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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 espèces, le mode de reproduction par graines 
de l’espèce Panicum maximum Jacq. est apomictique par aposporie. Les conditions biolo- 
giques de sa reaiisation sont definies et un mecanisme genetique de son contrôle est Atudié 
du point de vue de i’anaiyse des populations. 

‘On envisage les possibilites d’installation d’un gene qui permet le developpement de 
sacs embryonnaires non réduits, soit par compétition avec les sacs embryonnaires reduits, 
soit en remplacement des cellules issues de la meiose femelle lorsqu’elles dégenerent toutes. 
rJn tel gène s’installera toujours dans une population illimitée. 

L’acquisition du mode de reproduction par apomixie facultative modifie la loi de 
HARDY-WEINBERG, l’equilibre des fréquences genotypiques en absence de selection n’est 
atteint qu’asymptotiquement. Les conclusions du theoreme de la selection naturelle en sont 
modifiees et l’évolution en présence de pressions selectives ne tend plus à rendre maximum 
la valeur adaptative moyenne de la population, même lorsqu’il s’agit d’un seul locus. Une autre 
fonction des valeurs adaptatives est quasimaximisée au voisinage de l’équilibre panmictique. 
L’apomixie facultative agit sur la population de façon un peu analogue au linkage. 

Les resultats mathematiques sont confrontes avec les faits biologiques et les structu- 
res genetiques dës populations de Panicum maximum Jacq. interpretées. 

*** 



Introduction 

PRtiSENTATION DE L’APOMIXIE PAR APOSPORIE 

A L’AIDE DE L’EXEMPLE PANK’UM MAXIMUM (JACQ.) 

Divers modes de reproduction sans recombinaison coexistent avec la sexualité dans 
le monde vegetal. De nombreuses espèces ont acquis, de faSon parfois quasi-exclusive, une 
multiplication asexuée par formation de graines apomictiques par aposporie. Une revue de 
certaines de ces especes est faite par STEBBINS (1950). L’étude de ce mode de reproduction 
a 6te particulierement bien dbveloppee pour le complexe agamique Botrickzhloa dichantium 
par HARLAN et col. (1964) et pour l’espèce Paspalum notatum (Flugge) par G.W. BURTON 
(1960). Le Pabicum maximum possede egalement un tel mode de formation de graines 
(WARMKE, 1954 ; PERNES et COMBES, 1969). 

L’acquisition de ce mecanisme de production de graines apomictiques pose un certain 
nombre de problemes evolutifs dont certains seront abordes ici. L’exemple du Panicum maxi- 
mum nous permettra une description de l’apomixie par aposporie. Ce schéma est très géndral 
parmi ies plantes apomictiques et depasse largement l’exemple choisi. 



La multiplication par graifxes de ‘L’espèce Pzuzicum z2zaximuui 

Selon les deux références precedemment citees les caractéris’tiques essentielles de 
la formation de la graine chez l’espece Panicum maximum sont les Suivantes : 

. pour une faible proportion des graines observees (2% environ des graines viables 
étudiées tant à Porto Rico qu’à Adiopodoume (Côte d’ivoire), la reproduekiûn est 
sexuee. Ces caracteristiques restent inchangees de genération en géneration, m&me 
en prenant les 2yo de plantes issues de reproduction sexuee. 

. le reste des graines resulte du développement d’un sac embryonnaire non reduit qui 
ne subit pas de fecondation. Ces graines ont rigoureusement le même génotype que 
la plante mère. Ce dernier mode de reproduction est designé par l’expression 
“apomixie par aposporie”. 

conditions du développement de I'apomixie par aposporie 

Le developpement d’un sac embryonnaire non reduit peut avoir lieu soit conjointement 
au développement d’un sac normalement réduit, soit en remplacement si toutes les cellules 
issues de la méiose femelle dégénerent. L’obtention de graines apomictiques resultera dans 
le premier cas d’une compétition defavorable aux sacs embryonnaires reduits, dans le second 
cas de leur remplacement. 

Pour les clones de l’espèce Panicum maximum etudies, la stérilite à la mêiose, tant 
mâle que femelle, etait assez élevée, le taux de production de sacs embryonnaires réduits ne 
dépassant guere 2570 dans les meilleurs cas. Cependant la proportion définitive de graines 
sexuées (270) est bien inférieure à 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 létales par suite de réassortiments 
génétiques désavantageux ; 

- les sacs embryonnaires réduits sont concurrencés dans l’ovaire par les sacs embryonnaires 
non réduits, meilleurs compétiteurs. Des ovaires contenant plusieurs sacs embryonnaires 
ont été observés et des graines a embryons doubles (2’&-, des graines germées) donnent des 
plant-mes qui peuvent être ou non identiques. Il existe donc vraisemblablement une certaine 
compétition entre sacs embryonnaires à l’intérieur de l’ovaire ; 

- l’espèce 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 (1988) ont eu lieu sur des descendances autopollinisées. Les observa- 
tions de WARMKE concernaient des descendances obtenues en pollinisation libre ; la situation 
peut cependant être équivalente à une autopollinisation parce que : 

. les clones laissés en champ polycross différaient considérablement pour leurs heures 
d’anthese qui ne se recouvraient pas ; 

. le développement de la graine nécessite une fécondation de l’albumen, l’autopollen 
intervient donc et entre en compétition avec les éventuels pollens étrangers sur les 
stigmates. 

Les données fondamentales du schéma de réalisation de l’apomixie sont donc essen- 
tiellement : 



a - une stérilité partielle de.la méiose femelle ; 
b - le développement sans réduction d’un sac embryonnaire à partir d’une cellule du 

nucelle ; 
c*: une autoincompatibilité limitant l’exploitation des sacs embryonnaires réduits en 

régime d’autopollinisation. 

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

Leur réalisation simultanée peut paraître hautement improbable. L’hypothèse de tra- 
vail suivante a pour l’espke 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 autotétraploïde. 
Des diplofdes (2n = 16) ont été découverts (prospection D. COMBES et J. PERMES, 1967, 1969). 

’ Ils sont rares et entikement sexués. L’état diploïde est observé plus souvent chez Botriochloa 
et Paspalum notatum, mais c1 cela près la situation est semblable à celle du Panicum maximum. 

Un schéma évolutif vraisemblable conduisant à la réunion des conditions a, b et c 
est le suivant : l’autotétraploïdisation d’un élément diploïde crée une plante plus vigoureuse 
qui s’installe ; les accidents chromosomiques fréquents à la méiose des autotétraploïdes crée 
la stérilité partielle exigée (condition a), l’autoincompatibilité (condition c) peut être sim- 
plement héritée du parent diploïde ; le seul évènement nouveau sera donc l’apparition d’un fac- 
teur qui permette le développement sans réduction d’un sac embryonnaire (condition b). 

Les problèmes qui seront abordés sont donc les suivants : 

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

- comment évolueront. les fréquences géniques et la valeur adaptative d’une population ayant 
acquis ce mode de reproduction,? 

, Les modèles utilisés seront explicités au niveau diploïde afin d’obtenir des calculs 
plus simples. Ceci ne modifie pas le sens biologique des conclusions. En outre, en ce qui 
concerne l’évolution des fréquences géniques d’une population ayant acquis l’apomixie, les 
résultats seront directement valables s’il s’agit d’autotétraploïdes anciens et d’amphiploïdes. 

* La donnée c. du schéma n’est pas indispensable pour justifier la faiblesse &.I taux de descendances 
sexudes. Outre sa vraisemblance elle permet, une description unique de l’apomixie facultative et de 
l’apomixie stricte. 
Une population cr&e grâce à Ia coIonisation par une seule plante d’un nouveau milieu sera un unique 
clone pour laquelle l’a p o mi xi e s e r a abs o 1 u e du fait de l’autoincompatibilité. Une population 
polymorphe où les conditions a et b se sont realisées aura une ap o m i xi e fac u 1 ta t i v e , le taux 
de reproduction sexuée pouvant y atteindre le taux de production de sacs rdduits du fait de la présence 
d’allopollinisateurs. 
La donnée c. permet ainsi la construction de modèles assez généraux ; de plus on peut en éprouver 
expérimentalement la validité biologique. 

II 
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Diff wsion, dans une population d’effectif illimité, 
en absence de sélection, d’un allèle permettant 
le développement de sacs embryonnaires non réduits 

Compétition, ou remplacement des sacs embryonnaires 

Dans le cas oii le développement de sacs embryonnaires non réduits a lieu en 
r e m pl a c e m en t des sacs embryonnaires réduits dégénérés, l’apomixie ne paraîtra pas 
allélique de la sexualité *. En effet, si l’aptitude à développer des sacs non réduits est conMi- 
lée par un gène, celui-ci ne se manifestera que s’il y a une stérilité méiotique femelle. En 
absence de cette stérilité la plante sera normalement sexuée même si elle posséde cet allèle. 

