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Summary

Seed formation of Panicum maximum Jacq. is aposporous apomixis, as it happens in
many other species. This process of seed formation has been defined and a genetic control
studied from the point of view of population analysis.

We have studied the settlement of a gene allowing to development of unreduced embryo
sacs either by competition or by replacement of cells produced by macrosporogenesis. Such
a gene will always settle down in an unlimited population.

When apomixis is realized and selection absent, HARDY-WEINBERG law is disturbed
and genotypic frequencies reach equilibrium only asymptotically. Conclusions of fundamental
theorem of natural selection are modified and evolution under selective pressures does not
maximise population fitness, even when only one locus is involved. An other function of adap-
tive values is quasi-maximised in the neighbourhood of panmictic equilibrium. Facultative
apomixis acts upon population almost as linkage does.

Mathematical results are compared with biological facts and genetic structures of
Panicum maximum Jacq. populations are interpreted.

Résumé

Comme pour de nombreuses autres espéces, le mode de reproduction par graines
de 1'espéce Panicum maximum Jacq. est apomictique par aposporie. Les conditions biolo-
Ziques de sa réalisation sont définies et un mécanisme génétique de son contrdle est &tudié
du point de vue de 1'analyse des populations.

‘On envisage les possibilités d'installation d'un géne qui permet le développement de
sacs embryonnaires non réduits, soit par compétition avec les sacs embryonnaires réduits,
soit en remplacement des cellules issues de la méiose femelle lorsqu'elles dégénérent toutes,
Un tel géne s'installera toujours dans une population illimitée.

L'acquisition du mode de reproduction par apomixie facultative modifie 1a loi de
HARDY-WEINBERG, 1'équilibre des fréquences génotypiques en absence de sélection n'est
atteint qu'asymptotiquement. Les conclusions du théoréme de la sélection naturelle en sont
modifiées et 1'évolution en présence de pressions sélectives ne tend plus i rendre maximum
la valeur adaptative moyenne de la population, méme lorsqu'il s'agit d'un seul locus. Une auire
fonction des valeurs adaptatives est quasimaximisée au voisinage de 1'équilibre panmictique,
L'apomixie facultative agit sur la population de fagon un peu analogue au linkage.

Les résultats mathématiques sont confrontés avec les faits biologiques et les structu-
res génétiques des populations de Panicum maximum Jacq. interprétées,



Intr_oduction

PRESENTATION DE I’APOMIXIE PAR APOSPORIE
A LI’AIDE DE L’EXEMPLE PANICUM MAXIMUM (JACQ.)

Divers modes de reproduction sans recombinaison coexistent avec la sexualité dans
le monde végétal. De nombreuses espéces ont acquis, de fagon parfois quasi-exclusive, une
multiplication asexuée par formation de graines apomictiques par aposporie. Une revue de
certaines de ces espéces est faite par STEBBINS (1950). L'étude de ce mode de reproduction
a été particuliérement bien développée pour le complexe agamique Botriochloa dichantium
par HARLAN et col. (1964) et pour 1'espéce Paspalum notatum (Flugge) par G.W. BURTON
(1960). L.e Panicum maximum posséde également un tel mode de formation de graines
(WARMKE, 1954 ; PERNES et COMBES, 1969).

L'acquisition de ce mécanisme de production de graines apomictiques pose un certain
nombre de problémes évolutifs dont certains seront abordés ici, L'exemple du Panicum maxi-
mum nous permettra une description de 1'apomixie par aposporie. Ce schéma est trés général
parmi les plantes apomictiques et dépasse largement 1'exemple choisi.



La multiplication par graines de i’espéae Panicum maximum

Selon les deux références précédemment citées les caractéristiques essentiélles de
la formation de la graine chez l'espéce Panicum maximum sont les suivantes :

. pour une faible proportion des graines observées (2% environ des graines viables
étudiées tant & Porto Rico qu'd Adiopodoumé (Céte d'Ivoire), la reproduction est
sexuée, Ces caractéristiques restent inchangées de génération en génération, ‘méme
en prenant les 2% de plantes issues de reproduction sexuée.

. le reste des graines résulte du développement d'un sac embryonnaire non réduit qui
ne subit pas de fécondation. Ces graines ont rigoureusement le méme génotype que
la plante mére, Ce dernier mode de reproduction est désigné par 1'expression
"apomixie par aposporie",

Conditions du déveloi)pement de I'apomixie par aposporie

Le développement d'un sac embryonnaire non réduit peut avoir lieu soit conjointement
au développement d'un sac normalement réduit, soit en remplacement si toutes les cellules
issues de 1la méiose femelle dégénérent. L'obtention de graines apomictiques résultera dans
le premier cas d'une compétition défavorable aux sacs embryonnaires réduits, dans le second
cas de leur remplacement.

Pour les clones de l'espéce Panicum maximum étudiés, la stérilité a la méiose, tant
méle que femelle, était assez élevée, le taux de production de sacs embryonnaires réduits ne
dépassant gueére 25% dans les meilleurs cas. Cependant la proportion définitive de graines
sexuées (2%) est bien inférieure A celle rendue possible par le taux de réussite de la méiose
femelle.

Plusieurs explications sont possibles :

~ une partie des graines issues de reproduction sexuée sont 1étales par suite de réassortiments
génétiques désavantageux ;
~ les sacs embryonnaires réduits sont concurrencés dans 1'ovaire par les sacs embryonnaires
non réduits, meilleurs compétiteurs. Des ovaires contenant plusieurs sacs embryonnaires
ont été observés et des graines & embryons doubles (2% des graines germées) donnent des
plantules qui peuvent &tre ou non identiques. Il existe donc vraisemblablement une certaine
compétition entre sacs embryonnaires 4 l'intérieur de l'ovaire ;
~ l'espéce a un taux d'autoincompatibilité élevé, ce qui, selon STEBBINS (1950), est généra-
lement le cas dans les complexes apomictiques et chez leurs parents, Les observations de
PERNES et COMBES (1968) ont eu lieu sur des descendances autopollinisées. Les observa-
tions de WARMKE concernaient des descendances obtenues en pollinisation libre ; la situation
peut cependant étre équivalente & une autopollinisation parce que :
. les clones laissés en champ polycross différaient considérablement pour leurs heures
d'anthése qui ne se recouvraient pas ;
« le développement de la graine nécessite une fécondation de 1'albumen, 1'autopollen
intervient donc et entre en compétition avec les éventuels pollens étrangers sur les
stigmates.

Les données fondamentales du schéma de réalisation de 1'apomixie sont donc essen-
tiellement :
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a — une stérilité partielle de.la méiose femelle 5

b — le développement sans réduction d'un sac embryonnaire & partir d'une cellule du
nucelle ;

c*~ une autoincompatibilité limitant 1'exploitation des sacs embryonnaires réduits en
régime d'autopollinisation,

La donnée a. peut éventuellement ne correspondre qu'a une faible valeur compétitive
des sacs issus de méiose. '

Leur réalisation simultanée peut paraitre hautement improbable. L'hypothése de tra-
vail suivante a pour 1'espéce Panicum maximum une vraisemblance suffisante pour justifier
quelques développements théoriques. De plus, elle permet d'ordonner convenablement les re-
cherches biologiques en cours.

Panicum maximum, de nombre chromosomique 2n = 4x = 32 est un autotétraploide.

Des diploides (2n = 16) ont été découverts (prospection D, COMBES et J. PERMES, 1967, 1969),
"Ils sont rares et entiérement sexués. L'état diploide est observé plus souvent chez Botriochloa
et Paspalum notatum, mais i cela prés la situation est semblable 4 celle du Panicum maximum,

Un schéma évolutif vraisemblable conduisant & la réunion des conditions a, betc
est le suivant : 1'autotétraploidisation d'un élément diploide crée une plante plus vigoureuse
gui s'installe ; les accidents chromosomiques fréquents & la méiose des autotétraploides crée
la stérilité partielle exigée (condition a), l'autoincompatibilité (condition e¢) peut étre sim-
plement héritée du parent diploide ; le seul événement nouveau sera donc l'apparition d'un fac-
teur qui permette le développement sans réduction d'un sac embryonnaire (condition b).

Les problémes qui seront abordés sont donc les suivants :

-— quelles sont les possibilités d'installation d'un facteur mendélien (géne) dont la présence
permet le développement de sacs embryonnaires non réduits ?

— comment évolueront les fréquences géniques et 1a valeur adaptative d'une population ayant
acquis ce mode de reproduction,?

* Les modeéles utilisés seront explicités au niveau diploide afin d'obtenir des calculs
plus simples. Ceci ne modifie pas le sens biologique des conclusions. En outre, en ce qui
concerne 1'évolution des fréquences géniques d'une population ayant acquis 1'apomixie, les
résultats seront directement valables s'il s'agit d'autotétraploides anciens et d'amphiploides.

* La donnée ¢, du schéma n'est pas indispensable pour justifier la faiblesse du taux de descendances
sexuées. Outre sa vraisemblance elle permet une description unique de 1'apomixie facultative et de
1'apomixie stricte.

Une population créée grice i Ia colonisation par une seule plante d'un nouveau milieu sera un unique
clone pour laquelle l'apomixie sera absolue du fait de 1'autoincompatibilité., Une population
polymorphe ot les conditions a et b se sont réalisées aura une apomixie facultative, le taux
de. reproduction sexuée pouvant y atteindre le taux de production de sacs réduits du fait de la présence
d'allopollinisateurs. '

La donnée c. permet ainsi la construction de modéles assez généraux ; de plus on peut en éprouver
expérimentalement la validité biologique.
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Diffusion, dans une population d'effectif illimite,
en abscncc de sclection, d'un allele permettant
le developpement de sacs cmbrvonnalrcs non reduits

Compétition ou remplacement des sacs embryonnaires

Dans le cas ol le développement de sacs embryonnaires non réduits a lieu en
remplacement des sacs embryonnaires réduits dégénérés, 1'apomixie ne paraitra pas
allélique de la sexualité *, En effet, si 1'aptitude 4 développer des sacs non réduits est contré-
lée par un géne, celui-ci ne se manifestera que s'il y a une stérilité méiotique femelle. En
absence de cette stérilité la plante sera normalement sexuée méme si elle posséde cet alléle,

Dans le cas ol 1'apomixie résulte d'une compétition entre les deux types de sacs,
la sexualité compléte paraitra allélique de 1'apomixie puisque, si l'alléle permettant le déve-
loppement de sacs non réduits n'existe pas, les sacs réduits se développent normalement.

* Cette situation, assez vraisemblable chez Panicum maximum, correspond peut-é&tre 4 ce qui est obser-
vé dans le complexe Botriochloa Dichantium (ci‘_ JR.HART.AN et coll, 1‘)64)=
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Dans le cas de l'apomixie par remplacement, le taux de sexualité de 1'apomixie
facultative sera 1ié au taux de stérilité méiotique femelle. Dans le cas de 1'apomixie par
"compétition' des sacs embryonnaires, le taux de sexualité sera lié 4 la proportion de sacs
réduits qui sont mauvais compétiteurs (I'aptitude & la compétition pourrait d'ailleurs étre
contrélée géniquement).

CAS DE I’APOMIXIE STRICTE

On suppose, lorsque le caractére "développernent de sacs embryonnau‘es non réduits"
se manifeste, que la plante ne produit plus de sacs réduits (ceux-ci étant supposés éliminés
par les sacs non réduits). Ceci revient & réduire 1'apomixie 4 la donnée b. de 1'Introduction.
Le caractére ne confére en lui-méme aucun avantage ni désavantage sélectif ; 1a plante apo-
mictique produif autant de descendants & la génération suivante que la plante sexuée.

Rien ne permet a priori d'augurer de la dominance d'un tel facteur,

Modeles a apomixie dominante

Générations discontinues

Soit A 1'alléle dominant qui confére 1'apomixie. A la génération n les trois génotypes
AA, Aa et aa sont présents dans la population avec les fréquences suivantes :

Tableau I
Phénotype Génotype Fréquence
(A) apomictique AA P,
(A) apomictique Aa 2Qn B, +2Q,+R,=1
(a) sexué aa R,

La génération n + 1 est constituée & partir des gameétes méiles et femelles dont les
fréquences sont décrites ci-dessous :

Tableau II
Gamétes méiles. | Fréquence |[Gamétesfemelles| Fréquence
A P, +Q, A 0
a Q, +R, a R,
AA P,
Aa 2Q,

On suppose 1'union au hasard des gamétes, La fréquence des trois génotypes a la
génération n + 1 est alors donnée par :

AA Pn+1 = B
A?" 2Qq 41 = 2Q, + R, (B + Q)
aa R = R, R, + Qp)

14



(1]

puisque la pollinisation des plantes apomictiques AA et Aa permet le développement de sacs

1
embryonnaires non réduits (gamétes femelles AA ef Aa) sans gu'il y aif fécondation, Le géno-

type Aa est obtenu 4 la fois par développement sans fécondation de 1'oosphére non réduite Aa
et par la fécondation de l'oosphére réduite a par un gameéte méile A.

La fréquence des génotypes AA est stable B . = B = P, La Iréquence des plantes
sexuées (génotype aa) devient : .
R, (-F, + R,) ) 1-B, - R,
Rp41 = 3 puisque Q, = ——

La relation de récurrence [1] admet deux points d'équilibre :

R =20 équilibr stable pour lequel la population est entiérement apomicti-
que (P de génotypes AA; 1-P de génotypes Aa)
R = 1 équilibre instable pour lequel 1a population est entiérement sexuée

Q12T e

S5'il apparait un ¢

A la p 5 ra finalement entiérer iE'uL
apomictique, tous les gén otype d vena nt Aa, et ce bien qu"aucun avantage sélectif ne s
donné 4 priori au phénoty o ¥

LRV | P
1, Celle~Cl o

&
5
'D
5
w"J
‘:."
Q
C:
'D

La fréquence de 1'alléle A tend vers (1+P)/2. 8"l est apparu sous la forme d'une seule
mutation & 1'état hétérozygote, quelle que soit sa fréquence de départ, il se stabilisera 4 la
fréquence 1/2. Dans ce cas, tous les genotypes étant Aa toute mutatmn réverse rétabht la

A - 1 LAY A

sexuante de 1'individu bien qu elle soit récessiv . En: bSE"lC
pourra se propager dans la population.

Q
1)
e
P
@
Q
fan
[N
o
=
=
<I
Ia}
,_.
Cl"
-
(4]
4]
-
—
o

Afin d'obtenir une indication plus précise sur la rapidité avec laquelle la diffusion du
géne A a lieu dans la population nous recherchons I'analogue continue de 1'équation [1f . Les
caractéristiques des génotypes, I'union au hasard des gamétes, la non limitation de 1'effectif

....... nt idanticdiinag on adalo nrae

de la puyu;.auuu, J.a. pr oduction des nouveaux 5:11U|.ypco, SO iGentijues au moaeie pr C\,édcut.

