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INTRODUCTION

Les botanistes systématiciens ont distingué dans le genre Panicum (graminée) la section des maximae
ou ils ont reconnu principalement les espéces suivantes :

Panicum maximumn Jacq.
Panicum infestum Anders.
Panicum trichocladum K. Schum.

L’analyse génétique d’une collection importante de génotypes appartenant i cette section est 1'objet
d’'un travail collectif en cours mené par D. CoMBEs, J. PERNES, R. RENE dans la station de recherche de
IPORSTOM en Céte d'Ivoire. D. CoMBES, dans une thése couplée a la présente regroupe les résultats
obtenus dans les domaines de la cytologie et de I"analyse des modes de reproduction. Nous tenterons ici
de dégager les caractéristiques évolutives de cet ensemble.

Rappelons briévement les résultats rapportés par D. COMBES :

1. Le nombre chromosomique de base est 8 pour toutes les plantes de la section.

2. La plupart des plantes, récoltées dans les conditions naturelles sont tétraploides 2 » = 32) et apomictiques facultatives
(chaque descendance contient 2 %, de plantes obtenues par le jeu normal de la sexualité, 97 % de plantes obtenues par
développement sans fécondation d’une oosphére non réduite, 1 % de plantes dont le nombre chromosomique est différent
de 32).

3. 1l existe, dans les conditions naturelles, quelques rares plantes diploides (2 # = 16) dont le mode de reproduction
est purement sexué.

4. Les tétraploides artificiels obtenus 4 ce jour & partir de ces plantes diploides sont également entiérement sexués.

5. Des hybrides ont été réalisés entre un tétraploide sexué pris comme parent femelle et des tétraploides apomictiques
fournisseurs de pollen (la gamétogendse méile donne des pollens normalement réduits chez les apomictiques) ; certains hybrides
sont sexués, d’autres apomictiques. Le caractére apomictique peut étre ainsi héréditairement transmis par le gaméte méle.

6. Il existe des formes particuliéres qui sont vraisemblablement des hybrides naturels enire plantes I'une que Ie taxono-
miste classerait comme Panicum maximum et autre qu’il classerait comme Parnicum infestum. Certains de ces hybrides, qui
sont tous apomictiques facultatifs, comme la majorité de la section des maximae, ont donné des hors-types tétraploides de
taux de sexualité plus élevé (atteignant 50 % dans certains cas), dont certains produisent en outre avec une fréquence assez
élevée des dihaploides (plantes 4 2 # = 16, hors-types d’un parent 4 2 # = 32).

Le polymorphisme des plantes de cette section est considérable et ceci peut paraltre inconciliable
avec leur mode de reproduction essentiel qui est 'apomixie. Ce phénoméne n’est d’ailleurs pas propre aux
Panicum que nous avons étudiés.

L’apomixie facultative, a trés faible taux de sexualité, coincide dans plusieurs groupes de végétaux
avec un trés grand polymorphisme d’ensemble (travaux de CLAUSEN 1954, Gl. STEBBINS 1950, HARLAN 1970).

Dans les régions olt des maximae sont introduits, les plantes issues de la fraction sexuée d’une
descendance paraissent sélectivement faibles et ne présentent guére d’intérét du point de vue de Pamélio-
ration agronomique. Ainsi, cette faible sexualité ne semble pas valablement responsable de la variabilité
d’ensemble des Panicum maximum.

Est-ce un paradoxe semblable a celui auquel se sont longuement heurtés les généticiens de I’évolu-
tion : les mutations semblaient &tre les seules sources primitives de variabilité et pourtant, elles étaient
dans leur trés grande majorité défavorables & I'individu dans lequel elles apparaissaient ?
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Les plantes & autogamie quasi stricte ont révélé une structure du polymorphisme de leurs populations
tout & fait inattendue dés qu'une étude un tant soit peu approfondie en a été réalisée. Une forte rétention
d’hétérozygotie est évidente malgré un taux extrémement bas d’allogamie (de I'ordre de quelques %)
(travaux de R. W. ALLARD et al.).

Peut-on croire que les modes de reproduction prédominamment uniparentaux, autogamie et
apomixie quasi stricte, soient ces culs-de-sacs évolutifs que laisse entendre I’analyse classique de I’avantage
évolutif de la sexualité ? (R. A. FiscHEr 1930-1958, Crow et KiMURA 1965, Gl. StEBBINS 1950, T. DOBZ-
HANSKY 1970)

L’étude des systémes créateurs de variabilité, mis en ceuvre par les groupes végétaux ayant acquis
ces modes de reproduction, a le double objectif d’éclairer des situations évolutives énigmatiques. et de
faciliter le programme d’amélioration de telles plantes.

Notre démarche est la suivante : tenant compte de I’étude précise des systémes de reproduction des
Panicum maximum, réalisée par D. CoMsEs, nous décrirons les différentes structures des populations
naturelles observées, puis nous essaierons, par le biais de raisonnements de génétique mathématique des
populations, de lier ces différentes situations, de fagon & suggérer un mouvement évolutif possible, généra-
teur de polymorphismes.

Nous ne prétendons pas qu’un tel modéle, compte rendu obligatoirement simplifié des processus
réels, puisse &tre autre chose qu'une présentation coordonnée d'un vaste ensemble de données. Nous
espérons cependant que nous faciliterons ainsi le travail de ceux que préoccupent les problémes posés par
I'utilisation de cette graminée, en aidant ’assimilation des faits, en dégageant les hypothéses capitales &
éprouver et en offrant une filiére qui puisse guider son programme d’amélioration.



ASPECT DES POPULATIONS NATURELLES

La collection des quelques 500 clones de Panicum de la section des maximae réunie & 'ORSTOM
(Abidjan) étonne par la diversité des formes. Les hauteurs totales varient de 80 cm & plus de 4 m, les
largeurs de feuilles de quelques millimétres & 6 ou 7 cm, certaines plantes ont des époques de floraison
trés précises (mais diverses d’un clone & l'autre) d’autres fleurissent en permanence ; les feuilles sont
glabres, pileuses ou duveteuses, les épillets glabres ou non, de couleur jaune pale, vert, brun-rouge, etc... ;
les sensibilités aux parasites et maladies sont trés variées, allant d’une résistance apparemment totale 4
tous les degrés de sensibilité.

Les clones y ont été disposés dans Pordre des prélévements au cours des prospections faites essen-
tiellement en Cote d’Ivoire et en Afrique de I'Est. Il existe sur le terrain, dans cette collection, des zones
remarquablement homogénes oli chaque clone ne différe du voisin que par son étiquette et pas du tout par
son aspect (bien qu’ils soient des multiplications végétatives de plantes prélevées parfois 4 de trés grandes
distances au cours des prospections), d’autres par contre semblent résumer toute ’hétérogénéité possible des
maximae. Une partie de la collection, réservée aux introductions faites 4 partir des stations de toutes les
régions du monde intertropical, montre une hétérogénéité qui n’est guére supérieure.

Pour qui n’a pas prospecté les populations naturelles de ce groupe, la collection transpose ce qui
se constate visuellement au cours des pérégrinations du prospecteur.

Ainsi en Cote d’Ivoire par exemple, le long de certaines routes on trouve des bandes continues
longues de plusieurs kilométres, larges de quelques métres, de Panicum apparemment toujours le méme.
Sur des petits passages plus isolés on observe parfois une petite colonie de quelque cent plantes apparem-
ment identiques entre elles. Certaines de ces colonies peuvent avoir un phénotype différent de celui rencontré
précédemment. En Afrique de I'Est on retrouve des situations semblables & ce que nous venons de décrire
en Céte d’Ivoire, mais ce sont des cas marginaux. D’autres zones présentent réellement des savanes de
Panicum maximum Jacq. ; les plantes paraissent d’un phénotype d’ensemble assez homogéne, mais sont
loin d’atteindre la régularité d’aspect des longues colonies linéaires de la Cdte d’Ivoire. I s’agit d’une
variabilité construite avec une certaine continuité. Enfin, d’autres zones ont une diversité trés grande
d’une colonie & I'autre, et certaines colonies d’une superficie de 'ordre de quelques hectares présentent,
en association, des phénotypes trés distincts, 3 ou 4, largement dominants soit trés imbriqués sur le terrain
soit au contraire séparés en des habitats distincts ; on ne trouve guére de phénotypes intermédiaires.

Nous pouvons schématiser dans le cadre de I"Afrique de I'Est ces impressions visuelles de la fagon
suivante (fig. 1).

La trés grande variabilité des populations naturelles d’Afrique de I’Est se manifeste & travers divers
types d’ensembles de populations que I’on peut regrouper dans les 4 catégories suivantes : I, II, I, IV,
représentées dans la figure 1.

I On rencontre dans certaines zones des groupes de populations monomorphes faiblement diffé-
rentes les unes des autres (région de Maralal-Rumuruti) groupe Ia, b, ¢ et groupe Ia', &', ¢'. Les phéno-
types sont trés différents d’un groupe a I'autre et 'on peut observer, & leur contact, des populations d’un
phénotype nouveau (fig. 1, Id et d') n’appartenant 4 aucun des deux groupes.
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Fig. 1. — Schéma de divers ensembles de populations du P. maximum et de leur localisation approzimative
en Afrique de UEst.

II. Des populations monomorphes de phénotypes largement distincts ont été observées 4 plusieurs
reprises (entre Meru et Embu, de Nairobi & Namanga, de Nairobi 2 Monbasa, de Dar es Salaam & Kilosa).

II. Des populations polymorphes constituées de phénotypes trés tranchés, existent parmi les
populations précédentes (M’Gwakaethe entre Meru et Embu, Voi entre Nairobi et Monbasa, Dar es
Salaam).

IV. Une région trés étendue, ot le Panicin maximum est la graminée dominante et présente une
grande variabilité phénotypigue ; celle-ci marque plus de continuité que dans les groupes de populations
précédents.

Toutes ces populations sont tétraploides & deux exceptions prés olt des plantes diploides (2 n = 16)
ont été récoltées :

(@) Le groupe de populations diploides le plus important est situé dans la région de Korogwe
(catégorie IV). 1l s’agit essentiellement d’une assez grande population (fig. 1, IVa) ol coexistent des tétra-
ploides et des diploides variables et des populations secondaires (fig. 1, IV et ¢) distantes de quelques
kilométres (dont 'une est entiérement diploide). A une trentaine de kilométres, dans les contreforts des
monts Usambara (Vugiri), d’autres diploides ont été récoltés (fig. 1, IVd).

(b) A une dizaine de kilométres de Bagamoyo (2 environ 300 km de Korogwe) dans les marais do
Kingoni (fig. 1), une vaste population, dont le phénotype d’ensemble est trés particulier (entre nceuds
trés courts et trés nombreux), est composée de diploides et de tétraploides.
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Cette description rend compte, vraisemblablement de fagon correcte, des situations réelles observées
mais elle n’analyse pas la nature des différenciations (1), ni ’organisation des variabilités de ces populations
naturelles. C’est pourtant de cette analyse que nous attendons un éclaircissement sur les systémes de créa-
tion et de stockage des variabilités avec lesquels jouent aussi bien V'évolution que le sélectionneur.

Nous allons donc présenter les outils statistiques utilisés.

(1) Le terme différenciation sera souvent employé dans ce travail, il recouvrira selon le contexte les deux définitions suivantes :
Différenciation évolutive :
Ce terme exprimera 'existence de différences phénotypiques stables dans un méme milieu, entre plantes ayant des raisons

4 priori d’étre comparées. Le qualificatif « évolutive » contient implicitement P’idée d’une acquisition de ces différences, et revient &
postuler le monophylétisme au moins & un certain niveau, de toutes les plantes que nous serons amenés 4 comparer.

Différenciation morphogénétique
Ce terme exprimera I’existence de différences phénotypiques (généralement quantitatives pour les plantes qui nous concernent,
mais pas toujours) entre parties homologues d’une méme plante (généralement entre talles).

Cette différenciation morphogénétique peut étre le départ d’une différenciation évolutive si une mémoire peut en étre gardée,
au cours d’un clonage par exemple.
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Nous avons choisi de décrire I'hétérogénéité des populations autrement que par des variances dont
le contenu d’information est extrémement limité, car si elles donnent une mesure quantitative de la varia-
bilité elles n’apportent rien sur la maniére dont celle-ci est réalisée ou organisée. Ce que nous recherchons
Cest I'image de la structure des populations naturelles ; nous voulons découvrir comment sont reliés les
divers phénotypes présents dans une population, s'ils sont associés en groupes distincts, si, dans leur
diversité, ils appartiennent & un méme continuum, si enfin par leurs relations phénotypiques ils révélent
des facteurs biologiques importants responsables de leur séparation ou de leur organisation.

L’outil utilisé est celui de I’établissement statistique de classifications. Notre choix est donc :
1. De procéder par I'établissement de classifications.

2. D’établir ces classifications par la voie statistique et numeérique.

La justification du deuxiéme point ne demande guére de développement.

L’instrument d’étude utilisé se doit d’&tre le plus objectif possible afin que des considérations biolo-
giques ultérieurement connues ne viennent pas forcer la description. Ce but devrait & lui seul justifier le
choix des critéres statistiques d’établissement des classifications.

La meilleure justification est cependant autre, ’analyse statistique permettait de mettre en évidence
une structure des différenciations que nous n’aurions pu révéler autrement.

L’objectivité des données est assurée de la fagon suivante :
— pour les caracteres (variables qualitatives) les observations ont été codées une fois pour toutes,
notées et vérifides a plusieurs reprises pour 'ensemble de la collection aux mémes lieu et dates,

— pour les mesures (variables quantitatives) un type d’essai unique a été établi, aprés analyses
répétées des conditions expérimentales. Le nombre de répétitions, la définition des mesures, les écarte-
ments, les techniques culturales sont restés inchangés pour tous les essais dont il sera rendu compte dans
ces descriptions.

L’objectivité des méthodes d’interprétation statistique retenues devrait résulter de leur présentation,
qui suit.

INTERET DES CLASSIFICATIONS ET LEUR SIGNIFICATION

D’ot vient le succés de la classification zoologique et botanique ? Il n’est pas dii & son aptitude 4
ranger et étiqueter convenablement les espéces connues et & découvrir, mais & deux conséquences qui
dépassent la classification en tant que telle :

1° congue & partir de caractéres choisis pour leur valeur a I'observation, elle recouvre assez conve-
nablement les proximités génétiques que les analystes de I’évolution et de I’hérédité redécouvrent,

20 son organisation hiérarchique coincide assez bien avec les filiations évolutives connues.
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Les efforts des taxinomistes modernes, mieux outillés biologiquement, tendent a perfectionner cette
classification dans le sens d’un meilleur accord avec les connaissances cytologiques, génétiques et évolu-
tives des especes. Mais, fait remarquable, antérieurement au développement de la génétique et des théories
de I’évolution, la description était faite et, dans ’ensemble, il ne restait plus qu’a y lire la présence du temps
pour donner un sens au voisinage des espéces et 4 la hiérarchie des niveaux taxinomiques.

Ce dépassement de toute classification par son interprétation est son essence méme et la justifie
comme instrument de recherche privilégié.

En somme, on classe, et si ’on classe bien, de tout cet ensemble auparavant peu clair la nouvelle
structure esquissera ce qui 1’a rendue possible. Autrement dit, on espére qu’un enchainement d’opérations
(algorithme) de classification choisi pour sa seule stabilité Jogique agira comme révélateur d'une structure
préexistante dans I’ensemble des objets classés, et non évidemment perceptible. Il faut encore réexprimer
cette idée : la structure finale, sortie aprés le travail logique, contient autre chose que la démarche choisie,
elle révéle que I'ensemble désormais ordonné, hiérarchisé I'était en fait primitivement par suite de ['inter-
vention sur ses €léments de certaines « forces » ou « facteurs » qui les avaient différenciés.

De cet « & priori » du classificateur résulte les éléments d’exploitation suivants :

1° Si deux méthodes distinctes de classification (algorithmes différents) exploitent intégralement
I'information contenue dans la spécification initiale des éléments a classer on doit obtenir la méme struc-
ture de sortie (a travers deux représentations éventuellement différentes).

Corollaire : si plusieurs algorithmes donnent des classifications incohérentes, il n'existe pas de struc-
ture déterminante de I’ensemble.

20 L’aspect hiérarchisé de la classification doit refléter intervention séquentielle de facteurs dont
'identification sera I'un des thémes de recherche proposés par la classification.

3° Toute information concernant des facteurs possibles de différenciation des éléments dont la
classification a été réalisée, devra étre « mise en correspondance » avec I'information sur les facteurs
effectivement responsables de la structure de U'ensemble déduite de la classification.

La systématique des é&tres vivants contient, on le voit bien, toute cette richesse de la classification
et constitue un bon regard sur leurs relations évolutives. Elle résulte du travail original des naturalistes dont
la qualité du diagnostic peut étonner ; ils ont su deviner les « bons » caractéres et généralement éviter les
fausses similitudes. Leur don a été de trouver dans la masse des caractéres, quelques-uns, riches de sens.
La classification obtenue semble donc &tre leur construction propre. Elle est pourtant, et les biologistes
continuent de plus en plus & le vérifier, le reflet fidéle de I’histoire de la différenciation évolutive des étres.
Leur intuition originale de taxinomiste n'est en définitive qu'un algorithme particulier révélateur de I’orga-
nisation réelle du vivant.

On peut imaginer que d’autres algorithmes, cette fois impersonnels, purement logiques puissent
conduire 4 une définition équivalente, & partir des mémes caractéres puisque la classification n’est pas le
reflet de la technique de classification retenne, mais de la structure sous-jacente a I’ensemble, invisible avant
le classement.

REFERENCES

Les méthodes mathématiques propres au traitement de ces problémes ne forment pas encore un
ensemble achevé ; elles constituent une panoplie assez hétérogéne ol les éléments primordiaux sont la
définition des distances par MAHALANOERIS et les indices de similitude décrits dans I'ouvrage de SOKAL et
SNEATH (1939) et 'analyse des regroupements selon Rao ou par dendrogrammes, la recherche factorielle
par ’analyse des composantes principales. La meilleure tentative nous semble-t-il, d’exploitation rigoureuse
et cohérente de ces outils est I’analyse des correspondances de BENzecrl, dont I"application dépasse d’ailleurs
largement le cadre de la biologie.
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DESCRIPTION METHODOLOGIQUE

Le développement de I'analyse des groupes, comme des diverses analyses statistiques & plusieurs
variables, coincide avec I’apparition et le perfectionnement des ordinateurs. Ces derniers sont les agents
indispensables de I'application de ces méthodes, le traitement des données devenant rapidement imprati-
cable par calcul direct lorsque le nombre de variables introduites augmente.

La description méthodologique suivante est réalisée a 1’aide d’un exemple nuniérique dont toutes
les étapes ont été entiérement réalisées A 1'aide d’une simple machine 4 calculer de bureau. Il semble trés
important de démystifier le rdle purement technique de Pordinateur et de ses programmes, en réalisant a
« petite échelle » ce que I’électronique permet de réaliser en grand avec incomparablement plus de rapidité.
Aucun secret extérieur aux données ne viendra rendre ininterprétables les sorties dont ’aspect hiérarchisé
et structuré, si proche de Pinterprétation, pourrait faire redouter quelque démon technique incontrélable
pour 'expérimentateur.

1. Définition de Pensemble analysé

Considérons un ensemble d’éléments dont chacun est décrit par plusieurs caractéristiques. Ainsi
plusieurs variétés d’'une méme espéce constituent cet ensemble et les caractéristiques sont :

(a) Des caractéres (variables qualitatives) :

couleur des pétales,
pilosité des feuilles,
résistance & des maladies.

(b) Des mesures (variables quantitatives) :

longueur et largeur des feuilles,
hauteur des plantes,
nombre de feuilles par ramification.

Les éléments étant définis et représentés par les valeurs ou qualités de la série des caractéristiques
observées pour tout I’ensemble, on établit une comparaison entre tous les éléments deux a deux. Cette
comparaison est le point de départ de toute ’analyse des groupes. Elle se fait sous la forme de « distances »
ou d’indices de ressemblance.

2. Comparaison de deux éléments

INDICES DE RESSEMBLANCE

Un grand nombre d’indices ont été proposés et sont souvent spécifiques des problémes étudiés. Leur
nature sera seulement suggérée ici.

Considérons deux variétés décrites a 'aide des » m&mes caractéres. Les états de ces caractéres peuvent
étre identiques ou non chez les deux variétés. Par exemple les deux variétés peuvent avoir toutes deux
les épillets péles (méme état du caractére couleur des épillets) ; I'une peut avoir les feuilles duveteuses et
l'autre glabres (état différent pour le caractére pilosité des feuilles). La ressemblance des deux variétés peut
étre mesurée par le rapport du nombre m de caractéres présentant le méme état chez les deux variétés au
nombre n de caractéres observeés.

Des indices plus élaborés ont été construits pour tenir compte de la rareté de certains états et permettre
lintroduction de caractéres n’ayant pas le méme nombre d’états. De tels indices sont ceux de ROGERs et
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TANIMOTO ; SMIRNOV ; GOODALL. Le dernier nommé du plus haut intérét théorique conduit & une bonne
probabilisation des ressemblances mais sa manipulation nécessite des ordinateurs a grande capacité.

DISTANCES

Un premier type de distance pourrait étre désigné par indice de dissemblance. Si r;; est un indice
de ressemblance, d;; = M ~ r;; (ol M est supérieur ou égal au plus grand des r;; analysés) est d’autant
plus élevé que la similitude de i et j est plus réduite. En ce sens, il exprime une sorte de distance bien
que les propriétés de la distance définie pour les espaces métriques ne soient pas forcément vérifiées.

Suivant les techniques de regroupement, analysées au paragraphe suivant, on utilisera & partir des
mémes données, soit r;; (ressemblance) soit d;; (dissemblance), soit une fonction de d;; (log d;; dans le cas
de la méthode nodale).

Pour les variables quantitatives il existe une expression beaucoup moins empirique : la distance de
MAHALANOBIS, qui a bien les propriétés des distances métriques et s’obtient & partir des écarts des vecteurs
moyens réduits des deux éléments i et j comparés et de la matrice de corrélations entre les variables
mesurées. Les programmes de calcul de ces distances sont facilement disponibles. A partir des variables
quantitatives et en acceptant une perte d’information non négligeable, on peut se ramener a une distance
qui s'intégre plus facilement aux indices établis pour les variables qualitatives (indice de proximité).

DEDUCTION DE L'INDICE DE PROXIMITE A PARTIR DE SERIES D’ANALYSES DE VARIANCE SIMPLES

Les conditions dans lesquelles nous avons commencé notre étude nous ont conduit & proposer une
méthode rapide d’appréciation des ressemblances 4 partir de mesures (caractéres quantitatifs) afin de ne pas
ralentir la progression de notre travail.

En effet, les méthodes les plus puissantes (D? de MAHALANOBS, analyse des correspondances, calcul
des composantes principales) n’étaient accessibles qu’aprés des stages de mise au point mécanographique
en France alors que nous travaillions en Céte d’Ivoire. Les délais d’expédition des données, de perforation
et de vérification auraient considérablement ralenti la premiére phase d’appréciation du polymorphisme des
Panicum maximum, phase préparatoire a nos prospections d’Afrique de I’Est.

La méthode que nous avons proposée a permis de traiter simultanément les résultats d'un grand
nombre (de ['ordre d’une vingtaine) d’analyses de variances concernant les mémes variétés. Nous utiliserons
ici les résultats obtenus par ces descriptions particuliéres. La cohérence de cette méthode avec les méthodes
les plus puissantes a été appréciée au cours d’'un DEA réalisé & Orsay par LEFORT et NICOLAS ; cette technique
a permis également une description limpide des données de SCEWENDIMAN (IRCT) qui a souhaité I"utiliser
pour gagner du temps et tourner la difficulté que présentait la non-disponibilité d’ordinateurs d’usage
scientifique.

Nous décrivons ci-dessous cet indice et donnons un exemple de son calcul.

Pour chaque mesure, a chaque date d’observation, la mise en évidence d’une différence significative
entre les clones par le test F permet de classer les moyennes et de les séparer deux a deux a Paide du test
de TUKEY.

La distance entre deux clones, pour le caractére étudié, sera 0 s’il n’y a pas de différence significative
entre les deux clones, 1 si les deux clones sont différents I'un de I’autre, et qu’il n’existe entre eux aucun
clone qui ne soit & la fois différent de 'un et de 1’autre, 2 si les clones sont séparés par un clone différent
de I'un et de ’autre, 3 si les deux clones A et B par exemple sont séparés par deux clones C et D tels que C
est significativement différent de A4 et D (et donc de B) et D est significativement différent de C (et donc de
A) et de B, et ainsi de suite, la distance est n s’il existe n — 1 clones, tous différents deux & deux, les uns
des autres, et distincts de A et B.

Par exemple, le schéma ci-dessous résulte de la séparation par le test de TUKEY des clones pour le
caractére L; (longueur d’inflorescence). Deux clones reliés par un trait continu ont des moyennes non
significativement différentes au seuil 0,05

40 34 36 3 56 15 23 21 14 13 25 10 6 4 52
L—_———JLI_]I T lll_l
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On obtient les distances suivantes :

N
[=)

34 | 36 3 56 | 15 ] 23 1 21 14 | 13 | 25 | 10 6 4

34
36

56
15
23
21
14
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25
10
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52

Chaque case du tableau donne la distance entre le clone indiqué en téte de colonne et le clone
indiqué en téte de ligne. Le tableau est évidemment symétrique. i

Il existe une distance maximale, variable pour chaque caractére et chaque date d’observation.

Pour I'ensemble des caractéres étudiés et des dates d’observations, on calcule, pour chaque couple 7, j
de clones, la somme des distances précédentes, appelée distance globale d;; des deux clones considérés dans
I’essai étudié. ‘On construit ainsi une matrice des distances globales, symétrique, somme de toutes les
matrices individuelles analogues au tableau précédent.

La distance globale maximale possible M entre deux clones est la somme des distances maximales
pour chaque caractére et chaque date d’observation. M ne correspond donc pas & un couple donné de clones,
¢’est une indication relative a tout I'essai.

L’indice de proximité des deux clones 7, j est :
P ij = M — di .

I ensemble des indices de proximité pour tout couple 7, j constitue la matrice de proximité de
I’essai considéré. .

Critigues de I'indice de proximité

(a) Cet indice nécessite d’abord un calcul de distances ; on aurait pu choisir un autre indice de res-
semblance de deux clones en dénombrant les caractéres et dates d’observation pour lesquels les deux
clones ne sont pas significativement séparés. Cet indice serait plus proche des indices de similarité habituel-
lement retenus pour des variabilités qualitatives (cf. SOKAL et SNEATH 1960), I'indice de proximité a 'avan-
tage de permettre de différencier le couple 3 et 15 du couple 3 et 6 qui, dans I’exemple précédent aurait
simplement été noté 0 dans le cas de I'indice de similarité. L’indice de proximité est donc plus riche d’infor-
mations.

(b) La méthode ne permet pas d’apprécier la redondance, dont 'origine est la corrélation entre deux
caractéres, ou entre le méme caractére pris 4 deux dates d’observation. Une partie de cette redondance est
éliminée en ne tenant compte des données de différentes dates que, si pour un méme caractére, il y a un effet
interaction clone-date significatif.

La description finale de la proximité faite par :

P;;/Men %

évite de compter deux fois des caractéres conduisant & des groupements identiques.
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Bien entendu, il reste une redondance partielle, inexprimable, due aux caractéres qui donnent des
groupements plus ou moins analogues. C’est le prix de cette méthode rapide par rapport & I’analyse multi-
variable classique, lorsqu’elle est possible.

(¢) Dés que P;;/M # 1,00, on peut assurer que les deux clones i et j sont significativement distincts,
pour au moins un caractére.

Construction de groupes

De nombreux algorithmes de classification ont été proposés. Il est cependant trés difficile de définir
un critére de fermeture d’un groupe, et ceci est parfois heureux car ’ensemble d’éléments étudiés peut &ire
convenablement représenté par une organisation hiérarchique sans qu’il soit descriptible par une juxta-
position de groupes parfaitement séparés.

Diverses techniques de classement seront décrites a I’aide d’un exemple.

MATRICE DE RESSEMBLANCE

Six phénotypes, trois tirés d*une population A, trois tirés d’une population B sont comparés 4 partir
de différents caractéres et mesures ; leurs ressemblances deux A deux sont décrites par la matrice des
indices ci-dessous. Ceux-ci sont regroupés dans le tableau I, symétrique, dont seule la moitié supérieure
principale est représentée.

TaBrLeaUu I. — Indices de ressemblance de phénotypes

14 1B 24 2B 34 3B
1B 1,00 0,60 0,80 0,64 0,44 0,61
14 1,00 0,60 0,91 0.72 0,87
2B 1,00 0,71 0,68 0,53
24 1,00 0,74 0,90
3B 1,00 0,62
34 . 1,00

PROCEDE DE REGROUPEMENT VISUEL

On peut représenter la matrice par des carreaux ombrés plus ou moirs intensément suivant la
valeur de l'indice (fig. 2a) I’échelle choisie est arbitraire et uniquement destinée & faciliter I'interprétation
visuelle.

En permutant I'ordre des phénotypes dans la matrice, on essaie de regrouper les zones intensément
ombrées. Aprés un certain titonnement, on obtient la représentation suivante (fig. 2b).

Un groupe bien constitué est formé par les trois phénotypes B. Les phénotypes 1 4 et 2 A semblent
plus proches I'un de autre qu’ils ne le sont de 3 4.

ETABLISSEMENT D’UN DENDROGRAMME

On effectue de proche en proche des regroupements, deux phénotypes sont réunis si leur coefficient
de ressemblance est le plus élevé, pour I'un et I'autre, de leurs coefficients avec les autres échantillons.
Autrement dit on ne regroupe, en un premier cycle, que des échantillons relatifs au coefficient le plus élevé
de sa ligne et de sa colonne (a Pexception du terme diagonal).

Tels sont, dans le tableau 1, les coefficients de ressemblance de 1 Bet 2 B(0,91) et 1 4 et 24 (0,80).
Le coeflicient élevé de 2 B et 3 B (0,90) ne peut servir 4 un regroupement puisque le coefficient 2 Bet 1 B
(de la méme ligne) lui est supérieur (0,91).
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1A 1B 2A 2B  3A 3B 3B 1B 2B 3A  2A 1A

3 (0.80—0,90) {0.60— 0,70)
{0,70—0,80) {0.50—0.60)
FiG. 2a. FiG. 2b.