Dans le cas où l’apomixie résulte d’une c o m p é t i t i o n entre les deux types de sacs, 
la sexualité complète paraltra alMique de i’apomixie puisque, si l’all6le permettant le déve- 
loppement de sacs non réduits n’existe pas, lessacs réduits se développent normalement.. 

* Cette situation, assez vraisemblable chez Panicum maximum, correspond peut-être L ce qui est obser- 
vé dans le complexe Botriochloa Dichanfium (cf. J.R. HARLAN et coll., 1964). 
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Dans le cas de l’apomixie par remplacement, le taux de sexualité de l’apomixie 
facultative sera Ii6 au taux de stérilit6 méiotique femelle. Dans le cas de l’apomixie par 
“compétition” des sacs embryonnaires, le tanx de sexualit6 sera lié Zi la proportion de sacs 
r6duits qui sont mauvais comp&iteurs (l’aptitude à la comp&tition pourrait d’ailleurs ,être 
contrôlée géniquement). 

CAS IBE L’APBMIXIE STRICTE 

On suppose, lorsque le caracttre “d&eloppehent de sacs embryonnaires non réduits” 
se manifeste, que la plante ne produit plus de sacs réduits (ceux-ci étant suppos& éliminés 
par les sacs non reduits). Ceci revient à réduire l’apomixie à la donnée b. de l’Introduction. 
Le caractère ne confère en lui-même aucun avantage ni désavantage sélectif ; la plante apo- 
mictique produit autant de descendants à la ghération suivante que la plante sexuée. 

Rien ne permet a priori d’augurer de la dominante d’un tel facteur. 

Modèles à agomixie dominante 

Générations discuntinues 

Soit A l’allèle dominant qui confère l’apomixie. A la genération n les trois génotypes 
AA, Aa et aa sont présents dans la population avec les fréquences suivantes : 

Tableau I 

IE.F.‘:i p” +2Q,+R”=1 

La génération n -t 1 est constituée à partir des gamètes m$les et femelles dont les 
fréquences sont décrites ci-dessous : 

Tableau II 

1 Gamètes mâles. 1 l?rBwencc ? Gamètes femelles Fréquence 

A P, +Qn 
a Qn + Rn 

A 

a 
AA 
Aa 

0 

R” 
P” 

2 Qn 

On suppose l’union au hasard des gamètes. La fréquence des trois génotypes à la 
ghération n + 1 est alors donnee par : 

AA 

Aa 

aa 

P n+l 

2Qn +I 

R n +l 

ZZZ 
87 

= 2Q, + R, (P, + Qn) 
= R, (R, + Qn) 

14 



puisque la pollinisation des plantes apomictiques AA et Aa permet le developpement de sacs 
embryonnaires non réduits (gametes femelles AA et Aa) sans qu’il y ait fecondation. Le géno- 
type Aa est obtenu à la fois par developpement sans fécondation de l’oosphère non réduite Aa 
et par la fécondation de l’oosphère réduite a par un gamete mâle A. 

La frequence des génotypes AA est stable P,+,. = P, = P . La fréquence des plantes 
sexuees (ggnotype aa) devient : \ 

R,, (l-p, + R,,) 1-p” - R, 
R~+I = 2 puisque Qn = 

2 

La relation de recurrence [1] admet deux points d’équilibre : 

R = 0 équilibre stable pour lequel la population est entièrement apomicti- 
que (P de génotypes AA ; 1-P de genotypes Aa) 

R = 1 équilibre instable pour lequel la population est entièrement sexuée 
aa. 

S’il apparaît un allèle A dans la popuiation, celle-ci sera finalement entièrement 
apomictique, tous les génotypes devenant Aa, et ce bien quhaucun avantage sélectif ne soit 
donné à priori au phénotype apomictique? 

La fréquence de l’allèl’e A tend vers (l+P)/Z. S’il est apparu sous la forme d’une seule 
mutation à l’état hétérozygote, quelle que soit sa fréquence de départ, il se stabilisera à la 
frequence 1/2. Dans ce cas, tous les génotypes étant Aa toute mutation réverse rétablit la 
sexualité de l’individu bien qu’elle soit récessive. En absence de sélection favorable elle ne 
pourra se propager dans la population. 

Temps continu (recouvrement des gthérations) 

Afin d’obtenir une indication plus précise sur la rapidité avec laquelle la diffusion du 
gène A a lieu dans la population nous recherchons l’analogue continue de l’équation [k] . Les 
caractéristiques des génotypes, l’union au hasard des gametes, la non limitation de l’effectif 
de la population, la production des nouveaux génotypes, sont identiques au modele précédent. 

A l’instant t, les fréquences des divers génotypes sont : 

AA WI 

Aa 2Q W P(t) + 2Q(t) + R(t) = 1. 

aa R(t) 

Dans l’intervalle de temps, (t, t+dt) une fraction de la population égale à dt disparaît 
suivant les proportions P(t)dt, ZQ(t)dt, R(t)dt de AA, Aa et aa respectivement. Ils sont 

* Ce résultat est à rapprocher de celui obtenu par FISHER (1941) où l’allèle G qui tend a rendre la 
plante uniquement autogame s’implante integralement dans une population au départ normalement 
allogame. 

15 



PI 

PI 

immédiatement remplacés, dans le même intervalle (t, t + dt), proportionnellement aux fré- 
quences des génotypes creés par I’union au hasard des gametes. Ainsi : 

AA P(t+dt) = P(t) (1 - dt) + P(t)& = p(t) = p 

Aa ZQ(t+dt) = ZQ(t) (1 -dt) + ZQ(t)dt + R(t) [P(t) + Q(t)] dt 
disparus apomictiques fraction issue 

de croisement 

aa R(t +dt) = R(t) (1 -dt) + R(t) [R(t) + Q(t)] dt 
disparus fraction issue de croisement 

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

R(t+dt) - R(t) = R(t) c-1 + R(t) + 1 - P(t) - R(t)] dt 

puisque 
Z&(t) = 1 - P(t) - R(t), d’où 

+ = + R(t) cl -t P(t) - R(t)]. 

Puisque P(t) est une constante, posons u = 1 + P(t) = 1 + P ;, u E: (1, 2). 

L’analogue de l’équation de récurrence [l] est : 

dw) 
dt = -+ R(t) [u - R(t)] . 

Puisque u - R(t) 2 0, Wt, la proportion de génotypes sexués ne peut croltre ; elle 
décrolt sauf pour R(t) = 0 (les élements sexués ont disparu), et R(t) = 1 , (le gene’ A n’est 
pas apparu), Seul l’équilibre R(t) = 0 est stable. 

L’équation [Z] est une équation différentielle du premier ordre à variables séparables, 

/ 
cm) 1 

R(t) (a -R(t)) = - 2 s 
dt . 

d’où R(t) : 

R(t) = -u 
1 - Ce 2’ 

C est une constante d’intégration ; l’origine des temps étant arbitraire, celle-ci peut 
être choisie pour que C = - 1, d’ail 

R(t) = u 
l+ es* 

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 dom-& avec 
P(t)=P:u=l+P. 

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

16 



R(t) = 

Là encore le gène a ne disparaît pas, sa fréquence tend vers Ro/Z. 

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

Modèles à apomixie récessive 

G&éra tions discontinues 

Désignons par S l’alléle responsable de la sexualité ; les génotypes SS et SS donnent 
des gametes femelles réduits subissant la fécondation normale, SS est apomictique tous les 
sacs embryonnaires sont de type non réduits, la pollinisation permet le développement de l’em- 
bryon sans fécondation. 

A la génération n les fréquences des génotypes sont :. 

sexué 

sexué SS 2Qn. 
apomictique SS R” 

Les fréquences des gamètes sont : 

On admet que l’union des gamètes a lieu au hasard pour constituer la génération sui- 
vante. Les fréquences des divers génotypes à la génération n+ 1 sont alors : 

SS P n+l = (Pn. , + Qn)’ 

SS 
2Qn+l = (P, + Qn) @Qn + R,,) = (P, + Qn) (1 -,P, 1 

SS R _ n-t-1 = Rn + Qn (Qn + Rn). 

Les fréquences des trois génotypes varient ; celle des plantes apomictiques augmente 
à chaque génération de la fraction Qn (Q, + R,). 

La fréquence de l’allele sexué S est à la génération n+ 1 : 

P n+l + Qn+1 = (P, + Qn) (l-2>, (1 -J$)<l, VF& CIO, l] . 

17 



La fréquence de l’all?I?le sexué S décroît constamment. Les positions d’équilibre 
sont, pour la fréquence génique : 

- P+Q=O toute la population est apomictique, équilibre stable ; 

- Q+R=O équilibre instable, toute la population est sexuée SS . 

L’équation de la fréquence des gamètes S ne donne comme condition d’équilibre que 
R = 0, mais l’invariance des fréquences des génotypes impose en outre P = 1, Q = 0. 

Dans le cas oh l’apomixie est déterminée par un gene récessif, si ce gene existe dans 
la population celle-ci deviendra entièrement apomictique, l’allele S sera éliminé (alors qu’il 
etait indéfiniment conservé, mais masqué.dans le cas de l’apomixie dominante). 