A l'instant t, les frégquences des divers génotypes sont :

AA  PQ)
A G TaYZAY Y ATEE Ta YA TS = Y2 5 e 1
ada awgiL) L)+ ait) T Dy = e
aa R(t)

Dans I'intervalle de temps, (t, t+dt) une fraction de la population égale & dt disparait

e
iy Y3 o
a

suivant les proportions P(t)dt, 2Q(t)dt, R(t)dt de AA, Aa et aa respectivemen

* Ce résultat est 4 rapprocher ‘de celui obtenu par FISHER (1941) o 1'alléle G qui tend & rendre la
plante uniquement autogame s‘implante intégralement dans une population au départ normalement
allogame.
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immédiatement remplacés, dans le méme intervalle (t, t+dt), proportionnellement aux fré-
quences des génotypes créés par 1'union au hasard des gamétes. Ainsi :

AA< P{t+dt) = P(t) (1-dt) + P(t)at =P(t) = P

Aa 2Q(t+dt) = 2Q(t) (1-dt) + 2Q(t)dt + R() [P®) + Q(t)] dt
disparus  apomictiques fraction issue
de croisement

aa  R(t+dt) = RE) (1-dt) + R@t) [RE) + Q)] dt

disparus fraction issue de croisement

Ici encore la proportion de génotypes AA est constante, égale &4 P. Etudions la va-
riation de la proportion des sexués (génotypes aa) :

Rt+dt) - R(t) = R®) [-1 + RE) + 1-P(t) -RE)] dt

puisque
2Qt) = 1 - P{t) - R{t), d'on

dR(t) _ L Rpe)[t + P® - R®].

dt 2
Puisque P(t) est une constante, posons u = 1 + Pit)=1+P ;;u € (1, 2).
L'analogue de 1'équation de récurrence [1] est :
drR(t) _ 1 5
[2] & -7 R() [u R@)].

Puisque u - R({t) > 0, Vt, la proportion de génotypes sexués ne peut croiire ; elle
décroit sauf pour R(t) = 0 (les éléments sexués ont disparu), et R(t) = 1, (le géne A n'est
pas apparu). Seul 1'équilibre R(t) = 0 est stable.

L'équation [2] est une équation différentielle du premier ordre 2 variables séparables,

[ dR(t) = -1 [ dt
R{) (@-R(@) 2 )

d'o R(t) :
-u

R() = =
1-Ce 2

C est une constante d'intégration ;l'origine des temps étant arbitraire, celle-ci peut
étre choisie pour que C = -1, d'ol

[] RE) = — g —

1+e2"

Quelles que soient les valeurs initiales P(t), Q(t), R(t), il existe une courbe
d'équation [3] qui sera la courbe d'évolution de la population puisque u est donné avec
Pt) =P :u=1+P. -

Pour u donné le maximum de R est 1 - P = R,. On peut choisir 1'origine des temps
pour que R (0) = Ry. L'équation [3] devient alors :

16



(4]

R(t) = L

L4 encore le géné a ne disparait pas, sa fréquence tend vers RO/Z.

Remarquons enfin que ces modéles, sans sélection, conduisent & une variation des
fréquences géniques du seul fait du mode de reproduction étudié.

Modeles a apomixie récessive

Générations discontinues

ADésignons par S l'alléle responsable de la sexualité ; les génotypes SS et Ss donnent
des gamétes femelles réduits subissant la fécondation normale, ss est apomictique tous les

sacs embryonnaires sont de type non réduits, la pollinisation permet le développement de 1'em-
bryon sans fécondation.

A la génération n les fréquences des génotypes sont :.

sexué SS B
sexué Ss 2Qn
apomictique ss R,

Les fréquences des gametes sont :

Tableau I11

Gameétes miles Fréquence ||Gametesfemelles| Fréquence

S "B, + Q, S B +Q,
Qn + Rp. 8 1 @
ss Rp

On admet que 1'union des gamétes a lieu au hasard pour constituer la génération sui-
vante. Les fréguences des divers génotypes i la génération n+1 sont alors :

sS Poyq = (B .+ Q)
s 24, = (B +Q) @@, +R) = ® +Q) (1-F)
ss R,

ne1 = Bn + @y @, + Ry).

Les fréquences des trois génotypes varient ; celle des plantes apomictiques augmente

a chaque génération de la fraction @, @, + R,).

La fréquence de 1'alleéle sexué S est 4 la génération n+1 :

Brat * Quar = @B + Q) (1-50), a-Bp)<t, vR, o, 1] .
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La fréquence de 1'alléle sexué S décroit constamment. Les positions d'équilibre
sont, pour la fréquence génique :

— P +Q
- Q + R

0 toute la population est apomictique, équilibre stable ;

0 équilibre instable, toute la population est sexuée SS.

L'équation de la fréquence des gameétes S ne donne comme condition d'équilibre que
R = 0, mais l'invariance des frégquences des génotypes impose enoutre P =1, Q = 0.

Dans le cas ol 1'apomixie est déterminée par un géne récessif, si ce gére existe dans
la population celle-ci deviendra entiérement apomictique, 1'alléle S sera éliminé (alors qu'il
&tait indéfiniment conservé, mais masqué-dans le cas de ’apomixie dominante).

Comparons les accroissements de fréquence des génotypes apomictiques dans le cas
de 1a dominance et de la récessivité du caractére apomictique :
— apomixie dominante, fréquence des phénotypes apomictiques (A) :
2Qp 41 + Piy = ZQn + By + Ry (Pn + Qn)
variation de fréquence ,
A (A), des phénotypes apomictiques en une génération :
A @A) =R, ® + Q)
— apomixie récessive, fréguence des phénotypes apomictiques (s)
Rn+1 = Rn + Qn (Qn + Rn)
A) = Q, Q, + R
A chaque génération dans l'un et l'autre cas la variation est proportionnelle i la
fréquence de 1'alléle apomictique de 1a génération précédente ; au génotype sexué dans le cas
de la dominance et au génotype sexué hétérozygote dans le cas de la récessivité, En début
d'installation de A ou s, & fréquence égale de 1'alléle apomictique, 1'accroissement de fré-
guence des plantes apomictiques sera plus rapide dans la situation dominante que dans la si-

tuation récessive. En effet, sil'alléle A ou s apparait par mutation, au taux p (y.z étant
négligeable) :

cas de la dominance

Rn = 1-2p _
AA) = (1 - 2!1.)'1.'2!1.
By + Qn = Qy = p
cas de la récessivité
Qp = p
Als) = p2

@Qn + Ry) = Q =

Dans une population d'effectif limité les chances d'installation de 1'alléle apomictique
seront beaucoup plus faibles s'il est récessif que s'il est dominant,
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Temps continu (recouvrement des générations)

Lies conditions du modéle sont équivalentes a4 celles du paragraphe précédent i cela
prés que les générations ne sont plus discontinues. Les proportions des génotypes 4 l'instant t
sont :
’ sexué SS P(t)
sexué Ss 2Q(t)

apomictique ss Rl(t)

On suppose qu'une proportion dt d'individus disparait de la population dans 1'intervalle
de temps (t, t + dt) et qu'ils sont remplacés proportionnellement aux fréguences obtenues par
union au hasard des gamétes du tableau I1I. Les fréquences.des génotypes a l'instant t + dt

sont alors :

P+dt) = [P@®)] [1-dt] + [P + Q®)]2 a
2Q@E+dt) = 2Q¢t) [1-dt] + [P@) + Q)] [1-P®)] dt
R(t+dt) = R(t) [1-dt] + [R®) + Q@®)] Q@ + R®)] at.

On obtient le systéme différentiel suivant :

Pl - o+ - PO
__ngét(ﬂ = P®.+ QW] I-Pw] -220)
dgt(t) = Qi) [Q®k) + RO®] .

dR(t)/dt est toujours positif sauf si Q(t) = 0, cas ob il n'existe pas d'hétérozygotes Ss.
R (t) est donc constamment croissante.

La variation de iréquence du géne S est donnée par :

4@+ u] - -2 gy

P(t) + Q(t) décroit sauf si P(t) + Q(t) = 0, (S n'existe pas dans la population) ou R (t) = 0,
(pas de génotype ss). Pour que cette derniére condition corresponde 4 un équilibre il faut que

dR(t)/dt = 0 et donc Q(t) = 0 (le géne s n'existe pas dans la population).

Les résultats sont qualitativement identiques 4 ceux du modgle discontinu.
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Counclusions relatives aux modéles d’apomixie absolue

Dans une population d'effectif illimité, ou l'union des gamétes se fait au hasayd, en
absence de toute sélection favorable & 1'alléle responsable de 1'apomixie absolue, si celui-ci
apparait, la population se transformera de telle sorte qu'elle devienne homogéne pour le phé-
notype reproduction par apomixie absolue,

Si 1'alléle responsable de I'apomixie absolue est dominant, sa fréquence se stabilisera
aux environs de la valeur 1/2, la population sera, dans sa quasi-totalité, constituée d'hétéro-
zygotes et toute mutation réverse fera réapparaiire chez un individu la sexualité.

8'il s'agit, par contre, d'un alléle récessif, celui-ci atteindra la fréquence 1 et la
vopulation sera entiérement homozygote, apomictique,

La transformation de la population est beaucoup plus lente pour un géne récessif,

CAS DE L’APOMIXIE FACULTATIVE

Ce modeéle se rapproche davantage de la situation décrite pour l'espéce Panicum
maximum. On suppose que le phénotype apomictique produit deux sortes de sacs embryonnaires
{ou d'oosphéres) : les sacs non réduits qui se développent sans fécondation de 1'oosphére avec
une fréquence (1 - k) et les sacs réduits dont le développement de 1'oosphére en embryon exige
une fécondation normale, avec une frégquence k.

Ce modele est plus réaliste puisque 1'étude cytologique des sacs embryonnaires a
montré qu'il existe des sacs réduits normaux avec une fréquence k dont une valeur moyenne
est 25%.

Comme dans les modéles précédents on suppose : l'uniformité et la stabilité du milieu,
une population d'effectif illimité, 1'absence de pressions sélectives différentielles entre les
génotypes qu'ils soient ou non porteurs de 1'alléle apomictique et 1'union au hasard des gameétes.

Viodeles a apomixie facultative dominante

Géuérations discontinues
Chaque plante produit le méme nombre de graines (compétition)

On désigne par A 1'alléle qui permet le développement de sacs embryonnaires non
réduits. A la génération n les fréquences des génotypes sont les suivantes :

AA génotype produisant 1-k sacs non réduits, k sacs réduits B,
Aa génotype produisant 1-k sacs non réduits, k sacs réduits 2Q,
aa génotype ne produisant que des sacs sexués Rn

Les gameétes produits par cette génération sont :
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Tableau IV

Gameétes méles | Fréquence || Gameétes femelles| Fréquence
A R-. + Qn AA (1 "k) PI"I
a Qn + Ry Aa 2(1-k) Qn
k(B + Qp)
a kQ, + R,

Leur union au hasard conduit aux fréquences des génotypes suivantes i la génération
n+1:

Pn+1 =k (Pn + Qn)z + (l-k)Pn

i

2Qn+1 = (B + Qn) [2k @, + (L+KR,] + 2(1-K)Q,

Rn+1 = @, +R,) &Q, + Ry).

La fréquence de 1'alléle A i la génération n+l1 est :

Bigr + Qpyr = B + Qn) 1+ 1_55 Rn.) .

Puisque (1-k)R/2 est> 0 pour k€[0, 1[, et R, €]0, 1], la fréquence de 1'alléle
A augmente indéfiniment. Les valeurs d'équilibre sont obtenues pour :
P + Q = 0 A n'existe pas dans la population, ; équilibre instable ; populatlon sexuée

R

0 1'alléle a n'existe plus 4 1'état homozygote, et pour que ceci soit une
valeur d'équilibre il faut que a disparaisse complétement de la population

S8i k = 1 il n'existe pas de différence entre les alléles A et a, la population est
sexuée et stable, c'_est le cas banal. Si k = 0 on retrouve la situation de 1’apomixie absolue
dominante.

Conclusion : S'il apparait dans la population un alléle qui permette le développement de "
sacs embryonnaires non réduits en compétition partielle avec les sacs embryonnaires réduits,
cet alléle se fixera dans la population qui sera horhogéne pour le mode de reproduction apo-
mixie facultative et ce en absence de toute sélection défavorable 4 la reproduction sexuée.

Les génotypes sexués ne produzsent pas le méme nombre de graines que les autres
. (remplacement)

Le modéle précédent suppose, pour ne pas faire intervenir de sélection contre les
génotypes sexués, que:'chaque plante produit le méme nombre de graines ; I'apomixie facul-
tative résulte d'une proportion k de sacs embryonnaires réduits meilleurs compét1teurs que
les sacs non réduits.

On considére maintenant le mécanisme de remplacement, les génotypes qui ne portent
pas 1'alléle du développement de sacs non réduits ne produisent qu'une fraction k de graines.
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Ainsi 4 la génération n les fréquences des génotypes sont :
AA apomictique facultatif (1 -k) sacs non réduits, k sacs réduits B,
Aa apomictique facultatif (1 -k) sacs non réduits, k sacs réduits 2Q,

aa sexué k sacs réduits. R,

Les fréquences des gamétes produits par cette génération sont :

Tableau V

Gameates méles | Fréquence | Gamétes femelles| Fréquence

(1-k)E,

A B+ Qn Ad 1-(1-0R,
-k

a . Q, + R, Aa _%S_I(T)l?ﬁfn

A k(__P? ‘i' Qn)

k

Qn+ Ry)
a T-(1-FR,

Par union au hasard des gamétes les fréquences des génotypes de la génération
suivante sont : ]
(1-K)B + k(B + Qn)?

I:.n +1

1-(1-kR,
20 o 21-XQ, + 2k(B, + Q) Q, + Rp)
n+l T 1-(1-KR,
k(Q, + Rn)?

Bnt1 = =7 (1-DR,

La fréquence de 1'alléle A i la génération n +1 est :
, B + Q
Bivr + Quuq = 1:‘ 1-BR,

puisque 0 <1-(1-k)R, <1 pour k € _[0, 1[, et R, -C] 0, 1]', la fréquence du géne A
augmente de génération en génération. Les valeurs d équilibre sont :

"P +Q = 0 A n’existe pas dans la population, équilibre instable.