Ainsi aprés ce premier regroupement, on obtiendra une matrice carrée a quatre lignes correspondant
a quatre nouveaux échantillons :

(1) premier groupe 1 B-2 B
(2) deuxiéme groupe 1 4-2 A
3 A échantillon isolé

3 B échantillon isolé

ol la ressemblance de (1) avec 3 4 par exemple est obtenue comme la moyenne (*) des ressemblances de
3 A avec les phénotypes | B et 2 B qui le constituent :

F14,38 + 724,38

T3 = )
De méme
_ FPiaast Tians T Taaas T Taa0s
Py = 4 .
D’ou le tableau II :
TABLEAU 1T
m 2 3B 34
()] 0,9100 0,6375 0,730 0 0,8850
2) 0,800 0 0,560 0 0,570 0
3B 1,000 0 0,620 0
3A4 1,000 0

(1) Cette pondération est intuitivement la plus simple possible, d’autres peuvent étre choisies (coefficient de concordance ;
moyennes non pondérées, etc...).

2
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Le méme procédé regroupe 3 B a (1), et Pon commence un autre cycle : tableau IIIL

TapLeau TIT
@y @) 34
ay 0,885 0,615 0,693
) 0,800 0,560
3A4 1,000

Le nouveau groupe ainsi constitué est (1) : 1 B,2 B, 3 B, 3 A. Un dernier cycle donne le tableau IV :

TABLEAU IV
@ 2
ay” 0,603 0,601
© 0,800

Tout ce processus est résumé dans le diagramme en forme d’arbre (dendrogramme) (fig. 3) :
ou les traits horizontaux correspondent & la moyenne
3B 1B 2B 3A 1A 2A  des coefficients de ressemblance des phénotypes qu’ils

100 — regroupent (termes diagonaux des tableaux successifs).
‘ l l Les ressemblances sont ainsi hiérarchisées ; outre

0,90 le groupe B, la situation trés particuliére des phénotypes
1 A et 2 A est bien mise en évidence ; le phénotype 3 4
080 — se rapproche par contre davantage de ceux de la popula-
tion B.
070 — .
CONSTITUTION DE GROUPES PAR LA METHODE NODALE
060 — La méthode nodale utilise des distances, expri-
mées & partir des indices de ressemblance. Au lieu de
050 — Fig. 3. partir, comme la méthode précédente, d’éléments les

plus ressemblants deux & deux, elle cherche & déter-
miner 1’élément le plus représentatif de Pensemble (globalement le moins dissemblable de tous les autres
éléments) et de constituer autour de lui un groupe central composé d’éléments qui lui sont semblables.
La méme opération sera faite sur tous les éléments restants aprés élimination de ce groupe. Ainsi les regrou-
pements sont conduits par ordre d’excentricité croissante.
Si ry; est la valeur de I'indice de ressemblance, la distance choisie sera :

d;; = — log (r;;) (logarithmes décimaux) .

Le choix de la transformation logarithme deviendra plus loin naturel (*).

(D) Relativement 4 une moyenne arithmétique de valeurs, une moyenne géométrique (ou son équivalent moyenne de logarithmes)
est d’autant plus élevée que leur ensemble est plus homogéne. Pour deux moyennes arithmétiques égales, 11/3, Ie groupe (1) de 3 dis-
tances 1, 2, 8 a une moyenne des logarithmes de 4/3 log 2, le groupe (2) de distances 4, 4, 3 a une moyenne des
logarithmes de 4/3 log 2 - 1/3 log 2. La moyenne des opposés des logarithmes (— log ri;) pénalisera donc I'hétérogénéité tout en
pondérant des distances.
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La matrice du tableau I est ainsi transformée en celle du tableau I'V.

TaBLEAU IV, — Distance di; = — log (ri5)
14 1B 24 2B 34 3B

14 0 0,222 0,097 0,194 0,357 0,216

1B 0,222 0 0,222 0,041 0,143 0,060

24 0,097 0,222 0 0,149 0,167 0,276

2B 0,194 0,041 0,149 0 0,131 0,046

3A4 0,357 0,143 0,167 0,131 0 0,208

3B 0,215 0,060 0,276 0,046 0,208 0
Total X di; 1,065 0,688 0,911 0,561 1,000 0,805

On constitue des groupes homogénes en partant de I’élément le plus central, le plus représentatif
de I’ensemble. Cet élément appelé premier point nodal (ou central) est celui dont la somme des distances
aux autres éléments est la plus faible. C'est ici que I’expression de — log r;; permet en fait de retrouver
des produits d’une distance plus directe 1/r;;. plus appropriée  la recherche d’un centre.

Dans I’exemple ci-dessus, 2 B est ce premier point nodal (cf. derniére ligne du tableau IV), 2 B pos-
séde Ie plus petit total.

Ce premier point étant établi, le regroupement autour de 2 B n’est théoriquement pas encore résolu
de fagon satisfaisante. Le processus est le suivant : on réunit & 2 B les éléments qui en sont le plus proches
(ici 1 B et 3 B) de telle sorte que 'adjonction d’un nouvel élément au groupe constitué n’est jugée accep-
table que si "homogénéité du groupe n’est pas perturbée ; ainsi : 1 B et 2 B sont les plus voisins, la distance
moyenne intragroupe est : 0,041

en adjoignant 3 B, la distance moyenne intragroupe.est :
1/3 (0,041 + 0,060 + 0,046) = 0,049
en adjoignant 3 A4, la distance moyenne intragroupe devient :
0,105 .

L’adjonction de 3 A accroit considérablement I'hétérogénéité (il fait plus que la doubler), et, en
conséquence, le premier groupe est fermé avec 1 B, 2 Bet 3 B.

Le premier groupe ne sera définitivement constitué que si tous ses éléments ne sont pas exclus par
le deuxiéme critére (de non-inclusion d’un nouveau élément dans un groupe). Ce critére est : si la distance
du nouvel élément 4 un point du groupe est supérieure a sa distance au deuxiéme point central autour
duquel se constitue le deuxiéme groupe, il est exclu du premier groupe. Il s’agit 14 d’un critére qui ne se
manie que par essais successifs car le deuxiéme point nodal est déterminé & partir de la matrice de distances
restant aprés élimination des lignes et colonnes correspondant au premier groupe.

Ici, il reste :

14 24 34
1A 0 0,097 | 0,357
24 0097 | 0 0,167
34 0357 | 0167 | 0
Total ¥ di; 0454 | 0264 | 0,524
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- 2 A-estde:deuxidme-point nedal et 'onvoit que 3 A4 est plus proche de 2 4 (0,167) que de 3 B (0,208)
ce qui ’exclut du groupe B.
Les mémes critéres de constitution de groupes permettent de rassembler 1 4 et 2 4 ; 3 A restera un
élément isolé.
3A Cette analyse des groupes est résumée dans la
matrice (des distances intra- et intergroupes), ol les
groupes sont : (1) (1 B, 2B,3B),(2) (14,2 A4) et 3 4,
et représentée graphiquement dans la figure 4 ; les dia-
meétres des cercles représentatifs des groupes et les
distances entre centres sont proportionnels aux dis-
tances lues dans le tableau V.
Cette représentation compléte convenablement
le dendrogramme.
1o Elle précise & quel niveau il faut arréter les regroupe-
ments (3 4 est & exclure de (1)).

20 FElle donne les distances relatives des trois groupes,
apportant ce renseignement important que (2) et 3 4 sont des
modifications de (1) dans des directions différentes et non des
perturbations d’'un méme type moyen A4, puisque 2.4 et 3 4
sont plus distants 'un de 1’autre qu’ils ne le sont respectivement
de (1).

TaBLEAU V. — Distances intra- et intergroupes.

§))] 2 34
50} 0,049 | 0213 | 0,161
@ 0,097 | 0,262
34 0

ETUDE DES COMPOSANTES PRINCIPALES

La matrice des coefficients de ressemblance, tableau 1, est mathématiquement équivalente 4 la
matrice des coefficients d’un ellipsoide & six dimensions, dont les composantes principales sont les équations
des axes principaux dans le systéme d’axes constitué par les six phénotypes. Chaque caractére est représenté
par la valeur de son état dans chacun des six phénotypes, c’est-a-dire ses six coordonnées. L’ellipsoide est
une représentation globale de la dispersion des caractéres dans I'espace des phénotypes.

Si les caractéres étaient représentés de facon équivalente dans les six phénotypes, I'ellipsoide serait
simplement une hypersphére. Les axes de I'ellipsoide représenteront donc les directions dans lesquelles les
caractéres sont réorganisés (ou réassociés) par les phénotypes étudiés.

Plus la longueur d’un axe principal est élevée, plus la réassociation des caractéres dans les phéno-
types est déterminée par le facteur qu’il représente. Ce facteur peut étre par exemple le degré de coordina-
tion et d’expression des caractéres au cours de la morphogenése. Ce peut étre également un facteur de
milieu qui fait que "évolution adaptative s’est faite dans le sens d’une association d’états des caractéres
permettant le meilleur ajustement de la plante & son environnement.

L’analyse des composantes principales a un double intérét pratique :

1¢ Elle va permettre de caractériser chaque phénotype par un jeu de coefficients.

2° Elle va fournir un nouveau systéme de variables pour représenter les caractéres des populations étudies.
Les nouvelles variables ont le mérite d’étre indépendantes, et d’&tre évaluées quantitativement pour I'importance avec laquelle
elles sont responsables de I'organisation des corrélations du tableau 1.
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Désignons par X,4, Xqp, Xo4» Xop Xsa Xap les coordonnées constituées par les phénotypes.
Les équations des composantes principales sont :

Y =ay Xig+ a2 Xyp + a3 Xos + @10 Xop + @35 Xag + @36 X3p

Yo = gy X14 + a2 Xyp + 63 Xou + 064 Xop + 065 X34 + d66 X33
et les longueurs relatives des axes sont exprimées en p. 100 :
0y + oy + o + Ao =100 9.

Le tableau VI donne les coefficients a;; des trois premiéres composantes et les valeurs o.

Ces trois composantes sont a elles trois responsables de 95 % de la structure d’ensemble, et les
facteurs déterminants de 'organisation des ressemblances entre les phénotypes sont a rechercher.

La premiére composante est une combinaison enti¢rement additive des phénotypes, elle exprime
cette communauté de base des plantes étudiées.

Les trois composantes sont seules données.

TaBLEAU VI. — Composantes principales responsables des corrélations de rang entres les six échantillons, du tableau I

Echantillons 17e composante | 2& composante 3¢ composante

14 -+ 0,82 + 1,00 —0,51
1B -4 0,96 — 0,53 —0,18
24 -+ 0,87 + 0,92 + 0,39
2B + 1,00 —0,34 —0,11
34 + 0,85 — 0,28 ~+ 1,00
3B + 0,93 — 0,57 —0,53
o % 75 % 129 8%

Les deux autres composantes ont par contre des coefficients bien plus originaux. Représentons dans
un systéme d’axes orthonormés les phénotypes par les coordonnées constituées par leurs coefficients dans
chacune des composantes ; on obtient la figure suivante (fig. 5) :

coéfficients dans

3A lacomposante 3

/sz coéfficients dans

B
1 1 la composante 2

3B

FiG. 5.
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Les phénotypes qui traduisent de fagon analogue les facteurs de réassociation des caractéres
(composantes principales) ont des coeflicients voisins, et sont regroupés spatialement.

Cette représentation de 1’analogie de comportement des phénotypes est en parfait accord avec la
structure du dendrogramme et les groupes de la méthode nodale.

On obtient cependant quelques informations complémentaires :

1° Ce sont deux facteurs indépendants qui séparent respectivement les caractéres de 3 4 et du
groupe de phénotypes (2) d’avec le groupe (1).

20 La différenciation du groupe de phénotypes (1) d’avec le groupe (2) est plus importante que
de (1) d’avec (3) dans le rapport de 12 4 8.

ANALYSE DES CORRESPONDANCES

L’analyse des correspondances est une analyse en composantes principales dans laquelle les indices
de ressemblance sont choisis de telle sorte qu’une distance du x* soit établie, ceci permet une représentation
directe sur les mémes graphiques soit de I'espace des caractéres soit de I’espace des phénotypes.

Ces indices conduisent 3 une pondération des caractéres telle que :

(@) la ressemblance entre deux phénotypes est renforcée quand ils ont le méme état d’un caractére
rare,

(b) Poriginalité d’un état d’un caractére dépend des états des autres caractéres du phénotype
considéré. L’état faible d’un caractére sera davantage mis en valeur s’il se situe dans un individu dont les
autres caractéres ont des états de valeur plutdt élevée.

A cela prés les représentations se lisent comme celles des composantes principales.

Conclusions

L’exemple. choisi pour sa clarté, a permis de présenter diverses techniques d’analyse des groupes
présents dans un ensemble de données. Toutes les méthodes proposées conduisaient ici & 1a méme descrip-
tion finale. Cette convergence n’est pas le résultat automatique d’une équivalence générale des méthodes
(cf. proposition, p. 12). En effet, chacune utilise des processus distincts qui répondent & des objectifs ini-
tiaux différents.

Les dendrogrammes recherchent des schémas presque phylogéniques (ils peuvent le devenir avec
I’adjonction de quelques hypothéses, et I'interprétation les désigne alors sous le nom de cladogrammes).

La méthode nodale recherche davantage A établir une classification, en construisant d’abord des
groupes les plus représentatifs possible. Elle permet de créer des niveaux de séparation dans la filiation
globale du dendrogramme, et d’en réaliser une configuration spatiale lisible.

Les dendrogrammes paraissent souvent s’organiser autour de facteurs initiaux déterminants qui
extraient les premiéres associations tandis que Jla méthode nodale décrit une ressemblance globale statique.
Des groupes du dendrogramme se dégagent ainsi des causes d’association, qui s’explicitent ultéricurement
sous forme de composantes principales.

Ainsi, les descriptions données par ces méthodes sont complémentaires, et non redondantes. Clest le
défaut de I'exemple choisi, (contrepartie de son avantage de clarté) que d’insister sur I'extréme cohérence
des descriptions. L’ensemble de départ étudié est si nettement structuré qu’il nen existe qu’une inter-
prétation, quel que soit le point de vue. Il n’en est pas moins vrai que l'interprétation s’est progressivement
renforcée en passant d’une méthode 2 la suivante ; cela ne les classe pourtant pas dans un ordre d’infor-
mation rigoureusement croissant.

Mathématiquement, I'analyse par composantes principales semble bien la plus compléte, le biolo-
giste sera cependant souvent heureux de retrouver des schémas plus proches de sa préoccupation initiale
et d’interprétation plus habituelle, par les dendrogrammes ou les groupes de la méthode nodale.

Nous expliciterons dans les cas particuliers analysés tout au long de cette étude les éléments de
raisonnement que nous fournit chaque méthode.



DESCRIPTION ET ANALYSE DES PRINCIPAUX TYPES
DE POPULATIONS NATURELLES

Les prospections faites en Afrique de ’Est nous permettent de schématiser les situations les plus
remarquables. Celles-ci ont pu étre décelées dés le dépouillement des données de la premiére prospection
(1967) ce qui a permis 'analyse plus fine des zones qui se sont révélées intéressantes, grace 3 une deuxi¢éme
prospection bien orientée. Il y a 13, nous semble-t-il, une démarche qu’il convient de systématiser, tout
programme de prospection devant étre établi en deux temps :

1. prospection conduisant & un échantillonnage systématique, dont le dépouillement permet le
repérage de nceuds de variabilité particuliers,

2. deuxiéme prospection & objectif spécifique orienté convenablement par les données de I’analyse
de P’échantillonnage systématique.

Le dépouillement de la premiére prospection doit associer aux analyses cytologiques et aux obser-
vations directes ’élaboration d’une cartographie statistique et une réflexion analogue a celle de la géné-
tique des populations pour en permettre une interprétation sensée.

DECOUPAGE DES ZONES DE VARIABILITE
DES POPULATIONS NATURELLES D’AFRIQUE DE L’EST

Cette étape permettra, par les méthodes objectives de 'analyse statistique, d’expliciter les notations
visuelles par lesquelles nous avions commencé apportant ainsi de nouveaux éléments de description.

Les deux cartes de prospections (fig. 6 et 7) permettent de situer les différents échantillons (dont
la localisation précise est déterminée sur nos carnets de route).

Tous les prélévements de la premiére prospection sont repérés par un numéro précédé de la lettre K ;
ceux de la deuxieéme prospection sont précédés des letires KK ou T suivant qu'ils ont été prélevés an
Kenya ou en Tanzanie. Quand aucune lettre ne précéde les numéros c’est qu'une seule prospection est en
cause sans ambiguité.

Lors de la premiére prospection nous avons prélevé, dans chaque population manifestement poly-
morphe, au moins un représentant de chaque phénotype marquant. Pour les populations d’apparence
sans variabilité, une touffe était généralement prélevée, sauf dans un certain nombre de cas :

10 oir nous avons prélevé systématiquement plusieurs touffes pour pouvoir tester Phomogénéité
a4 Adiopodoumé,

20 ou les populations uniformes s’étendaient en bord de route sur plusieurs kilométres, auquel -
cas nous avons systématiquement échantillonné plusieurs points.
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F1G. 6. — Prospections. Juillet 1967. Afrique de I'Est (n® K).
Chaque numéro correspond 4 une touffe prélevée lors de la prospection.

Variabilité d’ensemble

A partir de I'observation des caractéres des divers clones, effectuée dans la méme collection &

Adiopodoumé, I'analyse des correspondances (*) permet une représentation globale de la dispersion des
différentes formes.

Cette représentation extrait les éléments les plus représentatifs de la variabilité a partir de 50 carac-
téres différents, pouvant présenter 5 états distincts. Ceci représente I’étalement maximum que 'on peut

() Cette analyse a été faite par Mme R. RENE en liaison avec le laboratoire de M. BENZECRI (I.S.U.P.)
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FiGg. 7. — Prospections Tanzanie. Février 1969 (nos KK et T).
Chaque numéro correspond 4 une touffe prélevée lors de la deuxiéme prospection.

avoir dans une représentation tirée de 'espace 4 50 dimensions (50 caractéres) de la description compléte.
Elle ne concerne que les éléments de la prospection de 1967.
La figure 8 associe les états des caractéres les plus déterminants aux emplacements des échantillons.
L’expression de la variabilité de I’ Afrique de I’Est est ainsi manifeste. Les régions prospectées sont
d’une diversité géographique incomparablement supérieure & celle de Coéte d’Ivoire, aussi convient-il
de décomposer la figure 8 suivant des étendues géographiques plus restreintes.

Décomposition par régions de la variabilité

REGION DE MARALAL-THOMSON’S FALLS

Cette zone correspond 4 deux régions marginales de présence de Panicum maximum au Kenya.
Rumuruti est un point charniére qui sépare deux milieux, différents, chacun trés homogéne. Rumuruti
et Maralal sont distants d’environ 60 km.



glumes pileuses

pil limbe face inf

poils longs
16 1 139
208 pillimbefacesup 206
poilslongs
18 20 19 209
172
102
62 218 154 173
77 140 176 34
156
79 21
: 20 33 14
plusde2soies épillets disperses 174 207 75 177
. soies courtes
soies surtous 107 155 125 159
68 g3 70
o 175 76
touffe étalée
183
205 83 feuilles retombantes 221
feuilles dressées
hauteut >0,79m
densite talies largeur feuitles
&7 142 moyenne type 280
235 ORG feuilies courtes .
231 absencede pruine
230 100 133 grosseur talles
228 type 267 o
i ffe dréssée
227 4 largeur feuilles  tou
fort7e densite de tafles type 267 63
178 229
225 216 hauteur>1m
116 feuﬂées longues
148
126 1°2
130
15 107" 220 163162 124
166
144
78 'If‘m 87iforme 1ot
iltige un
109 P n7 o 149 ¢ facein?
85 pil limbe face sup poilsdurs
214 nc¢ duveuteuse face inf poils durs ot poils durs et duvet
145 182
84 181
i 168
limbe duveuteux f 1 .
I 22\:; s aces su?nef pil lirnbe face inf 191

gaine duveuteuse

26 30

24 F1G. 8. — Apalyse des correspondances de la premitre prospection ; représen-

poiis courts

pillimbe face int
poils durs

tation dans les 2 premiers axes (abscisses et ordonnées respectivement). Les caractéres
sont placés au barycentre des numéros qui les possédent.

132
gaine glabre
151 o8
a7
64
180 150 189
143
214 131
72
194 limbe face inf
215 glabre
feuilles cassées 184 237
pruine 188
65 189
213 193 192
hauteur>1,40m
feuilles larges
54 typell grosses talles
217 type il 180
épillets par hauteur> 1,70m
groupes
feuilles trés larges
trés grosses talles
187

9¢



100
90
80
70
60
50

40

DESCRIPTION ET ANALYSE DES PRINCIPAUX TYPES DE POPULATIONS NATURELLES

27

La figure 9 représente, & partir de la figure 8, la dispersion des échantillons de cette région. La
variabilité y est aussi restreinte qu’en Cote-d’Ivoire. La 1égére dispersion est due & des états peu différents
pour les intensités de pilosité (séparant pileux de trés pileux).

FiG. 9.— Maralal Thomson’s Falls.
Zone occupée par les populations de
Maralal dans Yespace des deux premiéres
composantes de I'analyse des correspon-
dances (fig. 8). On voit que cette aire est

trés restreinte.

THOMSON'S FALLS

|

K19
K 20
K18
K17
K16

-
T

26

24

34
21
33

RUMU MARALAL

YiG. 10. — Région Maralal Thomson’s Falls.
Dendrogramme des phénotypes de la zone de Maralal.
On note I'existence de deux groupes trés homogénes,
bien séparés (Thomson’s Falls et Maralal) et des
éléments de transition sans cohésion de la région de
Rumuruti. Ce peut étre soit des colonisateurs issus

d’autres populations non représentées ici, soit des
structures hybrides entre les formes de Maralal et de
Thomson’s.

L’analyse des mesures (variables quantitatives) par Pindice de proximité (fig. 10) manifeste rigou-
teusement la méme structure. Nous nous trouvons bien en présence d’entités parfaitement définies.

Y

Cette derniére représentation apporte des détails plus fins, regroupant les échantillons & partir
de leur localisation précise. K27, K28 sont les seuls clones de Maralal méme, les autres ont été prélevés
en de petites stations trés isolées, comportant seulement quelques touffes, non loin de la piste. De méme
K17, K16 et K18 sont prélevés en un point différent de K19 et K20 (distincts), K18 est cependant pris
de Tautre c6té de la piste par rapport a K17, Kl16.

Ces analyses ayant été réalisées & partir des clones obtenus aprés quatre multiplications successives
dans les collections d’Adiopodoumé, i1 st remarquable de constater & quel point ces multiplications végé-
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tatives ont conservé avec précision des originalités quantitatives trés fines. Ceci n’est pas sans rappeler les.
résultats de I'étude de la différenciation des types II de Cote d’Ivoire (que nous verrons plus loin).

Région d’ Amboselli

Cette région est d’une étendue du méme ordre de grandeur que celle de Rumuruti & Maralal, et au
moins aussi homogéne. Les populations rencontrées sont généralement monomorphes ; deux d’entre elles
paraissent hétérogénes, construites sur deux phénotypes distincts, et également abondants (population K109,
K107 et population K115, K116, K117).

L’analyse des correspondances (fig. 11) met en évidence deux groupes de phénotypes, non liés au
voisinage géographique. L’analyse quantitative (fig. 12) dissocie ces groupes, ajoutant 2 la séparation des
types qualitatifs celle des localisations.

112

K 107
K 115
K 116
K 110
K 104
K 117
K 114
K112

114

107

116 FiG. 12. — Région de ’Amboselli.
- Analyse sur les mesures (par 'indice de
proximité) des phénotypes de I’Amboselli.
La dispersion est grande et ce dendro-
15 110 gramme ne regroupe pas étroitement des
éléments dispersés par I’analyse des cor-
respondances sur les caractéres. Ceci
109 montre que la différenciation quantitative
nz s’ajoute aux différences qualitatives pour

créer la variabilité d’ensemble de la région.

Fig. 11. — Amboselli. Zone occupée par les populations de ’Ambo-
selli dans I'espace des deux premiéres composantes de ’analyse des corres-
pondances (fig. 8). Cette aire est encore trés restreinte et disjointe en deux
groupes bien séparés.

K110, K109 ont bien le méme type mais n’appartiennent pas a la méme population et se sont
différenciés quantitativement.

Les échantillons du méme type K115, K116 en sont séparés (ils sont prélevés dans un site différent)
mais ne se dissocient pas I'un de l"autre (appartenance au méme milieu).

Ces données brossent le tableau d’une répartition de deux types dans une méme région, qui s’ins-
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tallent un peu aléatoirement, mais continuent & se différencier quantitativement en fonction du milien
particulier ot ils se trouvent. Cet aspect correspond a une colonisation d’un méme milieu par deux phéno-
types distincts, dont chacun se spécialise ensuite indépendamment suivant les circonstances.

Région de Korogwe

Cette région d’une étendue comparable aux précédentes est, géographiquement, largement plus
hétérogéne puisqu’elle correspond aux contreforts des monts Usambara. Les Panicurm y sont trés abondants.
Tous sont d’un port trés vigoureux.

La figure 13 nous montre une variabilité beaucoup plus restreinte que I'hétérogénéité du milien
ne permettrait d’imaginer. Les formes les plus différentes sont méme moins séparées que les deux types
d’Amboselli.

183

185

194

Fic. 13. — Korogwe. Zone occupée 184
par les populations de Korogwe dans
I’espace des deux premiéres composantes 193 189 188
de l'analyse des correspondances (fig. 8). 192
L’aire couverte est plus étendue que celle
des zones précédentes (fig. 9 et 11), la dis-
persion p’est pas structurée en groupes 190
distincts.

191

187

Si I’on isole les deux échantillons K191 et K187, la variabilité semble trés étalée en un nuage de
points peu structurés. Nous précisons cette analyse par I'étude des dendrogrammes construits tant & partir
des caractéres (variables qualitatives) (fig. 14 et 15) que des mesures (variables quantitatives) (fig. 16). Les
diverses pondérations des caractéres donnent des représentations différentes (contrairement aux situations
précédentes).

Nous sommes, cette fois, loin de la lisibilité habituelle des structures précédentes. La méthode
nodale (dont nous n’avons pas eu & rapprocher les résultats jusqu’ici car elle manifestait avec la méme
netteté les évidences des dendrogrammes) ne permet aucun regroupement pour les caractéres qualitatifs ;
pour les caractéres quantitatifs on obtient la figure 17 (K189 est le premier point central).

Aucune identification de types, ni de milieu ne permet la constitution de groupes (*). Tous les phéno-

(1) Cette absence de description stable exclut une structure définie de cet ensemble de plantes, si 'on nous accorde nos
propositions méthodologiques (p. 12).
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Ki87 K88 Ki85 Ki189 KI90 Kig2 K194 KI9l K]931 K187 K193 K188 Ki85 K190 K192 K189 K194 K191
075
05 05
-
025
0 o]

FiG. 14. — Indice de Smirnov. Fic. 15. — Indice de Rogers Tanimoto.

L’analyse des caractéres ne permet pas d’obtenir une description en groupes stables ; il suffit, avec les mémes notations,
de changer d’indice de ressemblance pour que la structure décrite différe. Ceci n’avait pas lieu dans les régions précédentes
(Maralal-Amboselli).
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FiG. 16. — Dendrogramme. FiGg. 17. — Méthode nodale.

La représentation par les mesures (variables quantitatives) ne recouvre pas celle des caractéres (fig. 14 et 15). L encore
il y a incohérence des représentations déniant une structure marquée de la variabilité. Remarquons la position centrale dela
forme diploide de cette représentation. En aucun cas, la diploidie ne conduit & ’exclusion de K189 du groupe.

types échantillonnés ont une ressemblance entre eux, de "ordre de la ressemblance moyenne obtenue en
associant au hasard (compte tenu de leor fréquence) les caractéres différentiels disponibles sur les phéno-
types de I'ensemble des populations étudiées. Il est remarquable que I'élément central (K189) obtenu dans
P’analyse des caractéres quantitatifs soit le seul phénotype normalement sexué.

Ainsi dans cette région, la seule de toutes celles étudiées par la prospection de 1967, ol uneforme
sexuée ait ét€ trouvée, la variabilité (malgré un milieu trés divers) y est modérée, avec des caractéristiques
nouvelles qui font penser 4 des recombinaisons, caractére par caractére, des différents états.
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Régions de Tengeru et Meru-Embu

Dans ces deux régions, d'une diversité de paysages comparable 4 la région précédente, la variabilité
couvre presque la totalité de celle de 'ensemble de la prospection (fig. 18 et 19).
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FiG. 18. — Zone de Meru-Embu dans I’espace des deux premiéres composantes de I’analyse des correspondances
(fig. 8). Cette région recouvre presque l'ensemble de la variabilité obtenue dans toute la prospection. Le
n° 83 correspond au Panicum infestum.

Cette variabilité est construite sur des populations souvent polymorphes, dont les variants qualitatifs
marqués sont facilement repérables. Comme la comparaison avec les cartes de prélévement (ou 'ordre
des numéros) le démontre, les types morphologiques ne sont pas associés a des localisations particuliéres.

L’analyse quantitative par 'indice de proximité (fig. 20 et 21 pour la région de Tengeru) continue
’émiettement régional des types qualitatifs (comme dans I’ Amboselli) mais cette fois 2 plus grande échelle.

Dans chacune de ces deux régions, des phénotypes particuliers des maximae ont été récoltés
(Panicum infestum et Panicum trichocladum) ; les nombres chromosomiques et les caractéres de I'apomixie
y sont identiques & ceux du Panicum maximum (cf. thése de COMBES).

Dans la partie centrale de la région de Meru-Embu (Mgwa-Kaethe) une population trés polymorphe,
particuliére, était nettement structurée, avec un Panicum infestum et une forme d’apparence hybride
(type C) entre ce taxon et un Panicum maximum de la méme station (type 4). D’autres formes de Panicum
maximum sont présentes.
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F1a. 19. — Zone de Tengeru dans l'espace des deux premitres composantes de I’analyse des correspondances (fig. 8).
Méme ampleur de la variabilit¢ que dans la région de Meru-Embu.

o

£

ir o

r A ~ =
o

© O O ®

:}‘Eumm¢3$§8
- T T T T - e
¥ X X ¥ X ¢v¥ XX X

&
=

FiG. 20. — Dendrogramme (in-
dice de proximité). Originalité de K138
(Panicum trichociadum), dans la repré-
sentation par dendrogramme de I'indice
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< \
» Prrichocladum

Fic. 21. — Méthode nodale (indice de proximité) région de Tengeru. La repiésentation par la méthode
nodale, confirme le caractére singulier de K138 (Panicum trichocladum). Les constituants des groupes I, IL, III

sont définis sur la figure 20,

Les figures 22, 23, 24, 25, 26 témoignent de la rigueur de la structuration de cette population et incor-
porent le représentant des Panicum infestum 4 l'ensemble, par U'intermédiaire des types C (K77, K79).