Comparons les accroissements de frêquence des genotypes apomictiques dans le cas 
de la dominante et de la récessivité du caractère apomictique : 

- apomixie dominante, fréquence des phénotypes apomictiques (A) : 

2Qn +I + Pn +I = ZQ, -t Pn + R, (P, + QR ) 

variation de fréquence , 

A (A), des phénotypes apomictiques en une génération : 
A (A) = R, (Pn .+ Qn9 

- apomixie récessive, fréquence des phénotypes apomictiques (s) 

R n-l-1 = R, + Qn (Qn -t R,,) 

A (s) = Qn (Qn + Rn) 

A chaque génération dans l’un et l’autre cas la variation est proportionnelle â la 
fréquence de l’allele apomictique de.la génération précédente ; au génotype sexué dans le cas 
de la dominante et au génotype sexué hétérozygote dans le cas de la récessivité. En début 
d’installation de A ou s , à fréquence 8gale de l’allèle apomictique, l’accroissement de fré- 
quence des plantes apomictiques sera plus rapide dans la situation dominante que dans la si- 
tuation récessive. En effet, si l’allèle A ou s apparalt par mutation, au taux p (p étant 
négligeable) : 

cas de la dominante 
Rn = 1-2~ 

A(A) = (1 - ~F)~=IL 
P,, -t Qn = Qn = P 

cas de la récessivite 

Qn = P 
A(s) = p2 

(Qn + Rn) = Qn = p 

Dans une population d’effectif limité les chances d’installation de l’allèle apomictique 
seront beaucoup plus faibles s’il est récessif que s’il est dominant. 

18 



Temps continu (recouvrement des générations) 

Les conditions du modele sont Bquivalentes a celles du paragraphe precedent à cela 
près que les g6nerations ne sont plus discontinues. Les proportions des genotypes à l’instant t 
sont : 

sexué SS P(t) 

sexu6 SS 2&(t) 

apomictique SS R(t) 

On suppose qu’une proportion dt d’individus disparaît de la population dans l’intervalle 
de temps (t, t + dt) et qu’ils sont remplaces proportionnellement aux frequences obtenues par 
union au hasard des gamètes du tableau II 1. Les frequences. des genotypes à l’instant t + dt 
sont alors : 

P (t+dt) = [P(t)] [l-dt] + [P(t) + Q(t)12 dt 

2Q (t + dt) = 2Q (t) [l - dt] + L-P (t) + Q(t)] Il - P <t9? dt 

R(t+dt) = R(t) [l-dt] + [R(t) + Q(t)] [Q(t) + R(t)] dt. 

On obtient le systeme differentiel suivant : 

dP (t) 
dt = [P (t) + Q (t)12 - P (t) 

2dQ (t) 
dt = [P (t). + Q(t)] [l - P (t>3 - 2Q (t) 

dR (t) 
dt = Q (t) [Q 6) + R(t)] . 

dR(t)/dt est toujours positif sauf si Q(t) = 0, cas où il n’existe pas d’hetérozygotes SS. 
R (t) est donc constamment croissante. 

La variation de frequence du gene S est donnée par : 

+ [P(t) + Q (ti] = - “) ; ’ @) R(t) 

P (t) + Q (t) decrolt sauf si P (t) + Q (t) = 0, (S n’existe pas dans la population) ou R (t) = 0, 
(pas de genotype SS). Pour que cette derniere condition corresponde a un equilibre il faut que 
dR(t)/dt = 0 et donc Q(t) = 0 (le gène s n’existe pas dans la population). 

Les resultats sont qualitativement identiques à ceux du modele discontinu. 
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Conclusions relatives aux mod&h d’apomixie abs 

Dans une population d’effectif illimite, ou l’union des gamètes se fait au hasard, en 
absence de toute selection favorable à l’allele responsable de l’apomixie absolue, si celui-ci 
apparaît, la population se transformera de telle sorte qu’elle devienne homogène pour le phe- 
notype reproduction par apomixie absolue. 

Si l’allèle responsable de l’apomixie absolue est dominant, sa frequence se stabilisera 
XIX environs de la valeur lj2, la population sera, dans sa quasi-totalite, constituee d’hetero- 
sygotes et toute mutation reverse fera réapparaître chez un individu la sexualité. 

S’il s’agit, par contre, d’un allèle récessif, celui-ci atteindra la frequence 1 et la 
;)opulation sera entierement homozygote, apomictique. 

La transformation de la population est beaucoup plus lente pour un gène recessif. 

Ce modèle se rapproche davantage de la situation decrite pour l’espèce Panicum 
maximum. On suppose que le phenotype apomictique produit deux sortes de sacs embryonnaires 
(ou d’oosphères) : les sacs non reduits qui se développent sans fecondation de l’oosphère avec 
une frequence (1 - k) et les sacs réduits dont le developpement de l’oosphère en embryon exige 
une fecondation normale, avec une fréquence k. 

Ce modèle est plus realiste puisque l’étude cytologique des sacs embryonnaires a 
montre qu’il existe des sacs réduits normaux avec une fréquence k dont une valeur moyenne 
est 25%. 

Comme dans les modèles précédents on suppose : l’uniformite et la stabilité du milieu, 
une population d’effectif illimité, l’absence de pressions sélectives différentielles entre les 
genotypes qu’ils soient ou non porteurs de l’allèle apomictique et l’union au hasard des gamètes. 

Modeles $4 a emixie facultative dominante 

Gënérations discoz~timzes 

Chaque plaqte produit le mkme nombre de graines (compétition) 

On designe par A P’allèle qui permet le developpement de sacs embryonnaires non 
réduits. A la generation n les frequences des genotypes sont les suivantes : 

AA génotype produisant 1 -k sacs non réduits, k sacs réduits PI7 

Aa genotype produisant 1 -k sacs non réduits, k sacs réduits ZQ, 

aa génotype ne produisant que des sacs sexués R” 

Les gamètes produits par cette géneration sont : 
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Tableau IV 

1 Gamétes mâles 1 Fréquence 1) Gambtes femelles 1 Fréquence ) 

A 51 +Qn 
a Qn + Rn 

AA 
Aa 

A 

(1 -k) p. 

2(1-k) Qn 
k (P,, + Qn) 

I 
a I k&n + Rn I 

Leur union au hasard conduit aux fréquences des génotypes suivantes à la génération 
n+l: 

P n+l = k (Pu + QJ2 + (1 -k)P, 

2&,+1 = (Pn + Qn) [=Qn + (l+k&,] i- W-k)&, 

R,+I = (Qn+R,) (kQ,+R,). 

La fréquence de l’alli?le A à la géneration n+l est : 

%tl + Qn+1 = 0% + Qn ) (1 + y Ru.1 . 

Puisque (lik)R/2 est 7 0 pour kE [0, 1 [, et R, E) 0, l] , la fréquence de l’allele 
A augmente indéfiniment. Les valeurs d’équilibre sont obtenues pour : 

P + Q = 0 A n’existe pas dans la population ; équilibre instable ; population sexuée 

R = 0 l’allele a n’existe plus à 1’6tat homozygote, et pour que ceci soit une 
valeur d’equilibre il faut que a disparaisse complètement de la population 

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

Conclusion : S’il appara% dans la population un allele qui permette le développement de 
sacs embryonnaires non reduits en compétition partielle avec les sacs embryonnaires réduits, 
cet allhle se fixera dans la population qui sera homogene pour le mode de reproduction apo- 
mixie facultative et ce en absence de toute sélection défavorable à la reproduction Sex@e. 

Les génotypes sexués nè produisent pas Ie même nombre de graines que les autres 
(remplacement) 

Le modele ,préçedent suppose, pour ne pas faire intervenir de sélection contre les 
génotypes sexués, quelchaque plante produit le même nombre de graines ; l’apomixie facul- 
tative résulte d’une proportion k de sacs embryonnaires reduits meilleurs compétiteurs que 
les sacs non reduits. 

On considère maintenant le mecanisme de remplacement, les genotypes qui ne portent 
pas l’allele du développement de sacs non réduits ne produisent qu’une fraction k de graines. 
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Ainsi à la genération n les fréquences des -génotypes sont : 

AA apomictique facultatif (1 -k) sacs non réduits, k sacs reduits 

Aa apomictique facultatif (1 -1~) sacs non réduits, k sacs réduits 

aa sexué k sacs réduits. 

Les fréquences des gamètes produits par cette génération sont : 

Tableau V 

Gamètes mzîles 

A 

a 

Fréquence 

P, + Qn 

Qn + R” 

;ametes femelles 

AA 

Aa 

A 

a 

Frequence 

(1 -k)P 
-1;o& 

rJ, 

2Qll 

K-l 

Par union au hasard des gamètes les fréquences des genotypes 
suivante sont : 

P n+l = 
(1 -k)P, + k (P, + Q;)2 

1 - (1 -k)R,, 

de la génération 

2Qn+1 = 
2(1 -k)Q, + 2k(P, + Qn) (Qn + Rh) 

1-(1-k)R, 

R n-l-1 = 
k(Q, + Rnj2 
1-(1-k)R, 

La fréquence de l’allèle A â la génération n + 1 est : 

P n+l + Qn+1 = .* 

puisque 0 < 1 - (1 -k)R, < 1 pour k E. [ 0, 11, et R, C] 0, l]‘, la fréquence du gène 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 complètement disparu dela population et 
l’équilibre est stable. 