R = 0 il n'existe pas de génotyope aa, et pour que ce soit une position d'équili-
bre il faut, en outre, que a ait complétement disparu dela population et
1'équilibre est stable,

La valeur k = 1, sans intérét, correspond i 1'identité d'action des génes A et a et 4 1'absence
de stérilité.
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La comparaison des deux modéles : chaque plante produit le méme nombre de graines,
d'une part, etles génotypes sexués ne produisent pas le méme nombre de graines que les autres,
d'autre part, montre que la fixation de 1'alléle permettant le développement de sacs embryon-
naires non réduits est comme, il fallait s'y attendre, plus rapide dans le second cas, On a
en effet :

(B + Q) (+155R)

W

Compétition Py + Ry

1

Remplacement P,.1 + Qp41

By, + Qp) [1+(1-k)R,, +;)§2(1—k)i R,‘,} .

Temps continu (recouvrement des générations)

Les systémes différentiels s'obtiennent de la fagon habituelle et n*apportent pas de
renseignements complémentaires.

La conclusion essentielle est la suivante : lorsqu'il y a dominance de 1'alléle apomic~
tique, mé&me en absence de sélection contre 1'alléle sexué, dans le cas de l'apomixie facultative
1'alléle sexué disparait de la population alors que dans le cas de 1'apomixie absolue il reste
présent, avec une fréquence qui peut atteindre 1 /2, a1'état hétérozygote,

Modeéles a apomixie facultative récessive

Générations discontinues
Compétition

A la récessivité prés les hypothéses de ce modéle sont les mémes que celles du pre-
mier modéle du paragraphe précédent A. Les fréquences des génotypes sont, 2 la génération n:

sS sexué B,
Ss sexué 2Qn
S8 apomictique facultatif,

(1 -k) sacs embryonnaires non réduits

k réduits R

¢

Les fréquences des gamétes produits sont :

Tableau VI

Gamétes midles | Fréquence || Gametes femelles| Fréquence

] B, + Qq © Tss (1-¥ R,
5 Q, + Ry 8 B +Q

s Q, + kR,
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Par union au hasard des gamétes on obtient les fréquences des génotypes 4 1a géné-
ration suivante : :

1jn-M = (Pn + Q, )2

W = @+ Q) [20Q, + 1+K)R,]

Rpy1 = (A-K)Ry, + @, + kR,) @Q, + By).
La fréquence du géne S est:

Poti + Qe+1 = Pn + Q) (1- lék Rp)

La fréquence de 1'alléle S décroit 4 chaque génération, sauf si :

P + Q@ = 0 équilibre stable, toute la population est homogéne pour 1'alléle s, l'apomixie fa-
cultative est installée,

R =20 équilibre instable ; pour qu'il y ait équilibre il faut, en outre, que 1'alléle s ait
complétement disparu.

Ainsi, comme dans le cas précédent, 1'alléle responsable du développement de sacs
embryonnaires non réduits s'établira complétement dans la population bien qu'aucun désavan-
tage sélectif n'ait été conféré i 1'alléle sexué.

Remplacement
Les génotypes sont caractérisés ainsi :
S8 donnent k sacs embryonnaires réduits B,
Ss donnent k sacs embryonnaires réduits 2Q,
ss donnent (1 -k) sacs embryohnaires non réduits,
k sacs embryonnaires réduits R,

Les fréquences des gamétes produits par ces génotypes sont :

Tableau VII

| Gameétes miles | Fréquence |[Gameétes femelles] Fréquence
(1-kK)R
5 | Bt Ga 88 E+(1-B Ry
8 Q, + R s —(n~7—ﬂ-k(P + Qo)
n n k+(1-k) R,
5 k(@Qn_+ Rp)
E+(1 -k Ry

Le terme k+(1-k)R, estun terme de normalisation égal & R, + k(B, + 2Q,). Les
fréquences des différents génotypes 4 la génération (n+ 1) sont alors : -

P - kP, + Qn)?
n+1 k+(1-k)R,
20 = 2k (Pn + Qpn) @Qn + Ry)
n+1 k+(1-K)R,
_ (1-K)Ry + k@q + Rp)?
Rov1 = S A-DR,
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D'oil 1a fréquence de 1'alléle S 4 la génération (n+1) :

' k
Pos1 + Qnyuq = k+ (1 -K)R, B + Qn)'

Puisque (1-k)R, > 0 pour R, €] 0, 1], et k€ [0, 1[ , 1a fréquence de l'alldle §
décroit régulidrement de génération en génération. Les valeurs d'équilibre sont obtenues pour
P + Q = 0, équilibre stable ot ’alleéle S a disparu de la population et R = 0 qui ne corres-
pond 2 un équilibre (instable) que sil'allgle s n'existe pas.

La fréquence de 1'alléle S dans les deux modéles sont respectivement :

-k Rn)

Compétition Post + Quar = B + Q) (- 1

(1-¢

Remplacement Bpyy + Quar = (B + Q) (- LE R, + & (1)) U g,

Pour les faibles valeurs de Rn, 1'élimination de 1'allele S dans le modéle de
xjemplacement est beaucoup plus rapide, comme il fallait s'y attendre, que dans le modéle
de compétition. Le terme ''faible valeur de R,' signifie :

o3
igz' (-1) 2= (1- k) Rl négligeable, c'est-a-dire R—“(li'—k)—
qu'on puisse en néghger les termes d'ordre supérieur.

suffisamment faible pour

Temps continu (recouvrement des générations)

La considération de ces modéles qui s'établissent comme précédemment n'apportent
pas de conclusions nouvelles.

Conclusions relatives aux modéles d’apomixie facultative

Dans une population d'effectif illimité, ot l'union des gametes se fait au hasard, en
absence de toute sélection favorable i 1'alléle responsable de 1'apomixie facultative, qu'il soit
dominant ou récessif, si cet alléle apparait, il remplacera complétement 1'alléle sexué et la
population sera homogéne pour le mode de reproduction par apomixie facultative.

L'élimination de 1'alléle sexué est encore plus rapide dans le cas du remplacement
des sacs réduits dégénérés par les sacs non réduits car la stérilité due 2 1a dégénérescence
des quatre cellules issues de 1a méiose femelle se traduit par une production de graines moin-
dre quand l'apomixie n'a pas lieu.

L'installation de 1'alléle A est trés rapide lorsqu'il est rare alors que 1'élimination
de S estlente lorsque s est rare, Autrement dit les chances d'installation de 1'apomixie
facultative sont beaucoup plus élevées si 1'alléle de 1'apomixie facultative est dominant que s'il
est récessif.
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GENERALISATION - INTRODUCTION D’UNE AUTOGAMIE
PARTIELLE

Les modéles décrits plus haut semblent, dans 1'état actuel de nos connaissances, les
plus vraisemblables pour un mé&me niveau de simplicité, L'hypothése de 1'union au hasard des
gameétes sera tout d'abord écariée et 1'on étudiera 1'apparition de 1'alléle apomictique en régime
autogame.

Cette situation est d'un point de vue évolutif a priori peu intéressante puisqu'elle met
en présence deux modes de reproduction uniparentaux,

51 1'alléle apomictique est dominant, les fréquences des trois génotypes sont inva-
riantes d'une génération 4 1'autre ; 1'alléle apomictique ne peut donc pas s'installer dans une
population autogame,

Si 1'alléle apomictique est récessif, la population évoluera vers la constitution de deux
sous~populations, 1'une homozygote SS, l'autre homozygote ss , la fréquence de ces deux
populations étant égale aux fréquences des alléles S et s respectivement.

Dans les deux cas, un alléle resno

ang les deux cas, un alléle responsabl mixie

dans une population autogame ol il serait apparu et, inversement, un alléle méme dominant
qui permet le développement d'une reproduction sexuée autogame ne pourra s'installer dans
ane population apomictique.

sable de 1! apomixie stricte ne se dévelonnera nas

wille vEiOpped »a

Ainsi, il est mathématiquement évident qu'en absence de pressions sélectives 1'apo-
moxie absolue et 1'autogamie stricte sont deux systémes de reproduction mutuellement exclu-
3ifs qui ne peuvent coexister, méme i titre transitoire, dans une méme population. )

L'apomixie ne peut donc se développer qu'd partir d'une population non strictement
Apomixie facuiiaiive

Anomixie dominante

Apomixie do
» Compétition entre sacs embryonnaires

Les fréquences des génotypes 4 la génération n sont :

AA (1 -k) apomictiques, k sexués B,
Aa (1-k) apomictiques, k sexués 2Qn
aa sexués Rn

A la génération (n+1) ona :

k

Pn+1' = £y + EQn

20, .1 = 2(1-K)Q, + kQ, = 20, - kQ, = (2-kK) Q,
k

Rh+1 = R +*§Qn-
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Les génotypes sexués ne sont pas éliminés. L'installation de 1'alléle permettant 1'apo-
moxie facultative ne pourra avoir lieu. 11 survivra, sil'effectif est illimité, une fraction de la

population apomictique de génotype AA,

« Remplacement

Les fréquences et caractéristiques des génotypes i la génératibn n sont :

AA (1-k) apomictiques, k sexués B,
Aa (1-k) apomictiques, k sexués 2Q,
aa k sexués R, .

A la génération suivante, on a :

Pvr = [1-BB + kB + 3 O] ToDE

apomixie autogamie

1-k/2 _ 1
2Q, + _T-_(—l—-éYR_n_ = [20-9Q, + ¥Q,] TR,

2Qn+1 =
apomixie  auto-
gamie
_ k ' 1
Rn+1 = [kRn + 9 Qn] 17(1 _k)Rn
. auto-
gamie
‘La fréquence de 1'allele A est :
B+ Qn

Bit1 + Q1 = Tk R,

Le seul équilibre stable correspondd P + Q = 1, 1'alléle responsable de 1'apomixie
facultative envahira complétement la population dont le mode de reproduction passera de 1'auto-
gamie stricte 4 1'apomixie facultative avec autogamie quand il y a reproduction sexuée,

Apomixie récessive
« Compétition

Les fréquences et les caractéristiques des génotypes i la génération n sont :

' SS sexués Ps
Ss sexués 2Qn
S8 (1-k) apomictiques, k sexués R,

A la génération (n+1) ona :

Q
Bvi = B+ ‘in‘
2Qny1 = Qn

Q,
Royq = Rp + _ﬁn'
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La fréquence de S est : Pyy + Qpiq = By + Qp. La fréquence de 1'allzle apo-
mictique ne varie pas mais il n*existera finalement que sous forme homozygote. Pratiquement
si le géne apomixie est nouveau il ne s'installera pas dans une telle population autogame. Inver-
sement si la population est apomictique avec autogamie, elle ne pourra évoluer vers l'auto-
gamie stricte,

» Remplacement

Les fréquences et les caractéristiques des génotypes sont :

SS k sexués B,
Ss k sexués 2Q,
8s (1-k) apomictiques, k sexués R,.

A la génération (n+1) ona:

P _ kl?ll + an/2

ntl T TRy (I-EB) R, -
= k Qqp

Q1 = I AW R,

R . _Ry+ kQ,/2

n+1 k+ (1-kK) R,

La fréquence de' S est :
k
Pay1 + Qpiq = K+ (1-K) Ry B + Qn).

La disparition de S se déroule exactement au méme taux que dans la situation de
1'union au hasard des gamétes ; 'accroissement des génotypes apomictiques est cependant
plus rapide du fait de 1'autogamie. En définitive, le mode de reproduction de la population se
déplacera de 1'autogamie stricte 4 1'apomixie facultative avec autogamie, la population étant
homogéne pour 1'alléle responsable de 1'apomixie,

Autogamie partielle

Apomixie absolue

L'autogamie partielle est définie ainsi : une fraction f des sacs embryonnaires
réduits est autofécondée ; la fraction complémentaire (1-£) est pollinisée par un échantil-
lonnage au hasard des pollens produits par 1'ensemble de la population.

Apomixie dominante

Les fréquences des génotypes 4 la génération n sont :

AA apomictiques P,
Aa apomictiques 2Qp,
aa sexués i autogamie partielle R,

28



A la génération n+1 ona :

Poyq = B,
2Qn+1 = 2Qp+ (1-DR, (B, + Q)
Ryt = %Rn [(1+8) - -0 By + (1-H)Ry] .

S8i f = 0, on retrouve évidemment la situation de 1l'union au hasard des gamétes.
La fréquence des génotypes apomictiques homozygotes est constante.

Poyr + Qe = (B + Qq) (1 4+ 1—;—Rn).

La position d'équilibre correspond & R = 0, disparition des homozygotes aa.
La population sera constituée presque uniquement de Aa.

Apomixie récessive

Les fréquences des génotypes 4 la génération n sont :

Ss sexués, f autogames, (1-f) allofécondés P,
Ss sexués, f autogames, (1-f) allofécondés 2Q,
ss apomictiques ‘ R

Les fréquences des génotypes 4 la génération (n+1) seront :

f
Pagt = B + 5 Qu + (1-0) (B + Qu)?

auto~ . auto-.  allofécondation
gamie gamie

an+1 = an + (l'f) (Pn + Qn) (an + Rn)
autogamie allofécondation
i
Ry = Ry, + - Qn + (1-f) @, + Ry) Qp.
apomixie  auto- allofécondation
gamie

~ La fréquence de 1'allele S est :
Pat1 + Qu+1 = (P + Qp) [1 -(I—_ZL)-R—“]

L'allgle S disparait de la population, mais moins vite que s'il n'y avait pas d'auto-
gamie partielle,
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Apomixie facultative

Apomixie dominante
« Compétition

Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont :

AA (1-k) apomictiques, k sexuds dont f autofécondés P
1-f allofécondés "

Aa (1 -k) apomictiques, k sexués dont f autofécondés 2Q
1-f allofécondés n

aa tous sexués dont f autofécondés R
1-f allofécondés n

Les fréquences des différents génotypes & la génération (n+1) sont :

Bty = (-K)B, + kiB + %ﬁQn + E(-f) B +Q)

apomictiques sexués sexués sexués

autofécondés autofécondés allofécondés
de AA de Aa
Qn41 = 20-0Q, + kI Q, + k(1-9) (B, +Q,) B, +Q,) +[k(1-f)Qn+ (1-f)Rn] ® +Q,)
apomictiques  auto- sacs embryonnaires réduits A sacs embryonnaires réduits a
fécondés fécondés par pollen a fécondés par pollen A
Bpey1 = £R, + (1-0) R, +k Q) Ry + Q)
auto- allofécondés
fécondés

La fréquence de 1'alléle A est:

Bt + Quat = B + Q) [(1-K) + it 4 k-(1-py LK A0 g

®n + Qn) [1 + —(l-—k?z(—l;fl— Ry, ]

Cette expression résume toutes les situations de 1'apomixie dominante ol les génotypes
sexués ne sont pas défavorisés pour leur nombre de descendants (compétition entre sacs em-
bryonnaires).