Ceux-ci se retrouvent ailleurs en Afrique de I’Est.
L’essentiel de 1a variabilité de ’Afrique de I'Est nous semble suffisamment représenté par les quatre

types de régions ainsi délimitées, extraites de la prospection de 1967 qui a été ainsi quadrillée (cf. R. RENE,
J. PErnES, D. Comees 1970 ; R. RENE 1971).
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¥iG. 22 et 23. — Indices de proximité établis pour 2 dates de mesure.

Meru-Embu. Ces représentations faites & partir des mesures réalisées 2 deux dates différentes montrent la cohérence
des groupes constitués et la difficulté des types C & se classer (esquissant leur caractére hybride entre maximum et infestum ;
il y a une sorte de « résonance » entre les deux positions).
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7K 83
infestum
F1G. 24. — Indices de proximité (méthode nodale). L'ana-
Iyse nodale de la méme matrice de ressemblance que celle qui a
servi 4 la construction des figures 22 et 23, sépare les groupes
fondamentaux et isole K83 (Panicum infestum) Meru-Embu.
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FiG. 26.
80
70
60 FiG. 25 et 26. — Caractéres indice Rogers Tanimoto (méthode nodale).
Analyse des caractéres (Meru-Embu). On retrouve les mémes
50 groupes que dans toutes les analyses précédentes. Cette fois (deuxieme
position possible) K83 (Panicum infestum) est intégré aux formes C
40 (K77, K79).
30
20 FiG. 25.

LES POPULATIONS VOISINES DES DIPLOIDES SEXUES

La recherche, dans les populations naturelles, des formes diploides, n’est pas chose aisée. COMBES
décrit des critéres d’identification de 1’état diploide qui ne constituent que des indices par rapport  Iétat
des formes tétraploides voisines.

Deux sites de diploides ont été découverts, seul celui de Korogwe déja mentionné est associé 4 une
variabilité évidente. La forme diploide de Bagamoyo et le tétraploide associé correspondent a des adapta-
tions tellement précises & la survie dans les zones de marais, qu'elles constituent un type unique dans le
taxon Panicum maximum.

Dans I’analyse suivante nous renverrons au travail de COMBES pour la description des formes diploides
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€t nous nous consacrerons au tri objectif de la variabilité d’ensemble de tous les diploides et tétraploides
associés que nous avons pu étudier, & partir des caractéres (variables qualitatives) déa utilisés.

La dispersion et la variabilité ne sont pas mesurées par des variances mais par des mesures d’hétéro-
généité des groupes que I'analyse statistique constitue (distances inter et intragroupes, niveaux de ressem-
blance, pourcentage de la dispersion, d’ensemble attribuable & chaque composante).

L’usage simultané que nous ferons des diverses techniques statistiques nous invitera a dégager les
significations propres & chaque méthode.

MATERIEL ET METHODES

Les plantes étudiées proviennent d’échantillonnages des diverses populations rencontrées au cours
de nos deux prospections effectuées en Tanzanie en juillet 1967 et janvier 1969. Les plantes ont été rappor-
tées sous forme d’éclats de souche et donc multipliées végétativement a la station ORSTOM d’Adiopo-
doumé en Cote d’Ivoire.

La description comparée des caractéres des diverses plantes a été effectuée a I'aide de 'indice de
similitude de Rogers et Taminoto et diverses méthodes de regroupement de la taxinomie numérique
{SOKAL et SNEATH 1960).

LOCALISATION DES POPULATIONS DIPLOIDES (fig. 26)

Elles se situent toutes dans la région Nord-Est de la Tanzanie dans une zone de pluviométrie
annuelle de 1 000 a | 500 mm.

Le groupe le plus important est situé dans la région de Korogwe. Il s’agit en fait d’une seule popula-
tion & peu prés continue s’étendant environ sur 50 km? au milieu de plantations de sisal & basse altitude
(100 4 200 m). Les prélévements ont été faits en quatre points situés & quelques kilométres de distance les
uns des autres. Nous donnons le numéro et le nombre de plantes prélevées (entre parenthéses) dans le
tableau ci-dessous.

Prélévements Plantes diploides Plantes tétraploides
1 T40 & T44 (5) T45, T46 (2)
2 T47 4 T48 (2) 0
3 T49 a2 TS50 (2) 0
4 T51 4 T54 (4) 0

La deuxiéme population diploide rencontrée se situe a environ 30 km de celle-ci (Vugiri, monts
Usambara). On peut donc penser qu’elle s’y rattache mais les phénotypes sont différents, comme nous le
verrons, D’autre part, P'altitude est plus élevée (env. 900 m) et les plantes sont localisées sur une pente
assez raide, dans une savane arborée. Nous avons prélevé trois plantes : T33, T34, T35.

A quelques kilométres de 13, une plante tétraploide a été prélevée : T32.

En fait les deux ensembles Korogwe-Vugiri constituent une grande population dont les contreforts
montagneux des monts Usambara constituent les frontiéres naturelles. C’est notre incapacité & suivre
intégralement cette population qui nous la fait artificiellement séparer.

Enfin nettement plus au sud, prés de Bagamoyo nous avons rencontré dans une zone marécageuse
de T’estuaire du fleuve Kingoni une autre population diploide, avec des tétraploides en mélange (T25-
tétraploide, T26-diploide). Cette population se situe & environ 300 km des précédentes dans un milieu tout
a fait différent, trés humide et trés souvent inondé.

Dans toutes ces régions, les populations sont constituées de zones a peuplement dense de superficie
de "ordre de I'hectare, séparées par des bandes de quelques kilométres ol ’espéce n’est présente que sous
forme de touffes assez isolées ne constituant pas un peuplement dominant ; aucune barriére infranchissable

ne sépare les unes des autres ces populations.
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DESCRIPTION COMPAREE DES DIVERSES PLANTES

Nous avons introduit dans cette comparaison un certain nombre de plantes tétraploides récoltées
a proximité des plantes diploides. Ce sont les plantes T25, T32, T45 et T46 dont il a déja été question. Nous
y avons également inclus les plantes T55, T56, T57 récoltées & 30 km au Sud-Ouest de Korogwe (route de
Kilosa) afin de voir comment elles se situaient par rapport aux autres.

Enfin, nous avons éliminé de la comparaison des plantes diploides qui n'avaient pas fleuri, donc
pour lesquelles les observations étaient incomplétes.

La comparaison deux 4 deux de toutes les plantes est faite par I'indice de similitude de ROGERS et
TanmMoTo. Les indices de tous ces couples de plantes ont été reportés dans la matrice du tableau VII.

TasiLeau VII. — Indices de similarité (diploides et tétraploides de Korogwe et Bagamoyo).
L’indice choisi est 'indice de ROGERs et TANIMOTO.

T25 T26 T32 T34 T35 T40 T4l T42 T44 T45 T46 T47 T48 T49 T5¢ TSI T52 TS3 TS5 Ts6 T57
T25 75 30 24 24 37 37 37 35 24 23 44 37 38 40 38 29 32 40 33 38
T26 33 2 26 40 38 338 33 26 23 40 38 37 35 37 33 30 35 33 33
T32 44 45 33 29 33 35 58 42 37 33 42 40 37 42 37 37 38 37
T34 78 40 37 42 45 35 37 44 45 53 45 45 45 44 27 26 24
T35 47 37 49 53 40 45 49 45 56 53 47 53 47 32 30 29
T40 62 78 53 32 35 56 58 56 58 58 51 49 30 33 30
T4l 51 53 29 30 51 58 56 58 58 51 45 29 32 24
T42 58 32 40 65 60 60 62 70 53 51 37 40 42
T44 35 40 6 58 62 58 58 67 70 37 40 40
T45 60 32 40 35 40 37 44 30 33 26 32
T46 38 45 40 45 47 47 37 37 30 40
T47 60 58 60 60 SI 51 37 42 33
T48 65 70 70 65 53 37 33 30
T49 70 70 65 60 35 40 30
T50 81 70 58 33 45 32
T51 70 56 33 40 32
T52 67 30 40 30
T53 32 42 38
T55 35 45
T56 40

METHODES DE CLASSIFICATION

Diverses méthodes de classification statistique ont été utilisées, conduisant & des résultats conver-
gents et complémentaires, a partir de la m&me matrice de similitude. Il s’agit de :

— analyse par dendrogramme (fig. 27),

— analyse nodale (fig. 28),

— analyse des composantes principales (fig. 29),

— composantes obtenues & partir de la méthode VARIMAX (fig. 30).

Nous devons & M. Husac (laboratoire de botanique de la faculté des sciences d’Orsay) le pro-
gramme de calcul des composantes principales et des composantes VARIMAX.

Nous limiterons la présentation de ces méthodes, maintenant classiques,  ce qui en fait la complé-
mentarité, et donc aux éléments qu’elles apportent respectivement 4 une description unique.

L analyse par dendrogrammes fournit une chaine de raccordements successifs d’éléments ou de
groupes de moins en moins semblables. L’hétérogénéité des éléments ainsi regroupés augmente au fur et 2
mesure de la diminution de I'indice de similitude moyen du groupe, lu sur le dendrogramme au niveau du
raccordement. Comme I’analyse aboutit au regroupement de I’ensemble des éléments étudiés, la méthode
ne fournit aucun systéme classificatoire puisqu’il n°y a pas de critére de fermeture de groupes.

L’analyse nodale, a I'aide d’une mesure de distance entre éléments, construit des groupes a partir
des ¢léments les plus représentatifs de I’ensemble étudié. Les éléments les derniers regroupés sont les plus
excentriques. Cette méthode apporte des critéres de fermeture des groupes et une description spéciale des
distances intra et intergroupes ainsi constituées.



w
~J

DESCRIPTION ET ANALYSE DES PRINCIPAUX TYPES DE POPULATIONS NATURELLES

1

REGION DE KOROGWE

KOROGWE
]BAGAMOYO

<
DIPLOIDES KOROGWE _ TETRA. & S &
KOROGWE VvU. KORO. =T
r ) — [ ——
Té. Di
o—mwvmwommﬁvwmmoyﬁl\omc
. Br R R IR RIRERORERRLERR
Fic. 27. — Dendrogramme des populations
s . N .. 100
diploides et tétraploides voisines. Ce dendrogramme
sépare nettement la population de Korogwe du reste, 00
et dans celle-ci les tétraploides des diploides. L’origi-
nalité des diploides de Vugiri ressort nettement dans a0
les diploides. Les phénotypes de Bagamoyo sont trés
‘proches 'un de I'autre, par contre les tétraploides hors 10
de la zone de Korogwe ne copstituent pas un groupe.
60
50
40
30

57

TETRAPLOIDES

DUNE POPULATION
HORS ZONE A DIPLOIDES
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La structure décrite n’est donc pas un
accident fortuit de lanalyse (cf. p. 12).
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L’étude des composantes principales permet d’identifier, dans la variabilité de I’ensemble, les « fac-
teurs » responsables de "organisation en groupes et de quantifier la part de variabilité de I'ensemble qui est
attribuable a un facteur donné. L’identification biologique des facteurs repose sur le repérage des carac-
téristiques communes aux éléments qui ont les mémes coefficients dans une composante.

Les composantes varimax permettent le tri successif, groupe par groupe, des éléments de I’ensemble,
chaque composante détachant de I’ensemble un groupe bien déterminé.
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quantitative synthétique des diploides et des tétraploides (diploides & gauche de l'origine). L’axe 3 sépare remarquablement
les catégories majeures de tétraploides et souligne I"originalité des diploides de Vugiri.
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technique de classification révele bien la méme structure que les autres.
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INTERPRETATION

10 11 existe une ressemblance globale assez importante des éléments étudiés puisque I’indice des
similitudes du regroupement terminal est de 30 % et que la premiére composante principale (caractéris-
tiques communes) est responsable de 47 %, de la structure d’ensemble des similitudes. Les autres compo-
santes principales extraient les caractéristiques différentielles de la variation & Pintérieur des 53 9{ restants.
Les parts de variation extraites par chaque composante principale seront exprimées proportionnellement
a cette variation résiduelle.

20 L’analyse nodale identifie schématiquement les groupes dont les distances inter et intragroupes
sont données dans le tableau VIIL

TABLEAU VIII. — Distances intra et intergroupes obtenues par I’analyse nodale

I 1} m v
diploides tétraploides population hors
de Korogwe-Vugiri|de Korogwe-Vugiri Bagamoyo Korogwe
I 0,254 0,427 0,465 0,471
1 0,278 0,581 0,466
x 0,125 0,453
v 0,400

Les quatre groupes identifiés sont approximativement équidistants (cf. fig. 28) :

I. L’ensemble des diploides de la région Korogwe-Vugiri (récoltés dans trois stations différentes).

II. L’ensemble des tétraploides de la méme région (récoltés dans deux des trois stations précédentes).

III. Les deux plantes de Bagamoyo dont I'une est tétraploide et I’autre diploide.

IV. Les trois plantes d’'une méme population, apparemment trés homogéne quant au milieu,
récoltées & quelques métres les unes des autres dans une région peu éloignée de Korogwe, mais nettement
en dehors de la zone a populations diploides.

Les distances intragroupes montrent :

10 Pextréme homogénéité des deux plantes de Bagamoyo, malgré la différence dans leur niveau
de ploidie. Elles appartiennent & un milieu de marais trés particulier, inhabituel aux Panicum maximum
d’Afrique de PEst,

20 la variabilité comparable des diploides et tétraploides de Korogwe-Vugiri qui couvrent la méme
diversité géographique,

30 T'hétérogénéité du groupe IV qui est composé de trois phénotypes bien distincts sans réelle
unité. Leur différenciation est bien plus grande que celle lue chez les diploides et tétraploides de Korogwe-
Vugiri qui couvrent cependant une aire géographique incomparablement plus étendue et diversifiée.

Les composantes principales montrent comme facteurs de différenciation :

10 le niveau de ploidie (si I’on excepte pour des raisons données plus haut le groupe de Bagamoyo),
responsable de 15 % de la variabilité résiduelle aprés élimination de la composante des caractéristiques
communes,

20 des divergences d’ordre géographique séparant les plantes de Bagamoyo et les plantes d’altitude
(Vugiri) responsables de 14 9 + 9 9% des variations,

30 les variations intragroupes et aléatoires responsables de 62 % de la variation résiduelle.
Ainsi, comme facteur de distinction global, le niveau de ploidie est déterminant (a travers 52 carac-

téres qualitatifs différents) mais ne masque pas les autres facteurs.
Les facteurs géographiques sont nets et montrent bien ’adaptation de I'espéce & ses milieux ; mais
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le plus marquant est la variabilité des diploides de Korogwe seuls et celle de la population hors de la zone
diploide.

Les composantes varimax identifient plus finement les groupes et sortent dans I'ordre :

. le groupe di-tétra de Bagamoyo,

. les tétraploides de Korogwe-Vugiri,

. les diploides de Korogwe,

la plante 56, tétraploide de la population hors de la zone diploide,
les diploides de Vugiri,

les deux autres plantes de la population hors de la zone diploide.

SO AW

Ainsi les diploides de Korogwe ne se différencient pas en tant que diploides mais en tant que groupe
particulier au méme titre que les tétraploides de Korogwe ou le groupe des di-tétra de Bagamoyo.

Conclusions

La classification des populations est précise, en accord avec leurs caractéristiques biologiques et
géographiques. Les points suivants sont & noter :

10 la variabilité des diploides sexués est nette mais a 'intérieur d’un type bien identifiable,

20 ]a variabilité des tétraploides de la méme région est de la méme nature et du méme ordre de
grandeur,

30 la population extérieure 4 la zone des diploides est composée de plantes extrémement différentes.

La variabilité intégrée des diploides est celle que I’on peut attendre de populations sexuées dans un
milieu varié. Celle des tétraploides associés, qui sont apomictiques facultatifs, est de méme étendue.

Ainsi les tétraploides de Korogwe-Vugiri, différent des diploides mais par simple déplacement, en
conservant apparemment la méme structure de la variabilité.

Par contre apomixie facultative fonctionne en dehors de cette zone sans souvenir apparent d'une
ancienne structure allogame et manifeste un polymorphisme tout autre, 4 variabilité discontinue.

Dans cette derniére situation, les polymorphismes ne sont vraisemblablement pas entretenus par
des recombinaisons mais par des syst®mes capables de fonctionner en régime totalement asexué, par
exemple :

— des migrations entre populations voisines de phénotypes dominants différents,
— des interactions compétitives favorables, sources de polymorphismes stables comme le montre-
ront des modéles décrits plus loin.

Dans les zones ou le peuplement pourrait &tre décrit comme une savane & Panicurmn maximum, les
densités semblent telles que la compétition puisse bien étre un facteur déterminant.

La mise en évidence des populations de Korogwe s’était faite & partir du type de polymorphisme
manifesté par les tétraploides de cette région. Seul le diploide K189 appartenait réellement aux populations
de Korogwe que nous venons d’étudier ici. Cet élément diploide s’intégrait parfaitement au nuage de
variabilité des phénotypes de cette région.

Gréce au nouvel échantillonnage réalisé en 1969, il a été possible d’avancer d’un degré dans la préci-
sion de I’analyse. Des sous-structures sont mises & jour, mais a I'intérieur de celles-ci, au contact méme de la
sexualité, ce polymorphisme intégré continue de se manifester et d’y étre la dominante majeure.

Les diploides ne constituent pas des éléments & part du taxon Panicum maximum.

En effet, Paspect global d’un diploide ne permet nullement, & premiére vue, de le distinguer d’un
tétraploide de méme type. Ainsi, le diploide de Bagamoyo comme le tétraploide voisin est de type « Baga-
moyo » et aucun type diploide ne I'incorpore 4 priori.

Autrement dit, certains diploides sont plus proches phénotypiquement de certains tétraploides que
des autres diploides. Ces diploides, celui de Bagamoyo excepté, se regroupent, parce qu’ils sont tous de
I’ensemble de Korogwe.
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Cependant une analyse fine des caractéres (ComBes 1972) permet de retenir trois critéres assez
sfirs :
(@) la taille des stomates, plus petits chez les diploides,

(b) la taille des grains de pollen, plus petits également chez les diploides ; la validité de ces critéres
devient douteuse lorsqu’on ne compare plus des phénotypes de types voisins : le diploide de Bagamoyo a
des stomates de grandeur équivalente & un tétraploide de Korogwe, mais nettement inférieure a ceux du
tétraploide de Bagamoyo,

(¢) la taille des épillets est un bon critére lorsqu’on compare des phénotypes di et tétraploides
voisins (inférieure chez les diploides).

Les caractéristiques des divers types de population sont, en résumé, les snivantes :

(z) En tant que population, Pensemble des diploides de Korogwe constitue une unité bien différente
de I'ensemble des tétraploides de la méme région. Ce ne sont pas les critéres de diploidie qui constituent
cette unité, mais un ensemble de caractéres dont les états semblables se trouvent plus souvent réunis
chez eux.

Autrement dit, les populations diploides constituent un « pool » phénotypique distinct des tétra-
ploides, de la méme région.

Tout se passe, comme s’il coexistait dans le méme milieu deux ensembles phénotypiquement voisins
mais distincts. Les échanges géniques actuels y seraient peu importants, et chacun aurait sa propre évolu-
tion. Quelques communications occasionnelles pourraient entretenir leur état de voisinage.

(b) La variabilité de ’ensemble des diploides de Korogwe est bien celle que ’on peut attendre d’une
vaste population sexuée, ou la recombinaison des différents caractéres est possible.

En cela, elle est bien différente de la variabilité observée jusque-la pour les formes tétraploides, pour
lesquelles les populations étaient soit monomorphes, soit d’un polymorphisme brutal, discontinu, constitué
de formes différentes pour de nombreux caractéres, et sans série progressive d’intermédiaires (cf. D. ComBES
et J. PERNES 1970a, J. PERNES et D. CoMBES 1970z, b).

(¢) La variabilité des tétraploides apomictiques de Korogwe fait exception & ce que nous venons
de dire, et semble davantage construite sur le modele des diploides voisins. C’est le seul exemple que nous
connaissions. Il est d’autant plus frappant que dans une région voisine, de milieu semblable, mais en dehors
de I'aire des diploides, le polymorphisme redevient du type discontinu.

POPULATIONS HAUTEMENT POLYMORPHES

Nous avons repéré les régions de Tengeru et de Meru-Embu qui manifestaient une variabilité
particuliérement importante. Dans chacune, nous avons observé des phénotypes particuliers des maximae
que le systématicien nomme Panicum trichocladum (cas de Tengeru) ou Panicum infesturm (cas de
Meru-Embu). ,

Nous étudierons plus particuliérement ici les populations de Meru-Embu. Nous nous demandons si
la présence du phénotype infestum et des phénotypes intermédiaires (types C) entre cet infestum et un
phénoméne maximum de ces populations ne serait pas en liaison fonctionnelle avec les variabilités consi-
dérables de ces zones. Nous espérons que I"analyse détaillée de ces populations et des types C nous livrera
des éléments de discussion.

La description détaillée des types C est donnée dans Comses (1972).

Notre objectif dans ce présent chapitre est de montrer ’aspect particulier des populations compor-
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tant de telles formes, d’analyser la variabilité des plantes de type C, prospectées dans les diverses régions
d’Afrique de I’Est, et de nous interroger sur I'importance que cette variabilité présente vis-a-vis du poly-
morphisme de cette région.

11 nous faudra, pour ce faire, analyser les descendances de ces différents éléments du type C, ce qui
constituera partiellement une reprise de données déja utilisées dans la thése de COMBES.

Nous commencerons par rappeler les caractéristiques biologiques communes aux tétraploides
des populations naturelles des taxons Panicum maximum et Panicum infestum.

Description rapide des P. maximum et P. infestum

Les caractéristiques biologiques sont fondamentalement les mémes. rappelons-les :

1. Leur nombre chromosomique est 2 » = 32, les chromosomes également petits et non identi-
fiables.

2. Les méioses de la microsporogenése sont assez irréguliéres avec présence de tétravalents.

3. Le mode de reproduction est I'apomixie facultative de taux de sexualité, apprécié sur les descen-
dances, d’environ 2 %,.

4. Les ovaires présentent les mémes types de sacs embryonnaires non réduits et souvent plusieurs
sacs embryonnaires par ovaire.

Ce sont donc des caractéristiques morphologiques qui séparent P. maximum de P. infestum, et ce,
trés nettement.

Outre les caractéres de 1a clé de reconnaissance CoMBES (1972) des taxinomistes, les quatre notations
suivantes sont efficaces :

1. Terminaison de I'inflorescence, vers le haut, par une ou deux ramifications de grande taille, chez
P. infestum alors que P. maximum a des ramifications de plus en plus petites, partant d’un axe dont le déve-
loppement ne s’arréte pas brusquement.

2. Epillets serrés en épis le long des ramifications chez P. infestum alors gue leur distribution est
plus lache chez P. maximum.

3. Absence de ramifications secondaires dans l'inflorescence de P. infestum.
4, Le verticille de base de I'inflorescence comporte au plus deux ramifications chez P. infestum.

Cependant les différences les plus marquantes entre les deux formes sont d’ordre génécologique :

1. P. maximum est beaucoup plus répandu que P. infestum, ce dernier n’ayant été observé par nous
que dans Paire d’extension de P. maximum en Afrique de I'Est, et sous forme d’isolats assez restreints
(cf. fig. 31 pour la répartition de P. infestum).

2. L'ensemble des P. maximum présente une diversité phénotypique énorme, alors que les P. infes-

tum que nous connaissons sont trés homogénes, au point de n’en pouvoir considérer qualitativement que
quatre formes.

Les P. maximum présentent des formes trés vigoureuses et des formes gréles, ces derniéres étant d'un
aspect végétatif assez voisin de P. infestum.

Analyse de populations naturelles a types intermédiaires entre Panicum maximum et Panicam infestum

SITUATION GEOGRAPHIQUE ET DESCRIPTION D’UNE POPULATION NATURELLE

En deux points de I’ Afrique de UEst, distants 'un de auvtre de plus de 1 000 km, nous avons observé
des populations polymorphes, ol existaient chaque fois : P. infestum, un type A de P. maximum et une
forme intermédiaire que nous appellerons type C.

Drautres P. maximum étaient présents dans I'une et autre population, mais les trois types Cl—dessus
sont les seuls communs aux deux populations.
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Fic. 31. — Lotalisation des Panicum infestum et des types C récoltés en Afrique de I'Est.

La premiére population (M Gwakaethe) proche du Mont Kenya, couvre une superficie d’environ
5 ha, et constitue une unité assez facile & délimiter, bien identifiable par rapport & 'ensemble des populations
voisines situées dans un rayon de 50 km entre Meru et Embu, ces populations proches sont monomorphes
et de type trés voisin,

La seconde (Dar es Salam) est beaucoup plus Iache, linéaire, dans un milieu boisé, et s’étend sur
plusieurs kilomé&tres, Dans un rayon de 30 km, il est possible de retrouver ensemble deux des trois types
communs et quelques autres types de P. maximum, moins variés qu’autour de Ia premiére population.
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Le relevé détaillé de la premiére population (fig. 46) montre que les formes dominantes sont P. infes-
tum, le type intermédiaire C, le type 4 et le type B.

Tous ces types sont trés facilement identifiables, méme par une observation superficielle.

Un aspect de cette population est donné par le relevé figure 32.
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FiG. 32. — Population polymorphe de M’Gwakaethe. Relevé de l1a population polymorphe de M’Gwakaethe. On
remarque nettement la prédominance des phénotypes C, A et infestum au bord des chemins et dans la zone d’entretien des

routes. Les phénotypes B sont situés plus & I'intérieur de la population et prés des arbres. L’ensemblie des Panicum n’est présent
qu’en lisiére.

Ces types occupent des emplacements assez bien déterminés :

— le type B est presque toujours situé 4 'ombre, ou au voisinage d’arbustes ou de fourrés denses,

— le type A et P. infestum sont au contraire des formes de lumiére, disposées a proximité des bor-
dures des chemins,

— le type C est trés précisément localisé & extréme bord des chemins et routes, zone constamment
piétinée et tondue lors des passages animaux, humains, ou mécaniques (entretien des routes).

Remarquons que les deux populations observées sont en zone de passage indigéne intense.

DESCRIPTION DU TYPE C ET POSITION BIOMETRIQUE RELATIVEMENT AUX AUTRES FORMES DANS LA
POPULATION DE M'GWAKAETHE

Les types C, ressemblent & P. infestum par la disposition des épillets sur les ramifications, et lenombre
réduit des ramifications du verticille de base ; I’aspect de I'inflorescence est celui de P. maximum.

Etude a partir des caractéres qualitatifs

Nous extrayons de R. RENE, J. PERNES et D. CoMBES (1969), I'analyse des phénotypes originaires de
M’Gwakaethe (fig. 25 et 26, p. 34). Les types C sont raccordés au type P. infestum. Les types C sont, d’aprés
la clé des taxinomistes, des P. maximum, et il est remarquable qu'une analyse globale de 50 caractéres
qualitatifs n’isole pas P. infestum de P. maximum.
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Cependant le rapprochement aussi net des types C de P. infestumn est en partie imputable au choijx des
indices de similitude (indice de SMIRINOV, de ROGERS et TANIMOTO), qui renforcent les ressemblances lorsque
les états des caractéres identiques sont rares dans 'ensemble des phénotypes comparés.

Les clones K70, K72 et K74 sont des témoins appartenant a des populations voisines (ces données
étant extraites d’une analyse plus vaste). K74 est qualitativement trés proche du type B dont il a la pilosité
et I'aspect bleuté. K70 et K72 sont deux types nettement différents, de haute taille, glabres, & talles épaisses.

Etude des caractéres quantitatifs

L’étude est faite & I'aide de I'indice de proximité, et conduit aux descriptions suivantes (fig. 22, 23, 24,
p. 33 et 34). Deux dendrogrammes aux raccordements un peu différents correspondent & deux périodes
distinctes de mesures effectuées sur le méme plan d’expérience (& partir de multiplications végétatives par
éclats de souches des plantes initialement prélevées dans la population, puis maintenues en collection en
Céote d’Ivoire). Les dendrogrammes mettent particuliérement bien en évidence les deux options de raccor-
dement possibles pour les types C soit P. infestum soit les types 4 ou B de P. maximum.

L’analyse nodale conduit a la matrice de distance inter- et intragroupes suivante (tabl, IX).

TABLEAU IX
kY

B A C K70-K72 K74 Infes.

B 0,01 0,10 0,14 0,15 0,11 0,37

A 0,00 0,17 0,22 0,15 0,32

C 0,02 0,35 0,32 0,16
K70-K72 0,05 0,10 0,69
K74 0 0,72

On voit que les types C sont équidistants de 4, B et P. infestum, et la représentation spatiale approxi-
mativement celle de la figure 24, nécessiterait une troisiéme dimension pour étre exacte.

-Conclusions

L’analyse statistique n’était évidemment pas destinée a séparer des groupes aussi morphologique-
ment distincts, mais a étudier leur voisinage (au sens topologique). Les deux constatations suivantes doivent
&tre soulignées.

1. Les types C sont morphologiquement de bons intermédiaires entre Panicum infestum d’une part
¢t les types A ou B de Panicum maximum.

2. L’ensemble des formes observées dans les populations de M'Gwakaethe ne constitue pas une série
introgressive puisqu’il n’existe aucun recouvrement entre les divers types de phénotypes qui sont’ trés
nettement séparés, comme le montrent les valeurs relatives des distances intra- et intergroupes. L’analyse
plus compléte de toutes les formes prélevées lors d’une deuxiéme prospection ne modifie en rien cette
conclusion.

REMARQUE : La légére séparation des deux formes de type C (distance intra 0,02) ne se maintient pas lorsqu’on refait
P’analyse 2 partir de graines et non d’éclats, ainsi que nous allons le voir.