La valeur k = 1, sans intérêt, correspond â l’identité d’action des génes A et a et à l’absence 
de stérilite. 
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La comparaison des deux modèles : chaque plante produit le même nombre de graines, 
d’une part, et les génotypes sexu6s ne produisent pas le même nombre de graines que les autres, 
d’autre part, montre que la fixation de l’allèle permettant le d&eloppement de sacs embryon- 
naires non réduits est comme, il fallait s’y attendre, plus papide dans le second cas. On a 
en effet : 

Comp&ition P”+I + Qn+1 .= (P, + Q,) (1 + 9R.j 

Remplacement Pnel + Qn+1 = 0% + Q,) [1+(1-k&, +F?$I-k)‘Rj,] . 

Temps continu (recouvrement des générations) 

Les systèmes différentiels s’obtiennent de la façon habituelle et n’apportent pas de 
renseignements compi6mentaires. 

La conclusion essentielle est’ la suivante : lorsqu’il y a domïnance de l’allèle apomic- 
tique, même en absence de sélection contre l’allèle sexué, dans le cas de l’apomixie facultative 
l’all&le sexue disparaît de la population alors que dans le cas de l’apomixie absolue il reste 
pr&ent,avec une fréquence qui peut atteindre 1/2, & l’H.at h&terozygote. 

Modèles à apomixie facultative récessive 

Gthérations discontinues 

Compétition 

A la récessivité pr&s les hypothC%es de ce mod&le sont les mêmes que celles du pre- 
mier modèle du paragraphe pr&i!+dent A. Les fréquences des genotypes sont, 2 la g&&ation n : 

SS 

SS 

SS 

sexuê P” 

sexuê 2Qn 

apomictique facultatif, 
(1 -k) sacs embryonnaires non reduits 
k réduits Rn 

Les frequences des gamètes produits sont : 

Tableau VI 

GamBtes niales Fr@uence Gamètes .femelles l?r@uence 

S Pn + Qn - s1s Cl-k)q, 

S Qn+% S P, + Ql 

S %+k% 
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Par union au hasard des gametes on obtient les frdquences des genotypes a la genb- 
ration suivante : 

P n+l = (Pn. + Qn )* 

2Q n+l = (In + Qn) [2Qn + (l+k)Rn] 

R n+l = (l-k)Rn + (Qn + kRn) (Qn + Rn). 

La frequence du gene S est : 

Pn+1 + Qn+1 = 0% + Qn) (1 -y Ryp) 

La frequence de l’allèle S decroît Li chaque generation, sauf si : 

P + Q = 0 équilibre stable, toute la population est homogene pour l’allele s, l’apomixie fa- 
cultative est installee, 

R=O équilibre instable ; pour qu’il y ait bquilibre il faut, en outre, que l’allèle s ait 
completement disparu. 

Ainsi, comme dans le cas précedent, l’allble responsable du developpement de sacs 
embryonnaires non reduits s’etablira completement dans la population bien qu’aucun desavan- 
tage sélectif n’ait éte confere a l’allele sexué. 

Remplacement 

Les génotypes sont caractérisés ainsi : 

SS donnent k sacs embryonnaires réduits 

SS donnent k sacs embryonnaires réduits 

P, 

2Qn 

SS donnent (1 -k) sacs embryonnaires non réduits, 
k sacs embryonnaires reduits %l 

Les fréquences des gametes produits par ces‘génotypes sont : 

Tableau V 1 I 

Gambtes malea 

S 

5 

Frequence 3amètes femelles 

Pn + Qn BS 

Qn + Rn 

Fréquence 

Le terme k+ (1 -k)Rn est un terme de normalisation égal Lt R, + k (P, + 2Q, ). Les 
frequences des différents génotypes à la genération (ni 1) sont alors : 

Pti+, = k(Pn + Qn)* 
k+ (1 -k)R, 

z&,+~ = dkPnl+ (fyL (zn + Rn) 
n 

h-t-1 = 
(l-k)R, + k(Q, + Rn)2 

k+(l-k)R, 
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D’oiI la fréquence de i’alïeie S à la génération (n+ 1) : 

P k 
Il+1 + Qn+1 = k+(l -k)R, (P, + Q,,). 

Puisque (1 -k) R, > 0 pour R, C] 0, I] ,, et k C [O, 1[ , la frequence de l’all&le S 
décrolt régulibrement de g6neration en génération. Les valeurs d’bquilibre sont obtenues pour 
P + Q = 0, équilibre stable oh I’allele S a disparu. de la population et R = 0 qui ne corres- 
pond à un 6quilibre (instable) que si l’all&le s n’existe pas. 

La frequenbe de l’all&le S dans les deux modeles sont respectivement-: 

CompfXition P n-t1 + Qn+7 = (Pn + Qn) (1 - q R,) 

Remplacement Pn+l + Qn +y = (Pn + Qn ) (1 - y G f- a (- 1)’ -$$ Rh). 

Pour les faibles valeurs de Rn, l’élimination de l’all&le S dans le mobèle de 
remplacement est’beaucoup plus rapide, comme il fallait s’y attendre, que dans le modèle 
de comp&tition. Le terme “faible valeur de Rn” signifie : 

z (-I)i (l;f’i Ri R,, (1 -k) 
i-2 

négligeable, c’est-à-dire k suffisamment faible pour 

qu’on puisse en n&gRger les termes d’ordre supérieur. 

Temps continu (recouvrement des générations) 

La considération de ces modèles qui s’établissent comme précédemment n’apportent 
pas de canciusions nmveHes. 

Corhzsions relatives aux modèIes d’apomixie facultative 

Dans une population d’effectif illimité, où l’union des gametes se fait au hasard, en 
absence de toute sélection favorable à l’all&le responsable de I’apomixie facultative, qu’il soit 
dominant ou récessif, si cet allele appara?t, il remplacera completement l’allèle sexué et la 
population sera homogene pour le mode de reproduction par apomixie facultative. 

L’élimination de l’allele sexué est encore plus rapide dans le cas du remplacement 
des sacs reduits dégénerés par les sacs non reduits car la stérilité due à la dégénérescence 
des quatre cellules issues de la meiose femelle se traduit par une production de graines moin- 
dre quand l’apomixie n’a pas lieu. 

L’installation de l’alléle A est tres rapide lorsqu’il est rare alors-que l’élimination 
de S est lente lorsque s est rare. Autrement dit les chances d’installation de l’apomixie 
facultative sont beaucoup plus élevées si l’allele de l’apomixie facultative est dominant que s’il 
est récessif. 
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Les mod&les decrits plus haut semblent, dans l’état actuel de nos connaissances, les 
plus vraisemblables pour un m8me niveau de simplicit6. L’hypothèse de l’union au hasard des 
gamètes sera tout d’abord écart6e et l’on Btudiera l’apparition de l’allèle apomictique en regime 
autogame . 

Cette situation est d’un point de vue Evolutif a priori peu interessante puisqu’elle met 
en présence deux modes de reproduction uniparentaux. 

Autogarnie stricte 

Apomixie absolue 

Si l’all&le apomictique est dominant, les fréquences des trois genotypes sont inva- 
riantes d’une g&&ation $ l’autre ; l’allèle apomictique ne peut donc pas s’installer dans une 
>opuiation autogame. 

Si 1’alMe apomictique est recessif, la population évoluera vers la constitution de deux 
sous-populations, l’une homozygote SS, l’autre homozygote SS , la frequence de ces deux 
populations étani: Egale aux frbquences des allèles S et s respectivement. 

Dans les deux cas, un all8le responsable de l’apomixie stricte ne se d&eloppera pas 
dans une population autogame où il serait apparu et, inversement, un allèle même dominant 
qui permet le développement d’une reproduction sexuee autogame ne pourra s’installer dans 
-me population apomictique. 

Ainsi, il est mathematiquement Evident qu’en absence de pressions sélectives l’apo- 
moxie absolue et l’autogamie stricte sont deux systèmes de reproduction mutuellement exclu- 
;ifs qui ne peuvent coexister, même à titre transitoire, dans une même population. - 

L’apomixie ne peut donc se d&elopper qu’à partir d’une population non strictement 
autogame. 