L'alléle A s'installera complétement dans la population sauf si £ =1, autogamie
stricte, (La situation k = 1 correspond i l'absence d'apomixie). L'établissement de A est
ralentie quand le taux d'autogamie augmente ou/et quand le taux de sacs sexués en apomixie
facultative croit,

U}

Phsi + Qnaa
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+» Remplacement

Les différents génotypes et ' ~= caractéristiques sont :

AA (1-%) apomictiques, « 18s dont f autofécondés B,
1-£ allofécondés

Aa (1-k) apomictiques, k sexués dont f autofécondés 2Q,
1 -1 allofécondés

k sexués dont .f autofécondés Ry
1-£f allofécondés

aa

La génération (n+1) est constituée comme suit :

B - (1-WB + KB + KQn/2 + k(1-9) (B + Q)2
BRI ~ 1-(-BR,

99 i = 20-K)Qp + KfQp + 2k(1-f) (B + Qn) @y + Rn)
it " I-(1-KR,

R .. - _KERn + KfQn/2 ¥ k(1-f) @n + Ry)?
G B 1-({1-k)R,

La fréquence de 1'alléle A devient :

B+ Qo - Bt G ik k0]

1

Ph4t +Qn+1 = (Pn -+ Qn)' T-(1-k R,

Cette expression générale monire que la fréquence de 1'alléle A augmente indépen -
damment du taux d'autogamie, méme l'autogamie stricte sera éliminée et remplacée

par l'apomixie facultative avec autogamie,

Apomixie récessive
« Compétition

Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont :

SS  tous sexués f autofécondés P
1-£f allofécondés (union au hasard des gameétes) n

Ss tous sexués f autofécondés 20
1-f allofécondés (union au hasard des gamétes) n

ss (1-k)apomictiques, k sexués dont f autofécondés R,

1-f allofécondés {union au hasard des gamétes)
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A la génération suivante, les fréquencés des génotypes sont :

f
Baq = B o+ (1-D @® +Q,% + 5 @
autogamie allogamie autogamie
de SS de 8s
2Qn+1 = fQp + (1-) (B +Qn) @+ R;) + (1-f) Q, + kR,) (B, + Q)
autogamie allogamie sacs S sacs s par pollen S
de Ss par pollen s
f
Ry = (1-K)R, + kiR, + (1-f) @Q, + R,) Q, + kR,) + -
apomictiques auto- allogamie sacs s autogamie
gamie gs par pollen s Ss

”

La fréquence de 1'alléle S est donc :

Pit1 + Qn+t = @B + Q) + (1-1) (B, + Qp) (Q"+R";Q“+kR" + B o+ Q)

(i

® + Q) [t+a-n a- LR, )]

® + Q) [1 - “——'—f)—z'(l;k)Rn]

B+ 4+ Qn+1

L'alléle S disparait de la population sauf si 1'autogamie est absolue, f =1, L'élimi-
nation de 8 est d'autant plus rapide que le taux d'allogamie (1-f) et le taux d'apomixie (1-k)
sont plus élevés. L’'élimination est lente au départ puisque R,, est trés faible.

« Remplacement

Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont :

SS k sexués - f autofécondés P
1 -1 allofécondés (union au hasard des gamétes) n

8s k sexués = { autofécondés .20
1-f allofécondés (union au hasard des gamétes) n

ss (1-k) apomictiques, k sexués dont f autofécondés R
1 -1 allofécondés (union au hasard des gameétes) n

A 1a génération suivante les fréquences des génotypes sont :

autogamie SS allogamie autogamie Ss
B KB, o+ k(1-f) (B + Qn)? + kiQ,/2
n-+1 - k + (1-k)R,
autogamie Ss allogamie
2Q - kfQn + 2k(1-1) (Pn + Qn) (Qn + Rn)
n+1 k + (1-k) Ry,
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R _ (Q-®WRy, + kiR, + - KQy/2 o+ k(1-f) Qn + Rn)?.
G ' k + (1-kK)R, .

La fréquence de 1'alléle S est donc :

Pn+1 + Qn+1 = (Pn + Qn) k[f ks (l-fl){ ipn(li-k)Q}}n-*- Qn = Rn)]

k
Poy1 + Quyp = k+ (1-K) R, (Br. + Qn)

L'élimination de S a lieu indépendamment du taux d'autogamie. Pour R, faible, et une
valeur de k pas trés voisine de @, en négligeant les termes en R, & partir de i = 2.compris,

-k
Byt +Qn+1 o (B +Qn) (1- —lk—Rn).

L’élimination commence lentement et est d'autant plus rapide que k est faible, Elle
est beaucoup plus rapide que dans le cas précédent {le coefficient de proportionnalité de décrois-
sance en fonction de R,, est multiplié par 2/k(1-£) > 2).

Ces derniers modeles trés généraux décrivent tous les cas particuliers analysés
précédemment, Les résuliats en seront résumés dans le tableau suivant ol le devenir de la
population sera déterminé en supposant que 1'alléle apomictique est apparu avec une fréquence
faible (le génotype dominant, presque unique, est indiqué).

Conclusions relatives aux modéles d’apomixie tenaunt compte de I'autogamie

Les deux paramétres k (taux de reproduction sexuée) et f (taux d’autofécondation)
permettent d'entrer dans le tableau VIII subdivisé par les deux catégories d'apomixie (compé-
tition et remplacement).

L'apomixie par remplacement implique un désavantage sélectif de la sexualité et n'a
de sens que si k différe de 0 (k = 0 correspond 4 1'absence initiale de reproduction sexuée).
Dans cette situation biologique, la population évoluera tou]ours vers la fixation compléte
(4 1'état homozygote) de 1'apomixie,

L'apomixie par compétition présente une diversité plus riche d'évolutions :

. en autogamie stricte, 1'apomixie ne s'installera jamais ;

. dans tous les autres cas, la population deviendra homogéne pour le mode de repro-
duction apomictique, 1'alléle sexué étant complétement &liminé sauf pour 1'apomixie
stricte dominante ol il se maintiendra indéfiniment avec la fréquence 1/2 a 1'état
hétérozygote.
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TABLEAU VIII Allogamie Autogamie Autogamie
f=0 partielle stricte f =1
A . dominante k=0 Aa Az aé.
pomixie par
compétition A k AA AA aa
de sacs réduits :
et non réduits récessive k=0 88 ss )
s k 88 88 SS
dominante k=0
Apomixie par
remplacement A k AA AA. AA
des cellules i =0
réduites dégénérées | oooesive k
s k ss ss 88

RELATIONS INTERALLELIQUES AUTRES QUE! DOMINANCE

¥T RECESSIVITE

En supposant que l'alternative apomixie-sexualité soit sous contréle génique, on ne
voit pas bien les raisons pour lesquelles 1'un ou 1'autre des alléles ne serait pas dominant,
puisque le phénoméne biologique est : possibilité ou non de formation de sacs embryonnaires

non réduits.

Cependant, dans le cas ol deux alléles interviendraient primitivement, 1'évolution
pourrait conduire 4 la réalisation d'un supergéne dont 1'état hétérozygote seul déterminerait

1'une ou 1'autre alternative.

Apomixie facultative déterminée a I'état hétérozygote.

Compétition

Les fréquences et les caractéristiques des génotypes sont les suivantes :

AA sexués
Aa (l-k) apomictiques, k sexués

aa sexués

On suppose 1'union au hasard ‘des gameétes. Les gamétes sont produits avec les {ré-

quences suivantes :

B
2Q,
R,
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Tableau IX
Gamétes méles | Fréquence || Gametes femelles | Fréquence
A Pn + Qn A PI’I + kQ"
a - Qn + Ry a Ry + kQ,
Aa 2 (1 - k) Qn




[']

Les fréquences des génotypes 2 la génération (n+1) sont alors :

®r + Q) (B + kQy)

i}

Phiq -

2Qpi1 = @Qn + Ry) (B + kQp) + (B, + Q) R, + kQy) + 2 (1-k)Q,

I

Ra+1 Ry + Qp) R, + kQ,).

On peut écrire 2Q,,1 sous la forme :

2Q, = 2Q, + Q, (1-k - 2Q,) + 2B, Ry,.

Les conditions d'équilibre, Q4.1 = Q, imposent

Q,(1-k-2Q,) + 2B, R, = 0.

On voit que lorsque Q, augmente, B, R, décroit. Il existe donc une certaine valeur
Q telle que (1-k) - 2Q <0, soit @ >.(1-k)/2, et telleque 2B R, < Q(1-k-2Q) du fait de
1'évolution inverse de Q, et B, R, , puisque B, R, tend vers 0.

Calculons cette valeur Q dans le cas symétrique ot P = R = (1 -2Q)/2.L'équation
devient :

Q -k - 2Q) +£:2-2—Qf—= 0,

soit :

Q = 1
2 (1+k)

valeur supérieure, effectivement, & (1-k)/2. 1l existe une certaine fréquence d'équilibre
2Q = 1/(1+k) des génotypes apomictiques, la fréquence des génotypes sexués &tant k/(1+XK).
Ainsi la population soumise & ce régime d'apomixie facultative sera
en permanence constituée de génotypes sexués et apomictiques. La pro-
portion des génotypes sexués étant 4 1'équilibre inférieure au taux k de production de sacs
réduits en régime d'apomixie facultative.

Cette position d'équilibre est stable ; les autres positions d'équilibre sont réalisées
par 1'absence de 1'un ou l'autre des alléles, la population étant alors totalement sexuée.

Si 1'apomixie est absolue, k = 0, la population sera uniforme pour le génotype apo-
mictique Aa.,

Remplacement

Les fréquences des génotypes et leurs caractéristiques sont :

AA k sexués P,
Aa  (1-k) apomictiques, k sexués 2Qn

aa k sexués : Rp.
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En supposant 1'union au hasard des gamétes, les fréquences des génotypes 2 la géné-
ration suivante sont :

)

P, - k@ +Qu’
ntl T E Ay 20-RQ,

2q .. = 2(1-K)Qn+ 2k (B +Qn) @n+Rn)
1 = K+ 2(1-K)Q,

R _ k Rn+Qn)2

Sl T Ty 2(1-K) Q,

Bien entendu une valeur d'équilibre intermédiaire est atteinte.

Le seul intérét des modéles, compétition et remplacement dans le cas d’apomixie
facultative déterminée 4 1'état hétérozygote, est de démontrer que la population n’évolue pas
pour éliminer 1'un des deux alléles et revenir ainsi 4 la sexualité mais, au contraire, évo-
luera vers une composition stable oii il existera & la fois des individus entiérement sexuiés
et des individus 2 apomixie facultative,

Sexualité déterminée par I'état hétérozygote
Compétition

Les fréquences des génotypes et leurs caractéristiques sont :

AA  (1-k) apomictiques, k sexués P,
Aa sexués i 2Qp
aa (1-k) apomictiques, k sexués Rn

En supposant 1'union au hasard des gamétes, la fréquence des génotypes i la génération
suivante est :

Pn+1 = (1'k) Pn + (k Pn +Qn) (;Pn +Qn)
Q41 = B +Qn')m(kRn+Qn) + R, +Q,) kB, +Q,)
Rpt1 = (1-K) R4z + KRy +Qp) (B, +Qn).

En supposant & 1'équilibre 1'égalité de P et R, cas-symétrique, 2Q = k/(1+Kk)
le génotype sexué ne disparait pas complétement ; il est d'autant plus rare que le taux de sexua-
lité k est plus faible. Cependant, dans la population les génotypes sexués et apomictiques
facultatifs coexisteront. La fréquence des génotypes sexués est la mé&me que dans le cas du
modéle compétition, apomixie facultativeddéterminée 3 1'état hétérozygote.

Selon les modéles de compétition (apomixie facultative ou sexualité déterminée par
1'état hétérozygote) si k = 1/4 (valeur moyenne observée cytologiqguement), a 1'équilibre la
population comprendra 1/5 de génotypes sexués pour 4/5 de génotypes apomictiques facul-
tatifs. Des génotypes entiérement sexués ne peuvent étre obtenus dans des populations en équi-
libre que si 1'hétérozygotie correspond i un état reproductif particulier (apomixie facultative,
ou sexualité). Cette situation exceptée, des individus entiérement sexués ne pourront étre
obtenus par prospection dans des populations naturelles que si 1'apparition de 1'apomixie est
récente, en cours d'installation (polymorphisme transitoire pour la sexualité).
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EFFETS DE LA LIMITATION DES EFFECTIFS
DE LA POPULATION

Dans tous les modéles analysés, l'analyse déterministe ne répond pas i la question
suivante : quelles sont lés chances d'installation de 1'apomixie pour une population d'effectif N,
Nous avons vu qu'elles sont probablement plus élevées si I"apomixie est dominante mais il est
particuliérement intéressant de pouvoir les évaluer. C'est le but de modéles probab111stes qui
seront étudiés ultérieurement (dans des cas simples).

Si la population est limitée, dans la situation hétérozygote, du fait des hasards succes-
sifs lors de la constitution de la descendance, un alléle sera perdu et donc la population sera
homogéne sexuée ou homogeéne apomictique.

EVOLUTION D’UN MODIFICATEUR DU TAUX DE  SEXUALITE

On suppose que l'alléle permettant le développement de sacs non réduits (soit par
compétition, soit en remplacement) est établi dans la population, Le taux k de sexualité pour-
rait &tre modifié soit par régularisation des méioses femelles (remplacement), soit par acqui-
sition de génes permettant une meilleure réussite des sacs réduits (compétition).

Un modificateur de k présent sous les deux formes alléliques Kj, Kp, donne les
caractéristiques suivantes des génotypes, en supposant un effet intermédiajre de 1'hétérozygote
Kq, Kz :

K1 K4 1-(k-o) apomictiques, k --a  sexués B,
K1 Ky 1-k apomictiques, k sexués 2Qn,
K K 1-(k+ ) apomictiques, k + &  sexués Rn

Le paramétre o , effet additif de 1'alléle modificateur, est positif, constant. Les
fréquences gamétiques sont les suivantes :

gamétes miles  Kj P, +Q,
Ko Q, + R,

gamétes femelles K1 Kq1 (1-k) B, + o B,
K1Kz 2(1-k)Q,
KKy (1-E)R, - ®R,
K, k@ +Q,) - aB,

X, k@Qy+R,) + R,

Les fréquences des génotypes sont, i la génération suivante, en supposant l'union au
hasard des gamétes :
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Byt = 1-(-0)B, + k(B +Q,)? - oB, (B +Q,)

2Qn+1

(1-k)Q, + 2k (Q, +R,) (B, +Q,) + aRn(i)n +Q,) - «P, Q,+R,)
Ryy1 = 1-(k+ «)R, + k(Q,,+Rn)2 + «R, @, + R,).
La fréquence de 1'alléle Kq est:
Bt + Qi =B+ @ + F— B +Q) By -R) + B .
La variation de la fréquence de 1'alléle Ky est (aprés transformation d'écriture simple):

Ap = —5— [@B +.Qn) - 2By +'Qn)?

