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II - LES STRUCTURES REELLES ET LEURS REALISATIONS
-~----'-~ ..~.-

Plusieurs données expérinent':llGs ont ôté citées pour
6tDyer 10 présantntion des structures ~c popul~tions propos6es.

L'8nelyse des popul:~tions n~turallcs cOIJ.porte deux
ét~l.JCs. La prurüièrc Gst 12 ù(;cor.1posi tion (l..os variQbili tés en

purts duos eux v;:'Ti'~tions entre récions, ontre populations cl' une
nÔdo récion, entre f2nillcs d'une Dône populotion, enfin les
vnri0,tions intr<.:fcmilles.

L~ clouxième étnpe, souvent plus difficile à r68lisor, consiste

à fabriquer une populotion ~ p~rtir de c~r~ct6ristiques repro
ductives et [;énétiques connues, et suivre l'orgonisCltion pro

cressive du pool génique ainsi initié.

Ces doux (Hopos sont cxpérinentc:lenent représentées,
en ce qui concerne les }J1:::tntesc:utoL~;r;1Cs, dnns llLLARD et al.

(1968) et quelques études ultérieures. En ce qui concerne les
plante s aponictiques, lus clonnées oxpériLlGntc 18s sont b ea ucoup

moins riches. Bien que le Dode de ruprocluction opocixio facul
tative oit été nnalysé 2 plusieurs reprises (citons pour les era

Elinées : WARrYIKE-1954 ; BURTON-1961 ; DEWET et HARlliN-1970 ;
Cm.ŒES et PERNES-1970), l' étucle (~GS stru.ctuI'es de popul;~~tion a

peu attiré l'ottention. Nous pensons que les deux étapes d'in
vGstic:~tion clos strllcturcs clos popul:] tions apof.lictiques ont

été, pnr chance, siDulées pcr le cours de l'évolution et qu'il

fout nous efforcer ùe les y lire.

ALLP,RD et al. (1968) résur.1G les (~ifférentas Dn:11yscs

qu'il décrit en ùifférents points:

"Les espèces (:c plantes 8utocmJGs sont clifférenciées

géo[;rnphiquGElGnt ot lGS ùifférenciotions obsorvées 0:LJpcr2üH:JGnt
Btre celles qui offrent à ch~que popul~tion les propri~tés ndnp

totivGS qui sont nécessairos pour réponùrc ~ux exicences do
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l'environnenent locnl. L'aspect dominant est celui de différen
ciations locales marquées, souvent de l'ordre de quelques mètres
carrés ou r;lOins, nois des clines ont éGalement lieu en associa
tion 8vec des chanGeocnts procressifs en pluviosité, tompérature
et autres facteurs de l.'onvironnefJ.ent physique ou biotique".

Dos résult-:::ts comporr1bles sont présentés dans JONES

(1971,b) sur Arnkido2sis thnlinnn.

B - Variabilité intrapopulntion

"Chaque population inclut dos plants de nombreux e;éno
types différents vis à vis des caractères étudiés. Un génotype
donné n'est pns représenté par plus de quclques individus, et
peut-être nême les individus de la population diffèrent-ils gé
notypiquenent tous entre eux. Il

JONES sur Arabidopsis thulinna (1971,a) et KANNENBERG
et ALLARD (1967) pour le complexe Festuco mi~rost8chys apportent
des observations complémentaires à celles citées dans ALLARD et
al. 1968.

c - Variabilité intrnfnnille

"Les individus ùans une population sont souvent hété
rozygotes pour de nombreux gènes qui gouvernent des caractères
quantitatifs. Lu v2riabilité qui est observée cor~unément dans
des familles individuelles n'est donc pns exclusiveoent d'ordre
environnemental ou ùévcloppeDental, mois une Grande part peut
en être attribuée à la séerégation. Il est clair que l'organi
sation génétique d'une population ne peut pas être déduite uni
quement du taux d'alloe;anic qui ft lieu d-:-:ns 10 population".

Le niveau d'hétérozygotio résiduelle, ioportnnt dans
les populations à autogamie pr6doDinnnte, est ravélé par la gron
de différenciation consécutive aux introductions d'un très petit
lot de grn ines de Stxlosanthes hur;1ili~ (BODG1\N, comnunication
personnelle) en Australie, par les variabilités étudiées sur
Trifolium ruepellinnuo (BODGAN, cOQDunicution personnelle), les
analyses de JONES (1971,n) sur 1\rnbidopsis thnliona. HAYWARD et
JACKSON (1971) sur Loliwn teDulent~l, espèce nuturellenent cleis-
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toeooo, ont décomposé par un plan d'analyse hiér~rchique les di
verses sources de variabilité d'un ense@ble de populations. Le
tGblc8u schématise l'cnseoble des situations décrites (nous ex
trayons lcs résultats Dour trois oarGctères).