Apomixie facultative 

Apomixie dominante 

o Competition entre sacs embryonnaires 

Les fréquences des génotypes & la g&ération n sont : 

AA (1 -k) apomictiques, k sexués 

Aa (1 -k) apomictiques, k sexués 

aa sexués 

% 

2Qn 

Rn 

A la g+ération (n+ 1) on a : 

P n+‘l = I?n + ;Qn 

2Qn+1 = 2(1-k) Qn + kQ,. = 2Q, - kQ, = (2 -k) Qn 

Rn+l = R + +Qn* 
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Les genotypes sexuhs ne sont pas Bliminh. L’installation de l’allèle pèrmettant l’apo- 
moxie facultative ne pourra avoir lieu. Il survivra, si l’effectif est illimité, une fraction de la 
population apomictique de génotype AA, 

. Remplacement 

Les fréquences et caracthistiques des génotypes à la g6nérati0n n sont : 

AA (1 -k) apomictiques, k sexu& P, 

Aa (1 -k) apomictiques, k sexu& 2Qn 

aa k sexu& Rn - 

A la g6n6ration suivante, on a : 

%+l = ~l-k)Pn + $P, + $’ Qn] 1 _ (I’k)& 

apomixie autogarnie 

2&,+1 = 2Q, + .e = [2(l-k)Qn + kQn] 1 - (i_k)& 

apomixie auto - 
garnie 

Rn+l = [k% +%Qn] 
1 

l:(l-k)R, 
auto- 

garnie n 

La fr&quence de l’all&le A est : 

P Pn + Qn 
Il+1 + Qn+1 = 1 - (1-k)R, 

Le seul aquilibre stable correspond & P + Q = 1, l’all&le responsable de l’apomixie 
facultative envahira complAtement la population dont le mode de reproduction passera de l’auto- 
garnie stricte % l,‘apomixie facultative avec autogamie quand il y a reproduction sexu6e. 

Apmtixie récessive 

. Comp&ition 

Les fr&uences et les caracthistiques des ghotypes & la ghSration n sont : 

SS sexués Pn 

SS sexués 2Qn 

SS (1 -k) apomictiques, k sexu& Rn 

A la g&Gration (n+ 1) on a : 

P ntl = P” + + 

2Q n+l = Q,, 

&n 
S+i = Rn+.2 
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La fréquence de S est. : &+1 + Qn+1 = Pn + Qn. La fréquence de l’allele apo- 
mictique ne varie pas mais il n’existera finalement que sous forme homozygote. Pratiquement 
si le gene apomixie est nouveau il ne s’installera pas dans une telle population autogame. Pnver- 
sement si la population est apomictique avec autogamie, elle ne pourra évoluer vers l’auto- 
garnie stricte. 

* Remplacement 

Les fréquences et les caracteristiques des gbnotypes sont : 

SS k sexues % 
SS k sexués 2Qn 

5s (1 -k) apomictiques, k s<exuNBs R n* 

A la g&r&ation (n-k 1) on a : 

P n+l = 
kPn + kQ,,/2 
k+ (1-k)R, 

2Q n+l = 
kQn 

k+ (1-k)R, 

R n+4 = 
Rn + kQn/2 
k+ (l-k) R, 

La frbquence de’ S est : 

P 
k 

R-!-l + Qn+l = k+ (1-k)R, (P, + Q,). 

La disparition de S se dbroule exactement au même taux que dans la situation de 
l’union au hasard des gametes ; l’accroissement des genotypes apomictiques est cependant 
plus rapide du fait de l’autogamie. En définitive, le mode de reproduction de la population se 
déplacera de liautogamie stricte à l’apomixie facultative avec autogamie, la population étant 
homoggne pour l’allèle responsablk de 1 ‘apomixie. 

Autogamie partielle 

Apoznixie athlue 

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

Apomixie dominante 

Les frêquences des genotypes a la g&&ation n sont : 

AA apomictiques pn 

Aa apomictiques 2Qn 

aa sexués a autogamie partielle R” 
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A la génération n+ 1 on a : 

Pn+l = pn 

2Qn+1 = 2Qn + (l-f)Rn (Pn + Qn) 

Rn+l = %R,, [(l+f) - (l-f) Pn + (1-f) Rn] * 

Si f = 0, on retrouve Evidemment la situation de l’union au hasard des gamètes. 
La fréquence des gênotypes apomictiques homozygotes est constante. 

P~+I + Qn+1 = (P, + Qn) (1 + y R,). 

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

Apomixie récessive 

Les fréquences des genotypes à la genération n sont : 

SS sexués, f autogames, (1 - f) allofécondés 

SS sexues, f autogames, (1 -f) allofécondés 

SS apomictiques 

pn 

2Qn 

Rn * 

Les fréquences des génotypes à la generation (n+ 1) seront : 

P n+l = fPn + + Qn + (1 -f) (P, + Qn)* 
auto- auto- allof écondation 

garnie garnie 

2Q n+l = fQn + (1 -f) (Pn + Qn) ‘(2Qn + Rn) 
autogarnie allofecondation 

R n+l = Rn + $T Qn + (1 -f) (Qn + Rn) Qn. 
apomixie auto - allofécondation 

garnie 

La fréquence de l’allele S est : 

Pn+l + Qn+1 = (P, + Q,) 
[ 1 - (+n ] 

L’allèle S dispara% de la population, mais moins vite que s’il n’y avait pas d’auto- 
garnie partielle, 
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Apomixie facultative 

Apomixie dominante 

. CompHition 

Les différent5 génotypes et leurs caractéristiques sont : 

AA (1 -k) apomictiques, k sexu6s dont f autof$cond&s 
1. - f allof&ondés a 

Aa (1 -k) apomictiques, k sexu& dont f autof&ond& 
1 - f allof&ond&z 2Qn 

aa tous sexu& dont f autofécond& 
1 - f allof Acondés Rrn 

Le5 fr6quences des differents ghotypes à la gh&ation (n+ 1) sont : 

P Il-i-1 = (l-k) Pn + k f Pn + ?Qn + k(l-f) (P” +Qn)2 

apomictiques S@XU6S sexués sexués 
autofêcond&s autofhcondés allofécond& 

ci@ AA cïe Aa 

2Q ni1 = 2(1-k)&, + k f Q, + k(l -f) (P,, + Q,) (RR + Q,) + 
C 
k(l-f)Q, + (1-f)R, 

3 
(P, i Q,) 

apomictiques auto - sacs embryonnaires réduits A sacs embryonnaires r6duits a 
f&ond&s f&ond& par pollen a fécondés par pollen A 

R,+l = fR, + (l-f) (R, + k Qn) (R, + Qn) 

auto - allof&ond&s 
fbcondés 

La fr6quence de l’all&le A est : 

P n+l + Qn+1 = (pn + Q,) + kf + k-(1-f)+ (l-ka(l-f) R”] 

P n+~ + Qn+1 = (%+Qn) [ 1+ Cl-k)(l-f) R 
2 1 

n l 

Cette expression résume toutes les situation5 de l’apomixie dominante oii les génotypes 
sexu& ne sont pas défavoris& pour leur nombre de descendants (competition entre sacs em- 
br yonnair es). 

L’alEle A s’installera complGtement dan5 la population sauf si f = 1 , autogamie 
stricte. (La situation k = 1 correspond % l’absence d’apomixie). L’&ablissement de A est 
ralentie quand le taux d’autogamie augmente ou/et quand le taux de 5ac5 sexués en apomixie 
facultative croit. 
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. Remplacement 

Les diffêrents genotypes et ’ --q caracteristiques sont : 

AA (1 -k) apomictiques, K 4s dont f autofecondes 
1 - f allofecondes 

Aa (1 -k) apomictiques, k sexues dont f autofecondds 
1 - f allofecondes 

aa k sexues dont .f autofecondes 
1 - f allofecondes 

La gén&ation (n+ 1) est constituee comme suit : 

P I?+l = 
(1-k)P, + kf p, c kfQ,/2 + k (1 -f) (P, + Qn12 

. 1 - (1-k)R, 

2Qn+1 = 
’ 2(l-k)Qn + kf Qn + 2k (1-f) (Pn + Qn) (Qn + Rn) 

1 - (1-k)R, 

Rn+l = 
’ kf Rn + kfQ”/2 ,+ k(l -f) (Qn + Rn )2 

1 - (1-k)R, 

La frequence de l’allele A devient : 

l? n+l + Qn+1 = 
(Pn + Qn) [I-k + kf + k(l-f)I 

l- (l-k)Rn 

P"+I + Qn+1 = (Pn -+ Qn ) 1 _ (ltk) R, 

Cette expression generale montre que la frequence de l’allèle A augmente indepen - 
damment du taux d’autogarnie, même l’autogarnie stricte sera éliminee et remplacee 
par l’apomixie facultative avec autogamie. 