Si les fréquences de la panmixie étaient réalisées pour les génotypes K Ky, KK, et
K,K,, on aurait :

B, = p2,Q,=npy, R, = g2, d'ot

Ap = —— pq

p serait donc constamment croissant, 1'équilibre n'étant atteint que pour p = 0 (équilibre
instable) ou q = 0 (équilibre stable). Les fréquences géniques évoluent de facon
4 réduire le taux de sexualité (soit en empéchant l1a régularisation de la méiose,
soit en ne fixant pas un avantage compétitif des sacs réduits), Un polymorphisme pour le taux
de sexualité serait ainsi transitoiré, dans le sens d'une régression de la sexualité.

Si 1'état d'équilibre panmictique des génotypes n'est pas atteint (et nous verrons qu'en
régime d’apomixie facultative il n'est atteint qu'asymptotiquement), on peut poser :

P, = 011,n PE y @Qa = e12,n Pn 4n

ot p, et q, sontles fréquences des aligles K, et K, respectivement. Avec cette écriture,
ona: .
Ap = ——p [2p (811 -1) + 052 q]°

10_1:" > qu , Ap décroit. L'évolution vers la valeur d’équilibre définitive p = 1

peut avoir lieu oscillatoirement. On montrera que eij tend vers les valeurs de 1'équilibre
panmictigue. " .

Si

Sil'allele K, est dominant, la situation est analogue, Ap = ¢p, q,.

Ainsi méme par l'action de meodificateurs, soit de régularisation de la méiose,
soit du pouvoir compétitif des sacs réduits, 1'apomixie tend 4 s'installer de plus en plus
complétement, .

CONCLUSIONS

L'évolution des populations, en dehors de toute pression sélective, a lieu généralement
sans modification des fréquences géniques, les cas d'homogamie phénotypique négative mis a
part. Une nouvelle exception étudiée ici est liée & 1'apparition de facteurs géniques qui pertur-
bent le mode de reproduction en rendant possible une multiplication asexuée alternative de la
sexualité normale.
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Les analyses de ce chapitre montrent que 1'apomixie, contr6lée par un géne, élimi-
nera toujours la sexualité au niveau phénotypique sauf dans deux situations exceptionnelles :

. le mode de reproduction sexué initial est I’autogamie stricte (1'apomixie ne s'installera
pas) ;

. I'une des formes (sexuée ou apomictique) est déterminée par 1'état hétérozygote (1'apo-
mixie et la sexualité coexisteront dans la méme population).

En dehors de cette derniére situation (et dans le cadre des déterminismes étudiés)
on ne peut espérer retrouver des formes sexuées dans les populations d'espéces 4 apomixie
prédominante que si leur élimination (non sélective) n'est pas intégralement réalisée - ce
polymorphisme étant alors transitoire - ou si un mécanisme externe tend i préserver préfé-
rentiellement les populations ol l'apomixie n'est pas apparue, ce qu'une étude ultérieure
analysera.

La phase critique d'installation de 1'apomixie (fréquence encore rare de 1'alléle cor-
respondant) est beaucoup plus étendue dans le cas d'un alléle récessif, de sorte qu'en absence
de toute raison a priori pour que 1l'effet génique paraisse récessif ou dominant, on peut s'at-
tendre 4 ce que les apomixies contrdlées génétiquement soient dans leur majorité dominantes.

Un taux d'apomixie facultative établi peut toujours étre ultérieurement déplacé par
accumulation de modificateurs. Ceux-ci, qu'ils agissent ou non additivement, se fixeront &
1'état homozygote et auront pour conséquence la diminution du taux de sexualité, L'apomixie
facultative tend toujours 4 étre déplacée vers les faibles taux de reproduction sexuée. Ainsi
un phénomeéne primaire {fréquence d'échec de la méiose) permettant encore un taux de 25%
de sexualité peut finalement n"en exprimer que 2% du fait de 1'intervention de modificateurs
agissant sur des caractéristiques biologiques différentes et incapables seules de justifier 1'ap-
parition de I'apomixie,

Enfin, en régime d'apomixie facultative, on ne peut attendre des plantes issues du
faible taux de reproduction sexuée qu'elles possédent un génotype sexué puisque, avec ce mode
de reproduction, 1'apomixie est fixée & 1'état homozygote dans la population.

Ces faits établis, il reste a étudier les possibilités évolutives des populations ayant
acquis 1'apomixie. Le chapitre suivant étudie 1'évolution des valeurs adaptatives pour différents
modes de reproduction. Une étude ultérieure (en préparation) abordera 1'analyse comparée
des valeurs sélectives externes de populations panmictiques et apomicitiques & 1'aide du concept
de cofit de la sélection naturelle.
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Evolution de la valeur adaptative
suivant les différents modes de reproduction -

Théorcmes de la selection naturelle

Les modeles précédents traitaient de populations situées dans un environnement stable,
sans pressions sélectives, oi la seule variation génétique concernait les alléles responsables
de 1'apomixie ou de la sexualité.

Dans la quasitotalité des cas, 1'apomixie absolue ou facultative s'implante intégrale-
ment dans la population, méme si 1'apomixie facultative résulte d'une compétition entre sacs
réduits et non réduits (pas de sélection a priori contre 1'alléle sexué).

Bien entendu, le maintien de la reproduction sexuée pourrait résulter d'un effet sé-
lectif pleiotropique défavorable de 1'alléle apomictique qui empécherait ainsi son développement,
1.'allele apomictique pourrait également ne se manifester qu'en présence de modificateurs
eux-mémes défavorables par d'autres de leurs manifestations.

Toutes ces hypothéses, méme s'il arrive,qu'elles soient vérifiées, nous écartent du
probléme évolutif central qui est le suivant : une population, variable génétiquement, est si-
tuée dans un milieu lui-méme spatialement et temporellement structuré et variable, quel sera
son comportement évolutif si son mode de reproduction est apomictique ?
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RESULTATS PRELIMINAIRES

Modification de la loi de Hardy-Weinberg en régime
d'apomixie facultative
Soit une population homogéne pour le mode de reproduction par apomixie facultative ;

chaque individu produit une fraction (1 -k) de descendants 4 partir d'une oosphére non réduite,
et une fraction k 4 partir d'une oosphére réduite subissant une fécondation normale, On étu-
die les fréquences de deux alléles x et y d'un méme locus, en absence de pression sélective
dans une population d'effectif illimité ou la fécondation lorsqu’elle a lieu résulte de 1'union au
hasard des gamétes,

Générations discontinues

Les caractéristiques et les fréquences des différents génotypes sont :

XX (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits B,
Xy (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits 2Q,
vy (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits R,

Les fréquences des gameétes sont :

Gameétes méles Fréquence || Gamétes femellesA Fréquence

X P+ Q, XX (1-Kk)B,

y Q.+ R, xy 2(1-x)Q,
vy 1-KR,
x k(B + Q,)
y k(@n+ Rn) |

Les fréquences des génotypes 4 la génération suivante sont :

Posqm = (1-K)B, +k(® +Q,)2
2Qn+1 = 2(1 'k)Qn + 2k (Pn +Qn) (Qn + Rn)
Rn+1 = (i‘k) Rn + k (Qn+Rn)2

La fréquence de i'aiiéie x est:
1 +Qui = (1-k) (B +Q, ) + k(B, +Q,) (B, +2Q,+R,)

Pisr + Qi = B + Q.

Ainsi les fréquences alléliques sont stables., On pose P+Q = p et Q+R = ¢, fré-
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Les fréquences des génotypes peuvent étre alors écrites sous la forme :

Pyy1 = (1-kK)B, + kp2
[1] 2Qpi1 = 2(1-K)Q, + 2kpq
Rp+1 = (1-K) R, + kg2

Les fréquences génotypiques seront en équilibre si :

P = (1-K)P + kp2 ou, P = p2 et 2Q = 2pg, R = q2. Les fréquences d'équilibre sont
donc celles de la loi de Hardy-Weinberg, La résolution des équations de recurrence [1] permet
d'obtenir la loi d'évolution des fréquences génotypiques :

P,

ht1 - P2 = (1-K) (B, -p2).

Posons “A_'Pn = P, - p2

[2] AP, 41 = (1-k) AB,,
d'ot AP, = (1-K)" ARy avec AR, = B -p?
B, = (1-K" B + p2 [1-(1-k)"] X

La population tend asymptotiquement vers les fréquences génotypiques de 1a loi
de Hardy-Weinberg et non en une seule génération comme pour une population panmictique.

La méme expression est valable pour Qn €t Ry,.

L'écart par rapport aux fréquences génotypiques i 1'équilibre est une caractéristique
importante dont nous aurons besoin ultérieurement. Nous utiliserons la notation suivante :

Py =Pyx = Qn; Bix = By ; By = R,. L'écart sera mesuré par 8;; ou i et j désignent
x ou y et pourraient désigner n'importe quel alléle d'une série multiallélique. @ est tel que :
2
Bx = 0xxPy

ot P estla fréquence de 1’alléle x ; de méme

ny = exy Px Py .

De l'expression [2] on tire :

On,xx -1 = (1-k) (On-g xx-1)
0n,xx -1 = (1-K)" (00, xx = 1)
O, xx = (1-K)" 8gxx+ 1-(1-K)".
il tend effectivement vers 1 (valeur en panmixie) quand n augmente indéfinimeﬁt.

n,XX
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[2]

(5]

[e]

Temps continu (recouvrement des généz'atious )

Les hypothéses fondamentales sont inchangées ; les génotypes ont les mémes
caractéristiques.

A l'instant t les fréquences ‘sont :

XX P ()
Xy 2Q (t)
vy R (t)

Dans 1'intervalle de temps (t, t+dt) il meurt une fraction dt de la population, chaque
génotype disparait proportionnellement 4 sa fréquence 4 'instant t (pas de sélection) et il en
réapparait proportionnellement aux fréquences obtenues par 1'union au hasard des gamétes com-
me dans le modéle précédent. On obtient :

P(t+dt) = P() (1-dt) + (1-k) P () dt+k [P(t) + Q(t)]2 dt, et les équations analo-
gues pour les fréquences des autres génotypes. On vérifie que P(t +dt) + Q(t+dt) = P{t) + Qlt)=p
et 1'équation [3] devient 4 1'aide du raisonnement habituel :

AEPH Lk [p2-p0)] .

Dot : I
Pt)=p2 + Ce ",

ou C esf une constante. P (t) tend vers p? quand t tend vers l'infini. A 1'instant origine,
P (0O) = Py et [4] devient

P{t) = p2 (1-e"f;‘) + Pyekt |
dn 4éfinit les parameétres Oij comme précédemment.
P(t) = 6, () p2.
De [5 on tire :
Bux B p2 = p2 = p2(1-e¥t) 4+ B, (0) p2 Xt
Bex &) = (1-07kt) + (io-’,(xe'kt
B () = 1+ €7 (8 - 1).

Théoriquement 1'équilibre panmictique n’est jamais atteint et les analyses de la sé-
Tection qui utilisent ’'hypoth&se des fréquences de la panmixie sont impraticables, sauf a titre
d'approximations.

Dans les conditions naturelles, la stabilité du milieu et 1'effectif illimité des popu-
lations ne sont probablement pas vérifiées assez longtemps pour que cette approximation soit
satisfaisante.

44



Apomixie facultative en autogamie partielle, absence de sélection

Les caractéristiques des génotypes et leurs fréquences sont les suivantes :

xx (1-k) sacs embryonnaires non réduits o B,

k sacs embryonnaires réduits dont f " autofécondés
1-£f allopollinisés

xy (1-k) sacs embryonnaires non réduits 2Qn
k sacs embryonnaires réduits dont f autofécondés
1-f allopollinisés -

yy (1-k) sacs embryonnaires non réduits R,
k sacs embryonnaires réduits dont f autofécondés
1 -1 allopollinisés

Aux restrictions d'autogamie prés les hypothéses sont les mémes que précédemment ;
1a fréquence des génotypes a la génération suivante est :

1-0B + KB + S Q + k@-D® +@)?

Pay1r =
ixi auto~ auto- s
apomixie “fécondation fécondation aélgp_(zlhmsatmn dl(is sacs
de xx de xy réduits x par pollen x.

2Qp = 2(1-¥)Q, + kiQ, + 2k(1-1) (B, +Q,) @Q,+Ry)

i}

Rut = (L-KJRy + KR, + 5@, + k(-0 @ +Ra)?.

La fréquence de 1'alleéle x est :
B + Qpnit =B +Qy =, Qy + Ry =4

constante indépendante des générations. Les fréquences des génotypes s'écrivent alors :

Byt = PBo (L-E+ kD) + ~5-Qq + k(1-0) p?

5 kf

Qn+1 = 2Qn (1-k +—2—") + 2k (1-f) pg

R R kf v 2
n+1 = n (1-k + kf) + —ZQn + k(1-f) g

Cherchons s'il existe une valeur d'équilibre des fréquences génotypiques. Soit Q la
fréquence d'équilibre des hétérozygotes xy. On doit avoir :

2Q = 2Q(1-k+ ) + 2k(1-9pa,
soit,
2Q = 2 1-f pq
1-£/2 ‘
Si f = 0 (union au hasard des gamétes) on retrouve bien les résultats du modéle précédent ;
Si f = 1, autogamie stricte les hétérozygotes disparaissent. La fréquence d'équilibre des

hétérozygotes est indépendante de k taux de reproduction sexuée dans l'apomixie
facultative. Les fréquences d'équilibre des homozygotes sont respectivement :
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o 1-f 2 £
P = -3/ P° + 3@cipmy P

R

H

1-1 2 f
-2 ¥t Ta-7y ¢
L'évolution vers 1'équilibre est décrite par 1'équation de récurrence suivante :
1-f kf 1-f
Qa1 - Togg P4 = -k 50 Qo - g7y PO
Soit, en posant AQ, = Q, - —}—:i—]—z— pa,
£ (n ’

[1-x - 5] aa

AQy

aon Q= 1ok 1-5)]" @ + 4y m {1- [1-k(1-i2):l"}

L'évolution vers la valeur d'équilibre est d'autant plus rapide que k est plus faible,

En situation d’autogamie absolue associée 4 'apomixie facultative (f = 1) ona :

k

Qi1 = (1-5)"" Q.