Origine de la
vnrintion

,
'Entre populations,
,Entre famille, intra-
. populations

lEntre génotypes intra
famille

! Intrn-génotypes

, 1

Taux ÙC
-Taux de pro-'Longueur de

d.l. , . t· , duction 1 la 5ène-gerr.1l.tlG lon- de telles feuille
! !-

4 19731:3f3E 4,1031: 74931:3I:3f

88 203l:EE 1 ,463E3E3E 74*0

233 7
1E3EI 0,41 3EEE 12*3f3E

1532 2 0,07 5

JE significatif au seuil 0,05
1E3E3f significatif au seuil 0,01

Ainsi, la décomposition de la variabilité des popula
tions autogames manifeste de très grQn~es hétérogénéités à tous
les nivenux3f • li~ prospection, même d'individus uniques, de plan
tes auto[ames peut-être la source d'importantes variabilités.
L'autogaLlie quasi absolue, si elle facilite le travail du sélec
tionneur, pour la préparation de lignées pures, ne lui fournit
cependant pos sans préparation des génotypes homozygotes, et il
doit s'attendre à ùGvoir décomposer ses variabilités cachées au
cours de générations d'Dutofécond~tions contrôléos successives.
En outre des phénotypes apparenment voisins tirés d'une même po
pulation apporteront par leur recombinaison de très grondes nou
veautés dons les eénérations ultérieures. Enfin, des populations
voisines, de milieu écolocique analOGue et ùe phénotype global
assez voisin, peuvent cacher des pools géniques très dissemblables.
L'homéostasie des développements qui conduit à des phénotypes peu
distincts ne doit pns foire ignorer les sources de variabilité

3E Ln variabilité d'ensemble est toujours décomposée dons les ca
tégories du tableau d'analyse de voriancc. Une mêDe vnrinbilité
adaptative subira des partitions qui ne diffèreront que quanti
tativcDent avec l'intensité du taux d'autogamie.
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importantes que révèlent des populations naturelles à autogamie
prépondérwntes.

g~~EC~~!~~~!~e_~~_~~~!~~!~~_~~~_E~~!~_~~~!~~~~_ESE_~~~!

!!~~~!~~_Q~_!~~_Q~S!!~~~~!~'

Une sério d'analyses, JAIN et SUNESON (1963, 1964,
1966). JAIN (1969), étudie, sur oree, les modifications de popu
lations synthétiques liées à un change~ent du toux d'allogamie
réalisé por introduction c.le stérilité uôle génique. Le taux

d'allogamie pcsscit ainsi, en début d'évolution, de 2 %à 40 %.
L'intéerotion du pool tsénique nID pC1S été: r;lQssiveLlent réduitl3
et l'élimination des gènes de stérilité môle c eu liou plus
lentoDent que le désavantage sélectif lia à 10 stérilité ne per
mett~it de prévoir. Un certain DvcntO[8 de l'étct hétérozygote
étnit ainsi sensible dens ces populotions.

L'accroisser:1Gnt de l'c.llogm:1ic s'est traduit par une
aU@ilentotion de la varicbilité, mois une v~ricbilité liée à

l'état hétérozygote non négliGeablo était entrotenue dons la
population synthétique sons stérilité môle (CutogDDie 98 %), ID
vDri~bilité ùe la descenùance de choque Génotype étant très su
périeuro à celle des liGnées parentnles (sources de populations
synthétiques) sans quo cele soit attribueble à une homéostasie
plus faible.

Cependnnt, les accroissements Ce voleur adaptative
moyenne des populr::tions étnient netteriGnt inférieurs dons les
populctions à toux d'ollo[:,"L1In.ie élevée. Ainsi, malgré l'accrois
sement de vDri~bilité et une situation de sélection pour un op
timun lié à des structures hutérozygotes, le système reproductif
prinitif d' autoe;omie rJ.Gximc 10 s' est révélé le pll<.s effic'.""l ce, il
peroettnit dons ce ces une meilleure incorporation Jons le pool
génique des structures avantageuses.

POEulntions à npomixie fccultotive

L'analyse d'ensemble des populc.tions du groupe ngamique
des PaniclID maximum a été nenés syst6m.:;tiquer,lent à partir de
prospections en Côte d'IvoirG et en Afrique de l'Est (Kenya,
TanzQnie). Le toux de soxunlité de ces p12ntes, généralement
Qutotétrnploïàes, est stable et d'environ 2 %. Seules quelques
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rcros forr.les diploïdes sont ontièroL1ent sexuées, r,l~ is nous n' étu

dierons pes ici leurs structures de populntions.