ETUDE DES VARIATIONS INTERIEURES AU TYPE C

D’autres types C ont €té récoltés au cours de la méme prospection, a la fois sous forme d’éclats de
souche et sous forme de graines dans les zones 1, 2, 3 indiquées sur la figure 31, page 43.

Ces formes ne sont guére séparables par les caractéres utilisés dans la taxinomie qualitative. Elles
sont cependant discriminées nettement par une notation sur la pilosité des épillets. Deux séries d’analyses
quantitatives (par des mesures), ’'une oll chaque numéro est représenté par une multiplication végétative
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par éclats de souche d*une seule plante prélevée lors de la prospection, 'autre ol chaque numéro est repré-
senté par une série de graines issues d’une plante, récoltées directement lors de la prospection.

Les deux séries d’analyse montrent (fig. 33 et 34) la méme caractéristique générale : la grande
variabilité des types C issus de la région (2) relativement 2 la trés grande homogénéité du groupe de la
région de M’Gwakaethe (le type C de Mikumi ne se différencie pas des formes du Kenya).
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@ rt’ag.lon de M'GWAKAETHE Fi1G. 33 et 34. — Analyse
@ région de  DAR ES SALAM de la différenciation quantitative des types C.
@ MIKUM] o o
On notera Ia stabilité de la description de base
T8 v T21 KK26 ~» KK37 qu'elle soit lue & partir des descendances apomictiques
KK18 v KKe KK 34 ~ KK3g ou de multiplications végétatives. Le groupe de Dar
Es Salam (2) présente une hétérogénéité qui n’existe
FiG. 33. Fi1G. 34. pas ailleurs.

Les petites variabilités & I'intérieur des formes du Kenya correspondent & des localisations diffé-
rentes des plantes échantillonnées.

Les groupes de séparation a 'intérieur des formes de la région (2) coincident avec le caractére
présence ou absence de pilosité sur les épillets. (Nous avons signalé que les deux formes séparables de
P. infestum de la région (2) se distinguaient par la pilosité de leurs épillets.)

T111 et T21 différent par I'intensité de leur pilosité, et T19 classé sur le graphique comme glabre
présente en fait une trés légere pilosité.

Appréciées par des mesures quantitatives, les types A des régions 1 et 2 se séparent peu. Cependant,
on peut distinguer deux formes du type A dans la région (2), différentes pour leur remontaison, et il existe
une autre forme du type 4 prélevée a4 60 km de la région (2) qui en différe assez nettement.

En conclusion, on voit qu’il existe pour les représentants des populations naturelles des types C
une certaine variabilité qui :

(a) se manifeste & I'intérieur du type C (il n’y a aucune ambiguité de classification ni retour évident
vers le type 4 ou le type P. infestum) (cf. bilan des notations données dans le tableau XTI, p. 48),

(b) n’a lieu que dans la région de Dar Es Salam, région (2), ou s’observe également une légere
variabilité des types A et P. infestum.

En définitive, les analyses quantitatives et les localisations géographiques conduisent & proposer
I’hypothése suivante :

Le type C pourrait étre un hybride stable entre P. infestum et le type A de P. maximum. Ce type
ne montre pas, dans les conditions naturelles, une série introgressive continue du type 4 au type P. infestum.
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Etude des descendances des types C

Les hors-types des types C, obtenus en pollinisation libre (en présence de pollen de P. maximum
originaires de la méme région et de pollen de P. infestum) sont dans leur trés grande majorité des types C
dont la variabilité s’intégre parfaitement a celle mise en évidence par les prospections.

Deux hors-types sont cependant extérieurs 2 cette variabilité d’ensembile ; ils constituent des retours
sur Panicum maximum (forme A) et Panicum infestum.

Le taux de sexualité « est une mesure susceptible de varier entre les types C. Ceci peut étre évalué
en termes de variation de @ (COMBES) ou en termes de variance des descendances pour diverses mesures.
Les variances sont dues & I’hétérogénéité du milieu et 4 Ia présence des hors-types.

Diverses valeurs de variances sont obtenues (ici sur 19 représentants pris au hasard dans les blocs
non statistiquement différents d’un essai comparatif).

TABLEAU X. — Variances pour les caractéres G et L; des descendances de cing origines de type C. Les variances extré-
mes sont significativement différentes, mais elles sont toutes des éléments d’un méme ensemble qui posséde une certaine
variabilité pour la méme variance.

Mesures
G L
TI7 ool 7,408 7,959
TI8 oveviiie i 18,031 6,713
TIO oo 16,481 18,478
KK6................. 3,120 5,937
KK37 ool 2,879 3,679

T19 conduit aux variances les plus élevées pour toutes les variables mesurées. La descendance de
T19 est elle-méme hétérogéne pour les variances données 4 leur descendance. Le tableau XI donne ces
variances pour la mesure G (la moins sensible aux hétérogénéités de milieu et la plus sensible aux variations
génétiques).

TaBLEAU XI. — Variances pour le caractére G, des descendances de trois descendants de T19 (I"homogénéité des
conditions expérimentales est supérieure a celle des données du tableau X). Les hors-types aberrants (polyhaploides) ont été
éliminées.

N© de la descendance ............ 35,6 36,10 36,5
Variancede G .................. 3,258 3,779 8,122
Effectif de la descendance. ........ 97 90 89

L’aspect visuel des différences de variabilité est net. Un autre caractére, semble-t-il, lui aussi variable
entre les descendances, est le taux de production de polyhaploides (Comses). Les dihaploides sont chétifs et
stériles (au moins ceux recensés au moment présent). Il s’agit 13 encore d’une manifestation des variations
offertes par les types C, dans les modalités de réalisation de la sexualité.

Conclusions

Les types C qui étaient topographiquement situés aux centres de variabilité maximale des Panicum
maximum se révélent particuliérement riches de possibilités de variation.
1o Ils sont générateurs de deux types de variabilités phénotypiques :

— L’une restreinte, mais non dénuée semble-t-il de valeur adaptative, modéle de maniére non
négligeable les différentes expressions du type C.
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TaBLEAU XII. — Classification des types A (K75, K76, T102), du Panicum infestum (X83) et des types C (les autres
numéros) 4 I'aide de notes codées, pour chaque mesure habituelle, en fonction du niveau de séparation statistique. Malgré
des tendances, pour certaines mesures, des types C & se rapprocher des valeurs de Panicum maximum ou de Panicum infestum,
le bilan des notes d’ensemble isole sans ambiguité les types C de 'un et autre des parents présumés. Il n’y a pas introgression
mais isolement d’une forme hybride, au demeurant riche d’une certaine variabilité.

Nos G L L; I A 1 7] Total
K75 281 749 222 130 82,9 6,1 49,0 13
K76 252 710 217 122 75,5 5,7 46,7 12
102 235 683 237 156 108,6 9.9 50,5 15
K83 176 515 103 61 46,2 3,5 13,5 0
T7 211 611 169 93 41,6 3,3 30,2 6
T111 237 653 184 97 49,5 3,6 27,0 7
T117 185 577 139 90 69,5 3,9 9,8 6
T21 190 578 155 95 41,1 2,8 15,2 8
T77 208 614 172 114 65,1 3,6 9,8 7
K77 194 646 181 103 63,4 3.3 30,2 8
K79 197 666 182 114 64,3 3,7 37,2 9
KKIi8 189 666 184 108 69,9 4,3 42,2 9
KK20 174 657 187 122 73,2 4,1 36,8 8
KK26 194 637 177 103 61,6 3,7 41,3 9
KK34 187 650 181 105 61,2 3,6 38,5 8

Les clonages et les descendances apomictiques montrent les mémes structures de différenciation ; il
n’existe pas, entre ces deux expressions des différenciations évolutives, de différences aussi nettes que celles
observées pour les autres Panicum maximum.

— L’autre importante mais plus exceptionnelle, se constitue par des croisements en retour sur
Panicum maximum ou Panicum infestum, mais ne semble pas se maintenir de facon aussi nette dans les
populations naturelles. Ces rétrocroisements pourraient étre des étapes évolutivement transitoires, rapide-
ment diluées par d’autres rétrocroisements, conduisant ainsi 3 I'introgression dont seules les fins sont
représentées dans les populations naturelles.

20 Le taux de sexualité subit des variations importantes. Celui-ci, parfois élevé, permet la création
des recombinaisons phénotypiques précédentes.

30 Des formes diploides nouvelles, dihaploides, sont produites, parfois en grand nombre.

La mise en jeu de ces diverses caractéristiques permet-elle d’interpréter le polymorphisme général
dont nous venons de rendre compte ?

A cette question nous essaierons de répondre dans notre synthése olt nous tiendrons compte des
résultats de "observation des populations marginales qui suit et des études de génétique des populations,
seuls capables de remplacer le temps que "observation ne nous permet pas de saisir.

DIFFERENCIATION DES POPULATIONS MARGINALES

Les populations de Céte d’Ivoire constituent des peuplements marginaux pour les maximae ol seuls
deux phénotypes Panicum maximum sont bien représentés comme nous le montrerons. Il s’agit probable-
ment d’introductions relativement récentes. Nous utiliserons également des informations concernant des
introductions artificielles pour apprécier le comportement des maximae lors des migrations lointaines.
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Les populationé naturelles de Céte d’Ivoire

L.OCALISATION DE L’ESPECE EN COTE D’IVOIRE

L’espéce P. maximum est trés abondante, naturellement, dans la zone forestiére humide de la basse
Cote d’Ivoire. On la rencontre aux lisiéres des foréts, le long des routes entretenues. Elle est partout
présente le long des grands axes routiers entre Abidjan et Azaguié, Abidjan et Bingerville, Grand-Bassam
et Aboisso. Elle ne pénétre guére le long des petites pistes ombragées ol elle n’est alors qu’exceptionnelle-
ment représentée par des petits il6ts qui correspondent généralement 3 un site privilégié caractérisé par une
éclaircie forestiére, un débroussement un peu ancien, un point d’eau temporaire. Cette situation est parti-
culiérement bien observable entre Toumodi et Dimbokro, Abengourou et Bondoukou, N'Douci et Agbo-
ville, une petite piste prés de Béoumi, etc... Dans la zone nord de la forét, on ne trouve plus de route
réguliérement bordée de P. maximum ; I'espéce est absente en pleine savane et I'on n’observe que de trés
petites populations, trés isolées les unes des autres dans les bas-fonds humides & I'orée de minuscules
foréts galeries ou au bord de petites riviéres.

L’examen de la carte (fig. 35) révéle essentiellement trois zones importantes de peuplement, qui
correspondent aux points d’implantation humaine massive les plus anciens :

San Pedro

Le long de ce petit fleuve cotier on observe des populations homogeénes, assez abondantes, préexis-
tant 4 Pouverture des routes forestiéres (1966) joignant Sassandra a4 San Pedro. Dans la forét du sud-ouest
avoisinante, I'espéce n’a pas été observée.

Sassandra

Les populations y sont trés abondantes, certaines constituant des petites « savanes » cotiéres au bord
de petites criques (Batelebre par exemple) ou de plages. La disposition linéaire en bord de route n’y est plus
de régle. Toutes ces populations semblent monomorphes.

Région d’Abidjan

C’est la zone de peuplement abondant et continu la plus étendue en Cote d’Ivoire, la disposition y est
presque toujours linéaire, en bord de route. Au voisinage d’Adiopodoumé, sur une bande longue d’environ
30 km, deux types qualitatifs, trés dissemblables, de 1'espéce, coexistent. Ces deux types constituent des
colonies linéaires, généralement monomorphes (de I’'un ou ’autre type) et I'on n’observe qu’exceptionnelle-
ment des colonies contenant en mélange les deux types (et jamais de touffe de phénotype intermédiaire).

Les populations du Nord constituent le prolongement des zones de peuplement des régions de
Sassandra et d’Abidjan. En basse cote, I’espéce est absente entre ces zones primordiales.

A Touest de San Pedro, quelle que soit la latitude, ’espéce n’a jamais été observée. Cette absence
de T’espéce peut étre due a plusieurs raisons :

— Pluviosité excessive : réguliérement plus de 2 200 mm par an.

— Sols différents : de Man (zone montagneuse) 4 Tabou, on trouve des affleurements rocheux
cristallins, alors qu’en général, P. maximum s’observe sur les sables tertiaires.

— Zone trop éloignée des points de pénétration de I’espéce qui n’a encore pu envahir ce milieu.

Ceci recoupe les observations de GUILLAUMET (1967) qui a pu montrer que la végétation de cette
région (surtout de GRABO & TABOU) est trés différente de celle de la basse céte.

En résumé, la localisation et 'aspect des colonies de P. maximum suggérent que :

1o 1’optimum écologique de I'espéce en Cote-d’Ivoire est trés précis pour les conditions climatiques
(en particulier pluviométrie ne dépassant pas 2 200 mm et ne descendant guére au-dessous de 1 200 mm).
C’est une plante de lisiére observée en région forestiére, favorisée par les fauches d’entretien des routes et
les bas-fonds ou bords de riviéres temporairement inondées.
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F1G. 35. — Localisation des divers types de P. maximum en Cote d’Ivoire.

20 La dimension des colonies observées (décroissante dusud vers le nord) et leur localisation a partir
des points d’installation humaine les plus anciens peuvent suggérer que ’espéce soit en cours d’extension
vers le Nord.

Les défrichements les plus récents, les bords de pistes forestiéres fraichement percées ne sont pas
colonisés par P. maximum. Celui-ci n'est observable que sur les lisiéres de défrichements déji anciens et
entretenus. Il n’est pas présent sur le bord (ou semble disparaitre) des anciennes routes qui ne sont plus
entretenues (exemple : vieille route coupée de Soubre, route de Monogaga...). En Cote d’Ivoire I’avance
ou le recul de cette plante parait lié aux activités humaines.

Les moyens de dissémination de I'espéce sont a la fois les graines, probablement transportées par les
petits rongeurs et les oiseaux, les marcottages lorsque les tiges dgées se couchent sur le sol, et, éventuelle-
ment, les éclats de souche retenus par divers appareils de travaux publics.
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ASPECT PHENOTYPIQUE DES POPULATIONS DE COTE D’IVOIRE

L’examen de la carte met en évidence la dominance du phénotype désigné par II. C’est, qualitative-
ment, une population homogéne pour tous les caractéres recensés. Cette homogénéité observable sur place,
au cours des prospections, se conserve lorsque les touffes récoltées sont repiquées en collection dans le
milieu d’Adiopodoumé (proche d’Abidjan).

Un autre phénotype qualifié de type I, est trés abondant dans la région d’Adiopodoumé-Abidjan ;
il est encore observable sous forme de petites colonies en trois autres points sur le bord du N°Zi au nord de
N’Douci, & Yapo et 4 Sassandra (prés de I"aéroport, il couvre une surface importante bien défrichée et
entretenue ; cette implantation ne semble pas spontanée).

Les deux phénotypes se distinguent aisément : voir tableau XIIL.

TaBLEAU XIII. — Description des types I et II.

Caractéres I I
Port semi-érigé semi-étalé tendance au
marcottage)
Talles minces épaisses
Couleur du Limbe vert foncé vert-jaune
Formie du limbe mince large

Pilosité des limbes

Pilosité des gaines

rare, poils longs, poils trés longs &
la base
peu abondante, poils mous

pas de poils longs 4 Ia base

abondante, poils durs

Inflorescences petites, ramification des verticilles|grandes, ram. verticilles 2/3
2/3 long. totale, pilosité abon-|long. totale, pas de pilosité
dante au niveau des verticilles

Epillets vert-clair jaune foncé

Heures d’anthése 194223h 24a3h

Maladies des épillets Susarium sorosporium

Maladies des feuilles coletotrichum

Tous les écotypes de ces deux phénotypes dont nous avons réalisé I'analyse chromosomique
présente le nombre 2 7 = 32 (%).

Quelques plantes ont un aspect différent du type I ou II ; les épillets sont gros, les feuilles plus
épaisses, moins nombreuses, les tiges plus grosses, les attaques de cercosporiose sont importantes .
Leur nombre chromosomique est 2 n = 48. Ces plantes sont présentes sous forme de petites colonies indé-
pendantes dans la zone des types II ou, par plantes isolées dans les populations de type Iou Il ot 2 n = 32.

Ces plantes & 2 n = 48 ne sont pas les seules 2 donner des phénotypes différents de I et II. Ainsi,
deux colonies voisines "une de I’autre (3 Akoupe) ont respectivement, avec des phénotypes particuliers, des
nombres chromosomiques de 2 n = 38 et 2# = 40. Une autre, & Agboville, & 2 n = 40 différe phénoty-
piquement des deux précédentes et des types I et II. Une derniére colonie observée a Ebliassokro, est de
nombre chromosomique 2 # = 40 bien que son phénotype soit proche du type II, & certaines caractéris-
tiques de pilosité prés. En résumé, I'espéce P. maximum est trés largement présente en basse Cote d’Ivoire.
Le phénotype le plus répandu est le type II, 4 2 n = 32.

Un autre moins fréquent, localisé dans la région de Dabou-Abidjan, le type I, a 2 » = 32 chro-
mosomes également. Les types, plus rares encore, morphologiquement dissemblables des deux premiers
ont des nombres chromosomiques différents : (2 » = 38, 40, 48).

Les différentes populations rencontrées en Cote d’Ivoire ont été classées a l'aide de 'indice de
proximité (fig. 36) a ’exception des variétés 17 et 18 qui correspondent & des introductions extrémement

(1) Les nombres chromosomiques ont été comptés sur cellules-méres de polien en méiose. Pour la variété « Adiopodoumé »
(type 1), le dénombrement a été également réalisé sur mitose de racine.

(2) La cercosporiose est une maladie cryptogamique des feuilles due & un Cercospora. WARMKE (1951) le donne comme
Cercospora fusimaculans Atkinson. Les symptdmes sont des taches noires allongées paralléles aux nervures des feuilles.
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récentes de types non’endémiques en Céte d’Ivoire ; toutes les formes se rattachent & deux groupes, 'un
constitué par les types II et les formes dérivées, 'autre constitué par des hexaploides qui semblent tous
avoir une certaine liaison morphologique avec le type 1.
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- = T o W~ ™ O ® FiG. 36. — Phénotypes observés en Cbdte d’Ivoire.

Dendrogramme €tabli sur des mesures & I'aide de Pindice

de proximité. 17 et 18 sont des introductions récentes qui
ont été disséminées & partir de points d’essais. 55 et 110
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Les autres numéros représentent par contre bien le peuple-
ment «naturel» de la Cote d’Ivoire.

|
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LES POPULATIONS EXCEPTIONNELLES A NIVEAUX DE PLOIDIE DIFFERENTS

Les populations naturelles hexaploides ou pentaploides sont qualitativement facilement repérables
sur le terrain (CoMBES 1972) 4 I'exception d’une population pentaploide n° 21, figure 36, de type II indiscu-
table, dont les particularités ne se sont vraiment révélées qu’d I’analyse statistique (cf. infra, paragraphe
suivant), et au comptage chromosomique.

L’analyse, par 'indice de proximité, des regroupements de ces populations nous montre qu’elles
semblent toutes dériver des types I et II (de fagon analogue aux hors-types réguliérement observés dans les
descendances de ces types).

On remarquera I’hétérogénéité de ces formes polyploides, seule variabilité importante décelable
en Cote d’Ivoire.

Certains hexaploides pourraient bien &tre des hybrides non équilibrés (4 x type I, 2 x type II) entre
les deux types d’ol I’éloignement dans le dendrogramme avec le type I de référence.

Ce serait, en fait, les seuls manifestations d’hybridation que nous ayons jamais observées entre les
types I et II de Céte d’Ivoire, dont la présence simultanée dans les populations naturelles existe pourtant.

Les deux groupes reconstitués autour des types I et II, en extrayant les introductions récentes, et les
formes 55 et 110 sont représentés par la figure 37.
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Variations et différenciation du type II

L’étude de 1a différenciation des populations de type II de Cote d’Ivoire s’est prolongée au cours de
quatre années d’expérimentations successives. Les méthodes quantitatives de I"analyse statistique étaient
seules utilisables, car aucun caractére (aspect qualitatil) évident ne permettait de faire une discrimination
sire entre les populations. La confiance dans les descriptions statistiques résulte ici d'une répétabilité
réalisée au cours du temps, & travers des saisons différentes, et de la convergence de méthodes d’analyse
différentes.

La préparation d’une expérimentation pour laquelle les tests statistiques doivent apporter des
conclusions déterminantes, impose d’adapter la puissance du dispositif (par la structure et le nombre des
répétitions) aux hypothéses que ’on veut mettre & I'épreuve (existe-t-il une différence, a tel niveau de sépa-
ration, entre telle et telle catégorie de plantes ?).

Les descriptions des ensembles de populations (dont on verra cependant la cohérence remarquable)
obtenues au cours des expérimentations successives, différent donc :

1. Pour une part mineure, du fait de conditions d’environnement (terrain d’expérience et saison)
différentes.

2. Essentiellement du fait d’une puissance différente des dispositifs expérimentaux choisis pour leur
aptitude A répondre a des questions différentes.

L’enchainement des descriptions est le suivant :

i® Analyse de la différenciation des populations sans connaissance & priori des structures phéno-
typiques de I’ensemble des types II.

Cette premiére analyse (« pour voir ») utilisait un nombre de répétitions relativement faible, mais
a permis des séparations intéressantes en utilisant les méthodes statistiques les plus efficaces (analyse des D?,
distances généralisées de MAHALANOBIS et composantes principales).

20 Les données de cette premiére expérimentation ont permis d'établir un nouveau dispositif expé-
rimental destiné & préciser certaines séparations de populations en particulier pour mettre & I'épreuve
I'hypothése suivante : les populations de Sassandra ont-elles un phénotype distinct ?

Le nombre de répétitions a été déterminé de fagon & réaliser cette séparation pour au moins certains
caractéres et en permettre I'analyse par une méthode plus rapide (indice de proximité) de fagon a ne pas
ralentir la démarche expérimentale.

3° Des hypotheses interprétatives des différenciations ont été proposées, dés I’expérimentation
concernant la phase 1, et leur intérét confirmé par 'expérimentation propre 4 la phase 2. Les possibilités
pratiques de les éprouver ont pu &tre établies grice au grand pouvoir de résolution de I’expérimentation
retenue dans la deuxiéme phase.

La préparation expérimentale nécessaire au test de ces hypothéses était particuliérement minu-
tieuse et nécessitait des contrdles soigneux. La puissance de I'essai ne pouvait étre équivalente a celle de
I’expérimentation de la deuxiéme phase. Nous avons donc déterminé le nombre de répétitions minimum
nous assurant (2 un seuil satisfaisant) qu’une hypothése importante bien déterminée serait convenablement
testée (si le test ne 1a met pas en évidence c’est que son effet n’a pas I'importance que I’on pouvait imaginer).

Au cours de la préparation de cette derniére expérimentation, la constance du matériel et de ses
différenciations a été testée de fagcon analogue aux deux premiéres expérimentations. Cette derniére descrip-
tion, sécurisante pour I'expérimentation, mais superflue pour la description biologique, ne sera pas décrite.

PRESENTATION D’UNE PREMIERE ANALYSE DE LA DIFFERENCIATION DES POPULATIONS DE TYPE I

Quinze populations localisées comme I'indique la figure 38 sont représentées chacune par les
multiplications clonales par éclats de souche d’une seule touffe, mise en culture en collection, & Adiopo-
doumé. Tous les éclats de chacune des multiplications clonales sont traités de fagon homogéne et uniforme.
On compare donc les phénotypes des descendances clonales des populations dans les mémes conditions
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de milieu aprés un temps de repiquage et de multiplication & Adiopodoume ot I'essai définitif est conduit.
1l va de soi qu'une certaine variabilité aléatoire subsiste entre les pieds provenant d’éclats dont I'homo-
généité n’est pas totale.

Cette variabilité est éliminée de la variance interorigines puisqu’elle entre dans la variance erreur,
avec la variance due aux microconditions de terrain ou de milieu. Les quinze populations retenues comme
échantillonnage de ’ensemble des phénotypes classés II de Cote d’Ivoire ont été tirées au hasard parmi
tous les clones prospectés, représentés en collection.

Lors de ce premier essai, nous ne disposions pas encore des populations prospectées entre Bondou-
kou et Bouaké, et entre Bondoukou et Abengourou, ni des populations au nord de Bouaké.

Dans cette premiére étude nous avons choisi des caractéres quantitatifs, dont a priori, ia signification
vis-a-vis de la sélection naturelle pouvait étre assez simple.

(A) Une mesure de hauteur : longueur de la plus grande talle de la touffe, 4 une date donnée.

(e) L’épaisseur de la plus grosse talle de la touffe, mesurée au milien du sixiéme entre-neceud, compté
en partant de 'inflorescence.

(t) Le nombre de talles de chaque touffe & une date donnée (la méme pour tous les échantillons
étudiés).

(p) Le poids frais de chaque touffe & une date de récolte fixée (la méme pour tous les échantillons
étudiés).

(i) Le nombre d’inflorescences dégagées a une date donnée (ce n’est que partiellement une mesure
de précocité puisqu’elle dépend aussi du nombre de talles produites par la touffe).

Sur chacune des touffes constituant la descendance clonale de chacun des représentants des quinze
populations (dont la position géographique est indiquée sur la carte, fig. 38) les cinq mesures 7, ¢, ¢, p, 7, ont
été faites dans les mémes conditions.

Fic. 38. — Position géographique
des 15 populations étudiées.

hnute savane foret

Linite statistique des
groupes
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La figure 39 décrit approximativement les positions relatives des diverses constellations ou groupes
isolés. Elle est de telle sorte que I"ordre de grandeur des distances soit approximativement conservé.

Les méthodes de séparation des constellations utilisées permettent d’obtenir les groupements sui-
vants :

1o Les groupes 3, 10, 13, 14, 15, 25, 34, 36, 40, 56 constituent un ensemble & peu prés homogéne
pour le niveau de séparation statistique choisi. Des sous-constellations peuvent y étre construites en utili-
sant une méthode purement algébrique proposée par VAN DEN DRIESSCHE; elle apporte ces résultats complé-
mentaires que 34, 36, 40 appartiennent & une méme sous-constellation. '

Fi1e. 39. — Positions relatives
des diverses constellations obtenues
par les distances D2 de Mahala-
nobis.

21

2° Les groupes 4, 52, 6 constituent une constellation bien que leurs distances entre eux soit assez
¢levée. Leurs distances aux autres groupes permettent de les disposer comme I’indique la figure 39.

30 23 constitue un groupe isolé, assez voisin cependant de la constellation principale 10,

40 21 constitue un deuxiéme groupe isolé, trés séparé des autres constellations. Sa représentation
dans I’espace a deux dimensions de la figure n’est pas fidéle, elle ne permet pas de respecter la hiérarchie
des distances aux autres groupes. L’emplacement correct de 21 exigerait une représentation tridimen-
sionnelle.

Cette analyse nous apporte ainsi les renseignements biologiques suivants :

L'ensemble des populations de phénotype II n’est pas homogéne pour les caractéristiques quanti-
tatives considérées. De I’ensemble des populations de basse Céte d’Ivoire, il faut séparer et différemment :

— Drune part, les populations les plus nordiques, prospectées dans les foréts-galeries de 1a savane ;
— D’autre part, deux populations géographiquement isolées en milieu forestier dont la séparation
s’est faite de fagon quantitativement distincte.

Les trois populations de Sassandra (34, 36, 40) se retrouvent dans la méme sous-constellation et il est
possible qu’une analyse statistique plus détaillée permette de partager la constellation d’ensemble de
basse Céte ().

Le groupe 21, qui est bien qualitativement de phénotype II semble cependant ne pas appartenir au

(1) Ce qui est confirmé plus loin.
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méme processus de différenciation (c’est le seul groupe qui ne pourrait &tre bien placé que si 'on disposait
d’une représentation tridimensionnelle).

Une analyse chromosomique ultérieure & la mise en place de I’essai devait montrer qu’il était 2
2 n = 40 alors que tous les autres groupes étaient & 2 n = 32.

L analyse par les composantes pi‘i‘ﬂCnpales apporte des informations DlUlOglques complem aires.

La technique extrait ces composantes dans I"ordre d’importance de la variation dont elles rendent
compte et les premiéres composantes obtenues sont celles qui apportent la description la plus utile. Enfin,
ces nouvelles variables (composantes principales) sont indépendantes et constituent ainsi un systéme natu-
rel d’axes orthogonaux pour représenter graphiquement chaque groupe. La figure 40 est obtenue & partir
des deux premiéres composantes.

La premiére composante est approximativement :

yvw=t+p+i—2h—2e

ol 7, p. i, h et e sont les variables transformées des mesures initiales définies plus haut.

», est A elle seule responsable de 44 % de la variation globale. Les groupes dont les touffes présentent
des talles minces et de petite taille et qui réalisent assez rapidement leurs talles et leurs inflorescences auront
des valeurs y, élevées.

Sur la figure 40, les groupes précoces 4 réaliser, & partir de I’éclat initial, leurs talles et leurs inflores-
cences, et dont les talles sont petites et minces, se trouveront vers les fortes valeurs de y,. Ce sont essentiel-
lement les groupes 4, 52, 6 qui sont les plus nordiques et appartiennent déja a la zone de savane.

La deuxiéme composante est approximativement :

=t+2p—i+h.

Elle est responsable d’environ 32 % de la variation.

y]:t+p+i_2h_2e

Fia. 40. — Représentation
graphique des groupes obtenus par
Tutilisation des deux composantes
principales y; et ya.

A elles deux, y, et y, rendent compte de 76 9 de la variation totale observée, elles apportent donc
une bonne description de la structure de différenciation des types II de Céte d’Ivoire.

Les groupes dont les touffes ont beaucoup de talles, mais peu d’inflorescences au moment de cette
observation, et sont vigoureuses et élevées, présentent de fortes valeurs de y,.

Ainsi, le groupe 4 manifeste, en culture & Adiopodoumé, une faible vigueur végétative ; par contre 21
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est la plus vigoureuse. Les populations de basse Cote sont meilleures de ce point de vue que les variétés du
nord. Les constellations obtenues par les distances se trouvent a peu prés convenablement situées dans
cette représentation bidimensionnelle. y, isole surtout le groupe 21. 1l faudrait probablement atteindre y,
pour que 23 sorte de la constellation de basse cote.

La représentation des groupes selon les deux axes y, et y, coincide approximativement avec la
disposition géographique des prélévements, tout au moins dans la limite des constellations séparables
statistiquement. La composante y; correspond & 'axe sud-nord et y, & ouest-est. Ainsi, du sud au nord,
la différenciation du P. maximum de type II se fait dans le sens d’une précocité plus grande et d’une réduc-
tion du format de chaque talle.