Apomixie récessive 

. Compétition 

Les diff6rents génotypes et leurs caracteristiques sont : 

SS tous sexu6s f autofecondes 
1 - f allofecondes (union au hasard des gametes) 

SS tous sexues f autofecondes 
1 - f allofécond& (union au hasard des gamètes) 

SS (1 -k) apomictiques, k sexues dont f autofecondes 
1 - f allofecondds (union au hasard des gametes) 

P, 

2QIl 

Rn 
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A la gdnération suivante, les frdquences des gdnotypes sont : 

P n+1 = fPn + (1-f) (Pn + Qn)* + H Qn 

autogamie allogamie autogamie 
de SS de SS 

2Qn+l = fQn + (1-f) (PH +Qn) (Qn+Rn) + (1-f) (Qn + kRn) (Pn + Qn) 

autogamje allogamie sacs S sacs s par pollen S 
de QS par pollen 5 

RT+7 = (l-k)R, + kf R, + (l-f) (Qn + R,) (Qrr. + kR,,) + + 9,’ 

apomictiques auto - allogamie sacs 5 autogamie 
garnie 55 par pollen 5 SS 

. 

La frdquence de l’allèle S est donc : 

P n+l + Qn+1 = f (P, + Qn) + (l-f) (P, + Qn) (Qn + Rn ; Qn + kRn + P, + Qn) 

+ (1 -f) (1 - (9 R,) 1 
Pn +I + Qn+1 = (P, + Qn) 1 - 

c 

(l.-f).(l-k) R 
2 n 1 

L’allèle S disparaît de la population sauf si l’autogarnie est absolue, f = 1. L’blimi- 
nation de S est d’autant plus rapide que le taux d’allogarnie (1 - f) et le taux d’apomixie (1 -k) 
sont plus Blevds. L’dlimination est lente au départ puisque R, est tr& faible, 

e Remplacement 

Les differents génotypes et leurs caractdristiques sont : 

SS k sexn6s - f autof&ond& 
$ - f allofdcondds (union au hasard des gamC?tes) 

SS k sexuds f autof écondds 
1 - f allofécond& (union au hasard des gam&tes) 

55 (1 -k) apomictiques, k sexués dont f autofdcondés 
1 -f allof&ond& (union au hasard des gam&es) 

A la gdndration suivante les frdquences des gdno&pes sont : 

autogamie SS allogamie autqgamie Ss 

P n+l = 
kfP, + k(l-f) (Pn + QnF + kfQn/2 

k + (1-k)R, 

% 

2Qn 

Rn 

autogarnie SS allogamie 

2Q n+l = 
2k(l-f) kfQn + 

k +(l-k)R, 
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R _ n-i-1 = 
Ll,-k)‘& + kfRn + * kfQn/? + k (l-f) (Qn + Rn)2. 

k + (l-k)R, 

La fréquence de l’allèle S est donc : 

P,+l + Qn+1 = G’n + Qn) 
k [f ‘+ (1 - f) (Pn + Qn + Qn + Rn II 

k + (1-k)R, 

P k 
n+l + Qn+1 = k + Il-k)R, (Pi. + Qn) 

L’Blimination de S a lieu independamment du taux d’autogamie. Pour R, faible, et une 
valeur de k pas très voisine de a, en négligeant les termes en Ri à partir de i 7 Zcompris, 

P n+l +.Qn+l 7 (Pn + Qn) (1 - ‘ik R,). 

L’élimination commence lentement et est d’autant plus rapide que k est faible. Elle 
est beaucoup plus rapide que dans le cas precedent (le coefficient de proportionnalite de decrois- 
sance en fonction de R, est multiplie par 2/k (1 - f) > 2). 

Ces derniers modèles très génbraux décrivent tous les cas particuliers analys6s 
precedemment. Les resultats en seront résumes dans le tableau suivant où le devenir de la 
population sera determine en supposant que l’allele apomictique est apparu avec une frbquence 
faible (le génotype dominant, presque unique, est indiqué). 

Conclrzsions relatives aux modbles d’apomixie tenant compte de I’aatogamie 

Les deux paramètres k (taux de reproduction sexuee) et f (taux d’autofécondation) 
permettent d’entrer dans le tableau VIII subdivise par les deux categories 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 differe de 0 (k = 0 correspond à l’absence initiale de reproduction sexuee). 
Dans cette situation biologique, la population évoluera toujours vers la fixation complète 
(a l’état homozygote) de l’apomixie. 

L’apomixie par competition présente une diversite plus riche d’évolutions : 

. en autogamie stricte, l’apomixie ne s’installera jamais ; 
. dans tous les autres cas, la population deviendra homogene pour le modt3 de repro- 

duction apomictique, l’allèle sexue Btant complètement éliminé sauf pour l’apomixie 
stricte dominante ou il se maintiendra indefiniment avec la frequence t/2 à l’ktat 
héterozygote. 
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TABLEAU VIII Allogarnie 
I 

Autogamie Autogarnie 
f=O partielle f stricte f = 1 

Apomixie par 
compt%ition 

de sacs rbduits 
et non rêduits 

Apomixie par 
remplacement 
des cellsùes 

reduites degenerbes 

dominante k = 0 I Aa I Aa I aa I 

récessive k = 0 

S k 

dominante k = 0 1 l I l 
A lx AA AA. i.A 

recessive lr= 0 

e k 1 SS I SS I SS I 

RELATEONS INTERALE@LIQUES AUTRES QUE .i DOMINANCE 
HT RÉCESSIVITÉ 

En supposant que l’alternative apomixie-sexualite soit sous contrôle génique, on ne 
voit pas bien les raisons pour lesquelles l’un ou l’autre des allèles ne serait pas dominant, 
puisque le phenomène biologique est : possibilité ou non de formation de sacs embryonnaires 
non rQduits. 

Cependant, dans le cas où. deux allèles interviendraient primitivement, l’évolution 
pourrait conduire à la réalisation d’un supergene dont l’état hétérozygote seul déterminerait 
i’une ou i’autre alternative. 

Apomixie facultative déterminée à l’état hétérozygote 

Cozqdtition 

Les frbquences et les caractéristiques des gbnotypes sont les suivantes : 

AA sexués pn 

Aa (1 -k) apomictiques, k sexues 2Q, 

aa sexués R, 

On suppose l’union au hasard .des gamètes. Les gametes sont produits avec les fré- 
quences suivantes : 

Tableau IX 

Gamètes m$les FrBquence 

A P, +Qn 

a Qn + Rn 

Zam&tes femelles 

A 

a 

Aa 

Frequencc 

R +kQn 

R, * kQn 

2(1-k)&, 

3 
1 
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Les fréquences des g6notypes à la génération (n+ 1) sont alors : 

P n+l = (Pn + Qn) (Pn + kQn) 

2Q n+l = (Qn + Rn) (Pn + k&n) + (Pn + Qn) (R, + kQn) + 2 (l-k)&, 

R n+l = (Rn +. Qn) (Rn + kQn)* 

On peut écrire 2Q,+, sous la forme : 

2Q,+, = 2Qh + Qn (l-k - 2Qn) + 2P”Rn* 

Cl1 
Les conditions d’équilibre, Qn +1 = Qn imposent 

Q,(l-k-2Q,) + 2% R,, = 0. 

On voit que lorsque Q,, augmente, PV R,, d&roît. Il existe donc une certaine valeur 
Q telle que (1 -k) - 2Q < 0, Soit Q >,(l -k)/2, et telle que 2 Pn R, < Q (1 -k - 2Q) du fait de 
l’évolution inverse de Qn et P, R,, , puisque G R, tend vers 0. 

Calculons cette valeur Q dans le cas symhrique où P = R = (1 - 2 Q)/2. L’&uation 
devient : 

Q (l-k - 2Q) + (1-22Q)Z = 0, 

I soit : 

valeur superieure, effectivement, à (1 - k)/2 . Il existe une certaine fréquence d’@quilibre 
2Q = l/(l+k) des génotypes apomictiques, la fréquence des génotypes sexués étant k/(l+k) . 
Ainsi la population soumise à ce rhgime d’apomixie facultative sera 
en permanence constituée de génotypes sexués et apomictiques. Lapro- 
portion des génotypes sexués étant à l’équilibre inférieure au taux k de production de sacs 
réduits en r6gime d’apomixie facultative. 

Cette position d’équilibre est stable ; les autres positions d’6quilibre sont realisées 
par l’absence de l’un ou l’autre des all&les, la population étant alors totalement sexuée. 

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

Remplacement 

Les fhquences des génotypes et leurs caractéristiques sont : 

AA k sexués P, 

Aa (1 -k) apomictiques, k Sexués 2Qn 

aa k sexués R ns 
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En supposant l’union au hasard des gam&tes, les fréquences des géiotypes à la géné- 
ration suivante sont : 

P flfl = 
k (Pn + Qn12 

k + 2 (l-k)&, 

~Q,+I = 
2(1-k)Qn+2k(% +Qn) (Qn+%) 

k + 2(1-k)&, 

_R~+I = 
k (Rn + QnJ2 
k + 2(1-k)&, 

Bien entendu une valeur d’équilibre intermédiaire est atteinte, 

Le seul intérêt des modeles, compétition et remplacement dans le cas d’apomixie 
facultative déterminée à l’état hétérozygote, est de demontrer’que la population n’évolue pas 
pour éliminer l’un des deux all&les et revenir ainsi à la sexualité mais, au contraire, Avo- 
luera vers une composition stable 013 il existera 5 la foi& des individus entièrement sexués 
et des individus à apomixie facultative, 

Sexualite déterminQe par !‘état hétérozygote 

Compétition , 

Les fréquences des génotypes et leurs c%wactéristiques sont : 

AA (1 - k) apomictiques, k sexués Pn 

Aa sexués 2Qn 

aa (1 -k) apomïctiques, k sexués Rn 

En supposant l’union au hasard des gam&es, la fréquence des genotypes Lt la génération 
suivante est’ : 

P n+l = (1-k)Pn + (kP, +Qn) Pn +Qn) 

2Qn +I 
= (pn +Qn) (kR,+Q,) + (%+Qn) (kPn +‘,) 

. . 