Si k=0, Qus1 = Qg les fréquences génotypiques sont invariantes en apomixie stricte;

sik=1, Q = (1/2)n+1 Qg, formule classique de 1'autogamie,
n+1 0 :

Ainsi, 1'apomixie facultative agit par rapport a4 une population panmictique comme le
linkage en empéchant 1'établissement immédiat des fréquences d'équilibre caractérisées par
l'association au hasard non seulement des gamétes mais également des génes. Ceci est di au
maintien en association de deux alléles d'un méme locus dans certains gameétes femelles (les
gameétes non réduits). Le parameétre 6 traduit cette survivance de 1la méme facon que le para-

" métre D du déséquilibre du linkage traduit la survivance de certaines associations entre loci
dans les gamétes.

On sait que l'introduction d'une valeur non nulle de D complique singuliérement
1'étude de 1'évolution des populations lorsque la valeur sélective dépend de plus de deux loci.
En particulier, le principe selon lequel une population évoluerait de facon & rendre maximum
sa valeur adaptative n'est plus acceptable et ne permet méme pas de définir rigoureusement
les valeurs pour lesquelles la population est en équilibre dés qu'il y a épistasie. Des diffi-
cultés analogues apparaitront en étudiant 1'évolution des populations apomictiques et aucun des
principes ou théorémes habituels 4 la génétique des populations ne pourra a priori étre tenu
pour acquis. )

THEOREMES DE LA SELECTION NATURELLE

Valeurs sélectives

Lorsqu'on étudie des modeéles i générations discontinues, la valeur adaptative (ou
valeur sélective) d'un génotype donné est définie comme le nombre moyen de descendants qui
atteignent le méme stade de développement que ce génotype dans la génération suivante. On
désignera par w cette valeur, produit de la fertilité par la fécondité de ce génotype.
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La valeur adaptative moyenne de la population, W, est la moyenne des valeurs sélec-
tives des divers génotypes qui composent cette population. Si P, estla fréquence du génotype

i et w; sa valeur sélective, W est définie par :
W= Iw R

La signification de W pour la population est importante puisqu'elle va définir
1'évolution de son effectif. Il convient dans toute l'analyse qui suivra de bien séparer les deux
" situations théoriques suivantes :

1 — l'effectif de la population est considéré comme illimité ou constant ; les valeurs w; ne
sont responsables que des modifications des fréquences relatives des différents génotypes de
la population et ne modifient en rien la population dans son ensemble 2 1'intérieur de la niche
écologique qu'elle occupe, .

2 — V'effectif de la population est & chaque instant une valeur bien définie et W détermine les
variations de cet effectif, Cette valeur définira donc le réle de la population dans 1'écosystéme
et son devenir. Dans ce dernier cas, la décroissance de 1d fréquence relative d'un génotype ne
signifiera pas forcément son élimination, si la population est dans son ensemble en expansion.

Ainsi que 1'a montré FELLER (1966, 1967), un accroissement en valeur adaptative
n'impligue pas forcément un accroissement de 1'effectif final de la population. Ceci complique
singuliérement la comparaison de deux populations dont le mode de reproduction est apomic-
tique ou sexué puisque le critére accroissement de valeur adaptative ne recouvre pas 1'expan-
sion réelle de la population dans un environnement donné. Ce point sera abordé dans un autre
travail, les remarques précédentes n'étant destinées qu'a préciser les définitions.

8i W, est la valeur adaptative moyenne 4 la génération n d'une population dont
1'effectif est N,, 1'effectif de la population 2 la génération suivante sera :

N-n +1 = i’n Nn . _
On voit ainsi qu’en fonction des valeurs adaptatives moyennes & chaque génération,
Nn+1 = '\.;ln iln ~] sveees \-"70 No,
il est possible d'obtenir 1'effectif de la population en fonction de son effectif 4 la génération 0
au moment ol le processus évolutif qui conduit 4 la variation de la valeur adaptative a commen-
cé. Les valeurs prises par les éléments de la suite %,, W;,... W, permettront de définir
si la population est constamment croissante, décroissante ou stationnaire, et sa valeur d'équi-

libre N / si elle existe. L'accroissement de la population entre la génération n et n+1 est:
Nnt#1 - Np = (ﬁn - 1) Nn,
la décroissance de la population a lieusi W, - 1 <0,

Lorsqu'on étudie des modéles pour lesquels les générations se recouvrent, paramétre
temps continu, on utilise "le paraméire malthusien", m, défini comme la racine de 1'équavion :

/°_° e"MX] by dx = 1
0

ol 1x est la porportion de 1a population qui survit jusqu’a 1'dge x et by est le taux de natalité
4 1'4ge x. Approximativement, la population caractérisée par le parameétre m augmentera ou
diminuera au taux de e™ par génération., Cette derniére signification de m n'est parfaitement
acceptable qu'en absence de facteurs de régulation de 1'effectif dépendants de la densité de la
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population, et si la population a une distribution d'dge stable. Dans ce cas, m est approxima-
tivement égal 4 B-D ol B est le taux de natalité instantané et D le taux de mortalité instan-
tané, A chaque génotype i correspond une valeur m; = B;j -D; . La moyenne de m; cal-
culée sur 1'ensemble de la population définira le paramétre malthusien m, indice de la varia-
tion d'effectif de la population étudiée. m est donc dans ce cas la mesure de la valeur adapta-
tive de la population lorsque les générations se recouvrent, analogue & W (approximativement
m est équivalent 4 log W). :

Evolution des fréquences génotypigues d’'une. population strictement
apomictique

Considérons une population homogéne pour le mode de reproduction par apomixie
absolue. A la génération n les fréquences des génotypes et leurs valeurs adaptatives sont :

génotypes fréquences valeurs adaptatives
XX B, Wy
Xy 2Qn Wy
yy Rn W3

La valeur adaptative moyenne de la population est :
W = W1.Pn + 2w2 Qn + w3 Ry,

et les fréquences des divers génotypes i la génération suivante seront ;

_ w1 Pn
Pn +1 = "x,
2wz Qn
Qn +1 W
w3 R
Rppr = 3‘71 =

La fréquence de l'alléle x sera:

w1 By + W2 Qp
w

Py + Qr_n+‘1' =

et son accroissement entre la génération n et la génération n+1 sera:

A, +Qp) = Pa @ -D %Q" (wp - 1)

L'étude de 1'équilibre de la fréquence d'un alléle n'est, dans ce cas, pas un parameétre
intéressant pour la population qui pratiquement se comporte comme un ensemble de sous-popu-
lations (chacune correspondant & un génotype) en compétition,

Dans ces conditions la valeur adaptative propre de chague génotype ne peut étre consi-

dérée comme une constante méme si 1'environnement de la population est stable, elle dépendra

de la fréquence des divers génotypes qui constituent la population avec lesquels il entre en

" compétition pour 1'exploitation d'un méme milieu, Cette compétition est d'autant plus forte que
les génotypes sont plus voisins.,
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L'analyse mathématique de ce probléme est déja classique, il s'agit des travaux de
HALDANE, LOTKA, VOLTERRA et KOSTITZIN pour l'analyse déterministe, Diverses ana-
lyses probabilistes ont été réalisées par BARTLETT et LESLIE,

Analyse de Haldane (1924)

On suppose que la population est constituée uniquement de deux phénotypes (A) et (a).
A la génération n la fréquence des (A) relativement aux (a) est un, celle des (a) est 1. On ne
s'intéresse donc qu'aux fréquences relatives des deux phénotypes. Les valeurs sélectives des
deux génotypes sont dans le rapport 1 pour (A) & (1-k) pour (a). A la génération suivante
on aura :

.

Up
Up 41 = i<k

et si uy désigne le rapport & la génération 0 des fréquences des phénotypes (A) et (a)
un = (1 'k) -n u, »

La proportion des phénotypes (a) relativement i la population totale est désignée pé.r yn dans
la niéme génération, Alors
_ 1 B 1
Yn = T iwy T 1+(1-%)™ uq

o = Yo
n Yo+ (1-K)™™ (1-y,)

Ainsi yp tend vers 0 quand n augmente indéfiniment et la proportion des phénotypes (a) tend
vers 0, si k est positif. Si k est faible, cas d'une sélection trés lente,

1
Vn = Ty ek

Pratiquement, quel que soit le nombre de phénotypes en présence, une différence sélective entre
les phénotypes aura pour conséquence 1'établissement du phénotype le mieux adapté aux dépens
des autres. Si l'environnement est stable et homogéne la population sers.
monomorphe.

FELLER (1967) a repris cette analyse en étudiant les variations d'effectifs de la popu-
lation. Si mp et m, désignent les valeurs adaptatives de chacune des sous —populatlons de
phénotypes (A) et (a) respectivement,

mg, _ _
Mp, = 1-k.

Les effectifs des deux sous-populations sont & la génération n
Na,n = Na,0o mj et N , = Nao mjp

L'effectif de la population globale est Np,, + N,,, et y, la proportion de la population (a)
est:
y. = Na’n
" Na,n + Na,n

Le taux d’accroissement moyen de la population d'ensemble, p, est donné par

Bn = y.(l-kyn).
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Ainsi le taux d'accroissement moyen de la population d'ensemble varie de génération en géné-
ration {ce qui n'est pas le cas de chacune des sous-populations pour lesquelles myp et mg
étaient supposés constants). Si k est positif la population d'ensemble tendra asymptotique-
ment vers une population de taux d'accroissement my .

L'expression de yn indique que la dimension relative de la sous-population (a) tend
vers 0, mais si ma>ma >1 les deux sous-populations augmentent toutes deux selon une
progression géométrique, si mp >1> m, la sous-population (a) décroit géométriquement
mais la population d'ensemble continue 3 s'accroitre géométriquement,
si mag = 1>ma, la sous- population (a) tend a disparaitre selon une progression géométrique
négative, et l'espérance de 1'effectif de la sous-population {A) est constante Ng. La popu-
lation d’ensemble décroit de Ng + Ng a Ng,

L'appréciation de I'importance du remplacement du phénotype (a) par le phénotype (A)
pour ia population dépend des conditions de 1l'environnement. Si celui-ci impose un effectif
constant pour la population, le remplacement de (a) par (A) n'est pas un avantage en soi pour
la population, mais une modification du processus de remplacement qui permet
de compenser la disparition précoce des phénotypes (a) (un tel mécanisme pouvant étre une
migration). Si l'environnement est stable et si la valeur adaptative de la population d'ensemble,
@ dépend de 1'effectif réel de la population, le remplacement de (a) par (A) se traduira par un
comportement nouveau du taux d'accroissement de la population, en fonction de 1'effectif réel.

Dans certains cas le remplacement de (n\ nar /A\ ge traduira par 1'acquigition d'un effectif
irans ceriains rempiacement ge pal a pa cqu 1cn CLY

d'équilibre de la population différent de ce1u1 connu lorsqu'il était (a). C'est en définitive ce
dernier point de vue qui permetira d'apprécier la nouvelle valeur sélective externe de la popu-
lation, c’est-i-dire les nouvelles possibilités d'extension de l'espéce,

Ainci 1'avantare ponférsd nar un mode de renrpduction narticulier ne peu it &tre unique-
181 i'gvaniage conicre par un modae G reproauciion pariicual $1+]

ment apprécié d'aprés la valeur adaptative moyenne de la population. 11 faudra nécessa1remen
tenir compte d'une composante particuliére de 1'environnement d'un phénotype donné, qui est
1a présence d'autres phénotypes en compétition, leur densité modifiant 1'expression de la va-
leur adaptative de ce phénotype. C'est pourquoi il est nécessaire d'obtenir une expression de
1'effet de 1'environnement génétique lui-méme,

Analyse selon les modéles de compétition

L'utilisation d'un modéle 4 paramétre temps continu est ici plus simple. Soit Np
I'effectif de la sous-population de phénotype (A) et Ny celui de la sous-population de phéno-
type (a). Les taux d'accroissement intrinséque (paramétres malthusiens) sont mp et m,
Les variations d'effectif de chacune des deux sous-populations sont déterminées par les
équations :

d Na

at = mp Np - fp (NA, N,)
_Q,NL = m N - f AT RT )
dt l..ll.a .L‘a i \LVA’L‘a ]

Les fonctions f5 et f; traduisent les modifications du taux d'accroissement qui dépendent
des effectifs réalisés dans la population et expriment les pressions sélectives de 1l'environ-
nement, par l'intermédiaire de la composition génétique de la population. En premiére appro-
ximation, on peut supposer que le degré de compétition se traduit par une modification de mp
at m. ani ddnend lindairament deg a¥fectife da chague eous-nonulation ‘I\T. et N_ . Aingi

Cu dilg Yli WUPTILU 1ia0@azd TUITUL MO0 TLiThiidd T VAR =T SV NE T/ prwaaiall < aNg - 422225,

les équations (1] s'écrivent :
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dN '
== ma - Paa Na- Baa Na) Na

dN
dta = (ma -_p_aA NA" paa Na) Na

o Baa; Paas Baa: Paa traduisent la compétition entre les deux individus A, des individus
a sur les individus A, des individus A sur les individus a, etles individus a entre eux.
KOSTITZIN (1937) indique (aprés VOLTERRA) que lorsque les populations en compétition ont
des exigences trés voisines (ce qui est probablement le cas pour deux phénotypes d'une méme

' espéce), les coefficients g sont liés par la relation

Baa PBaa - Baa Baa = 0.

Dans ce cas, en posant Ba = Baa =Paa e Ba = APaa, onobtient :

NAﬁa i NA,oa exp {(mA B, - m, By )t}
Ba Ba
Na Na’o

Ainsi, méme en introduisant une régularisation par des facteurs dépen-
dants de la densité, un seul phénotype sera finalement représenté dans la population et
sa croissance sera réglée par 1'équation de croissance logistique

d N,
———————th = (mp - Baa Na) Na.

La population atteindra 1'effectif - N o = mp/Paa si le phénotype (A) élimine {a), ou
l'effectif Ne,,a = mg/ Baa si (A) ést éliminé. La coexistence des deux phénotypes n'est
théoriquement possible que si ma/Ba = ma/Ba , c'est-a-dire si leurs taux d'accroisse-
ment intrinséques pondérés par leurs pouvoirs de compétition sont égaux ; la moindre diffé-
rence entraine 1'élimination d'un des phénotypes. Ainsi, 1'analyse du comportement d'une
population apomictique absolue met en évidence deux résultats importants :

. si les conditions d'environnement sont stables, et si le milieu est homogéne (une seule niche
écologique pour 1'espéce), la population sera i 1'équilibre monomorphe pour le phénotype le
mieux adapté (au sens de la plus grande valeur ma/ ﬁA). L'acquisition de caractéristiques
nouvelles a lieu par le remplacement pur et simple d'un phénotype par un autre.