Un gradient climatique trés net sud-nord correspond a un raccourcissement de la saison des pluies
et 4 une diminution de la pluviométrie. On congoit assez aisément que la sélection naturelle ait travaillé
dans le sens d’'une meilleure adaptation des divers écotypes par les modifications, morphologiques et de
croissance, observées. :

De fagon analogue, de Sassandra a la frontiére du Ghana, ’humidité atmosphérique augmente,
ainsi que la pluviométrie. Dans ces conditions, des écotypes aux touffes volumineuses peuvent se maintenir
plus aisément vers I’est.

Cette analyse apporte les éléments essentiels de la description de la différenciation des populations
de type IL.

L’isolement de la population pentaploide est manifeste. Cette description a été reprise a I'aide d’un
plan expérimental beaucoup plus précis ; une décomposition plus fine a été obtenue & 'aide de I'indice
de proximité (voir fig. 41).

SASSANDRA CENTRE SAVANE
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Fig. 41. — Populations de type Il de C.I. Dendrogramme réalisé & partir de mesures, & laide de
Tindice de proximité. La décomposition s’est affinée par rapport aux figures 39 et 40. Ceci est dii 4 la plus grande précision
de I’expérimentation statistique qui a conduit cette derniére série de mesures.

Deux groupes homogeénes se constituent rapidement : le groupe des populations du centre (13, 14,
15) et le groupe de Sassandra (34, 36, 40). Dans ce dernier, les populations géographiquement les plus
proches (34 et 36 sont toutes deux situées a I"ouest de Sassandra) se réunissent les premiéres.

Le groupe du centre constitue un ensemble auquel s’adjoignent successivement les populations
du sud, 25, puis 23 et 56, puis une population plus nordique (10). A ce grand groupe central dont les popu-
lations ne sont pas, géographiquement trés isolées les unes des autres, s’adjoint ensuite la population 21,
qualitativement de type II, mais pentaploide (2 # = 40 au lieu de 2 » = 32 pour tous les autres clones).

Ainsi sa structure pentaploide I'isole nettement des autres populations centrales, mais pas au point
de I'exclure du type IL

L’éloignement géographique, ou d’environnement (Sassandra, foréts-galeries de la savane) conduit
i des séparations beaucoup plus importantes que cette modification pourtant non négligeable du nombre
chromosomique.
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Les trois populations 4, 52, 6 récoltées dans les foréts-galeries de la savane constituent une constel-
lation assez peu homogéne, mais cependant bien différenciée du groupe central. Ces trois populations sont
d’ailleurs trés isolées les unes des autres, et petites. On congoit aisément qu’a 'intérieur de leur caractére
nordique et savanicole, elles se soient différenciées de fagcon autonome.

Ces populations se raccordent d’abord au groupe central, les populations de Sassandra étant en
définitive les plus distinctes des autres.

Ceci n'est pas en désaccord avec ['interprétation donnée par J. PERNES et D. Comses (1970), selon
laquelle Uespéce Panicum maximum serait introduite en Céte d’Ivoire en deux points distincts, Abidjan et
Sassandra, chaque groupe s’y étant d’abord différencié localement. Les populations des foréts-galeries
de la savane sont plus vraisemblablement dérivées du groupe abidjanais, si I'on en juge d’aprés les rami-
fications le long des axes routiers, décrites par la carte.

Notons enfin qu’il aurait été peut-&tre plus satisfaisant dans le cadre de cette interprétation que la
population 3 se raccorde plutét a 56 et 23 qu'au groupe Sassandra.

L’étude de 1a matrice de proximité montre que cela aurait eu lieu si 56 ne s’était pas d’abord rappro-
ché de 23 ; la caractéristique, voisinage d’un cordon lagunaire, commune & ces deux populations a peut-
étre dominé le simple voisinage géographique.

L’éloignement de la cote de la population 3, explique peut-étre une adaptation a4 une humidité et
une pluviosité moindres, plus semblable & celle connue dans la région de Sassandra.

Une autre hypothése possible est encore que 3 dérive effectivement des populations de Sassandra,
les échanges étant certainement possibles le long des pistes qui ménent de Sassandra & Abidjan (bien qu'il
n'y ait guére de population relais connue entre la zone de Sassandra et I'ensemble des populations du
centre-sud).

Enfin, derniére explication de cette anomalie, il s’agit 14 d'une perturbation aléatoire, due aux
diverses incertitudes liées aux mesures et a la méthode.

La fidélité du dendrogramme a la disposition géographique des populations n’en est pas moins
étonnante, et confirme plus finement les conclusions de PERNES et ComBes (1970). La différenciation
quantitative des populations de type II de Céte d’Ivoire est & la fois assez peu sensible (différenciation
qualitative a lintérieur d’un seul groupe) et trés précise. La sélection naturelle agirait donc, soit par modifi-
cation, au cours de multiplications végétatives, du fonctionnement du génotype, soit par petites mutations
quantitatives sélectionnées progressivement, dans le cadre du mode reproductif apomictique de 1’espéce
en Cdte d’'Ivoire.

Outre le nombre de répétitions, les deux expérimentations différent par deux caractéristiques :

1. Les dates d’observation et les conditions climatiques different.

2. Le nombre de multiplications végétatives qui séparent le deuxiéme essai de la plante initiale
est supérieur a celui entre le premier essai et cette méme plante, puisque le deuxidme essai est réalisé & partir
des multiplications par éclats de souche des clones du premier.

La population 23 a perdu son originalité, mais la description d’ensemble est beaucoup plus fine
(du fait de I’amélioration de ’expérimentation) et coincide remarquablement bien avec les caractéristiques
du milieu.

La mémoire des particularités du clone 23 se dissiperait-elle avec le clonage ?

TRANSMISSION COMPAREE DES DIFFERENCIATIONS PAR CLONE ET PAR DESCENDANCE APOMICTIQUE

Cette comparaison a été réalisée en partant des mé&mes clones, mais en séparant deux lignées de
multiplication, et en améliorant la technique expérimentale, de fagon & ne comparer dans un essai définitif
que des boutures de méme rang, de talles primaires et secondaires (on réduit ainsi notablement les variances
résiduelles).

Les deux catégories, talles primaires et secondaires, ont été comparées dans le méme essai, mais
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n’ont montré aucune. différence, pour aucun des caractéres étudiés. Le schéma expérimental d’ensemble
est le suivant :

Schéma expérimental des comparaisons des mémoires de différenciation stockées en clone et en descendance apomictique

Touffe initiale
de la population

clonages en collection

!
Y
multiplication dans

la parcelle de collection

clonage d’une touffe
de la collection

¢
multiplication en vue
de Pessai I

y
ESSAL I

reprise des clones
de I’essai 1

¢
multiplication en vue
de I’essai 11

)
ESSAI II

4
nouveau clonage a
partir de ’essai II

’d Yt
production de multiplication et entretien
graines de chaque clone

}

mise en culture des jeunes plantes
de Ia descendance apomictique
4

numérotation des talles

mise en culture
par éclats de souche

numérotation des talles

de chaque touffe

+ 4
prélévement et mise en pépinieres des prélévement et mise en pépiniéres des
boutures de mémes état : rang, ordre boutures de méme état : rang, ordre des talles,
des talles, état de développement état de développement

N '
MISE EN ESSAI DEFINITIF
DE BOUTURES DE MEME ORDRE
ET RANG ET DANS LE MEME
ETAT DE REPRISE

de chaque touffe

Le nombre de répétitions-a été établi de fagon & assurer (avec une puissance de 0,95 pour le seuil
0,05) la séparation des grands groupes mis en évidence par I’essai II (savane, Sassandra, central) et la mise
en évidence (si elle existait) d’une différence d’aptitude & produire (aux moments d’observation) une talle
de plus a partir de boutures de talles primaires qu'a partir de talles secondaires.

La mise en évidence de différences plus fines entre les populations n’était pas a priori recherchée,
notre intérét résidant dans la comparaison simultanée, dans des conditions rigoureusement identiques, des
différenciations exprimées a travers les deux modes de multiplication.

Les conditions expérimentales différent 1égérement de celles de V'essai II (emplacement différent
sur un sol plus épuisé de la méme station (Adiopodoumé), périodes d’observation différentes).
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La stabilité (cette stabilité a été encore vérifiée et testée a partir de mesures effectuées sur les clones
qui nous ont servi 4 la production des graines, et installés spécialement dans notre chantier semencier),
d’ensemble de la description, relativement a celle de Uessai II, nous parait remarquable.

Seuls, 15 et 25 se sont montré plus chétifs, en ce milieu appauvri, et n’ont plus été classés dans le
groupe central (ce ne fait qu'exprimer leur particularité, stable & travers les deux modes de reproduction,
et n’influe nullement sur la validité de I'analyse simultanée qui est ici notre objectif).

Pour guider 'interprétation des deux dendrogrammes simultanés nous proposons le schéma illustratif
suivant (fig. 42) :

—~ P =(GP)
]

P

\ G
>GP '"""} '————J G, 42. — Modele de différenciation
2

des populations imaginaires.

» dissemination par graines
eeeemee-» multiplication par marcottes

population

Soit quatre milieux, numérotés 1, 2, 3, 4. 3 et 4 sont biologiquement comparables.

Le milieu T est occupé par une population dont les phénotypes observés seraient G (aprés passage
par graines) et P (aprés multiplications végétatives strictes).

Des graines ont migré & partir de cette population vers les autres milieux, le génotype peut avoir
muté au cours de ce passage par graine de G 4 G’ (G, mieux adapté dans le milieu 4 s’est maintenu) ou é&tre
resté inchangé (milieu 2).

A Tintérieur de chaque milieu, une sélection purement végétative a pu avoir lieu, retenant les expres-
sions P,en 2 et P'" en 3, ou ne pas avoir lieu, on a alors P’ dans le milieu 4. Comparons les dendrogrammes
sur G et sur P obtenus, en supposant que les milieux 3 et 4 sont trés proches pour leur effet sélectif sur les
populations. Les dendrogrammes sont donnés figure 43.

j L

F1G. 43. — Dendrogrammes des analyses théoriques
des différenciations décrites figure 42.

description sur G description sur P

Les remarques méthodologiques étant ainsi faites nous pouvons exposer le compte rendu de cette
derniére expérimentation.

On s’est donc proposé de mettre en évidence la part de différenciation attribuable a I'un et I'autre
des deux processus explicatifs possibles suivants :

1. Il s’agit d’acquisition de modifications atteignant le génome lui-méme (mutations).
2. Dans les populations dont, en chaque localité, le mode de multiplication essentiel est le marcot-
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tage, se sont sélectionnées des différences d’expression de 'information génétique, auto-entretenues aun
cours des multiplications végétatives et donc conservées lors des essais.

On compare les diverses populations au moyen, d’une part, de clones maintenus par multiplication
végétative au sens strict, d’autre part, d’ensembles d’individus issus de graines apomictiques. Les deux
groupes correspondent & des plantes de génotypes identiques ; les différences, éventuellement observées
entre eux, exprimeront des variations attribuables & des processus relevant de ’hypothése 2. Grice a
Pexistence de graines apomictiques, on peut donc comparer deux niveaux d’expression de l'information
génétique de mémes génotypes.

Ainsi 14 populations ivoiriennes de type II sont représentées chacune par des touffes obtenues en
multipliant végétativement (éclats de souche) une unique touffe prélevée dans la population naturelle
originale. Des graines apomictiques de chaque origine ont été récoltées. Ces graines ont été semées et ont
donné des plantes, dans des conditions écologiques identiques aux touffes issues d'éclats. Dans les deux
séries, au méme stade de floraison, et sur des nceuds de méme niveau, des boutures ont été prélevées. Elles
font I'objet de comparaison & partir de 11 caractéres mesurés (poids de chaque touffe, p ; précocité ;
nombre de talles, 7 ; nombre d’inflorescences ; longueur depuis le verticille de base jusqu’a Uextrémité de
I'inflorescence, L, ; longueur de la plus grande ramification du verticille de base ; nombre de ramifications
de ce verticille ; caractéristiques du dernier limbe : longueur, largeur ; longueur de la derniére graine, G).

Une analyse de variance (& six répétitions) permettra 'étude des deux facteurs suivants :

1 4« Ponnlatione » avee 14 étatg
1, QW TOPLLALIOIS » CC ia Clals.

2. « Mode de multiplication » avec 2 états (boutures réalisées & partir de touffes issues de graines
apomictiques ; boutures réalisées & partir de touffes qui ne sont reliées aux populations naturelles que par
une série de multiplications végétatives au sens strict).

Si des effets significatifs sont mis en évidence pour différents facteurs, ils montreront :

— pour le facteur « populations » qu’elles sont différenciées ;

— pour le facteur « mode de reproduction », qu’il existe une différence dans le niveau d’expression
moyen du caractére ;

— pour l'interaction « populations x mode de reproduction », que I’expression des différences
entre populations varie suivant qu’elle est analysée aprés passage, ou non, par graines apomictiques ;

— pour le facteur « populations » dans chaque série, qu’il existe, sous chaque mode de multiplica-
tion, une variation entre populations.

Le tableau XIV récapitule les caractéres pour lesquels I'interaction « populations x mode de
multiplication » est statistiquement significative.

Dans tous les cas, les deux types de multiplication mettent en évidence une différenciation des
populations. La variabilité phénotypique des populations naturelles de type II s’exprime donc sous deux

TaBLEAU XIV. — F calculés pour les caractéres manifestant une interaction « populations x mode de multiplication ».

. Interaction Population Population
Catégories Poﬁ)gll)z;tllé)n Multiplication mult. ¥ (dans « issues (dans
g population de graines ») « boutures »)
Degrésdeliberté ................ 1 140 13 140 13 56 13 70
D e 1,24 2,44 (%) 9,79 (¥%) 6,57 (¥#%)
log(+ ) (**%) oo, 8,92 (%) 2,69 3,32 (*%) 4,26 (%%)
7 0,82 1,92 ¢( 10,21 (¥%) 15,87 (*%)
€ 13,06 (*#%) 18,35 (*%) 3,05 (*%) 7,24 (%) 7,97 (*%)

(*) Significatif au seuil 0,05 ; (**) Significatif au seuil 0,01 ; (***) Pour une variable # qui suit une distribution bino-
miale négative de paramétre &, on rend la distribution normale par la transformation log (¢ + k).
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modalités : une part se maintient & travers la multiplication par graines apomictiques, une autre part
ne se transmet qu’au cours de la multiplication végétative au sens strict.

Pour obtenir, & partir de tous les caractéres, une représentation globale des structures de différen-
ciation des populations observables & travers 'un ou l'autre schéma de multiplication, on construit les
dendrogrammes, a I’aide des indices de proximité.

La comparaison des deux dendrogrammes (fig. 44 et 45) montre les deux différences essentielles
suivantes :

— 56 quitte le groupe central-Abidjan pour rejoindre le groupe Sassandra,
— 6 quitte le groupe central-Abidjan pour rejoindre le groupe de savane.

GROUPE
GROUPE SAVANE GROUPE CENTRAL-ABIDJAN  SASSANDRA
]007 52 4 15 25 10 [ 13 14 23___3 56____34 34 40
% o" | !_I_I_I | L FiG. 44, — Dendrogramme
0/0 | ~ —_ aprés multiplication par graines.
80 %—— == = —_——
70 Y= m ——- e -
60%— ——
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GROUPE SAVANE CENTRAL-ABIDJAN  GROUPE SASSANDRA
]000/ 52 4 15 25 10 [ 13 14 2.3 s 56 34 36 40
Fi1G. 45. — Dendrogramme % .’ [ | I_I__I
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e B
Tl R T e —— -
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La considération de la localisation des populations et de la carte climatique (ELDIN) montre que la
figure 1 est plus fidéle a la localisation et la figure 2 aux caractéristiques climatiques.

56, originaire de Grand-Lahou appartient aux Panicum maximum de type Il du groupe central-
Abidjan du point de vue de 'aire d’extension du groupe. Cependant, les caractéristiques du milieu sont
beaucoup plus semblables & celles de Sassandra (déficit hydrique cumulé de plus de 400 mm a Grand-
Lahou et Sassandra contre 200 mm a Abidjan ; saison séche, en moyenne, plus longue de deux mois).

La différenciation entre le groupe central-Abidjan et le groupe de Sassandra intéresse des modifi-
cations transmissibles par graines apomictiques, de méme que celles qui différencient le groupe de savane
du groupe central.

Cependant, la sélection naturelle a retenu, pour 56 en particulier, des modifications de I'expression
de I'information génétique entretenues au cours de marcottages naturels, mode de multiplication normal
de la population ; celles-ci lui permettent de s’ajuster 4 des conditions de milieu différentes (Sassandra)
de celles du groupe central. De méme, 6 rejoint le groupe de savane qui correspond & son milieu naturel,
par modifications transmissibles au cours de la multiplication végétative seule.

L’ensemble du type II de la Céte d’Ivoire a donc acquis une différenciation quantitative étroitement
ajustée aux diverses caractéristiques d’environnement, et ce, par transformations dont certaines se main-
tiennent au cours du passage par des graines apomictiques et d’autres ne se maintiennent qu’au cours
de la multiplication végétative.

Ainsi, avons-nous mis en évidence, chez le type II de Panicum maximum, U'existence de modifications
de I'expression de I'information génétique transmises par multiplication végétative. Chez d’autres plantes
supérieures de position systématique diverse, de tels processus ont déja €té mis en évidence : GogBEL (1908) ;
MASSART (1924) ; BANCILHON, NOZERAN et RoUX (1963) ; PFIRSCH (1965). BREESE (1965) et NIELSEN (1963)
ont montré chez certaines Graminées que des comportements de ce type peuvent étre utilisés pour la sélec-
tion. Il en est de méme chez le type II du Panicum maximum. En outre, notre travail montre que les proces-
sus d’adaptation des plantes de ce groupe aux diverses conditions naturelles de la Céte d’Ivoire ne sont
pratiquement pas le fait de la reproduction sexuée. Ils passent par contre, pour une part importante, par
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des différenciations transmises par multiplication végétative (marcottes, boutures), une autre part I'étant
par des graines apomictiques.

Conclusion relative aux données apportées par Pétude des populations marginales de Céte d’Ivoire

Les Panicum maximum semblent parfaitement bien adaptés aux marges forestiéres de la Cote
d’Ivoire, ils semblent y étre méme en expansion. Cependant, aucune exploitation importante du taux de
sexualité de 'apomixie facultative n’y parait manifeste. Malgré l'existence conjointe de types distincts
aucune hybridation ne semble réussir et aucune variabilité fondamentale ne s’est créée. Seules quelques
formes secondaires polyploides, hybrides possibles entre les types I et II, acquiérent une certaine pérennité
sous forme de t1és petits ilots de populations.

Cependant, toute différenciation, dans chaque type, n’est pas exclue et I'on observe des variations
quantitatives trés étroitement adaptives entre les populations. L’avancée évolutive s’effectue par une
extréme exploitation des possibilités du type, tant par modifications quantitatives transmissibles par la
descendance apomictique que par transformations d’expressions des génotypes qui ne se perpétuent .
qu’au cours des multiplications végétatives naturelles.

Les types I et II évoluent en toute indépendance génétique, dans le sens de 'exploitation maximum
de leurs possibilités adaptatives. Ni les recombinaisons entre types, ni les disjonctions dans chaque type
ne semblent leur conférer de vigueur évolutive bien qu’il existe 2 % de descendances obtenues par voie
sexuée a chaque génération.

L’apomixie absolue semble pour Iessentiel le cadre reproductif de leur évolution.

Evolution des phénotypes en introductions artificielles récentes

Nous avons pu retrouver, & travers les expéditions de boutures et de graines faites par différents

centres de recherches, un certain nombre de phénotypes qui sont restés inchangés (qualitativement, d’as-
pect) malgré les milieux trés variés qu’ils ont connus. Nos recherches avaient ainsi débuté par une série
d’introductions qui nous permettent maintenant d’analyser le comportement de certains phénotypes lors
de ces migrations artificielles.
_ 1l s’agissait, pour beaucoup, de lots de boutures ou de lots de graines de variétés qui avaient été
retenues pour leur intérét fourrager. Certaines étaient qualifiées de naturelles pour la région, d’autres cor-
respondaient 4 des introductions assez anciennes pour que de nombreuses multiplications en aient été
faites, et des études agronomiques, publiées (introductions nettement antérieures aux vingt derniéres
années) ; d’autres enfin plus récentes conservaient encore 1’origine de I'avant-dernier expéditeur. Le quali-
ficatif de « naturelles », donné pour la premiére catégorie d’introductions ne garantit guére plus que le fait
suivant : des petites populations incontrdlées de cette variété existent a I’état spontané autour de la station
qui nous les a expédiées. Ceci n’apporte aucune authenticité d’origine quand on sait la rapidité avec
laquelle des populations illégitimes contaminent le voisinage d’une station d’expérimentation. Depuis
cing ans que nous introduisons des Panicum maximum a Adiopodoumé, la contamination est si importante
dans un rayon de 20 km autour de cette station, qu'un observateur non prévenu pourrait se croire dans
un centre d’origine ou de diversification secondaire naturel important du taxon.

Pourquoi, dans ces conditions, étudier ces variétés ? Les recoupements des différentes fiches de
provenance nous ont montré qu’un grand nombre de formes étaient reliées, plus ou moins directement,
au Kenya, dont certaines y ont été effectivement directement prospectées (collection de BoGDAN au
Kenya). Il s’agissait 14 d’une indication utile pour I'entreprise de futures prospections, mais ce n’est pas
I’intérét biologique essentiel.

En effet, ce qui, & "observation directe, est frappant c’est que nombre de variétés se raccordent &
un méme type, sans qu'aucun caractére qualitatif ne les y puisse discriminer.

Ainsi, contrairement & la plupart des plantes pour lesquelles aux avatars des introductions succes-
sives correspond une différenciation importante (méme quand la reproduction est controlée) les Panicum
maximum ont montré une fixité exceptionnelle. Des plantes dont le taux d’autogamie est tres élevé (de
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90 a 98 %), tels certains Stylosanthés et Trifolium rueppelianum, ont connu une rapide différenciation dans
les pays ot ils ont été introduits récemment (Australie) (Bogpan C. V.).

Cette fixité des Panicum n’est pas attribuable & un entretien des variétés par clonage, car plusieurs
nous sont parvenues sous forme de lots de graines et étaient multipliées par graines dans le pays d’introduc-
tion. Méme si les variétés sont multipliées par clonage, elles sont toujours susceptibles de produire quelques
graines en parcelles de collection et participer par 12 4 la multiplication végétative suivante.

Ces arguments conduisent a 1'idée selon laquelle "apomixie facultative ne parvient nullement & créer
de variabilité dans les diverses stations oil ces plantes ont été introduites.

Analysons les phénotypes identiques au type I de Cote d’Ivoire.

Aucune caractéristique qualitative ne permet de dissocier les variétés du type T et les séparations et
regroupements ci-dessous ont été réalisés & partir de mesures, traitées par I'indice de proximité.

7 clones de type I ont ét€ comparés :
G33 venu par graines, d’Angola,
0 . . - .
gl { prospectés en Cote d’Ivoire et multipliés, par éclats de souche,

G77 venu par graines d’Australie,
G9 venu par graines du Venezuela,

g; { venus par éclats du Brésil.

Le dendrogramme (fig. 46) montre qu’entre les deux clones extrémes de Céte d’Ivoire (50 et 51) il
existe une différence plus grande qu’entre 50 et le clone G33 originaire d’Angola (Cela). Les quatre
clones introduits d’Amérique du Sud et d’Australie sont vraisemblablement originaires du pays du Golfe
de Guinée comme les trois représentants des populations naturelles africaines (G33, 50 et 51). Ils ont subi
cependant une sélection clonale orientée vers la production fourragére qui les conduit a constituer un
groupe « clones cultivés » qui les distingue du groupe « populations naturelles ».

Il est bien évident que la sélection peut avoir eu lieu soit au cours de cultures et d’exploitation
dans les pays ol ils ont été introduits, soit naturellement dans leur pays d’origine, les introducteurs n’ayant
fait que retenir les clones les plus intéressants.

Tous les clones de cet essai sont qualitativement trés fidéles au type I et indistinguables. Une diffé-
renciation quantitative a eu lieu sans remaniements qualitatifs et elle s’est conservée dans la multiplication
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par graines puisque G77 et G96 ont été introduits sous cette forme. 89 et 91, introduits par éclats, ont pu
cumuler une différenciation d’ordre génique avec une différenciation végétative d’une autre nature. Ainsi
cette mémoire différente des différenciations évolutives Iues & travers les descendances apomictiques et le
clonage n’est pas particuliére au type II de Céte d’Ivoire.

L’analyse des types I introduits suggére ’existence d’un tel phénoméne qui s’est également exprimé
lors de I’étude des formes d’Afrique de I’Est (populations de Maralal).

Le clonage permet un stockage durable de certaines expressions (stable malgré les multiplications
végétatives successives en collection dans un nouveau milieu) ; ceci semble beaucoup plus important
qu’une simple intoxication éventuelle rémanente due au milieu primitif, il n’y a guére conservation d’élé-
ments matériels de la touffe primitive (la dilution serait énorme puisque transmise & travers les goulots
d’étranglement successifs d’un bourgeon, et multipliée & des dizaines de milliers de talles).

C'est donc de la transmission d’une information qu’il s’agit, et dans les conditions trés particuliéres
d’un non-retour par les graines. Ce type d’information épigénétique n’est peut-étre pas exceptionnel comme
processus de différenciation évolutive, mais il est difficile & mettre en évidence lorsque les graines des
descendances successives ne perpétuent pas les mémes génotypes.

' Les descendances apomictiques ont constitué un matériel privilégié pour révéler cette source
d’adaptation, qui n’est pas négligeable si I'on en juge par la précision de son orientation vis-a-vis des
caractéristiques biophysiques du milieu.

i



QUESTIONS POSEES PAR LA DESCRIPTION
DES POPULATIONS NATURELLES

Pratiguement, nous sommes en présence de discontinuités importantes ; quelles liaisons évolutives
existe-t-il entre les Panicum maximum de Cote d’Ivoire, apomictiques et peu variables, les diploides sexués
et les types C 7 C’est ce que nous tenterons de représenter par des transitions que nous ne pouvons obtenir
qu’a 'aide de la seule théorie.

L’étude des structures des populations naturelles nous a conduit, de proche en proche, 4 mettre
en évidence des types particuliers d’adaptation, et des comportements originaux de certaines formes rares
sexuées, diploides et type C de Panicum maximum. Nul doute que ces nouveautés biologiques ne soient
fondamentales et d’importantes créatrices de variation (CoMBES 1972) assurément utilisables pour I'amélio-
ration génétique. L'étonnant, c’est leur caractére exceptionnel, leur rareté. Comment se fait-il qu’elles soient
si limitées dans cet énorme complexe polymorphe des Panicum maximum ? Sont-elles en cours de dispa-
rition, et comment se pourrait-il alors qu’elles soient éliminées par des plantes dont le mode de reproduc-
tion semble aussi dénué de pouvoir évolutif ? Sont-elles au contraire, en phase d’extension, et comment
alors seraient-elles apparues comme des néo-formations variables dans ce complexe figé ? Est-ce aun
contraire un équilibre dynamique des différentes structures qui confére aux Panicum maximum leur exten-
sion et leur polymorphisme exceptionnels ?

Si nous ne posons pas de questions plus précises nous ne pourrons pas élaborer des modéles explica-
tifs suffisamment clairs. Aussi procéderons-nous point par point.

1. N’est-il pas étonnant que bien qu’il soit possible de fabriquer des tétraploides sexués a partir des
diploides sexués nous n’en ayons jamais observés dans la nature, malgré I"'abondance de nos prospections ?

Il existe 14 un hiatus important qui ote de notre observation toute transition naturelle entre les
diploides sexués et le reste des maximae.

Qu’arriverait-il si des populations naturelles tétraploides sexuées entraient en contact avec des
populations naturelles apomictiques ? Cette question n’est pas irréaliste du tout puisque c’est ce que nous
réalisons dans nos programmes d’amélioration de cette graminée,

Nous sommes tellement habitués & considérer que I’acquisition de la sexualité est un progrés évo-
lutif que la tentation est grande de dire que les populations apomictiques devraient disparaitre. Pourtant
ce n’est pas ce qu’on observe, ce sont justement les populations tétraploides sexuées qui manquent !

C’est pour analyser cette situation paradoxale que nous avons construit plusieurs modéles qui
puissent tenir compte des propriétés reproductives les plus vraisemblables (apomixie absolue et facultative
confrontée a I'allogamie ou &4 Pautogamie partielle et totale), de différentes situations d’héritabilité de
I'apomixie (génes dominants, récessifs, modificateurs) et de différents processus biologiques de développe-
ment de sacs embryonnaires non réduits (par compétition avec les sacs réduits, ou en remplacement de
leur dégénérescence), dans un contexte olt I'explication par le hasard (bien peu satisfaisante) ne joue pas.

2. Si I’on considére les populations naturelles de tétraploides, toutes identiques pour I’apomixie
facultative et le taux de sexualité, on doit s’étonner de la diversité des structures observées : polymorphisme
continu, polymorphisme discontinu, populations monomorphes. Un méme mode de reproduction dans
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des milieux parfois comparables réalise des structures de population radicalement différentes. Toutes les
introductions, quelle que soit I’origine de la plante apomictique, conduisent a la méme absence de créativité
« utile » dans leurs descendances.

Les structures de populations semblables & celles observées en Cote d’Ivoire reflétent seules la
physionomie des descendances. L’expérimentation ne nous permet pas de comprendre que des populations
apomictiques puissent manifester des variabilités continues du type de celles des plantes allogames.

Pourtant ces populations existent, et se situent au ceeur méme de Paire d’extension de I’espéce. Elles
seules auraient permis de découvrir les centres de sexualité si une forme diploide n’avait pas été récoltée
dés la premiére prospection.

On n’observe pas d’intermédiaires naturels entre diploides sexués et tétraploides apomictiques et
pourtant les populations apomictiques centrales ont la méme structure allogame que leurs diploides
associés !

Nous avons besoin de modéles pour pouvoir imaginer comment fonctionne une population apo-
mictique facultative dans les conditions naturelles de ces populations centrales, puisque 'expérimentation
ne nous donne pas la possibilité de les simuler. C’est dans ce but que nous avons esquissé les bases de la
génétique des populations 4 apomixie facultative, établies trés précisément a partir des caractéres reproduc-
tifs des maximae.