R n+‘i 
= (l-k)R, + k(Rn+Qn) (pn +Qn)- 

En supposant à l’équilibre l’Égalité de P et R, cas -sym&rique, 2Q = k/(l+k) 
le génotype sexué ne disparaît pas compl&ement ; 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 fr&uence des génotypes sexu& est la même que dans le cas du 
modele eomp&ition, apomixie facultativedd&ermirGe à 1’Atat hétterozygote. 

Selon les modeles de compétition (apomixie facultative ou sexualité déterminee par 
l’état hétérozygote) si k = 1/4 ‘(valeur moyenne observée cytologiquement), à l’équilibre la 
population comprendra 1/5 de génotypes sexu& pour 4/5 de genotypes apomictiques facul- 
tatifs. Des genotypes entièrement sexués ne peuvent êtTe obtenus dans des populations en équi- 
libre que si l’hétérozygotie correspond à un état reproductif particulier (apomixie facultative, 
ou sexualitd). Cette situation exceptée, des individus &nti&rement sexu& ne pourront être 
obtenus par prospection dans des populations naturelles que si l’apparition de l’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 modèles analysés, l’analyse deterministe ne r6pond pas à la question 
suivante : quelles sont’les chances d’installation de l’apomixie pour une population d’effectif N. 
Nous avons vu qu’elles sont probabiement plus élevées si l’apomixie est dominante mais il est 
particulierement intéressant de pouvoir les évaluer. C’est le but de modèles probabilistes qui 
seront étudiés ultérieurement (dans des cas simples). 

Si la population est limitée, dans la situation hetérozygote, du fait des hasards succes- 
sifs lors de la constitution de la descendance, un allele ser,a perdu et donc la population sera 
homogène sexuée ou homogéne apomictique. 

ÉVOLUTION D’UN MODIFICATEUR DU TAUX DE ; SEXUALITÉ 

On suppose que l’allèle permettant le développement de sacs non reduits (soit par 
compétition, soit en remplacement) est Etabli dans la population. Le taux k de sexualité pour- 
rait être modifie 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 KI , K2, donne les 
caractéristiques suivantes des génotypes, en supposant un effet intermédiaire de l’hétérozygote 

KI 3 K2 : 

KI KI ,l -(k - a ) apomictiques, k - a sexués P, 

KI K2 1 -k apomictiques, k sexués 2Qn 

%K2 1 - (k + $ ) apomictiques, k + a sexués Rn 

Le paramètre a , effet additif de l’allèle modificateur, est positif, constant. Les 
fréquences gamétiques sont les suivantes : 

gamètes males K1 % + Qn 

K2 Qn + Rn 

gametes femelles KI KI (1-k)P, + a??,, 

KI K2 2 (l-k) Qn 

,K2 K2 (1. -k) Rn - Q Rn 

Kl k(Pn +Qn) - a% 

K2 k(Q,+Rn) +aRn * 

Les frequences des génotypes sont, à la génération suivante, en supposant l’union au 
hasard des gamètes : 
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R+I = 1-(k-a) P, + k(P, +Qn)2 - aPn (P, +Qn) 

2Q n+l = (l-@Qn + 2k(Qn+Rn) (P, +Qn) + aR,(P, +Qn) - aPn (Q~+R,) 

R~+I = l-k+ a)& + k(Qn+Rn)2 + aR,(Qn+R,). 

La fréquence de 1’allQle Kl est : 

P a 
n+l + Qn+1 = P, + Qn + - 2 C (Pn+Qn) (S-Pn) + Pn 1 - 

La variation de la fr6quence de l’allèle K1 est (apres transformation d’bcriture simple) : 

Ap = +- 
L1 (2Pn + ,Qn) - 2 (Pn +‘Qnj2] 

Si les fréquences de la panmixie étaient réalisees pour les génotypes KIKI , K, K2 et 
K,K,, on aurait : 

pn = P2 > Qn = pq, R, = q2 > d’ou 

AP= - ; P4. 

p serait donc constamment croissant, l’équilibre n’étant atteint que pour p = 0 (équilibre 
instable) ou q = 0 (équilibre stable). Les fréquences géniques évoluent de façon 
à réduire le taux de sexualité (soit en empêchant la régularisationde la mdiose, 
soit en ne fixant pas un avantage competitif des sacs réduits). Un polymorphisme pour le taux 
de sexualite serait ainsi transitoire, dans le sens d’une régression de la sexualité. 

Si l’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 : 

Pn = ell,n PZ > Qn = ‘12,” Pn qn 

Ofi Pn et qn sont les fréquences des allèles K, et K2 respectivement, Avec cette écriture, 
on a : 

Ap = -+ P [2P (811 -1) + 812 4-j 

Si 1 - f-h1 > 
42 + A p decroît. L’évolution vers la valeur d’bquilibre définitive p = 1 

peut avoir lieu oscillatoirement. On montrera que tend vers les valeurs de 1’6quilibre 
panmIcYïque . 

8ij 1 

Si l’allèle K, est dominant, la situation est analogue, A p = ctpn qn . 

Ainsi même par l’action de modificateurs, soit de rdgularïsation de la mdiose, 
soit du pouvoir competitif des sacs réduits, l’apomixie tend à s’installer de plus en plus 
complètement. 

CONCLUSIONS 

L’évolution des populations, en dehors de toute pression sélective, a lieu gén&alement 
sans modification des fr&quences geniques, les cas d’homogamie phénotypique negative mis à 
part. Une nouvelle exception Atudiée ici est liée à l’apparition de facteurs géniques qui pertur- 
bent le mQde de reproduction en rendant possible une muB.iplication asexuée alternative de la 
sexualitA normale. 
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Les analyses de ce chapitre montrent que l’apomixie, contrôlee par un gsne, Blimi- 
nera toujours la sexualite au niveau phénotypique sauf dans deux situations exceptionnelles : 

. le mode de reproduction sexud initial est l’autogamie stricte (l’apomixie ne s’installera 
pas) ; 

. l’une des formes (Sex&e ou apomictique) est ddterminee par l’état hétérozygote (l’apo- 
mixie et la sexualité coexisteront dans la même population). 

En dehors de cette dernière situation (et dans le cadre des ddterminismes Etudiés) 
on ne peut espérer retrouver des formes sexuées dans les populations d’especes à apomixie 
predominante que si leur élimination (non sfXective) n’est pas intégralement réalisée - ce 
polymorphisme &ant alors transitoire - ou si un mécanisme externe tend à préserver prbfé- 
rentiellement les populations où l’apomixie n’est pas apparue, ce qu’une Etude ultérieure 
analysera. 

La phase critique d’installation de l’apomixie (fréquence encore rare de l’allele cor- 
respondant) est beaucoup plus étendue dans le cas dkn allele rkessif, de sorte qu’en absence 
de toute raison a priori pour que l’effet génique paraisse récessif ou dominant, on peut s’at- 
tendre à ce que les apomixies contrôlées g&étiquement soient dans leur majorité dominantes. 

Un taux d’apomixie facultative établi peut toujours être ultérieurement déplacé par 
accumulation de modificateurs. Ceux-ci, qu’ils agissent ou non additivement, se fixeront à 
l’dtat homozygote et auront pour con&quence la diminution du taux de sexualité. L’apomixie 
facultative tend toujours à être d6placée vers les faibles taux de reproduction Sex&e. Ainsi 
un phénomène primaire (frdquence d’dchec de la méiose) permettant encore un taux de 25% 
de sexualite peut finalement n”en exprimer que 2% du fait de l’intervention de modificateurs 
agissant sur des caractdristiques biologiques différentes et incapables seules de justifier l’ap- 
parition de i ‘apomixie , 

Enfin, en rdgime d’apomixie facultative, on ne peut attendre des plantes issues du 
faible taux de reproduction Sex&e qu’elles possedent un génotype sexue puisque, avec ce mode 
de reproduction, l’apomixie est fix6e à l’état homozygote dans la population. 

Ces faits Qtablis, il reste à étudier les possibilitds évolutives des populations ayant 
acquis l’apomixie. Le chapitre suivant étudie l’évolution des valeurs adaptatives pour différents 
modes de reproduction. Une Atude ultdrieure (en prdparation) abordera l’analyse comparée 
des valeurs sélectives externes de populations panmictiques et apomicitiques à l’aide du concept 
de coQt de la selection naturelle. 
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2 

Évolution de la valeur adaptative 
suivant les différents modes de reproduction - 
Théorèmes de la sélection naturelle 

Les modèles precedents traitaient de populations situees dans un environnement stable, 
sans pressions sélectives, où la seule variation génétique concernait les allèles responsables 
de l’apomixie ou de la sexualité. 