. Le paramétre malthusien seul ne permet pas d'indiquer le phénotype de meilleure valeur
sélective ; la vraie valeur sélective, qui permet de prédire i la fois le phénotype éliminé
et 'effectif réalisable par la population, est mp - BaN (00 N = Np + A Nj). Cette der-
niére valeur, méme dans un environnement constant, est variable avec N ef donc au cours
du temps. Si l'on considére que 1'environnement modifie 1'effectif d'équilibre d'une population.
par l'intermédiaire de facteurs "dépendants de la densité", cette derniére expression de la
valeur adaptative permettra de tenir compte des variations de 1'environnement,

Théoréme de Ia sélection naturelle en régime d’apomixie absolue

Soit N I'effectif de la population d'ensemble, N; le nombrg d'individus de génotype i ;
la fréquence du génotype i est P; = N;jN-1, Soit m; la valeur adaptative du génotype i ; m;
est telle que d N; /dt = m; N; . La valeur adaptative moyenne de la population est :

M= % m P,
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Sil'on désigne par G; la contribution, propre au génotype i, i la valeur adaptative de la
population, on peut écrire :
m;= m + Gj.

On étudie la variation de la valeur adaptative moyenne W de la population.

“E PR E o Fm @

idtN_i' = m; Nj = N m; P; par définition de m; .,

%‘_=Nzimipi puisqueN=§Ni, C}iiq = X %F'
Puisque P; = N;N-1,

- NEE - N )

P py - P X m; P

= P, (m; - M)
soit, —cld}:'— =‘Pi G;
Doy, %—T: TP ‘(ilrtn‘ +E @+ G;) B G
= zl P, dmi ., ZI P, G2 puisque }I: P; G; = 0 par définition de G;

dt

pI = Giz est l1a variance génotypique Vg de la population, I‘:Pi dm;/dt est la moyenne
I

des variations m des valeurs adaptatives de chaque génotype. Le théoréme fondamental de
1a sélection naturellé prend alors la forme : :

dim o
T =m + VG

Le taux d'accroissement de la valeur adaptative moyenne de la population est égal 4 la
somme de :

. la variance génotypique en valeur adaptative de la population et de .

. la moyenne des taux d'accroissements des valeurs adaptatives de chagque génotype.

Nous avons vu précédemment que la valeur m; telle que dN;/dt = m; N; est une
expression composite qui tient compte 4 la fois du taux d'accroissement intrinséque de la popu-
lation de génotype i et de son contréle par les facteurs dépendants de la densité., L'expression
de m; estalors mY -B N etleterme tm devient :
- dN
mo= %0

2

0

puisque m' et B; sont des constantes. Si la population est en cours de croissance, di/dt
sera inférieur i Ia variance génotypique et peut-étre méme, dans certaines conditions, néga-
tive. Ainsi, sang que l'environnement physique de la population n'ait subi de modifications,
l'accroissement de la valeur adaptative de la population d'ensemble ne résulte pas du processus
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de sélection lui-méme. Autrement dit, le principe selon lequel une population évoluerait dans

atgnt da nta
un milieu COfistalie ae La\;uu cL J.t:uu.l.c maximum sa valeur a-u.ayu:u-;vc moyeniie n est pas accep-

table. Cela résulte du fait qu'une population réelle, dont 1'effectif est nécessairement borné
connait une modification de son milieu

par les conditions de milieu extérieures 4 la nnnnlﬁ_lg_n

interne génétique de par sa réponse méme 4 la sé]ect1on naturelle.

Nous rencontrons ainsi une premiére difficulié, Ia comparaison du pouvoir évolutif
de deux modes de reproduction peut difficilement s'évaluer 4 l'aide des "théorémes de la sé-

vari Satinna

1CbL1UH. u.q.uu C}.}.C '. x.au uu.tx Ty 1CS vali d,LJ.UllD dC 111
variations du milieu. L’'analyse du réle du mode de reproduction pour 1'ajustement d'une popu-
lation. & un environnement variable en est comnliguée.

1ari clVITOINNEeINIelL val 1 COHIPLIGVES .

MAC ARTHUR (1962) a essayé de remplacer la valeur adaptative précédemment défi-

nmad sty TZI Jaa aan 2712 avs tvmsaae e $immm Anyain Almod A _ Al T1AflAnNtIf
au miiiicu PUUJ. une PU]_JUJ.aLLUU. u-GH.I.I.UC, C esi-a~Qaire 1 erieciil

na nangant nona rannAacantan airvminlamant lag
e Puvelil pas JTHLTOoTIHLCL DlILPLITILIITILL 1TO

ququququ A PN P Y L
nie par la "capacité portante K

de la population pour lequel le taux de natalité équilibre exactement le taux de mortalité. La
transformation d'une population sous 1'action de la sélection naturelle ne se traduirait pas par
un acecroissement de K, Ce qui semblerait toujours décroitre sous 1'action de la sélection
naturelle, ¢’est la densité de la ressource.limitante exigée pour maintenir la population 4 un
niveau eonstant. Ce concept permettrait alors de reconsidérer la charge, ou le fardeau, géné-
tique d'une population non pas en termes de morts génétiques équivalents (notion issue direc-
tement de I'utilisation de la valeur adaptative pour décrire 1'évolution d'une population) mais
en termes de gaspillage de la ressource naturelle limitante,

Nous limitons ici la critique de 1'utilisation de la notion de valeur adaptative comme
critére d'appréciation de 1'avantage conféré par un mode de reproduction. L'étude du théoréme
fondamental de la sélection naturelle dans le cas d'une population dont Ie mode de reproduction
est I'apomixie facultative permettra une meilleure appréciation de la complexité du probléme.

a apomixie facultative
Evolution des fréquences géniques

Le modéle & générations discontinues sera utilisé. Les génotypes et leurs caracté-
ristiques sont :

quences des génotypes & la génération suivante sont :

By 41

ZQ_n +1

Valeur
‘Génotypes adaptative Fréquence Caractéristiques

XX Wy B, (1 -k) sacs embryonnaires non réduits,
k sacs réduits allofécondés

Xy Wp 2Q, (1 -k) sacs embryonnaires non réduits,
k sacs réduits allofécondés

¥y w3 R, (1 -k) sacs embryonnaires non réduits,
k sacs réduits allofécondés.

(1-X) Py wy_+ k (Pn_+ Qn)®wy

533
W

2(1-k)Qn wp + 2k(By +Qn) (@Qn+Rn)iwp

1

W

Quand la fécondation a lieu elie résuite de i‘union au hasard des gamétes. Les fré-
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(1-K) Qn w3+ k Qn + Rp)2Wa

w

Rps1 =
ot W= P, wq + 2Q,wy + R, w3.

La nouvelle fréquence de 1'alléle x est :

Bast +Qnat =i B +Qu) [m (B0 +Qu + W @+ R)] + e (g By + W, Q)

Introduisons les parameétres Oyyx, Oxy 5 Oyy définis p.43, qui représentent 1'écart
d'avec les fréquences génotypiques 4 1a panmixie. On a :
B = Pﬁ Oxx 5 2Q@Qn = 2p,dn axy ; Rn = a3 eyy:

P, = P, +Q, et qn = Qp + R, désignent les fréquences de x el y respectivement
4 la génération n

W = Wy DA O + 2PnGn W2 By, + a2 wa Oyy.

Puisque B, = pZ by = P2 + Pz (041), et pareillement pour Q, et Ry,
= 2
w o= P,% Wy + 2D, Qp Wp + q% w3 + pr2| Wy (8¢ ) + 2pndn W2 ( exy'1) + O0n W3 ( 9yy‘"") .

Désignons par Wp l'expression de la valeur adaptative moyenne de la population si les fré-
quences génotypiques de la panmixie étaient réalisées, on a :

Wn = Wp,n + ﬁ]—e‘)n

ot Wy, = P2 W1 (8,5=1) + 2pndn Wa (ygy~1) + a% wg (6yy-1) est Ia correction 4 la valeur
adaptative panmictique due a 1'écart des fréquences des génotypes avec 1'équilibre.

We,n peut étre positif ou négatif, Par exemple Wq,r est négatif s'il y a un excés d'homozygotes

(par rapport a 1'équilibre panmictique) et des valeurs adaptatives de 1'hétérozygote qui peuvent

méme &tre 1égérement supérieures aux valeurs adaptatives des homozygotes.

Etudions la variation de fréquence de 1'alléle x entre la génération n et la génération ni+1

-k
AP = o Bn (g Wi+ U Wa) + (B Wy + QuWp) - kpy - (1-K)p,
t ) [ ] L i
part due i 1a panmixie part due & 1'apomixie Pn
dans Py4q et Qpaq dans Ph+1 et Qp+1
Ap = K 1-k -
P=— PnlenW +dnW2 - Wpn - Won) + 5 Fn Wi + Qnwy - pn W),
.k dw p .k -k aw
Ap = - Pndn —'ﬁp—'—' = Pn Wgn + — DPndn S dp
_ kpn@n dW  _ k dW9,n k - 1-k dw
Ap = 9w dp w Pn dn 2dp w Pn We,n + p= P, 4y 2dp
1 1
P,n dw d¥Wyg,
en remplacant & r T - 63
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[']

[2]

3]

d'oll enfin :

bnd dw kpy, 1 aw
Ap = _Z%W_n__dir - n (Weyn““Tq"_Eeﬁﬂ_)’
ou encore
dw k
Ap = e dg - @y (0571 ¢ 4a W (87)

Ainsi, Ap = 0 ne correspond pas a dw/dp = 0 lorsque les fréquences de 1'équilibre panmicti-
que ne sont pas atteintes ; une population ol le mode de reproduction est 1'apomixie facultative

n'évolue donc pas a priori vers une position d'équilibre qui.rende maximum sa valeur adapta-
tive.

Si on reprend 1'image des topographies adaptatives de Wright, méme lorsqu'un seul
locus est concerné, le déplacement du point représentatif de la population ne se fera pas le
long d'une ligne de plus grande pente.

L'équilibre différera toujours du maximum de W siles valeurs 8 peuvent rester en
permanence différentes de 1, ¢'est-&-dire s'il existe pour 1a population une valeur d'équilibre
de 1'écart des fréquences génotypiques d'avec les fréquences panmictiques, ainsi que cela a
lieu parfois pour une population panmictique ol on considére deux loci dont le paramétre D
1de déséquilibre du linkage" se maintient & une valeur différente de 0 (par suite d'épistasie).

1.'évolution vers 1'équilibre dW/dp = 0 peut avoir lieu par oscillations successives
amorties.

L'équation [1] peut s'écrire encore :

B9 aw dW g,n Wo.n

Ap = 55— b5~ - k3 - kpn —5 )
soit, en remarquant que :

dw dwp dwg , dwW g ,

dp dp + (1-K) —(_i'ﬁ’__ + k _—Eﬁ’__’

Ap = Pn9p ( dWPzn + (1-Kk) d\Tezn ) - kp Y9,n

2w dp dp n w
L'expression
e + (1-K) Wg,n = Wn ,

est une nouvelle fonction de la valeur adaptative de la population qui ajoute 4 la valeur adapta-
tive en régime panmictique (1 -k) fois la fraction de valeur adaptative due & 1'écart d'avec la
panmixie. Le coefficient (1 - k) est exactement le taux de production de sacs embryonnaires

non réduits.

Ltaccroissement de la fréguence de 1'alléle x s'écrit alors :

Ap = Pp dn__dWp* WQ,n

B - EhhTw

2w
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Lorsqgue les valeurs de 6 sont proches de 1, le terme Wy, n /W devient négligeable et [3] est
approximativement :

C'est-d-dire qu'en état de quasi-équilibre panmictique (état ot les valeurs 6 sont trés voisines

A 1 atd + A + At 1A A, ati 4 3 i
de 1, atteint rapidement d'aprés les équations d'évolution de 8 ) la population évolue vers une

position quasi-stable des fréquences des alléles x et y correspondant au maximum de Wn*
Cette expression est approximative ; elle est un peu analogue 4 1a situation de "quasi-équilibre
de linkage' décrite par KIMURA (1965) lorsqu'il s'agit de 1'évolution de deux loci dans une
population panmictique,

Théoréme de Ia sélection naturelle en régime d’apomixie facultative

T R S SR B L O SR AT ;e T
LS NULALIULS LILLISECH SUINIL Celich ued I
reprenons la démonstration de KIMURA (1958)
de

1'anomixie facultative, Les étanes de 1

wn

e Lcuxpa continu., Nous
permet 1'introduction de 1la
ion sont les suivantes : m: i,

gituation

1tuarion 4ae 1 apLIIale Iatllllallve, Lo Clap

est la valeur adaptative {au sens du parameétre malthus1en) du génotype ij (I'un des alleles’
est i, 1'autre j). On distingue formellement m;; de mg;, qui sont cependant bien entendu égaux.

njj = njj est le nombre de génotypes ij de la population totale diploide d’effectif N.
Ia population a donc 2N génes, 2N; est le nombre d'alléles,
P = ny N-1 est la fréquence du génotype ij.
P, = N; N1 = =P,
* i
mijj = Bjj - Djj oft Bjj estle tu" ux de natalité des génotypes ij et Djj le taux de mortalité,
Dans l'intervalle (t, t+dt) la variation d'effectif de 1'alléle i est donnée par :

d Nj

2t par sommation,
S zf‘dtN— - NEFm P
%fi = P, (m; - m),

enposant m;, = Pj-1 ¥ m;; P;j, @ = T¥ m;; P;j. Jusqu'ici le calcul est analogue a 1'analyse
p] h L -

en régime d'apomixie absolue. Du fait des disjonctions réalisables par 1'apomixie facultative

la valeur adaptative du génotype m; j peut &tre décomposée suivant les effets attribuables a

chaque alléle et 3 leur interaction :

m;; = m + Ei+Ej+eij.

. PV S 1T

es effets additifs des aliéles i et j, ¢jj est leur interaction due aux
quantités sont définies en minimisant :

il ~d T, g mand 1
Ihl el .Ea] SUIIL L
effets de dominance, Ces
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[2]

[

51

[e]

S =X EJJPi j mj; -m - E; - E;j )2 . On obtient ainsi les équations normales pour
les E; : '

2E;P;, + Z.E Py Ep = ZZII(P”( M , avec M;, = m; -Tm. La variance géné-

ik

tique (ou génique selon KIMURA (1958)), qui est une part de la variance génotypique {variance

d'ensemble des m;; i comprenant les effets de dominance ¢, ,) est alors évaluée 4
: dp;.

L'introduction des paramétres 6;; tels que P;; = 8;; P; P; dans les équations normales ]
conduit 4 1'écriture :

Ei +Z P, 051 B = % Py 05, My
La variation de la valeur adaptative moyenne de la population s'écrit :

dm dm,. dp..