3. L’extension des maximae est considérable ; loin des populations centrales les processus asexués
semblent & ’ceuvre, et efficaces. Les maximae ne semblent pas souffrir de difficultés adaptatives, alors
qu'elles n’ont pas apparemment cette souplesse de réponse & I'environnement que confére la sexualité &
d’autres graminées voisines.

La souplesse adaptative peut &tre acquise :

(@) par une structure de polymorphisme des populations qui permette une homéostasie globale de
I’ensemble des individus d’un méme habitat. Leur polymorphisme est, & peu pres, une stratégie mixte,
réponse optimale & un milien hétérogéne et (ou) variable,

(b) par une organisation des génomes (structure génétique) qui conduise a une homéostasie de
développement, une morphogenése trés adaptable. Nous avons vu effectivement comment 'adaptation
s'était réalisée de fagon non négligeable en Céte d’Ivoire a travers les expressions d’'un méme génome, par
multiplication végétative.

Ces deux voies ne sont pas indépendantes, une structure de polymorphisme correspond a une
organisation particuliére des génomes ; telle réalisation de I’homéostasie de population dans un milieu
donné est la meilleure, compte tenu de 'organisation du génome.

Autrement dit la démarche de raisonnement peut &tre la suivante :

1. Quelles sont les structures génétiques qui permettent le meilleur « rendement évolutif » en
régime apomictique, comparativement au régime sexué ?

2. Ces structures préférentielles favorisent-elles I’organisation de polymorphismes optimaux dans
certains environnements ?

Par la théorie des fardeaux génétiques (genetic load) appliquée & 'apomixie, on esquissera la maniére
dont on peut tenter d’apprécier le « rendement évolutif » d’une structure reproductive. Les études de
stratégies adaptatives de LEVINS (1962, 63, 64) et diverses analyses des vitesses d’évolution publiées par
d’autres auteurs permettent de se faire une certaine idée de ce que pourraient tre les structures génétiques
des apomictiques. L’expérimentation correspondant 4 I'analyse des structures génétiques est en cours
4 TORSTOM (R. RENE-CHAUME).

Enfin, nous montrerons comment un type de polymorphisme stable est réalisable en régime asexué.



REPONSES DONNEES PAR LA GENETIQUE
DES POPULATIONS DES APOMICTIQUES

I. Maintenance et contagion de I'apomixie

C’est a cette analyse gu’est consacrée la premiére partie de « Etude du Mode de Reproduction. Apomixie Facultative,
du point de vue de la génétique des populations » (PERNES 1970).

II. Structure des populations apomictiques

La possibilité d’entretien de structures allogames par I’apomixie facultative et différents théorémes concernant I’évolu-
tion des fréquences géniques constituent la deuxiéme partie de « Etude du Mode de Reproduction : Apomixie Facultative,
du point de vue de la génétique des populations » (PerNEs 1970).

Les réponses apportées par cette étude aux deux premiéres questions posées dans le chapitre précédent y sont explicitées
biologiquement dans la conclusion générale et les conclusions propres a chacune des parties (nous y renvoyons).

HI. Organisation des génomes des groupes apomictiques

Cette analyse comprend les trois parties suivantes :

1. Analyse des fardeaux génétiques et colits moyens comparés de la sélection naturelle en panmixie et en apomixie
absolue.

2. Rappels bibliographiques concernant les vitesses d’évolution en régime sexué et asexué, et les stratégies optimales
dans des environnements hétérogénes.

3. Maintien de polymorphismes stables en régime asexué.
Ces trois poin'ts sont étudi€s ci-dessous dans cet ordre.

ORGANISATION DES GENOMES DES GROUPES APOMICTIQUES

1. Coiits moyens comparés de la sélection naturelle en régime panmictique et en apomixie absolue

INTRODUCTION

Les analyses théoriques auxquelles nous nous référions précédemment ont montré que :

1o Par évolution interne des populations, en absence de sélection, -un géne responsable de 'apo-
mixie, facultative ou absolue, envahira I"'ensemble du pool génique et la sexualité sera éliminée.

20 L’apomixie facultative fonctionne essentiellement, du point de vue de I'évolution des fréquences
géniques, comme un processus sexué, si la structure de départ est du type panmictique, et comme un pro-
cessus asexué, si la population initiale ne comporte qu'un génotype dominant.
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Le premier point.deit-étre- complété. par-'analyse. de. 'avantage sélectif externe des populations
soumises aux mémes impératifs évolutifs, mais de structures reproductives différentes (apomictique ou
panmictique).

L’acquisition compléte de ’apomixie par une population modifie son pouvoir de réponse aux
pressions sélectives. Cette modification ne peut-¢lle entrainer sa disparition du fait d’un abaissement de sa
valeur reproductive, sa réponse sélective étant instantanément trop brutale ?

Il nous faut donc savoir si I’évolution courante, par substitution d’un alléle par un autre plus
avantageux, n’est pas une source de faiblesse reproductive 4 chaque génération de la population apomic-
tique, lui conférant ainsi une probabilité d’extinction plus grande.

L’étude ci-dessous tente d’aborder ce probléme par comparaisons des charges génétiques moyennes
par génération, pour une mé€me évolution phénotypique, en apomixie absolue et en panmixie. Le second
point de I’étude précédente (PERNES 1970) nous ayant montré que, suivant les situations initiales, Papomixie
facultative se ramenait a I'une ou I'autre de ces situations, celle-ci n'a pas été étudiée directement.

METHODE D’ANALYSE

La notion de cofit de la sélection naturelle permet de mesurer une valeur sélective externe de popu-
lations différant par une caractéristique structurale. Sa signification biologique sera donc initialement
précisée.

La compétition étant, pour beaucoup, responsable des équilibres dans les écosystémes, c’est essen-
tiellement I’abaissement instantané (par génération) du potentiel reproductif qui met en cause la survie
d’une population, plus que le cofit total d’une transformation.

Cette valeur instantanée ne s’obtient guére aisément génération par génération, quand on tente
de comparer deux processus évolutifs aussi divers que la transformation en régime sexué et asexué.

Nous procéderons donc ainsi.

On compare les transformations phénotypiques des populations, ¢’est-a-dire que I’on calculera pour
les mémes états phénotypiques initial et final :

Le temps (en génération) nécessaire pour réaliser cette transformation.

Le coiit global de cette transformation.

De 14 les colits moyens par génération pourront &tre extraits et comparés. On analysera essentielle-
ment deux phénoménes :

1¢ Le cofit moyen pour ’ensemble d™une substitution.

20 Le cofit moyen lors de la phase initiale (1a plus critique) de la substitution pour deux situations
extrémes d’interaction allélique :

(a) le géne avantageux est dominant,

(b) le géne avantageux est récessif.

On pourra répondre a la question que I’apomixie pose naturellement :

Le mode asexué permet un tri trés rapide (sélections clonales), le prix de cette efficacité est-il ou non
-une charge instantanée supérieure a celle de la substitution, plus lente en régime sexué ?

Cette question peut &tre exprimée autrement : cette efficacité théorique est-elle réellement exploi-
table avec un excés reproductif différentiel acceptable ?

FARDEAU GENETIQUE ET COUT DE LA SELECTION NATURELLE

La signification biologique du concept de fardeau ou charge génétique (genetic load) s'est
désormais considérablement éclaircie. Les difficultés de compréhension ont trois sources :

1. Le sens méme de la notion de valeur adaptative (« fitness ») d’une population.

2. L’effet des variations de la valeur adaptative de la population sur les effectifs.

3. La situation de la population (dans un écosystéme « saturé » ou dans un écosystéme présentant
une niche libre pour la colonisation).
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DIVERSES SITUATIONS D’APPRECIATION DE LA CHARGE GENETIQUE

Controle des effectifs

(1) Si Peffectif est limité supérieurement par des contraintes extérieures, mais non inférieurement,
le « fardeau génétique est 'excés reproductif, exprimé comme une fraction du taux reproductif requis
pour maintenir I'effectif de la population lorsqu’elle est & 1'équilibre pour les facteurs considérés » (Crow
1970).

(2) Lorsque Peffectif est contr6lé par des facteurs internes 2 la population (dépendant de la densité)
le fardeau génétique se traduit par un effectif inférieur a celui réalisable en absence du facteur responsable
de cette charge.

« Le fardeau génétique est la fraction par laquelle Peffectif de la population est diminné du fait
du facteur considéré, relativement & une population ol ce facteur manque, mais supposée identique par
ailleurs » (Crow 1970).

(3) Lorsque leffectif de la population augmente, celle-ci étant dans une phase de colonisaticn, le
fardeau génétique se traduira par un accroissement plus lent de ’effectif.

Si la stabilisation finale de la taille de 1a population est obtenue & partir d'une régulation interne,
indépendante du fardeau considéré, le fardeau global est calculable a partir de la somme des écarts par
génération des effectifs entre la population de référence et celle ol le facteur responsable de la charge est
présent.

Si la stabilisation est liée 4 une limitation extéricure, par I’écosystéme, de la niche disponible, celle-ci
peut avoir régressé au cours de la colonisation et cet effet est beaucoup plus difficile & évaluer.

Valeur adaptative moyenne des génotypes et variation de Ieffectif des populations

Tous ces processus supposent que la valeur adaptative de la population est directement liée 2 la
valeur adaptative des génotypes par laquelle la sélection naturelle intervient.

Dans 1a situation (2), il n’existe aucune relation directe entre ces deux types de valeur adaptative.

Pour un génotype, c’est I'expression de son aptitude a la fécondité en croisement, et de sa longévité,
qui conditionne sa valeur sélective (son exces reproductif, relativement aux autres génotypes, est respon-
sable de Pinstallation de ses génes dans la population).

L’effectif de la population est contrdlé par un facteur limitant dont les génotypes favorisés peuvent
étre plus ou moins dispendieux que les autres. L’accroissement de la valeur adaptative moyenne des géno-
types ne permet pas de prédire ’évolution de effectif de la population. Un avantage sélectif génotypique
peut étre ainsi une charge pour la population.

Coiit de la sélection naturelle (ou fardeau génétigue de substitution)

Lors d’une substitution de géne, conduisant & la fréquence p,, de 1’aliéle & une fréquence supérieure p,,
la population a besoin d’un excés reproductif permettant d’éliminer son alléle 4 & la vitesse maximum
possible & partir des valeurs sélectives relatives, sans altérer son effectif.

Le cumul de ces excés reproductifs comptés en nombre d'individus (morts génétiques) au cours du
remplacement est le colit de la sélection naturelle.

Pour les coefficients de sélection « s » habituels, il est, dans une population mendélienne, indépen-
dant de « s », et dépend essentiellement des fréquences du géne considéré.

Par contre la vitesse du remplacement (nombre de générations nécessaires pour passer de p, 4 p()
est, lui, fonction de 5. Le cofit de la sélection naturelle n’est pas affecté globalement & une population, mais
débité, par génération et C’est 4 chaque génération que I’affaiblissement du potentiel reproductif risque de
mettre en cause la survie de la population.

11 est donc essentiel, lorsqu’on veut comparer deux structures de population, de tenir compte des
deux paramétres :

— charge globale,

— cofiit instantané par génération.
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Nous illustrerons ce point 4 partir d’un schéma simple, olt nous comparerons deux modes de
reproduction : panmixie et apomixie.

Gépe dominant avantageux

Le tableau des effets et des fréquences phénotypiques est le suivant :

. . Fréquences phénotypiques Fréquences Valeurs

Geénotype | Phénotype initiales génotypiques sélectives
A4 3 b5
iyl [4] Po 2podo L4s
aa a 1— Pq @ 1

1. VITESSES DE REMPLACEMENT

Apomixie absolue

A la génération suivante, les fréquences des deux génotypes sont :

Py Py
i—p,- t+97"5,-
A la génération n:
Pn _ n PO
i=p, - 4+977F,
d’oli n, le nombre de générations pour passer de Py & P, :
1 P P
=-——— {Log =% — o__t.
(1 4 Log (1 + s) [ o8 Py Logl - PO]
On pose:
Py =1—q3=(1— g0+ qo)
2 = po(l + qo)
Pn =1- qn =pn(1+ qn)
et ’on obtient en termes de p et g :
. 1 Pn 1+qn 1—Pn]
"4 Tog + 9) [LogP0+ Log 17, ~ 2Log 17—,
(2) ny = [Log B 5 Log——2— + Log ———En—] .
Log (1 + s) (1-P) (1 — Po) 2 — po
Panmixie

w=1+s—sqs=14+s(1— q3)

_ (1 + 5) po(po + 4o)
w

1

(1 — 5) po — Po — Pos(L — q5)
w

Pr— Do =

2
p=s290 ~ p 2.
w
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L’approximation continue correspondante est :

dp

_ 2
i~ M
d’ou :
n po
3 n,,-—-jdt:lj _
0 § Jpop(1 — p)

La résolution de (3) donne :
1 P, {—-pP, | 1 1 )
”P'E[“gPT_L"gl—Po+2(1~p,, 1~po]'

Comparaison de n, et n,

Pour les mémes états, initial et final P, et P,, des fréquences phénotypiques exprimées en termes
Do €t p,, (qui ne sont pas des fréquences géniques dans le cas de ’apomixie), on a :

1[1 1 1 1—p 2—p]
— = - |z — R < R (P B 4}
o 4 S [2 (I—Pn 1"Po) +L0g1—Po OgZ—Po

soit en termes de g =1 — p:

1go—¢q q
S LR, URNIR (Y- LAR—
4 52‘1"‘10 g g

n do
L+ g,

L +4qo

Hy — 1

Quand ¢ > 0 n, — n4 augmente indéfiniment.

Le processus d’élimination du phénotype a est beaucoup plus lent en panmixie qu’en apomixie,
et ce d’autant plus que dans ce régime, 1'alléle a doit &tre éliminé complétement, alors qu’il est stocké sous
forme Aa en régime apomictique.

Exemple mmnérique
Pour :
s=10"%  py=10"Y p,=1-10"1
ona:
n, —ny =2.85.10°  n,=693.10°.

CALCUL DES CHARGES GLOBALES (POUR UNE SUBSTITUTION PHENOTYPIQUE DE Py A P,)

Apomixie absolue

L’utilisation d’un paramétre temps continu convient bien au calcul des charges L., en gardant les
mémes notations, le taux de variation de fréquences phénotypiques est :

4) %:sP(I—P).

Dans lintervalle (¢, t + d¢), la fraction de morts génétiques (élimination différentielle de [A]) est :
(1 —P)sdr.

La charge totale liée 4 la transformation de fréquences de P, a P, est :

3) L(Py, P,) = r (1 — P(n))sdt.
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L’équation (4) permet d’écrire (5) sous la forme :

Prndp
LP, P)=| £
(0 ) POP
L(“Oa Pn) = LOan - LOgPO

(1 - qn) (1 + qn)
= L -
© (1 — g0y (1 + q0)

Du 2 — Dy
6) LP,, P,) = Log== + Log-—=".
( 'A\L O gpo gz_po

Quand P, —~ 1, l—-P,=¢g; >0 et p—1({p,=1— g, mais n’est pas la fréquence
du géne A), d’olr :

(N L(Py, 1) = — Logpy, — Log (2 — p,) -
Panmixie

dp _ 2

dar spd

w=1+s(l—g?

L=Ymx Z W _ (4 +sq?=sq>.
w

En négligeant s devant 1 dans 1 + s (coefficient de sélection faible)

n

L(po, p,) = Jo s(1 — p')2 dt

_ J =) 4, J""c_i_p

o sp(l — p)? 2 P
®) L,(po, p,) = Log p, — Log po
L,(po, 1) = — Log po -

Comparaison
L,— Ly =Log(2 - po).

Les cofits totaux ne différent que de Log 2, soit 0,69 la charge totale étant plus faible en apomixie.
Elle est quasi indépendante de p,.

L’exemple numérique précédent donne :

L= 220
L=1,52

L _ 2,195.107%

ny

LP

=2 =225.107%,

R,
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ANALYSE DES CHARGES GENETIQUES MOYENNES PAR GENERATION

A partir de (2) et (4) on tire :
1 1—p,
® T
etde(3)et(6):
._.1'_ — 1_pll 1 Pn — Do ]
"P"s[LP Lo T e Y 20 = 20 — 20
D’olr :
r__£__ SLA
LA_"A.— 1 Pn
LA—ZIJOgI_Po
E"=%= 1 SLli Dx
P — — P» — Po
Ly~ Logy—p + 30— sy (i — 70
et:
1 1
EF—LA=S[ -
2 1 — Py 1— p, 1 Pan — Po ]
1—--=1Lo 1—1irL
L, 21— p, L, 8T=p, T 2L,0 = po (L — 20)
.L’—.L,A_=ks
Avec:
r - 1 _ 1
B 2 1—p 1 1—p 1 Ps — Do
1--=1Lo " {——Lo n
i gt—po BT = p, TIL, A=) — Po)

~I,
— P 1 1—p, 1 Pr — Po
Log — Lo, -
( ) —po TL, %1 p, 2L, -p)(L—po)
C

C est toujours > 0. Etudions le signe de N :

1 1 l1—p, 1 1-p 1 Ps — Po
N=[—————A]Lo —— & Lo n .
L LJd ®T—po I, ®T—p, 2L, A-pd0Q — o)

1o Pour p, fixé, quand p, — 1
L, et L, tendent vers une limite finie

N—» — o
La charge par génération en apomixie est en moyenne plus élevée qu’en panmixie, mais la différence
— L est assez négligeable puisque C tend vers I'infini comme

1
, ———DLog( - p,
=7, g (1 — p)

et que N tend vers I'infini comme quand p tend vers 1.

1
1 — pa
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2¢ Pour p, et p, faibles et voisins, p, = o po avec o = ¢ + 1
L,= Log& ~ g
Po

L, = Logﬁ" + Log2 TP g

_—
1 P 1—p, 1({ 1 1 )] 1( 1 )
= - |Log&» moyZ — z

"r s[og Logl—p+2(l—pn 1 — po s \& T+ 3%

& . P
n, s(1+2)

. L 1 - Pu z_pn:l L

n"‘“Log(1+s)[L0go 2Log1 +Logz_p0 p:
, L
LA=;A‘=S

a

, L, 2s
LP—Z 2—po

t ’ 2 SPo

L,— L= = —

i ‘ S[2+Po ] 2+ po

Le cofit initial par génération est légérement supérieur en régime apomictique.

En résumé, si le géne avantageux est dominant, la substitution en régime panmictique est beaucoup
plus lente qu'en apomixie absolue. La charge globale est supérieure de 0,69 & celle obtenue en apomixie
absolue. Par génération, les charges moyennes sont du méme ordre de grandeur, supérieure pour 'apomixie
cependant, et ce, de fagon plus sensible en début d’élimination.

Ainsi la panmixie étale davantage dans le temps I"évolution par substitution, ce qui malgré un cofit
global un peu supérieur, permet une meilleure économie par génération. Dans des conditions de compéti-
tion interspécifique forte, dans un écosystéme saturé, la transformation d’une population affaiblira moins
son potentiel reproductif si elle est panmictique que si elle est apomictique.

Par contre dans un systéme peu stable, ol la vitesse de remplacement est primordiale, Papomixie
sera avantageuse si I'avenir évolutif dépend de I'installation d’un nouveau phénotype réalisable par un
géne dominant nouveau. L’apomixie permet I’occupation rapide d’une nouvelle niche écologique, si Papti-
tude & s’adapter a cette niche dépend de I"acquisition d’un nouvel alléle dominant.

Géne récessif avantageux

1. VITESSES DE REMPLACEMENT D'UN ALLELE EN PANMIXIE ET APOMIXIE

Considérons les effets et fréquences suivants (pour les deux structures reproductives).

. . . . . Fréquence Valeur
Génotype | Phénotype | Fréquence phénotypique génotypique sélective
A4 4 _ 4 1
i [4] } 1—po 2p0do 1
aa [a] Po Po 1+
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Evolution en apomixie absolue

Aux notations preés, les calculs sont les mémes que précédemment :

O 1 e
On pose :
P, = Pf Py = Pé
pour s faible,

Pn (1 — Pn) L+ Pn
ny o 2LogP—0 Log (=P, Log1 P,
D €t po ne sont pas réellement des fréquences géniques.

Evolution en régime panmictique
Le résultat est classiquement obtenu (Ewens 1968) en résolvant ’équation :
Py d
(10) me= | — P
sl —p)p

ou p est la fréquence du géne g, les conditions initiales et finales étant choisies de fagon & rendre compa-
rables les deux situations, panmixie et apomixie :

pg:PO pt?an'

Il est bien évident qu’a égalité de P,, les fréquences relatives de 44 et Aa seront différentes en pan-
mixie et en apomixie, mais les situations phénotypiques et sélectives des deux populations seront identiques.
La résolution de I’équation (10) donne :

(11) np=§[Log§—’;—Logl—P"—(_l___l_)] .

Comparaison de ny et n,

En posant dans n, :

{p, et p, ne sont pas les fréquences géniques en apomixie)

1 D 1—p 1+p]
ny==—"——2Log® ~ Lo n_ 1o n
A Log(1+S)[ Po 1= po BT+ po

pour s faible, cas considéré habituellement, Log (1 + ) ~ s, et :

1 D 1 — pn] [ pn 1 + pn:,
(12 n =—[Lo 2 — Log ——=* Log== — Lo
(12) 47 s gPo gl—Po Po g1+l’o
d’oli :
1 [ po(1 + po) ~ Po]
(13 n, —ny ~— |Log + .
( ) r 4 . pn(l + Pn) pO pn

L’expression (13) toujours positive montre que pour une méme transformation phénotypique de la popu-
lation, la substitution prend davantage de générations en régime panmictique qu’en apomixie.
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L’apomixie est un systéme trés efficace pour sa réponse a la sélection.

La substitution compléte, p,, = 1, correspond, pour des valeurs faibles de pg, & :

I
np—nA:E[E—kpo—lﬁ-Log%g]

soit, avec une approximation plus grossiére :

1
1 — ~
(i4) N, — Ny T

en négligeant p, — 1 -+ Log po/2 devant 1/p,.
Ainsi I’écart des durées de substitutions est inversement proportionnel  p, et & s.

Exemple numérique

s =1073
Do = 1071 = 0,10
P, = (1 =107 = 0,90
n, — nyg ~ 6,16.10% générations
(lapproximation (14) donne 10%)
ny =~ 5,05.10° générations.
La méme transformation phénotypique exige un nombre de générations approximativement double en
panmixie qu’en apomixie.

2. CALCUL DES CHARGES GENETIQUES GLOBALES, pour une transformation phénotypique de P, & P,
Apomixie absolue
Aux notations prés, les résultats sont inchangés,
L,(Py, P,) =LogP, — LogP,.

En posant :

P0=p(% P11=P3

(po et p, ne sont pas des fréquences géniques)

(15) L4(Po, Py) = 2[Log p, — Log po] .
Pour une substitution compléte, P, = p, = 1

(16) L,(Py, 1) = — 2 Logp, -

Régime panmictique

Le changement de fréquence du géne « est, d’une génération a la suivante (paramétre temps dis~
continu) :
_ . U+s)p+ (1 —-2p—U-0p

Ap
(1+s)p*+2pg + ¢

P> gs
Ap=-2 L
P sp? + 1
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Pour les faibles valeurs de s on écrit I’approximation continue, classiquement utilisée :

dp )
ar - P 4qs
(C’est le facteur intégrant de I’équation (10)).

Si W représente la valeur adaptative moyenne de la population, et w,,, celle réalisée dans une popu-
lation homogéne pour l'alléle @, on a :

w=sp>+1
w_=1+4+s¢

Wiax — W = S(l - PZ) .

La charge instantanée, pour les faibles valeurs de s, est :

Wiax — W
Tmax 7 o~ s(1— pP).
w

La charge totale pour le passage de p, & p, sera :

n

T £ RY (‘ e A
Ko, py = | sl = p7)dt

et en utilisant :

dP_ 2
dt =p gs
s - )
L(p ’pn)=J‘ —d
° po (1~ p)s
I1+p

L(Po, pn) = 2 dp
P

soit finalement :

1 1
an L,(py, p,) = [Log p, — Log py] — o o+ >

pour une substitution compléte, p, = 1, conduisant de la fréquence : P, = pg de [a]a P, = 1,
1

(18) Lp(Po, 1) =— ~ Logp, .
Po

Comparaison des charges en apomixie et en panmixie

(19) L—L,=B=Po 15k

0 Fn n

expression indépendante de 5, comme d’ailleurs les charges L, et L,. On peut écrire encore :

1+ p,

Lp —_ LA = s(np — nA) + L0g1—+—§;

Pourp, =1,

1
L,—-Ly=——po+ Logp,.
DPo
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Pour p, faible, Log (p,) — po est négligeable devant 1/p, et 'on a :

(20) L,—L,= —1—
Po

3. ANALYSE DES CHARGES GENETIQUES MOYENNES PAR GENERATION

Pour un remplacement complet, transformation de la population de la structure phénotypique
initiale, fréquence de [a] = Py a 1, les approximations (14) et (20) donnent :

1
gnp — Ny zm

1

La différence entre les charges ne dépend que de p alors que la différence entre les nombres de
générations dépend aussi de s. Plus la différence sélective s sera faible, plus I'écart entre nombre de géné-
rations sera élevé, et ce, pour une méme charge. Le fardeau par génération d’une substitution compléte
sera relativement moins excédentaire pour le régime panmictique si le processus est trés lent, c’est-a-dire
si 'avantage sélectif est faible.

Il convient d’analyser plus précisément ce phénoméne pour différents stades d’avancement du
processus de substitution.

Reprenons PPexpression :

Pn — Po Po
L,—Ly=~—"—+4 Log—
? T e po £p
et prenons ’exemple numérique d’une situation intermédiaire (phase transitoire) qui nous a servi précé-
demment :
p =09 p=0,1l
L,~6T+ L, L,~44 L,=~111.

Cette transition cofite 4,4 fois Ieffectif de la population en morts génétiques en apomixie ; 11,1 fois I'effectif
en panmixie.
Le nombre de générations nécessaires était :

n, =~ 5,05.10°
n, ~ 11,21.10%.

Les charges moyennes par génération pour une telle transition sont :

La o~ ﬁ.l()'z’ = 8,8.107*
Ty 5
Ly L1

-3 _ -4
p _11’2.10 = 10,0.1077%.

P
Autrement dit, par génération, le colit d’une transition conduisant le phénotype a de la fréquence
1.1072 3 la fréquence 81.10~? est du mé&me ordre de grandeur pour les deux processus.
Etudions plus en détail les charges par génération. Les expressions (15) et (17) montrent que :

_ 1 1 - Dn
A= Tog (1 + 9 [LA ~Log g po]
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Pour s faible, on approchera Log (1 + s) par s :

A4 _ . =L,
nA LA _ Log} pn
— Po
L sL ,
n_P = pl D =L,
P L, — Log1 p"
— Do
1 1
Ep bl L’A =8
1 DPn 1 1 Dy
1 I Log1 - 1 I, Log1 _—
soit :
(20) Ep - EA = k-S .

La différence entre les charges par génération est proportionnelle & s. Ainsi la différence par géné-
ration entre les deux modes de reproduction est d’autant plus marquée que les pressions de sélection seront
fortes. Ceci était également vrai dans le cas de substitution d'un alléle dominant.

Les situations que nous envisageons n’étudient que les substitutions en un seul locus, aussi les -
coefficients de sélection (faibles relativement a 1) peuvent ne pas étre extrémement faibles.

Etudions le signe de k ;

[
—

k =
1 1—p 1 1 —p
1—-—Lo 2 1 —-—Lo z
L, 1= 7, L, *®1T—p,
1 1—-p 1 1—p
"‘...—LO n 0 n
Y et e S il B
- C
Cest > 0 puisque
1—pn
L1,>Log1_p0
pour tout p, > p, et
— P
L,>Lo .
“ gl—Po

C—> + oquandp - letk — 0.

Le coiit moyen par génération est égal pour I’ensemble de la substitution

Le numérateur N de k est :

1 1—0p 1 L—p
N=-—Lo L Log—%
L, 1—p, L, 8T=p,

N=[i_ 1]L0g1—p,,_iLog1+p,,

L, L, 1—po Ly °1+py

puisque
'Pn’:pn2 et P0=P§

1 1
LP>LA=$r—L—A<O

p

Log ,i_—_?i

— Do

<0
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puisque p, > p, donc N est la différence de deux termes positifs :

1 1 1 - p,
(z—_f;)Logl—Po

P

et
1 1 A
ELog T o i io .
Analyse pour p, fixé
Quand p, — 1,
Log—-—l_p"—>~00 et N— + o
1= po

puisque L,, L, et Log (1 + p,)/(1 + p,) tendent vers une limite finie.
L, — L > 0 quand on tend vers la fixation de [a], en fin de substitution, ’apomixie est instantané-
ment moins coliteuse.

Analyse pour p, fixé
Quand p; - 0, Ly et L, — o

1—-p 1+p
LO n 1
gl‘Po

et Log1 F 7o

tendent vers une limite, et N — 0.
Dans ’ensemble, pour I'étendue presque compléte de la substitution (p, faible et p, grand), le cofit
par génération est le méme dans les deux systémes.

Analyse pour p, et p, voisins et petits
Ces hypothéses permettent d’étudier le plus finement la phase critique qu’est le début de la substitu-
tion.
Prenons :
Pn = 0pg a=1+¢ ¢ faible .
Ceci est tout a fait réaliste car la phase initiale demande un grand nombre de générations pour un accroisse-
ment faible de p

1 1 P, 1 1 &l + po)
Lp—'l-); E+Logp—o Po (] —&)4—8 ————po
L,=2Logf < 2¢
Po

1[ Dy 1—p 1 1]
n, =—-|Log=" — Log —=2 — =~ + —
P gPo gl—Po Py Do
;ng;l[ +f&2):|_l(,l_—{~_po)8

§ 8Py § Po

2
nAz—?
,L,P=£J£~S

np
‘L’A='Iii“~s
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Dot :
'(22) EP - I"A ~ 0 .

Au début de la substitution, 1a charge par génération est pratiquement équivalente dans les deux sys-
témes de reproduction .Et, en ne négligeant pas les termes du deuxi¢éme ordre, on obtient :

23) L, —L,~—ps.