Dons des situctions d'introd~ction récente, (dans des
buts de production fourrn gèrG) le te ux (le s GXU':lli té de s apomic

tiques ne s'ost pes révélé créoteur Qe Vf; ri·':"': bili té, les génoty.

pes rGst'lnts inchcngés DU cours d'introductions successives dans

différonts PIJYs (PERNES, 1971)0

En Côte d'Ivoire les différencintions 8ntre popul'ltions sont très

fcibles et correspondent à des clines pour des grndients géogrn

phiques précis. Ces différencictions finement adaptatives sc sont
vrQisemblnbler:1Gnt déroulées à trcvers 18s LlGc:'JnisL1Gs naturels

de Dultiplicctions asexuées (PERNES et COMBES 1970 ; PERNES et

81. 1970).

Les populations sont monomorphes, constituées essentiel
leDent par un seul clone.

Quelques pol~JorphisoGs tronsitoires et construits sur

deux phénotypes sont exceptionnellement observés. Les 2 %de

plantes issues d'nutofécond':ltions contrôlées (les 98 %de plcntes
rest~ntes sont sons Qisjonction et identiques à 18 plante mère)

présentent une très crande variabilité. Elles sont peu vigoureu

ses et ne oanifestent qu'une fcible homéostasie. Le haut niveau

d'hétérozygotie des apomictiques est ainsi exprimé.

En Afrique de l'Est, plusie urs enseLlbles de populotions
ont été repérés (COMBES et PERNES, 1971). Certains présentant

dos car':lctéristiques onalogues à celles de Côte d'Ivoire. D'au

tres présentent des populations polymorphes à phénotypes discon
tinus et peu nombreux. Ce polymorphisme est entretenu par multi

plication asexuée dens des populations spncialement hétérogènes,
choque phénotype oyant un hcbitot bien détcr~iné. D'outres en

sembles de popul~tions ont des structures simplement descripti
bles par le jeu de compétitions et de oigrotion en régioc nsexué,

(PERNES, 1971).

Ainsi, il existe une gronde variabilité glob~le pour

le groupe Pnnic~û QQxir~, mois celle-ci D été décomposée natu
rellement par voir asexuée (npomixie) conduisant à des polymor
phismes si~ples ou à des ensembles de populations monomorphes

udaptntiveoent diffGronciées.
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Cependant, mêlées ::lUX pOpUlcltions diploïdes sexuées,
certaines popul~tions tétroploïdes oponictiques présentent des

structures totaleüent dif'férentos. Lo v:Jrü:bili té de popule tion

y est enologue à celle dos formes diploïdGS sexuGos (très auto
stériles) constituées de phénotypes tous dissemblables, m~is ce

pendant proches, recombinant aléatoire[lont los divers caractères

qui peuvent être recensés. Cette voriobili té dl ensoclble est com-·

parable à celle obtenue par famille dcns les descondcnces libre

Dent pollinisées des diploïdes sexués. Dos processus biologiques

permettant un flux continu do cènes des formes diploïdes sexuées
Q.UX for[les tétraploïdes apomictiquGs ont été proposés. Le fait

le plus intéressant est la copGcité de l'~pomixie facultative à

entretenir 10 structure oppareQ[~lent olloem:w du pool génique.

Cette structure se déGrade prOGressivement, lorsqu'on s'éloigne
du centre où coexistent les forDes diploïdes sexuées et tétra

ploïdes apoDictiques (PERNES, 1971).

Ainsi le mode de reproduction apomixie facultative

correspond dons les zones d'extension lointaines et marginales à

des structures de populations simples construites à partir de

quelques rares phénotypes distincts, très hétérozygotes, les dif
férences entre populctions étant r.1odelées par le [,ülieu géogrQ

phique, et les aléas des colonisations successives et des compé

titions.

Cependant, des pools genlques intégrés sont possibles,
lorsqu'wl flux de gènes constant d'origine sexuée traverse une