_— = — 1 p.. Lo — U
& T FE T P v ¥F¥mio—g
; . dP;; .
Le deuxiéme terme du membre de droite de [3] est égal a EEIIMI i & et en substituant
]
9;j Pi, P;, & P;j il devient:
dp;; . ap, a6;;
IE My —g = 2EE My Pyoy —gp— ¢ FEMy Pl Py o—g—
aPp, ap . .
EI:EJ: M; Py 85 = 2'2 (— }]: M;; P.; 6;j), et en utilisant 2], [4] devient :
, d Pij dP;. ' . db;;
SIMy —m- = 2 =@ + By 8,k Et) +EX My P Py —g
dp;, : dfjj
=Vg + 22'% a& "P-k eikEk +E|?Mij Pi. 1)'j T
en utilisant la relation [17] . !
i 8, = = 6 t % A2 g sxp, S
Puisque Ii:Pi_ P_j. i = P 2P 6;; =1 etendifférencian i3 TEP, —g =0

D'ol

- dP;
22’%(3 dtl P, 8; E, devient :

dbiy a6k N
2EE P, P, By e -ZIEI‘.( P, P, (E;+E) —5 et [5] devient :
dP a6
TIMy —gp = Vo +3F Oy - Bi-E)) By Py g
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En utilisant la notation M;; - E; - E; = d;j, déviations dues 4 la dominance, et en
reportant [6] dans 3] , ona:

dm dm;; 'dLogeij
& Ve rE¥Py —m— ¥4 Py —a

expression du théoréme fondamental de la sélection naturelle donnée par KIMURA (1958), soit
en utilisant la notation m pour dm/dt :

dm o dLog 8;;
"T: Vg +m+2i12dij P” —-——dt——-
En régime d'apomixie absolue, nous avions obtenu :
dmi =
T = VG + m .,
—8Si d;; = 0 Vj,vj, Vg = Vg etles deux expressions sont identiques, et identiques

aussi 4 la situation en régime panmictique. Donc :

. 4 fréquences génotypiques égales, en absence d'interaction interallélique due i la
dominance, le taux de variation de la valeur adaptative moyenne de la population ne
dépend pas du mode de reproduction (apomixie absolue, facultative ou panmixie).

- 81 d;j# 0 pour au moins une valeur de ij et 8;; constante (dans le cas de la pan-
mixie 8. = lv.,v:) [8] devient:
1j Vi i
dm

T= Vg+1’h

alors que [9] est toujours —do%l—— =Vg + |

Vg=>Vyg du fait de 1a dominance et par suite :

. en régime d'apomixie facultative ol les fréquences génotypiques ont atteint 1'équi-
libre panmictique (situation équivalente 4 la simple panmixie) la variation de la valeur
adaptative moyenne de la population est inférieure i celle d'une population de méme
constitution génotypique en régime d'apomixie absolue,. s'il existe des interactions
interalléliques (dominance), )

Dans ce cas l'acquisition des fréquences alléliques d'équilibre est plus rapide en ré-
gime d'apomixie absolue et la population aboutit plus t6t & la composition qui lui confére sa
valeur adaptative maximum, -

Si une valeur élevée de M correspond 4 une installation rapide d'une population dans
un nouveau milieu (taux de croissance intrinséque), 1'apomixie absolue permettra, dans cette
situation, le tri le plus rapide du génotype le mieux adapté et donnera donc 2 la population un
avantage dans la compétition avec d'autres espéces susceptibles d'utiliser le méme milieu,

Ajoutons que si le génotype de valeur sélective la plus élevée est hétérozygote, la
population peut atteindre cette valeur quand le mode de reproduction est l'apomixie absolue,
ce qu'elle ne fera pas si le mode de reproduction est I'apomixie facultative. En terme de "morts
génétiques" ou de 'charge génétique' cela veut dire qu'une charge due i 1'avantage hétérozygote
se maintiendra 14 ot il y a disjonction et non en apomixie absolue.



—8i djj 0 et 8;; # C (C une constante qui vaut 1 dans le cas de 1'équilibre pan-
mictique). Dans ce cas, le signe de ¥ d;; P;; dLog 8;;/dt indiquera si la structure. de
i

i
la population rend ou non 1'apomixie facultative avantageuse par rapport i la panmixie, é. va-

s

iances genlques egales Nous avons moniré que dans ie modeéie a parametre temps (,onunu,

0;) = 1+ e™ (8g;;-1.
dLog8;; (t) ae; (1) 1 ~k (B ij-De”
aT . = at 9..0) 4 . o~Ktra 1y
¥} L+ © \vo i.i i)
H

Tlustrons 'application de ces expressions dans des situations simples :

Dominance-deux alléles A; Aj (dominance pour le caractére valeur adaptative)

. dominance de i‘ailéle avantageux

Mi: = 0 M.. = B,—i-d = 2a M.. = Za: d.. = d.. = 0, d.. = a
i ij ii ’ ii ii ’ ij

Si 0g ;.>1. excés initial d'hétérozygotes par rapport 4 la panmixie,le terme de correction due
ila dommance et au non équilibre panmictique est négatif, le taux d'accr01ssement de la valeur
adaptative sera plus faible gue celui obtenu avec la méme variance génique en régime pan-
mictique.

51 0p;; j<h moins d'hétérozygotes qu'a 1'équilibre panmictique, 1'apomixie facultative conduira
pour une méme valeur de Vg & un accroissement supérieur de la valeur adaptative de la

Ceci veut dire qu'en régime d'apomixie faculta ive, 1'accroissement de valeur adapta-

el Vel il S ACpilile U apLIIllall lablllligllive LLI0 J21R=0

tive sera moins élevé si au départ les hétérozygotes étaient en surnombre. Une partie
de l'accroissement de valeur adaptative est gaspillée par une diminution de 1a fréquence des
hétérozygotes avantageux. Cette diminution de dm/dt est d'autant plus élevée que k (taux
de reproduction sexuée) est plus grand. Ainsi, plus le taux d'apomixie est élevé plus le bénéfice
dd & V’excés d'hétérozygotes est longtemps maintenu. Autrement dit une population panmictique
gaspille brutalement sa réserve en valeur adaptative due & 1'excés d'hétérozygotes, ce qui di-

mmue consmeramemem ia variation ue m alors qu en d.pUI‘Iu)&ie facultative la diminution
progressive des hétérozygotes perturbe moins nettement la variation de .

11 s'agit 14 d’un facteur de stabilité pour la population & apomixie facultative dont
I’accroissement de la valeur adaptative se maintient sans fléchissement important,

. dominance de 1'alléle désavantageux
Mii=0’ Mij=a+d='0, ij=23,, dii=djj=0,dij=-a-

La situation est inverse de la précédente et les conclusions oppbsées.
Superdominance pour la valeur adaptative-deux alléles A; Aj

M. = 0, Mll = 33., M“ = 2a,dn = d“ = 0, d” = 2a
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— en régime d'apomixie facultative si les fréquences génotypiques ont atieint 1'équilibre pan-
mictique, Ia population se comporte sous 1'action de pressions sélectives comme une population

panmictique.

— hors des fréquences génotypiques de 1'équilibre panmictique, 1'évolution de la population
4 apomizxie facultative sous I'action de pressions sélectives ne tend pas & rendre maximum
1a valeur adaptative moyenne de la population (W). La valeur adaptative moyenne W doit étre
décomposée en deux termes :

a. Wp valeur adaptative d'une population panmictique de mé&mes fréquences géniques,

b. Wy la contribution a la valeur adaptative due aux écarts avec 1'équilibre panmictique.
Lorsque 1'écart avec 1'équilibre panmictique est faible, Wy négligeable devant W, la population
est dite dans une situation de "quasi-équilibre panmictique, Dans ce cas, 1'évolution des fré-
qguences géniques est telle qu'elle rende approximativement maximum la fonction :

Wp = Wy + (1-k) Wy

— 1'évolution de la valeur adaptative moyenne dii/dt est différente de celle d'une population
panmictique, lorsque les fréquences génotypiques de la population & apomixie facultative ne
sont pas celles de 1'équilibre panmictique. Les effets dus aux interactions alléliques (domi-
nance) tendent & modifier dﬁl/d’c. La valeur adaptative moyenne peut méme décroitre (dm/dt < 0)
si, par exemple, 1'allzle responsable de la plus grande valeur adaptative est dominant et qu'il
y a un excés d'hétérozygotes relativement aux fréquences de 1'équilibre panmictique.

La comparaison des comportements d’une population panmictique et d'une population
4 apomixie facultative est de ce point de vue trés instructive. La population panmictique rejoint
en une génération les fréquences de la loi de Hardy-Weinberg, d'ot une modification brusque
de 1'évolution de la valeur adaptative ; une population & apomixie facultative tamponnera sur
plusieurs générations le retour aux fréquences panmictiques et'1'évolution de W ne subira pas
de modifications brusques. Dans la situation précédemment décrite, dm/dt peut &tre rendu
négatif en régime panmictique et pas en apomixie facultative, pour des fréquences génotypiques
de départ identiques.

L’apomixie facultative a donc pour effet de tamponner les variations de valeur adapta-
tive dues aux fluctuations accidentelles qui écartent 1a population de son équilibre panmictique
(réductions d'effectif, migrations, colonisation) et permettre une meilleure continuité dans la
compétition avec les autres espéces pour 1'exploitation d'une niche écologique. Une brusgue
diminution de la valeur adaptative peut &ire catastrophique, alors qu'un accroissement de
valeur adaptative moins rapide n'a que des effets mineurs.
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Conclusion générale

INTERET BIOLOGIQUE DES RESULTATS MATHEMATIQUES.

Nous regroupons ci-dessous les conséquences biologiques des expressions mathé-
matiques établies dans les chapitres 1 et 2.

Evolution du mode de reproduction

1. Que l'apomixie soit dominante ou récessive, elle éliminera la sexualité. Une espéce
ne peut utiliser conjointement 1'avantage de la sexualité (création de variabilité par re-
combinaison) et celui de l'apomizxie (réponse plus rapide & la sélection et plus grand pou-
voir de colonigation) 4 l'intérieur d'un groupe d'individus interféconds. Dans tous les cas
connus, les possibilités d'apomixie et de sexualité se situent & des niveaux de ploidie diifé-
rents. L'exploitation de la sexualité et de l’'apomixie ne peut avoir lieu que si la poly-
ploidisation est spontanée et réguliére. Celle-ci peut étre plus facile 14 ol coexistent par
exemple des tétraploides apomictiques facultatifs et des diploides sexués (situation observée
dans le cas du Panicum maximum).
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2. En absence de sélection 1'apomixie facultative tend 4 évoluer vers un taux de
sexualité de plus en plus faible par acquisition de modificateurs. Un polymorphisme pour ce
caractére ne peut étre que transitoire.

3. Dans le cas de Paspalum notatum l'apomixie est due & un géne dominant, c'est
ce qui correspond au taux d’installation le plus élevé pour l'apomixie. Cette observation est
également valable pour le complexe Botriochloa-Dichantium, "

4, L'apomixie ne peut apparaitre 4 partir de plantes autogames ; cette conclusion
mathématique est bien en accord avec les observations signalées par STEBBINS (1950) d'an-
cétres allogames des complexes apomictiques.

5. Lorsque l'apomixie est facultative, 4 1'équilibre les génotypes sont tous homo-
zygotes pour ce géne alors que 1'hétérozygotie est conservée en apomixie absolue. L'absence
de disjonction pour la sexualité, observée dans les descendances qui correspondent au taux
de sexualité de 1'apomixie facultative, pourrait étre ainsi expliquée dans le cas du Panicum
maximum. Pour le Paspalum notatum od 1'apomixie est absolue, des génotypes hétérozygotes
pour 1'apomixie ont été observés par G.W. BURTON (1960).

Structure génétique des populations apomictiques

L'apomixie facultative ne crée pas, a priori, dans une population infinie de structures
génétiques fondamentalement nouvelles, La loi de Hardy-Weinberg est asymptotiquement va-
lable ; 1'évolution des fréquences géniques sous 1l'action des pressions sélectives tend approxi-
mativement i rendre maximum une fonction simple des valeurs adaptatives.

Si une population est génétiquement trés variable et d'effectif élevé, cette variabilité
ne sera pas appauvrie du fait de 1'apomixie facultative ;les recombinaisons qui enri-
chissent les populations en génotypes ont lieu ; chaque génération est de ce fait porteuse de
nouveauté, Relativement i une population panmictique ou partiellement autogame, 1'effet essen-
tiel de 1'apomixie est analogue 4 celui du linkage. Les fluctuations aléatoires sont amorties,
les réponses moins brutales.

Si, par contire, la population est initialement peu variée, constituée au départ de quel-
ques génotypes colonisateurs, d'effectif faible, un fort taux d'apomixie écrasera la variabilité
créée i chaque génération (de faible valeur sélective en ouire de par la consanguinité) ;
dans ces conditions la population tendra essentiellement & étre monomorphe, son adaptation
se réalisant essentiellement 4 1'intérieur du développement asexué.

Ainsi, les populations apomictiques facultatives resteront trés marquées par leur
origine. La variabilité des populations dans les centres d'origine sera comparable i celle des
populations normalement allogames, les différents génotypes observés témoignant de la re-
combinaison des génes. Par contre, les populations créées par migration seront essentiellement
monomorphes ou constituées de quelques génotypes trés différents occupant des niches écolo-
giques particuliéres ; les témoignages de recombinaison seront rares et temporaires sauf dans
des milieux trés remaniés susceptibles d'offrir des niches écologiques nouvelles 4 des hybrides
introgressifs.

L'observation des populations du Panicum maximum s'accorde avec ces prévisions,
L.a variabilité des tétraploides d'un centre d'origine déterminé par les prospections de COMBES
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et PERNES (1967, 1969) semble exprimer toutes les recombinaisons qu'on peut attendre d'une
population allogame (alors que le mode de reproduction est bien 1'apomixie facultative de taux
de sexualité 2%). Dans les régions éloignées, marginales ou submarginales, la variablité,
lorsqu'elle existe, apparait structurée par quelques génotypes distincts et des hybrides intro-
gressifs, en association 4 un environnement hétérogéne. Dans les milieux homogénes et uni-
formes, les populations sont monomorphes et peu différenciées.

Notons cependant qu'une autre explication de la variabilité des tétraploides du centre
d'origine étudié peut &tre, comme proposé plus haut, la présence des diploides entiérement
sexués. Ceux~-ci sont apparemment aussi variables que les tétraploides. On peut s'interroger
ainsi : les diploides sont-ils les générateurs directs et contemporains de cetie variabilité ou
témoignent-ils seulement de la position du centre d'origine, la recombinaison due aux 2% de
sexualité & 1'intérieur des tétraploides apomictiques étant suffisante du fait de 1'effectif énorme
des populations ?

Nous remercions vivement M. J,DEJARDIN pour toutes ses corrections.et patientes
relectures du manuscrit,
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