CONCLUSIONS

Ainsi, et au stade vraisembilablement le plus critique pour I’avenir d’une population, les deux straté-
gies évolutives, panmixie et apomixie ne peuvent étre séparées sur la base du cofit instantané d'une substitu-
tion. Cela signifie que, pour une méme situation évolutive, les deux populations ne différant que par leur
mode de reproduction, ne seront pas distinctes pour leur potentiel reproductif, ou leur probabilité dex-
tinction. Ce n’est donc pas sur le déficit instantané en valeur reproductive que I’environnement différen-
ciera les deux structures, mais sur les vitesses d’évolution.

Si I’environnement subit une variation & laquelle la population peut s’adapter en fixant un nouvel
alléle, Papomixie apparaitra une meilleure stratégie 4 long terme.

Dans un environnement stable, réglant Ieffectif des populations par des systémes dépendant de la
densité, les deux stratégies seront équivalentes, mais les populations apomictiques pourront se transformer
davantage.

Si le géne avantageux est récessif, la substitution est en régime panmictique :

beaucoup plus lente,
globalement beaucoup plus cofiteuse,
et la charge par génération est égale a celle en régime apomictique, en début d’évolution.

Les populations panmictiques ayant acquis des modifications de dominance auront une valeur
sélective externe supérieure aux populations apomictiques, si la transformation porte initialement sur des
alléles récessifs. On peut donc s’attendre & ce que les populations sexuées qui ont survécu, 1a ot I'apomixie
était possible et ol les conditions de milieu ont changé (ou dans une zone de colonisation), disposaient de
modificateurs de dominance.

CONCLUSIONS GENERALES

Dans une étude précédente (PERNES 1970), nous avons montré qu’en absence de sélection, par
évolutions internes des populations, 'apomixie, si elle est géniquement contrélée, envahit la population et
glimine la sexualité.

Nous nous intéressons ici & un mécanisme de sélection externe, en comparant le devenir évolutif de
populations dont certaines ont acquis ’apomixie absolue (ou fonctionnent comme si elle était absolue),
et d’autres sont panmictiques (ou fonctionnent comme telles). Nous nous limitons & ces situations extrémes
car nous avons montré que le cas de 'apomixie facultative pouvait, suivant le polymorphisme initial des
populations, étre assimilable & I’apomixie absolue ou & la panmixie.

Le concept utile pour ’analyse des sélections externes (ou bilan comparé des survies de populations
différant par une structure donnée) est la notion de fardeau génétique (genetic load), et le cofit de substitu-
tion.

Nous n’avons étudié ici que ’aspect du cofit de substitution, en.absence de-tout autre facteur, et en
ne s’intéressant qu’a une transformation réalisable par la substitution d’un seul alléle & un locus.

L*idée du cofit de la sélection est globale, c’est & dire qu’elle ne concerne que le bilan en « morts
génétiques » d’une substitution donnée, or, ce qui conditionne & chaque instant le pouvoir de survie et de
compétition d’une population, c’est I'abaissement du potentiel reproductif & chaque génération, d’out
I'idée de réexprimer en moyenne par génération le cofit que représente une phase évolutive donnée, et donc
de la rapporter & la durée en générations, de cette phase.
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Des résultats apparaissent ainsi, qui n’étaient pas aussi directement lisibles & partir de la charge
propre a une génération, et ne pouvaient &tre aisément comparés, car ’analyse porte sur I’évolution d’en-
semble des structures phénotypiques (seules équivalentes entre les deux systémes), et non des structures
génotypiques.

1° Que le géne soit dominant ou récessif, la réalisation d’un méme degré d’avancement de la substi-
tution est toujours plus rapide en apomixie.

2¢ Le coiit global de la substitution est du méme ordre de grandeur dans les deux systémes, dans le
cas de la dominance, alors que si le géne substitué est récessif, il est bien plus élevé en panmixie qu’en apo-
mixie.

32 Que le géne soit récessif ou dominant, le colit moyen par génération est du méme ordre de
grandeur, dans les deux systémes, si I'on considére une variation trés étendue des fréquences du géne
substitué (de son apparition a sa quasi-fixation).

40 La phase initiale, début d’accroissement des fréquences du géne avantageux, montre que :

pour un alléle récessif : les charges par génération sont approximativement égales dans les deux
modes de reproduction,

pour un alléle dominant : le colit par génération est initialement supérieur en apomixie.

Ainsi, I'apomixie apparait trés avantageuse pour la substitution d'un géne récessif, par son extréme
rapidité et sa charge globale moindre, qui n’est contrebalancée par aucun affaiblissement du pouvoir
reproductif moyen par génération.

Il semble donc que la panmixie n’est désavantagée du point de vue vitesse d’évolution pour un géne
que s’1l est récessif, et, dans ce cas, le processus primordial pourrait d’abord étre ’évolution de la domi-
nance. Une espéce depuis longtemps apomictique devrait donc avoir stocké beaucoup plus de génes
« sauvages » récessifs que les populations sexuées.

RAPPELS BIBLIOGRAPHIQUES CONCERNANT LES VITESSES
D’EVOLUTION. ANALYSE DES STRUCTURES GENETIQUES

Il n’est actuellement pas possible de répondre & une question concernant, dans I’absolu, la valeur de
la sexualité pour I’évolution. Les réponses varient suivant les théoriciens et les points de vue particuliers
auxquels ils se placent. Rapportons certains de leurs résultats, sans les détailler mathématiquement, en
nous intéressant & leurs prévisions concernant les structures génétiques.

Acquisition de mutations nouvelles dans les populations sexuées et asexuées (Crow et KiMURA 1965)

Les systémes sexués panmictiques, et apomictiques sont comparés pour le taux avec lequel des
combinaisons géniques favorables peuvent étre incorporées dans la population. Pour que deux mutations
favorables soient incorporées dans un méme génotype, il faut que la deuxiéme mutation ait lieu dans un
descendant de I'individu ol la premiére mutation est apparue, lorsque le mode de reproduction est I'apo-
mixie absolue. Par contre, lorsque la multiplication sexuée a lieu, divers mutants peuvent &tre réunis dans un
méme individu par recombinaison.

Crow et KiMura (1965) ont calculé le nombre de mutations qui peuvent &tre incorporées dans une
population sexuée relativement au nombre incorporé dans une population asexuée, pour un méme nombre
de générations.
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Un tableau établi par Crow et KIMURA, souligne « I’énorme avantage » du point de vue de I'incorpo-
ration des mutations favorables, d’un systéme permettant la recombinaison.

On y voit que I'avantage de la recombinaison est d’autant plus élevé que I'évolution procéde par
petites étapes micromutationnelles.

Enfin ’avantage de la recombinaison augmente avec ’effectif de la population. Ces conclusions sont
valables lorsqu’on traite de mutants bénéfiques en eux-mémes. La situation est plus complexe lorsqu’on
analyse des mutants qui sont par eux-mémes défavorables mais avantageux en recombinaison. Ceci corres-
pond aux schémas des topographies adaptatives de WRIGHT ol les deux maxima adaptatifs (ab) et (4B)
sont séparés par un minimum. Les fréquences des alléles A et B ne peuvent croitre progressivement de
fagon que la population de (ab) devienne (4B), malgré une valeur adaptative supérieure de (4B). Ainsi,
sauf accident d’échantillonnage (dérive) une population a reproduction sexuée ne pourra passer de la
valeur adaptative correspondant 2 (ab) a la valeur adaptative supérieure (4.B). Par contre une population
apomictique s’y établira dés que la deuxiéme mutation individuellement défavorable apparaitra chez
un individu porteur de la premiére.

Ainsi, 1a reproduction sexuée est désavantageuse si 'évolution procéde essentiellement en associant
des groupes de mutation individuellement défavorables mais collectivement bénéfiques.

Cependant, si les loci considérés, a et b, sont en linkage étroit, la trajectoire suivie par la population
correspond & une dépression moindre de la valeur adaptative entre les deux pics (ab) et (4B) et la popula-
tion sexuée aura davantage de chances de passer de I'état (ab) & (4B). Ainsi un linkage étroit renforcera la
tendance 2 la construction de complexes géniques coadaptés dont des cas extrémes seraient 1a dépendance
fonctionnelle connue dans un opéron ou méme un cistron.

Remarquons qu'une population & apomixie facultative amortit comme nous I’avons montré, les
variations de la valeur adaptative moyenne et a donc un effet analogue au linkage. C’est donc une deu-
xiéme possibilité d’incorporer des groupes géniques coadaptés tout en conservant I'avantage de la recom-
binaison pour les mutations individuellement favorables.

En conclusion, une population apomictique incorpore beaucoup plus lentement qu’une population
sexuée les nouvelles mutations individuellement favorables mais par contre peut évoluer par élaboration de
complexes géniques coadaptés, les génes étant individuellement défavorables. Suivant les structures
génétiques prédominantes I'un des deux modes reproductifs sera avantageux.

Une population sexuée évoluera de fagon 4 accumuler les types de génes qui sont bénéfiques en
combinaison avec un grand nombre de génes. Si la population est ancienme, ’évolution peut avoir
incorporé presque tous les génes qui agissent additivement ; la variance additive du fait de la fixation de la
plupart des alléles aura disparu et la plus grande part de la variance génétique sera due a des génes ayant des
interactions complexes. La population ne continuera d’évoluer que si elle a la possibilité d’incorporer ces
types géniques soit par accroissement du linkage entre les loci intéressants soit par I'acquisition d’un
mécanisme apomictique.

L’arrivée 2 ce stade de développement de la population suppose une action prolongée et uniforme
de la sélection.

Les données d’une analyse par simulation (ReeD 1967)

VITESSE D’EVOLUTION

La vitesse d’évolution est une mesure des variations au cours du temps des valeurs moyennes des
différents caractéres s’il s’agit de variations quantitatives, ou de Iapparition de nouveaux états pour des
variations qualitatives. Lorsqu’on étudie des valeurs qualitatives, ol le remplacement d’un état du
caractére par un autre correspond au remplacement d’un alléle par un autre, la vitesse d’évolution peut &tre
mesurée par le nombre de mutations qui se sont installées dans une population, pour une période donnée.

La vitesse d’évolution, 4 chaque instant, est proportionnelle au nombre de mutations, sélectionnées
positivement, qui sont capables de se répandre sans interférer les unes avec les autres, que ce soit par épis-
tasie ou par suite d’une insuffisance de crossing-overs. Pour une espéce sans recombinaison (apomictique
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absolue) il n’y a a chaque instant qu’une seule mutation qui soit susceptible de se répandre sans interfé-
rence avec les autres mutations du fait de I’absence de crossing-overs.

Ainsi, apparemment la vitesse d’évolution est incomparablement plus grande pour une espéce
sexuée. Cependant le concept de géne est totalement différent. Lorsqu’il s’agit d’une espéce a reproduction
sexuée la mutation correspond a un locus ou a des loci trés liés alors que pour une espgce apomictique
la mutation correspond 3 un génotype entier qui constitue un ensemble de valeur adaptative supérieure.
Une mesure plus réaliste portera donc sur I’évolution des mesures des caractéres des individus qui consti-
tuent la population, sans qu’il soit alors possible de se ramener au nombre de génes effectivement sélec-
tionnés.

DONNEES DE L’ANALYSE PAR SIMULATION

Le programme d’analyse par simulation établi par ReeD (1967) était partiellement destiné a étudier
la signification évolutive de deux descriptions de la vitesse d’évolution. Si la variation a eu lieu par acquisi-
tion de nouvelles expressions qualitatives des différents caractéres, la vitesse d’évolution sera plus élevée
14 ol la recombinaison est possible ; si la variation est due & des modifications continues de I'expression
quantitative de différents caractéres la vitesse d’évolution ne dépend pas du déterminisme génétique des
variations et par suite ne dépend pas des possibilités de recombinaisons attachées & un mode de reproduc-
tion ou 4 un autre.

Expérimentation dans le cas oll le comportement n’est pas déterminé par des génes majeurs

L’évolution a lieu par mutation et sélection. Dans les trois catégories d’expérience (pas de croise-
ment, croisement libre, croisement obligatoire), les trois évolutions sont trés semblables et rien ne montre
gue le croisement ait une influence sur la vitesse d’amélioration.

L’ampleur des mutations « m » a été établi trés bas au commencement des expériences de fagon
4 simuler des mutations polygéniques (invisibles). Dans la seule expérience ol le croisement est impossible,
m a légérement augmenté. Il était stationnaire ailleurs. La probabilité de mutation « M » décroit dans les
trois expériences.

La conclusion essentielle est que dans cette expérimentation, qui simule I’évolution par modifica-
tions quantitatives progressives, la possibilité de croisement n’accroit pas la vitesse d’adaptation.

Expérimentation dans le cas ol le comportement est déterininé par des génes majeurs

Partant des mémes valeurs initiales I’évolution vers optimum est plus lente en absence de croise-
ment ; I’évolution la plus rapide a lieu lorsque le croisement est obligatoire.

Dans le cas d’une évolution par modifications quantitatives progressives le croisement n’apporte
aucun avantage sélectif. Lorsque ’évolution a lieu & partir de génes majeurs, des différences entre les
expériences avec et sans croissment sont extrémement nettes et correspondent a ce qui est attendu & partir
de l1a loi sur les vitesses d’évolution de FISHER.

Sélection pour I'aptitude au croisement

En partant du schéma modifié deux expériences de sélection ont été construites 'une o1 I'évolution
a lieu A partir de génes majeurs, "autre & partir de modifications quantitatives progressives. Au début de
Pexpérience 50 %, environ des génotypes étaient dans I'impossibilité de se croiser.

Dans I'expérimentation a évolution par génes majeurs le taux de génotypes ayant la possibilité de se
croiser tend rapidement vers 1 ; 12 olt I’évolution a lieu par variation quantitative progressive ce taux conti-
nue de fluctuer aléatoirement autour de 1/2. Ainsi ’aptitude au croisement n’est une caractéristique héré-
ditaire sélectivement avantageuse que dans le cas d’une évolution par acquisition de génes majeurs.

Cette analyse par simulation n'est qu’un modéle extrémement simplifié des situations qui ont lieu
réellement dans la nature. En particulier le processus de transmission de 'aptitude au croisement ne
correspond nullement au mécanisme de 'apomixie que nous avons étudié. En effet un génotype ne peut pas
transmettre cette caractéristique par croisement alors que dans I’apomixie étudiée il continue 4 fonctionner
comme pollinisateur. Pourtant anaiyse par simulation montre que I'impossibilité de se croiser n'est pas
contre-sélectionnée. Avec un processus semblable & la diffusion par pollinisation de cette propriété, celle-ci
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se répandrait dans la population enti¢re, ce qu’il ne pourrait faire que si les pressions sélectives sont
faibles dans le cas d’évolution par génes majeurs.

Conclusions relatives a I’étude des vitesses d’évolution

Les deux analyses (celle de CROW et KIMURA, et celle de REED) mettent en évidence cette conclusion
fondamentale : I’avantage ou le désavantage du mode de reproduction apomictique dépend essentiellement
des mécanismes génétiques qui contrdlent I’évolution des valeurs adaptatives des génotypes.

Si les génes qui contrdlent la valeur adaptative agissent additivement et indépendemment les uns
des autres, leur accumulation dans la population est favorisée par un mode de reproduction qui permet
la recombinaison. Les génotypes capables de se croiser seront mémes sélectionnés (*).

Lorsque le controle des valeurs adaptatives dépend de systémes géniques en forte interaction, ou
méme de simples modifications quantitatives du fonctionnement des génotypes, la possibilité de recombi-
naison n’apparait nullement avantageuse pour la population. Il est méme vraisemblable que par suite
du mode d’héritabilité de 'apomixie, la sexualité disparaitra dans cette derniére situation.

Les conclusions suivantes peuvent sembler contradictoires entre ces deux analyses : le calcul de
Crow et KIMURA montre que la recombinaison est d’autant plus avantageuse que I'ampleur des mutations
est plus faible et le taux de mutation plus élevé. Cette situation se rapproche de ’évolution par modification
quantitative progressive décrite par REED, pour laquelle ’aptitude au croisement ne confére aucun avantage.

En réalité cette contradiction apparente disparait si 'on tient compte du fait que les conclusions de
Crow et KIMURA ne sont valables que pour des génes agissant additivement, alors que le processus de
mutation adopté, méme dans le modele simplifié de REED, ne correspond pas 4 des actions additives.

Pratiquement lorsqu’on considére I'évolution d'une population naturelle,

10 si le milieu évolue lentement de telle sorte que la valeur adaptative ne doive étre modifiée que par
des variations guantitatives progressives de différents caractéres (par élaboration de complexes géniques
ou modification du fonctionnement du génotype) ’apomixie n’apparait nullement désavantageuse et si
son déterminisme génique apparait accidentellement il envahira la population.

Si le milieu subit une évolution trés rapide ou discontinue imposant des variations adaptatives
brusques, la reproduction sexuée donnera seule une chance de survie a la population gréce a la possibilité
de recombiner rapidement des caractéristiques favorables indépendantes. Une population apomictique ne
s’adaptera pas ;

20 si les conditions du milieu sont inchangées depuis trés longtemps, la population se sera de mieux
en mieux adaptée en accumulant rapidement la plupart des mutations favorables additives, grice a la
recombinaison, et un progrés ultérieur ne sera réalisable que par I’exploitation de la variabilité génétique
infixable, permise par I’apomixie. Une population ancienne dans un milieu stable pourrait alors avoir
avantage 2 passer du mode de reproduction sexué au mode apomictique.

MAINTIEN DE POLYMORPHISMES STABLES EN REGIME ASEXUE

Les deux analyses précédentes, fardeaux génétiques et vitesses d’évolution, collaborent pour nous
permettre d’imaginer les structures géniques des groupes apomictiques. Ceux-ci doivent avoir accumulé
beaucoup de mutations s’exprimant peu directement (additivité faible), aux interactions interalléliques peu
marquées et non déplacées dans.le sens de la dominance. Par contre les épistasies doivent étre prédomi-
nantes et la coordination fonctionnelle des génes (qui s’accorde bien de I’apomixie facultative qui est

(1) Une analyse récente de J. MaYNARD-SMITH (1971) montre que cet avantage de la recombinaison ne se manifeste & long
terme de fagon sensible que si Peffectif de la population est trés grand (supérieur 4 10 fois le taux de mutation).
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structuralement un linkage généralisé), doit conduire & des groupes bien coadaptés a activité trés souple
pouvant subir aisément des ajustements quantitatifs au cours de la morphogenése ou en fonction du milieu.

Ce type d’organisation du génome confére une bonne efficacité a des populations monomorphes
car la tolérance de leurs génotypes a des variations du milieu leur permet de se maintenir sans exiger une
homéostasie de population. Cette derniére serait obtenue par un polymorphisme construit principalement
sur une grande variance génétique additive (LEvIns, 1964).

Autrement dit, les structures génétiques sélectionnées en régime apomictique s’accomodent trés
bien d'une évolution vers des colonisations marginales essentiellement monomorphes.

Une autre conséquence de cette organisation des génomes est, nous Pavons dit, une grande souplesse
du développement. Celle-ci offre, ce qui est fondamental chez les végétaux, une grande latitude d’adaptation
de la morphogenése d’une plante au développement de la plante voisine. Par 13 les relations de compétition
conduiront & des populations qui pourront plus aisément intégrer dans un ensemble stable quelques
génotypes trés distincts, C’est ce que nous allons montrer maintenant.

Maintien d’un polymorphisme stable par intervention d’actions compétitives

Soit une population initiale hétérogéne, d’effectif infini, ou trés grand, fixé, comprenant deux géno-
types 4 et B. Supposons les caractéristiques simplifiées, de propagation et de compétition suivantes :

génotype A fréquence P
génotype B fréquence Q.

Soit k la probabilité que la plante voisine d'une plante donnée soit de méme génotype, parce qu’issue
d’elle-méme (probabilité de propagation végétative ou par faible dissémination de graines),

soit 1 — k la probabilité pour que la plante voisine soit aléatoirement du génotype 4 ou B (propor-
tionnellement & leurs fréquences respectives).

Considérons tous les couples de plantes. Ils sont :

AA kP + (1 — k) P2 = P? + kPQ

AB 2(1 — k) PO

BB kQ + (1 — k) Q* = Q* + kPQ.
Toutes les valeurs sélectives considérées sont des valeurs sélectives relatives.

Soit 54 et 55 les valeurs sélectives en isolement des génotypes A et B respectivement. Du fait de la
compétition, les valeurs sont modifiées par un coefficient d'interaction propre a chaque paire : 7,4, 45,
ipp respectivement.

Ainsi la valeur sélective, dans les conditions naturelles de A4 sont s, i, dans un couple 44 et s, i p
dans un couple AB.

Partant de ces données, on peut calculer la valeur adaptative w, du génotype A en disant que la
fréquence de A dans la génération suivante sera : P’ = w, P

P'=Pw, = (P> + kPQ)s iy + (1 —k)PQs, i,y
P' = P[Pigy + Qigy + kQ(iss — i45)] 54 -
Et de méme pour B :
Wp = Q[QiBB + Piyp + kP(igg — iAB)] Sg -
Posons :
lip=1I44+e=1Igp+e.
Alors :
wq =41+ (1 —k)eQ]
wg = sp[l + (1 — k)& P].
Ainsi, w4 et wy varient proportionnellement aux fréquences de B et de A. Il y aura un équilibre stable si les
étendues de valeurs possibles se recoupent.
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Posons :
sq=(1+ 0)sp
et choisissons arbitrairement o positif (o« > 0).
wi=wiss=(+ )L+ U —Be— (1~ keP]
wy =wglsg=1+ (L —-kyeP.
Le point de rencontre des deux droites a pour abscisse (valeur de P) :
I+l +0—-kel-1=[0+a)(d-Kes+ (L —-ke]P
l+(0—-Re—1+all+(A—kel=1—-k)(c+¢ +ae)P

el — k) (1 + o)+«
el -l +a)+1—-ke

ey

Si g et &’ sont tous deux positifs, il existe une valeur d’équilibre stable comprise entre 0 et 1 pour Psi:
a<(l—kée.

Si ¢ et &' sont négatifs, w, et w; augmentent avec les fréquences de A4 et de B respectivement ; suivant
les valeurs initiales de w, et wg, I'un ou I"autre des génotypes est éliminé ; 1a valeur d’équilibre P estinstable.

Sie > Oete’ < 0le génotype 4 élimine B quelles que soient les fréquences de départ.

Si e < 0eté > 0il existe, ou non, une valeur d’équilibre f’, stable ou non, suivant les valeurs
relatives de ¢, o et &', schématisées dans les figures IVa, IVD, IVe, IVd (fig. 47).

Ces diverses situations peuvent étre résumées par les graphiques suivants (cf. fig. 47).

En résumeé,

I. Les interactions (+, +) conduisent soit & des populations polymorphes stables, soit & des popu-
lations monomorphes.

II. Les interactions (—, —) conduisent toujours a des populations monomorphes stables, mais les
conditions initiales déterminent quel génotype sera éliminé.

II et TV. Les interactions (4, —) peuvent conduire & toutes les situations d’équilibre, y compris
les équilibres polymorphes stables (IVc).

Le taux k& de propagation des plantes modifie quantitativement ces résultats. Les polymorphismes
stables seront d’autant plus faciles & réaliser que k sera faible.

Conclusions relatives aux structures de population en apomixie absolue

L’apomixie facultative conduit, lorsque les structures panmictiques initiales ont été détruites a des
populations dont I'évolution a lieu comme si I’apomixie était absolue.

L’aspect des populations sera souvent homogéne et monomorphe, & 1’équilibre ; elles seront alors
constituées par une descendance ou un clone.

Cependant cet état d’équilibre peut ne pas étre atteint lors de "observation et ce sont des polymor-
phismes transitoires simples qui peuvent étre observés. )

L’apomixie absolue n’exclut pourtant pas nécessairement le polymorphisme quand le milieu est
spatialement ou temporellement hétérogéne ; dans le cas d’une hétérogénéité topographique, I’observation
peut directement révéler les niches écologiques préférentielles de chaque génotype.

Des polymorphismes stables peuvent avoir lieu également dans un environnement homogéne,
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FIiG. 47. — Equilibres pour les différentes situations de compétition. Dans chaque graphique on porte en abscisse
la fréquence du génotype A et en ordonnées les différentes valeurs sélectives des génotypes A et B, fonction de la fréquence
p de A. Llintersection des droites représentatives des variations des valeurs sélectives, correspond & un point d’équilibre
polymorphe stable ou instable suivant le sens d’évolution que les valeurs ¢ et ¢ imposent & p, pour une valeur voisine du
point d’équilibre.
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suivant les effets de compétition entre génotypes. Lorsque les valeurs adaptatives propres de chaque
génotype sont voisines et que les interactions sont de type (+, +), I'évolution de la population peut avoir
lieu vers un polymorphisme stable. Toutes les populations construites dans des milieux équivalents & partir
des mémes génotypes évolueront dans ce cas vers une méme structure.

Si les interactions sont de type (—, —), le tri des génotypes se fera dans le sens du monomorphisme,
mais dans des milieux équivalents, ce ne sera pas toujours le méme génotype qui s’installera, cela dépendra
des fréquences initiales des génotypes en compétition. Ainsi, on peut, dans un milieu d’apparence homogeéne,
trouver des populations monomorphes de P'un ou Iautre de deux mémes génotypes.

Dans le cas d’une interaction (4, —), si le génotype qui bénéficie de la compétition a une valeur
sélective, en isolement, supéricure au génotype qui est défavorisé par la compétition, toutes les populations
€volueront vers le monomorphisme du génotype le plus favorisé (et il aura perdu I’avantage que lui appor-
tait la compétition.)

Si le génotype qui bénéficie de la compétition est celui dont la valeur sélective en isolement est la
plus faible, il peut arriver que des équilibres polymorphes stables s’installent. Dans ce cas de petites aug-
mentations du taux de propagation de chaque génotype peuvent empécher ce polymorphisme.

D’une fagon générale, les polymorphismes stables d’origine compétitive ont d’autant moins de
chance de se produire que la multiplication végétative stricte devient plus primordiale.

Les polymorphismes de cette sorte se rencontrent plutdt avec des génotypes qui marcottent natu-
rellement peu et ol des phases séches importantes perturbent la pérennité des touffes et favorisent la dissé-
mination par graines.

Ainsi Papomixie facultative peut entretenir des polymorphismes complexes, du type allogame (par-
tie IT) ou plus simples en régime asexué. Les conditions initiales sont déterminantes et ['on peut concevoir
de la facon suivante le passage des structures réalisées dans les populations centrales aux structures des
populations marginales.

Supposons que P'apomixie facultative entretienne une structure panmictique de départ. Cette
structure initiale peut étre trés perturbée.

1o L’effectif de la population peut subir des restrictions considérables. Dans ces conditions, les
nouveautés recombinées (hors-types) ont une probabilité trés faible de se manifester. Le tri aléatoire de
quelques génotypes dominants a lieu assez vite et est amplifié (relativerent a ce qui se passe dans une popu-
lation normalement allogame), par le taux d’apomixie.

Certes, cette analyse demanderait une étude plus fouillée, a I'aide de modéles probabilistes, mais
Pintuition ne devrait pas se tromper, et I’évolution vers une simplification phénotypique extréme semble
naturelle.

20 Lorsqu'une population s’établit par colonisation d’une zone non occupée, a partir d’une plante
fondatrice, la situation ne devrait nullement évoluer vers une structure panmictique puisque dés le départ la
population s’établira comme une descendance apomictique de la fondatrice. Une population de structure
panmictique ne peut résulter, en apomixie facultative, que comme entretien d’une structure panmictique
préexistante.

30 Lorsque des vagues successives de colonisation ont lieu dans une méme région, des phénotypes
distincts peuvent entrer en compétition, et un polymorphisme se constituer. L3 encore il ne devrait pas
conduire & un polymorphisme plus complexe que celui du type panmictique, car la pression de simplifica-
tion aléatoire due & un effectif limité jouera en défaveur des hors-types. Si par hasard, un hors-type s’éta-
blit, il n’introduira qu'un phénotype nouveau, entretenu encore par apomixie, tandis qu'un autre aura
décliné.

Ainsi des situations initiales non panmictiques, trés simples, doivent &tre extrémement fréquentes.

Les structures initiales seront caractérisées soit :

— par des effectifs trés limites,
— par des mélanges clonaux d’un nombre trés restreint de phénotypes,
— par ces deux mémes caractéristiques réunies.
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Cela signifie que le taux d’inbreeding sera toujours trés élevé dans les générations successives de
hors-types, méme quand ’hybridation a lieu entre les phénotypes parentaux, car de générations en généra-
tions, ce seront toujours les mémes génotypes parentanx qui se recombineront.

Ajoutons que bien souvent, I’hybridation n’aura pas lieu, car les moments de ’anthése seront
souvent distincts, et aucune régulation ne tendra 2 les ajuster. Les hors-types seront donc généralement des.
descendants autofécondés par leurs parents. '

Ainsi les hybridations, déja rares et de survie aléatoire, conduiront a des individus de plus en pius
homozygotes, et vraisemblablement de plus en plus sélectivement défavorisés.

Autrement dit, dans ces populations, les effets du taux de sexualité seront évolutivement négli-
geables, et les structures finales obtenues seront I'ceuvre d’une apomixie absolue.



SCHEMAS D’EVOLUTION
DES GROUPES APOMICTIQUES

La coordination temporelle des faits analysés dans notre partie descriptive semble nécessaire si I'on
veut pouvoir considérer ’exemple des Panicum maximum autrement que d’un point de vue anecdotique.

11 a déja été dit que le polymorphisme des plantes apomictiques était considérable et dépasse celui
des plantes allogammes dont le mode de reproduction est pourtant apparemment plus créateur de varia-
bilité. Il nous faut donc essayer de mettre en évidence un systéme évolutif caractérisé par une certaine
stabilité (fonctionnement entretenu de fagon prolongée) et une certaine inéluctabilité d’apparition a partit
d’un nombre d’accidents biologiques tres restreint.

Le schéma que nous proposons espére tenir compte de tous les faits décrits et n’utiliser que des
événements biologiques connus et interprétés, ou des modéles dont nous avons donné la démonstration
précédemment. Nous rappellerons ici les résultats au fur et & mesure de leur utilisation.

DE WET et HARLAN (1968) ont déja, succinctement, suggéré a partir de leurs observations du groupe
agamique Botriochloa dichantium que les polymorphismes observés étaient la conséquence du fonctionne-
ment récurrent de cyles diploides sexués — tétraploides apomictiques — diploides sexués. Bien que nous
n’ayons pas encore la preuve d’un retour, & partir des tétraploides apomictiques, vers les diploides sexués
chez Panicum maximum, nous n'excluons nullement cette possibilité, cependant les modalités de réacqui-
sition de la sexualité ne doivent pas obligatoirement avoir lieu par un retour systématique direct & I’état
diploide.