popul~tion*. Dans ce cos, le faible toux de sexunlité de l'opo

mixie facultative entretien une structure génétique semblable
à celle de la populel tian diploïde nllogcne qui l'alimente.

~~~~~~!2~~_3i~!i!!~!!2~_~~_~~~~~s~i~~_~~~~~~~~~lg2!~~_Q~~~

!~~_~~!2g~_~~~S~~i~~~~~~~_~!E~~~~~~!~~·

Les deux Dodes de reproduction étudiés peuvent conduire

à dos pools géniques extrêmement variables ; entretenus pnr des
dis jonctions ct des recor,1binc isons. Rappelons brièveL1Gnt les pror~

cossus de stockoCG de l'hétérozygotie et de son entretien.

* Clest le cos d'une tétroploïdisotion récurrente enrichissant
~e population apomictique à p~rtir de génotypes d1une popu
lation sexuoe diploïdo associée (PERNES, 1972).
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LG superdominance (vraie et stntistique) pernot l'en
tretien de polYQorphisoe hétérozygote stable, si les voleurs
sélectives sont suffisantes. Ce processus ost amplifié par le
linkaGe vroi et le très icportont linkace siculé par les deux
Dodes dG reproduction: cutoganic et apomixie.

Les fluctuations occosionnolles du t~ux d'autogamie
permettent des recowbinoisons inport~ntes qui sont réeulièrecent
Qistillées ou cours do générations suivantes.

Des variations dans le toux ùe soxualité de l'apo~ixie

facultative permettent écalement d'exprimer transitoirement des
disjonctions ultérieureoent triées par l'apoDixie.

A partir d'une structure pannictique, l'oponixie facul
tative entretient de façon très visqueuse des disjonctions et
ùos recombinaisons, maintenant ainsi longtemps le souvenir de
structures nllogoDes.

A ces mécanismcs dont nous avons essayé de montrer le
fonctionneDent et l'effic~!cité, s'ajoutent d'outres processus
liés à des chancements de niveaux de ploïdie. Les duplications
créées par l'allopolyploidie permettent de séparer les interac
tions superdominontcs sur deux Génomes et d'acquérir ainsi un
hétérosis superdooinont horizontal, choque génone pouvent être
homozygote pour des allèles différents. Dons cette situation un
allopolyploide autocame tire parti des supordominances vraies
sons supporter les fardeaux cénétiques considérables de la ségré
§Otion. L'existence d'associations multivalentes occasionnelles
(porfois systémotiqu6oent exploitées en aoélioration des plentos
par introduction de gènes d'osyndèse) permettent des explosions
de variabilité dont l'effet peut-ôtre très longtemps prolongé
du foit des linkoges.

L'allopolyploïdie joue également un rôle majeur dans le
cns ùe l'apooixie facultative, ln reproduction asexuée naintient
indéfiniment des hybrides interspécifiques adaptatifs. Ces hy
brides interspécifiques peuvent, à travers les reconbinoisons au
torisées par le toux de sexualité facultative (ou même niveau de
ploïdie ou par polyhoploïdie) conduire à des restaurations par
tielles (COMBES, 1971, PERNES, 1971) ou totoles (DEWET et HARLAN,
1970) de la sexualité. Celle-ci entraine des brassaees inportonts
des eénones, et 12 création de nouvelles formes très variées qui
réncquièrent l'cponixie et seront ainsi soumises à un tri sélec
tif très efficace.
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CONCLUSION

Aux structures reproductives uniparentales prédominan
tes sont associés des polyoorphismes extrêmG~ent divers. Cer
tains ne sont pas netteDent discernables de ceux classiqueoent
réalisés par des pl~ntes ollogaDes. D'outres ou contraire, sont
plus sinplos et séparcbles par faDille.

L'uniformité apparenta des populations naturelles liée
à 10 connaissance de la nature uniparentcle du Dode de reproduc
tion, pourraient conduire à des erreurs de prospections (en né
gligeant l'échontillonnace multiple de populctions d'apparence
homogène) ou d'exploitation (en néGligecnt d'aTh~lyser les varia
bilités intra-faoille et en ne recroisant pos das individus de
populations phénotypiquement voisines).

Les structures reproductives ne constituent qu'un élé
ment, en définitive rarement déternincnt, de la v~riQbilité

d'enseobles de populctions. Elles modulent quantit~tivement 10

partition de 10 vnricncG génétique globale. L'histoire de l'es
pèce ou de l'ensemble de~ populations, leur intégration dans un
complexe d'espèces 2pporentées pèseront très lourdement sur

l'organisation des pools géniques et construiront le cadre dans
lequel s'exprimeront les structures reproductivos, dont l'effet
ne sera donc relatif qu'eux situations ainsi définios.

Enfin, los r;lodes de reproduction prédoL1inonLlent unipo
rent~ux confèrent un polyoorphiSL1e exceptionnel et un pouvoir
évolutif considérable QUX complexes d'espèces qui les possèdent.
Le jeu des hybridations interspécifiques et des polnJloïdies,
associé au systèElG (le distilla tion des v:-:riobilités, particu

liers aux Dodes de reproduction que nous venons d'étudier, sont
bien loin de frapper ces complexes de paralysie évolutive. Ce
vicieux point de vue, lonctemps répondu, reposait sur deux à

priori injustifiés. En foit,

1°) Tous les niveoux de v8ri~bilité et de polymorphisme

sont réalisables, et affectifs, en autOGamie quasi stricte et
en opomixie quasi absolue,
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20) Les espèces sont intécrées dons des cooplexes évolutifs
qui les transcendent et les Dodos de reproduction uniparGntoux
ne prennent tous leur sens q~e dens de vastes ensembles que les
taxonomistes ont p2r trop dissociés.

N.B. - No~s devons à Monsie~r Dmf~RLY nombre des idées ici ex-
primées.

Jean PERNES
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