Le schéma de DE WET et HARLAN n’est guére plus qu’une idée et les modalités de sa réalisation et
de son entretien ne sont pas indiquées. Nous essaierons ici de combler ces importantes lacunes tout en
interprétant les structures de populations observées.

MISE EN PLACE ET ENTRETIEN D’UNE POPULATION
APOMICTIQUE FACULTATIVE EQUIVALENTE
A UNE POPULATION SEXUEE

Le probléme qui se pose est le suivant : les populations sexuées possédent une pérennité évolutive
qui leur est assurée par leur variabilité, sans cesse recréée. L’apomixie les prive de toute souplesse de
réponse aux modifications importantes du milieu, et les conquétes de I'apomixie doivent &tre sans cesse
renouvelées, a partir d'un centre pérenne qui crée et entretien cette variabilité. Ce sont les éléments d’un
tel centre que nous voulions ici caractériser. La structure réelle & laquelle nous nous référons est celle de
Korogwe.
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Le schéma que nous proposons est le schéma I, ci-joint. Il est orienté du fait que certains processus
sont irréversibles, et ne peuvent se produire que dans un sens. L’élément fondamentalement irréversible
est apporté par les démonstrations du fait que I'apomixie quand elle apparait dans une population élimine ia
sexualité et jamais I'inverse. Précisons bien qu’il s’agit de I’élimination de la sexualité & l'intérieur d’une
population. S’il s’agissait de I'élimination de populations sexuées relativement aux populations apomic-
tiques, le sens serait inversé puisque nous avons montré qu’a cofit évolutif équivalent (pages 69 et sui-
vantes), les populations apomictiques se spécialisaient plus vite dans un type donné et n’avaient de vitesse
évolutive comparable (acquisitions phénotypiques nouvelles) que pour des modifications de nature quan-
titative (p. 84 et suivantes).

Ce paradoxe est un point fondamental de ce systéme sexualité-apomixie : dans une population
I’apomixie élimine la sexualité mais les populations sexuées ont une survie incomparablement plus étendue que
les populations apomictiques (*).

Ce qui parait avantageux a long terme (la sexualité) n’a pas en soi une valeur sélective qui lui assure
sa prédominance au cours de la microévolution.

L’orientation de notre schéma étant ainsi justifiée (tous les autres événements pourraient avoir lieu
dans les deux sens) et le probléme qui le rend nécessaire, posé, étudions chacune des étapes de sa réalisation.

Passage d’une population diploide sexuée 2 une population tétraploide sexunée

Nous n’avons pas observé, dans les conditions naturelles, de population tétraploide sexuée de
Panicum maximum. Nous sommes tenus de montrer :

1. Que son existence n’est pas impossible ;

2. Que son existence est temporaire.

Le caractére temporaire n'est pas donné a priori ; ¢’est & partir du moment ol ’on observe, dans le
voisinage, des populations tétraploides apomictiques que I’existence des populations tétraploides sexuées
ne peut plus &tre que temporaire (cf. p. 69). Nous ne prétendons nullement, et ceci serait évidemment
largement démenti par les faits, que la survie prolongée d’une population sexuée tétraploide isolée est
impossible !

Quels sont les arguments en faveur de la possibilité d'une population tétraploide sexuée, étant
donné qu’une population diploide sexuée existe ?

(a) L’apparition accidentelle d’un tétraploide est un événement (¢) dont ['existence dans le régne
végétal a été maintes fois reconnue et méme observée.

(k) Tous les tétraploides que nous avons réalisés & partir des diploides sexués par traitement arti-
ficiel (colchicine) étaient sexués (ComBEgs 1972). L’apomixie n’est pas en soi une propriété de I’état tétra-
ploide chez Panicum maximum. Ceci a été également observé par HARLAN ef al. (1968) 2 1’aide d’une autre
technique (cf. ci-dessous) de polyploidisation (sur Botriochloa dichantium).

(¢) Lexistence d’un tétraploide, ici sexué, favorise la production d’autres tétraploides (processus (I)).
Ceci a lieu par fécondation d’une oosphére diploide (exceptionnellement non réduite) du parent diploide
par un pollen diploide, normalement réduit, produit par le tétraploide.

Ce fut la technique de tétraploidisation utilisée par HARLAN, ce processus a déja été déerit chez
d’autres plantes et n’est pas rare. Chez Panicum maximum les hexaploides décrits par COMBES sont issus
d’une telle fécondation, d’une oosphére non réduite par un gaméte méle réduit, 'apomixie augmentant
bien entendu dans ce dernier cas le taux de réalisation de ce phénoméne.

Remarquons que des formes diploides normalement sexuées sont susceptibles, occasionnellement,
de fonctionner apomictiquement. Ceci nous semble une indication du fait selon lequel le phénoméne

(1) Les populations apomictiques paraissent toujours jeunes et en croissance, le schéma d’occupation devant étre : extension,
disparition (modification du milieu), remplacement.
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de ’apomixie ne devrait pas &tre la conséquence d’un bouleversement trés considérable du contexte biolo-
gique de la gamétogenése femelle.

' Ainsi le premier tétraploide accidentellement obtenu (événement o) peut étre 'amorce d’une tétra-
ploidisation naturelle récurrente créatrice d’une population tétraploide sexuée dérivée de la population
diploide. Les phénotypes diploides et tétraploides différent trés peu et leur coexistence dans un méme
milieu met en jeu les mémes caractéristiques adaptatives qui sont réguliérement transférées d’une popula-
tion dans autre.

Ainsi, par sa sexualité propre, et par les migrations récurrentes d’information génétique, une popu-
lation tétraploide sexuée peut se créer et entretenir une structure trés semblable 2 la population diploide
sexuée originelle.

¢ 1
N U
POPULATIONS DIPLOIDES SEXUEES PRODUCTION  ACCIDENTELLE D'UN
DS TETRAPLOIDE  SEXUE
2 ,A\
ACQUISITION  ACCIDENTELLE  D'UNE ETABLISSEMENT D'UNE POPULATION TETRAPLOIDE SEXUEE
1’ PERTURBATION PERMETTANT INTEGRANT REGULIEREMENT LE POOL GENIGUE DIPLOIDE
I APOMIXIE FACULTATIVE DANS LE POOL GENIQUE TETRAPLOIDE
REALISATION D'UNE POPULATION TEIRAPLOIDE
APOMICTIQUE DE STRUCTURE GENETIQUE
a3 ENTRETIEN D'UNE POPULATION A
SEMBLABLE A TS \\
STRUCTURE  PANMICTIGUE
TA
SEMBLABLE A DS
MAINTIEN DE LA SIMILTUDE PAR INTEGRATION / TA -

|

D'ELEMENTS DE DS

FiG. 48. — Schéma I. Cascade des processus conduisant & la coexistence de populations diploides sexuées et
tétraploides apomictiques de structures voisines. Les événements o et f ne sont pas récurrents. La population TS est transitoire ;
deés qu'une population, méme réduite, T41 a ét€ constituée, elle peut disparaitre, le processus global fonctionnant par le
court-circuit 1'.
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Acquisition de Papomixie facultative par la population tétraploide initialement sexuée

Nous n’avons pas d’observation concernant les modifications du milieu interne de I’ovaire qui
conditionneraient le développement de sacs embryonnaires non réduits, en remplacement ou en compéti-
tion de sacs réduits.

Ce qui semble cependant acquis, c’est que cette modification peut &tre simple, sous le contrdle
d’une modification allélique dominante d’un seul locus (BURTON sur Paspalum notatum, HARLAN et al.
sur Botriochloa dichantium).

L’apomixie et la sexualité ne sont pas liées & des perturbations considérables des génomes chez
Panicum maximum, puisque nous avons obtenu des hybrides entre tétraploides sexués et apomictiques.

Ainsi des conditions raisonnables de validité des processus que nous avons mathématiquement
développés (p. 69) sont assurées. Ces processus établissent que Papomixie, qu’elle soit déclenchée par la
présence d’un alléle dominant ou récessif, envahit, méme en absence de tout avantage sélectif, une popula-
tion homogéne de grande taille. Ces derniéres caractéristiques que nous rappelons : effectif important,
homogénéité, absence d’avantage sélectif manifestent & quel point la diffusion de ’apomixie n’est pas un
événement fortuit. Ce n’est pas une réduction accidentelle de I'effectif qui ne ferait survivre que les types
apomictiques qui est impliquée ; ce n’est pas non plus un effet pléiotropique avantageux de I’alléle apomic-
tique, ni I'existence d'une microniche favorable 4 la reproduction asexuée. Il s’agit bien 1 d'une attraction
mathématique inéluctable vers la structure asexuée, et seules des conditions artificielles introduites dans
les modéles permettent de maintenir partiellement la sexualité.

Cette attraction est plus forte si ['apomixie apparait en remplacement de la dégénérescence des
quatre cellules réduites que si elle résulte d'une compétition entre sacs embryonnaires réduits et non
réduits. Il n’en est cependant pas moins vrai que ’évolution vers I'apomixie est extrémement rapide dans
la situation compétitive si I’alléle de I'apomixie s’exprime de fagon dominante (ce qui semble étre le cas
dans nombre des situations connues).

Enfin, des modifications du taux de sexualité s’établissent toujours dans le sens d’une réduction de
ce taux.

On voit que Pexpansion de I"apomixie dans la population tétraploide sexuée ne nécessite qu’un
événement initial (B) : I'apparition, chez un individu de la population, d’une modification de I'information
génétique qui permette le développement de sacs embryonnaires non réduits. Ce phénoméne n’est rien
d’autre qu’une amplification du mécanisme de base déja supposé dans le processus (I) (tétraploidisations
naturelles récurrentes) liée a des différences génotypiques. Ce processus a pu étre favorisé par un certain
taux naturel de stérilité méiotique, 1ié aux irrégularités d’appariements de I'autotétraploidie, et amplifié
par accumulation progressive de modificateurs.

Il ne semble pas impossible qu'un ensemble de modificateurs module I'effet d'un déterminisme
majeur, car des variations du taux de sexualité se produisent au cours d’hybridations entre formes éloignées
et de changements de niveau de ploidie (passage aux hexaploides).

Entretien d’une structure génotypique sexuée par une population apomictique facultative

L’analyse biométrique de la structure des populations, diploide sexuée et tétraploide apomictique,
de la région de Korogwe a mis en évidence I’analogie de structure phénotypique de ces deux populations
dont le mode de reproduction est cependant bien différent.

L'effet de la population panmictique s'étend & I’ensemble des populations apomictiques environ-
nantes. Celles-ci ont des structures monomorphes ou polymorphes simples, qui ne miment nullement les
structures sexuées, mais I'ensemble des phénotypes qu'elles constituent présente une variabilité de la
méme nature que la population apomictique de Korogwe.

Il convient donc d’expliquer comment cette population de Korogwe, qui sert de nourrice aux
populations apomictiques avoisinantes, peut jouer ce réle en entretenant une variabilité de type allogame.
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Bien entendu cette interprétation devra étre couplée & celle rendant compte de la disparition de cette
structure dans les populations voisines.

Deux processus expliquent entretien de la structure allogame semblable a celle de la population
diploide.

(a) Les théorémes démontrés dans ’analyse mathématique (p. 69) décrivent la structure et I’évo-
lution d’une population de grand effectif, dont les fréquences géniques sont initialement celles de la pan-
mixie et le mode de reproduction I’'apomixie facultative. Cette population conserve, en absence de sélection,
la structure panmictique, et y retourne progressivement quand une perturbation Iui a été infligée. S’il y a
sélection, la population évolue comme une population panmictique a de fines modifications prés, et en
amortissant les variations fortuites. L’apomixie facultative fonctionne en quelque sorte comme un gigan-
tesque linkage, non absolu, intéressant I’ensemble du génome.

(b) Le processus (I) de pompage dans la population diploide devrait avoir lien également avec des
géniteurs tétraploides apomictiques. Que I’apomixie soit ou non dominante, ces néotétraploides récurrents
g’intégreront rapidement dans le pool apomictique facultatif. Ainsi, cette population peut &tre réguliére-
ment enrichie et suivre, avec un décalage dans le temps et dans le niveau de ploidie, I’évolution de la popu-
lation sexuée diploide.

Les deux étapes (a) et () semblent nécessaires ; (@) n’est qu'une conséquence mathématique du
mode de reproduction étudié ; (b) est un processus biologiquement possible dont nous n’avons chez Pani-
cum aucune mesure de son intervention réelle. Il s’agit 12 d’un théme d’expérimentation. I! est [ié au taux
de production d’oosphéres non réduites par une forme diploide sexuée ; ce taux est d’environ 1 ©/4 chez
Botriochloa, HARLAN et al. (1970).

La justification du schéma I est ainsi esquissée, elle nous donne une chaine possible d’événements
qui rendent compte des observations relatives aux populations de Korogwe.

Aucun processus biologique irréalisable n’est supposé ; les événements o et f n’ont pas a étre
récurrents (ce que nous ne pouvions guere mettre en évidence pour § sans 'utilisation de modéles mathé-
matiques), ils peuvent étre trés rares, voire uniques, comme des mutations naturelles.

PREMIERE PHASE DE DISPERSION

La structore allogame présente donc une certaine viscosité an voisinage de la population sexuée,
viscosité due au taux de sexualité et aux tétraploidisations récurrentes. Hors de ce contact direct, le poly-
morphisme allogame, privé de ces deux processus d’entretien, ne se maintient ni ne se recrée.

Ainsi les populations environnantes apomictiques, de la méme famille phénotypique que celle de
Korogwe, sont-elles monomorphes ou d’un polymorphisme simple, construit sur deux ou trois phéno-
types ; telles que nous les avons décrites. '

La variabilité de la population apomictique de Korogwe est transposée en un halo de populations
de structure asexuée dont I’ensemble constitue les étapes d’un tri des phénotypes produits par la structure
allogame des populations centrales.

~ Dauns ce milieu, variable dans son ensemble mais sans microhétérogénéité i I'échelle des populations,
les polymorphismes simples construits sur quelques phénotypes dominants peuvent &tre interprétés a
I'aide des modéles d’évolution en apomixie absolue décrits. ,

La mise en évidence de polymorphismes construits & partir d'interactions compétitives (nous

avons vu qu’ils pouvaient &tre stables avec des interactions (+, +) et (+, —)) a été faite pour des plantes &
7
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autogamie quasi stricte (ALLARD et al. 1970). Une expérimentation est en cours pour tester la validité de
cette hypothése dans le cas des Panicum maximum.

Cependant, prés d’une source de variabilité, et avec des phénotypes aussi voisins, le polymorphisme
dans cette zone nous semble plutdt de nature transitoire. Ces phénotypes peu éloignés sont encore suscep-
tibles de se recombiner et de produire des hors-types, hybrides adaptativement valables,

REORGANISATION DE LA VARIABILITE A PARTIR
DE TAXONS VOISINS

Au cours des différentes phases de conquétes de territoires, des représentants de taxons voisins
peuvent se retrouver dans un méme peuplement, commme & M’Gwakaethe, ou dans la région de Tengeru.

Des milieux humainement remaniés, ou de passage, peuvent favoriser I'entretien de petites hétéro-
généités qui permettent l'installation et la survie de formes intermédiaires ou hybrides entre ces taxons
(les types C par exemple).

Ces taxons peuvent &tre genethuement peu éloignés ou méme des formes extrémes, spécialisées,
d’une méme différenciation évolutive. Ils auront cependant acquis des fonctionnements coordonnés dis-
tincts de certaines parties de leur génome, et des structures ne permettant que 'autosynthése et assurant la
stabilité allotétraploide des hybrides. L'histoire de I'installation et du renforcement de leur apomixie
peut avoir été différente et avoir intéressé d’autres structures génétiques ou d’autres duplications des
mémes structures ; et ce d’autant plus aisément que les perturbations biochimiques qui conditionnent la
mise en route vers I'embryogenése des cellules du nucelle peuvent &tre trés simples, si I’on considére les
données de la régénération A partir de cultures cellulaires et I'induction chimique de Papomixie (}).

L’hétérogénéité des sources géniques de réalisation de I’apomixie va se traduire par une variabilité
du taux de sexualité dans les hors-types des types C, et ce d’autant plus alsement si des modificatenrs sont
plusieurs fois intervenus dans le renforcement progressif de "apomixie.

Ces taux de sexualité peuvent atteindre alors 50 ¢/ permettant des hybridations nombreuses avec
les taxons parentaux et les diverses formes dérivées. Cette réacquisition partielle de la sexualité va per-
mettre le mixage et le découpage. grice & des back-cross naturels successifs, par groupes géniques, des élé-
ments différenciés des génomes parentaux.

Une recombinaison intense, mettant en cause I'intégralité des deux génomes a lieu par le biais des
polyhaploides. Ceux-ci sont évolutivement transitoires ; ils peuvent n'étre déficients que par leur gaméto-
genése male. Ils peuvent donc étre réabsorbés, par des processus de type (I), au niveau tétraploide, avec
tous les éléments nouveaux de recombinaison qu’ils représentent. La diversité et I'imbrication de phéno-
types observés autour de ces points d’hybridations privilégiées témoignent de I'efficacité de ces recombi-
naisons.

Dans le groupe Botriochloa dichantium, quelques dihaploides se sont révélés fertiles et sexués. Nous
ne pouvons exclure cette possibilité chez les Panicum bien que nous ne les ayons pas observé a ce jour. Ceci
permettrait d’entretenir et de recréer plusieurs noyaux diploides sexués tels que celui de Korogwe. Nous
voyons cependant que la variabilité du taux de sexualité observée chez les types C permet la réacquisition et
I'exploitation des avantages de la sexualité au niveau tétraploide.

La sexualité n'y est cependant qu’assez éphémére, la trés large majorité des types C ayant le taux de
sexualité commun aux deux taxons ; elle sert au brassage et 4 la réorganisation des pools géniques, et les
types nouveaux sont encore une fois dispersés en régime apomictique.

Seul le retour & I’état diploide semble créer une barriére au pouvoir de pénétration de 'apomixie,
et préserver durablement la sexualité intégrale.

(1) Traitement par substances de croissance (SHIATANI 1966) (cf. CompEs 1972).
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DEUXIEME PHASE DE DISPERSION

Les mémes processus que ceux de la premiére phase de dispersion aboutissent & la dispersion et
au tri sélectif de ces nouvelies formes. A ce large éventail de phénotypes correspond un large éventail de
milieux possibles. Des vagues de colonisation successives poussent & une propagation de plus en plus loin-
taine ; dans les zones encore peu éloignées des points créateurs de variabilité, plusieurs types occupent les
différents sites disponibles, les structures compétitives sont responsables dans des milieux assez semblables
d’alternances de populations monomorphes différentes ou de populations polymorphes simples (région
d’Amboselli).

Dans les zones plus marginales de la propagation, un type s’installe et évolue finement en lui-méme.
L’apomixie ne laisse plus place qu’a des modifications quantitatives restreintes intéressant le génome lui-
méme ou son expression (processus efficace 4 ce niveau d’adaptation et réellement constaté).

La spécialisation et I'isolement des modes de régulation peuvent enfin devenir considérables entre
types constitués par des morceaux distincts de génomes des taxons originaux, du fait de ces adaptations
étroites. Lorsque de tels types sont fortuitement réunis dans un méme milieu (introductions successives
en Cote d'Ivoire par exemple), ils ont perdu tout pouvoir d’hybridation, essentiellement parce que leurs
régulations ne peuvent étre complétement compatibles ni complétement distinctes. Ils ont trop d’éléments
communs pour réaliser des allotétraploides équilibrés, mais ils sont trop distincts pour que leurs hybrida-
tions soient viables.

Aucune recréation de variabilité n’est concevable & partir de ces formes qui constituent alors de
véritables culs-de-sac évolutifs, les impasses traditionnellement décrites. Le maintien évolutif de ce grand
groupe des Maximae a lieu par vagues successives de colonisation, toutes issues des ceeurs du systéme que
sont les régénérateurs diploides et allotétraploides de sexualité.

Tout ’ensemble du systéme est en pulsion permanente, un mouvement ascendant dont les moments
fondamentaux de I’escalade évolutive sont la sexualité et sa négation, puis sa réacquisition & un niveau
supérieur, etc...

Le schéma II (fig. 49) essaie de résumer I'ensemble du systéme.
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CONCLUSIONS GENERALES

Nous voudrions conclure sur 2 plans distincts et tenter ainsi de justifier 'intérét d'une telle recherche
ol observations, expérimentations et théorie se mélent.

Les deux niveaux de conclusions sont les suivants :

1. Les analyses de I’évolution peuvent-elles rendre compte dans d’autres situations de systémes
analogues ? Cet exemple présente-t-il une quelconque généralité ?

2. Cette synthése peut-elle guider le travail de I’amélioration des plantes ?

1. L’évolution se réalise a travers des systémes de reproduction de plus en plus complexes. La
sexualité fut une nouveauté trés efficace. Le progrés acquis dans la variabilité s’exprime quand on compare
les différences de variations qui existent dans un clone et dans une espéce. La catégorie biologique espéce,
qui recouvre assez souvent celle du systématicien, semble une unité évolutive majeure. Cette impression
est bien souvent trompeuse et source d'incompréhensions. La plus petite unité évolutive est la population,
elle se situe au-dessous de I’espéce, et le systématicien a parfois abusivement subdivisé ’espéce biologique ;
les catégories évolutives au-dessus de 'espéce ne sont pas définies et le systématicien 14 encore nous induit
en erreur par le terme d’espéce appliqué & un ensemble d’individus liés par des systémes reproductifs
autrement complexes que la sexualité. '

Ainsi, que signifient espéce Panicum maximum (Jacq.), espéce Panicum infestum (Anders) lorsqu’on
analyse le systéme complexe, mais intégré, que nous avons tenté de schématiser ?

Nous ne cherchons pas ici 4 faire resurgir ce « serpent de mer » qu’est la définition de I’espéce, nous
voulons simplement souligner la correspondance nécessaire qu’il faut établir entre un systéme reproductif
donné (pris dans un sens trés large) et une catégorie systématique.

Le systéme reproductif construit sur le couplage de la sexualité et de I'apomixie, a travers différents
niveaux de ploidie constitue-t-il un type unique pour sa transcendance du niveau spécifique ? Il ne nous
semble pas.

Considérons I'autogamie quasi-absolue ; prise isolément, elle semble tout aussi peu créatrice de
variabilité, et d’aussi peu d’avenir évolutif, que 'apomixie ; elle réalise la fixité sur le mode homozygote,
alors que "apomixie la réalise sur le mode hétérozygote. Un systéme génique capable d’entrainer 1'autoga-~
mie diffuse dans une population allogame aussi inéluctablement que les génes d’apomixie (FISHER 1943)
et 'on trouve cette méme situation qu’une faible valeur sélective externe est le fruit d’une évolution interne
sans avantages sélectifs. Nous avons montré mathématiquement comment I'autogamie et I'apomixie
n’étajent pas compatibles et que de ces deux systémes uniparentaux, le premier acquis par la population
évingait autre, et c’était une constatation de STEBBINS (1950) que les ancétres des apomictiques sont des
allogames, souvent méme auto-incompatibles. Cette analogie peut &tre poussée plus loin, jusque dans les
phases les plus créatrices de variabilité. Méme les autogames diploides quasiment stricts ne paraissent
pas figés (PERNES 1972 rapportant les travaux de ALLARD ef al.).

C’est cependant avec des formes allopolyploides autogames (par exemple le blé et le café Coffea
arabica) que le systéme autogamie quasi-stricte va acquérir cet intense pouvoir de création de variabilité
et de tri qui faisait I'efficacité de 'apomixie. En effet I’allopolyploide autogame acquiert de fagon fixable
(& Tétat homozygote) un hétérosis inter-génome ; les meilleures lignées peuvent étre efficacement triées
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et sans affaiblissement sélectif qu’accompagnent les degrés élevés d’inbreeding. Le systéme, au lieu de
clones hétérotiques puissants, diffuse des lignées vigoureuses et stables & hétérosis horizontal, intergénome.

L’analogie sera compléte quand on aura vu les processus créateurs de variabilité. Ici encore deux
sources de variations :

(a) la récurrence sur les formes diploides sexuées allogames,

(b) la libération de recombinaisons intergénomiques qui ont lieu lorsqu’il existe des appariements
partiels entre génomes (présence de tétravalents occasionnels).

L'effet de ces libérations de variabilité est quelque peu entretenu et prolongé par le taux, faible,
d’allogamie qui fonctionne en quelque sorte comme le taux de sexualité facultative. Nul étonnement alors
A constater dans les populations & autogamie quasi-stricte une forte rétention d’hétérozygotic manifestée
par une variabilité intrafamille (ALLARD ef al. 1968, PErNEs 1972), nulle surprise 4 constater la forte diver-
sification des Stylosanthés en Australie (Bogpan C. V.), malgré leur autogamie et le faible effectif introduit.
Combien de « mutations » de Coffea arabica, produisant d’emblée des types valables, ont été produites a
partir de [origine yéménite que I'on connait si restreinte !

Ce systéme est ainsi parfaitement analogue & celui des Maximae ; il ne sert 4 rien de considérer
Coffea arabica indépendamment des formes diploides. Contrairement aux Panicum, c’est la forme tétra-
ploide qui est la moins représentée, preuve que la mise en place du systéme est plus récente (au moins en
unités de générations) ?

Mais le systéme apomictique n’implique pas la rareté des diploides qui sont nombreux et variés chez
Botriochloa dichantium et chez Paspalum notatum (BURTON).

Ainsi I’étude de I’évolution et de I'amélioration de Coffea arabica ne doit pas étre séparée de toutes
les formes diploides que les systématiciens séparent si mal (n’est-ce pas encore un argument de leur appar-
tenance a une catégorie qui ne s’apprécie pas par le simple jeu de la sexualité 7)

L’idée de systéme reproductif complexe n’appartient pas au seul régne végétal. Lorsque S. WRIGHT
analyse I'évolution des populations subdivisées en demes, il essaie d’augmenter le « rendement » de la
sélection naturelle en séparant la création de la variabilité, de son tri. Les insectes qui alternent les cycles
sexués et parthénogénétiques, qui possédent certaines formes haploides concurremment aux diploides
ne réalisent-ils pas des systémes suprasexués de la mé&me importance ?

Notre collaboration 4 des travaux de génétique sur les nématodes (C. NETSCHER et J. PERNES 1971)
nous a également confronté & des ensembles inclassables (espéces) de formes sexuées et parthénogénétiques.
L’évolution animale s’est interdite, & partir des batraciens, la progression par duplication globale de leur
génome, en acquérant le déterminisme chromosomique du sexe (OuNo 1970) dans la lignée des vertébrés.

Est-ce pour cela que notre attention scientifique n’a pas été assez attirée sur les systémes qui trans-
cendent la simple sexualité ol nous sommes relégués ?

2. Ce travail, enfin, nous voudrions montrer qu’il devrait étre I’outil de base de la préparation de
notre programme d’amélioration.

Notre objectif primordial était d’accroitre la sexualité des Panicum maxinum pour qu'une amélio-
ration génétique, autre gqu’un simple choix de clones, soit possible. Deux voies étajent possibles : la pre-
miére, progressive, consistait 4 analyser 'héritabilité du caractére taux de sexualité, et, s’il présentait une
variabilité d’origine génétique, d’entreprendre une sélection quantitative de ce caractére.

La seconde, directe, était de retrouver d’emblée des formes sexuées utilisables (celles-ci devaient
&tre fort rares car elles n’avaient jamais été repérées dans les collections de Paricium maximum). Ces deux
voies, nous les avons explorées et 1a seconde s’est révélée la plus efficace.

Le pool diploide sexué a une valeur fourragére qui n’est pas trés en dega de nos meilleurs tétraploides
apomictiques, et il constitue une bonne base de départ pour une amélioration classique.

I1 est cependant désirable d’exploiter la richesse des collections des formes tétraploides apomictiques
dont les recombinaisons peuvent étre prometteuses. C’est alors que le schéma évolutif que nous proposons
devient un fil conducteur.

l° Les tétraploidisations artificielles constituent les relais d’hybridation.
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20 Les tétraploides sexués ne pourront &tre conservés que par clonage, et leur manipulation en
pollinisation libre ne pourra étre conduite qu’en isolement absolu de tout pollen apomictique (de par le
pouvoir de diffusion en soi de I'apomixie).

30 Si I'apomixie est dominante, les hybrides tétraploide sexué x tétraploide apomictique seront
apomictiques et seuls les hors-types de ces hybrides manifesteront une disjonction pour la sexualité (dans
une faible proportion 1/16). Les descendances d’hybrides seront donc trés nombreuses pour pouvoir
exploiter des hors-types sexués intéressants. Les hybrides ne seront en eux-mémes utiles que comme
pollinisateurs récurrents des tétraploides sexués.

40 I ’hybridation de types apomictiques lointains ne sera généralement pas possible directement
(pas de hors-types hybrides entre les types I et II de Céte d’Ivoire).

11 faudra réaliser le rapprochement et la réunion partielle des génomes par étapes successives. Les
types C, chez lesquels on peut cette fois sélectionner pour le taux de sexualité, serviront de relais puisqu’on
a vu leur aptitude & se rétrocroiser avec les types maximum et infestum.

50 L'amélioration directe au niveau tétraploide apomictique est partiellement possible en recher-
chant des hors-types hybrides dans les descendances en interpollinisation libre des phénotypes trés proches
de la population apomictique & structure allogame de Korogwe.

6° Les phénotypes potentiellement aptes a se valoriser par compétition, en cultures mixtes, sont a
rechercher dans les zones d’un polymorphisme bien défini.

Nous ne prolongerons pas davantage la liste des expérimentations réalisables ; notre schéma permet
de présenter chaque fois une hypothése bien définic 4 éprouver. Le choix des phénotypes & hybrider se fera
rationnellement, et I'on peut définir pour chacun ce que ’on en attend.

Des séries d’expérimentations assurément improductives sont ainsi évitées et des protections parti-
culiéres du matériel végétal suggérées.

Une des difficultés que rencontre souvent ’améliorateur est de disposer facilement d’une connais-
sance compléte de sa plante. Nous espérons que I'assimilation des connaissances que nous avons mainte-
nant des Panicum maximum est aidée par ’ordonnancement évolutif que nous avons proposé.

Cela ne nous paraitrait pas une utilité négligeable de notre travail.
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