Dans la quasitotalite des cas, l’apomixie absolue ou facultative s’implante integrale- 
ment dans la population, même si l’apomixie facultative resulte d’une competition entre sacs 
reduits et non réduits (pas de S&ection a priori contre I’allele sexu6). 

Bien entendu, le maintien de la reproduction sexude pourrait resulter d’un effet se- 
lectif pleiotropique defavorable de l’allèle apomictique qui empêcherait ainsi son developpement. 

L’allele apomictique pourrait egalement ne se manifester qu’en prdsence de modificateurs 
eux-mêmes defavorables par d’autres de leurs manifestations. 

Toutes ces hypotheses, même s’il arrive.qu’elles soient vdrifiées, nous Ecartent du 
problème évolutif central qui est le suivant : une population, variable génétiquement, est si- 
tuée dans un milieu lui-même spatialement et temporellement structure et variable, quel sera 
son comportement Avolutif si son mode de reproduction est apomictique ? 
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RÉSULTATS PRÉLIMINAIRES 

Modification de la loi de Hardy-Weinberg en régime 

d’apomixie facultative 

Soit une population homogene pour le mode de reproduction par apomixie facultative ; 
chaque individu produit une fraction (1 -k) de descendants a partir d’une oosphere non réduite, 
et une fraction k à partir d’une oosphère réduite subissant une fécondation normale. On C%u- 
die les fréquences de deux alleles x et y d’un même locus, en absence de pression sélective 
dans une population d’effectif illimite où la fécondation lorsqu’elle a lieu résulte de l’union au 
hasard des gamètes. 

Générations discontinues 

Les caracteristiques et les frdquences des diffdrents g6notypes sont : 

xx (1 -k) sacs embryonnaires non réduits, k r6duits 

XY (1 -k) sacs embryonnaires non rdduits, k rdduits 

YY (1 -k) sacs embryonnaires non rdduits, k réduits 

Les fréquences des gametes sont : 

Gametes males 

X 

Y 

Frequence 

%+ Qn 

Qn+ R, 

Gamètes femelles 

xx 

XY 

YY 

X 

Y’ 

Fréquence 

(1 -k)R 

2(1-k)&, 

(1 -k)R, 

k(P, + 9,) 

k (Qn+. R,) 

% 
SQ" 
Rn 

Les frequences des genotypes à la genération suivante sont : 

P n+l = (1-k)P, + k(P,, +QJ2 

2&,+1 = 2(1-k)&, + 2k@‘, +Qn> (Qn+%,) 

R nfl = (1-k)R, + k(Q,+R,)2 

La fréquence de l’all6le x est : 

P Il41 + Qn+1 = (1-k) (P, +Q, ) + k(P, +Qn) (Pu +2Q,+R,) 

P n +l + Qn41 = P, + Qn .: 

Ainsi les fréquences alleliques sont stables. On pose P +Q = p et Q +R = q, frd- 
quences respectives de x et y. 
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Les fréquences des ghotypes peuvent être alors écrites sous la forme : 

L-11 

P n+l = (1 -k) P, + kp2 

~Q,+I = 2(1-k)Q, + 2kpq 

R"+I = (1-k)R, + kq2 

Les fréquences génotypiques seront en equilibre si : 

P = (l-k) P + kp2 ou, P = p2 et 2Q = 2 pq, R = q2 . Les fréquences d’équilibre sont 
donc celles de la loi de Hardy-Weinberg. La r&zolution des 6quations de recurrence [Il permet 
d’obtenir la loi d’êvolution des frhquences génotypiques : 

P n+l - p2 = (l-k) (Pn -$). 

Posons ‘iPn = P, _ p2 

A% +I = (l-k) AP, > 

d’où AP,, = (1 -k)” A,Po avec AP0 = P. - p2 

P, = (1 -k)” P. + p? [1- (1 -k)“] . 

La population tend a s y m p t o t i qu e m e n t vers les frequences ghotypiques de la loi 
de Hardy-Weinberg et’non en utie seule ghération comme pour une population panmictique. 

La même expression est valable pour Qn .et Rh. 

L’&art par rapport aux fr&quences génotypiques à l’équilibre est une caractéristique 
importante dont nous aurons besoin ultérieurement. Nous utiliserons la notation suivante : 
P = pyx = Qn ; PXX = P, ; Pvv = R, . L’écart sera mesuré par 8ij où i et j désignent 
x”h y et pourraient désigner n’importe quel allèle d’une série multialiélique. 0 est tel que : 

P xx = 8..P,2 

où P est la fréquence de l’all&le x ; de même 

P xy = 8 xy px py * 

De l’expression [2) on tire : 

en,xx -1 = (1 -k) (h-zj xx - 1) 

0 n, xx -1 = (1 -k)” (Oqxx - 1) 

8 “,XX = (l-k)” 8o,Xx+ 1 - (l-k)“. 

8 n,xx tend effectivement vers 1 (valeur en panmixie) quand n augmente indéfiniment, 
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. 
Temps continu (recouvrement des gd&!ratiokzs) 

Les hypothèses fondamentales sont inchangees ; les génotypes ont les mêmes 
caractbristiques. 

A l’instant t les fréquences ‘sont : 

xx P 6) 

XY 2Q (t) 

YY R (t) 

Dans l’intervalle de temps (t, t+dt) il meurt une fraction dt de la population, chaque 
génotype disparaît proportionnellement a sa fréquence Lt l’instant t (pas de sélection) et il en 
réapparaît proportionnellement aux fréquences obtenues par l’union au hasard des gamètes com- 
me dans le modele precédent. On obtient : 

PI P(t+dt) = P(t) (l-dt) + (1 -k) P (t) dt+k [P(t) + Q(tjl’! dt, et les équations analo- 
gues pour les fréquences des autres génotypes. On vérifie que P(t + dt) + Q(t+dt) = P(t) + Q(t) = p 
et l’equation [3] d evient à l’aide du raisonnement habituel : 

dP(t) = 
dt k [P’ - P W-j . 

Il51 

D’où : 
P (t) = p2 + C e -kt , 

où G est une constante. P (t) 
P (0) = Po et [4] devient 

tend vers p2 quand t tend vers l’infini. A l’instant origine, 

P(t) = ,p2(1-e-5) + Poe-kt . 

On définit les parametres 8ij comme précédemment. 

P (t) = exx (t) p2 . 

De c51 on tire : 

bxx (t) p2 = p2 = p2(1 -eqkt) + e,,(o) p2 eBkt 

exx (t) = (1-e-M) + Oo xxe-kf > 

(lxx (t) = 1 + e -kt ( fJo, xk - 1) . 

Thdoriquement l’équilibre panmictique n’est. jamais atteint et les analyses de la se- 
iection qui utilisent l’hypothèse des frequences de la panmixie sont impraticables, sauf à titre 
d’approximations. 

Dans les conditions naturelles, la stabilité du milieu et l’effectif illimite des popu- 
iations ne sont probablement pas vérifiees assez longtemps pour que cette approximation soit 
satisfaisante. 
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Apomixie facultative en autogarnie partielle, absence de sélection 

Les caracteristiques des genotypes et leurs frequences sont les suivantes : 

xx (1 -k) sacs embryonnaires non réduits c 
k sacs embryonnaires reduits dont f autofecondés. 

1 - f allopollinis6s 

P, 

xy (l-k) sacs embryonnaires non reduits 2Qn 
k sacs embryonnaires reduits dont f autofécondes 

1 - f allopollinisï5s 

yy (1 -k) sacs embryonnaires non reduits 
k sacs embryonnaires rkduits dont f autofecondes 

1 - f allopollinis& 

Rn 

Aux restrictions d’autogamie près les hypothèses sont les mêmes que précédemment ; 
!a fréquence des génotypes à la génération suivante est : 

P n-El = (1-k)P, + kf P, + FQn + k(l-f) (3, + Qn)’ 

apomixie auto - auto - 
féFgtion féiFpytion allopollinisation des sacs 

réduits x par pollen x. 

2Q n+l = 2 (l-k)&, + kfQn + 2k(l-f) (Pn +Qn) (Qn+Rn) 

R n+l = (1-k)R, + kfR, + %Qn + k(l-f) (Qn +Rn)* * 

La fréquence de l’allèle x est : 

P n+q + Qn+l=Pn +Qn=P> Qn + Rn = q 

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

P n+l = Pn (1-k+kf) + +Qn + k (l-f) p* 

2Q,+q = 2Qn (l-k + q) + 2k(l-f) P4 

%+l = R,, (l-k + kf) + +Qn + k’(l-f) S* 

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

soit, 

2Q = 2&(1-k+ +) + 2k(l-f)pq, 
r 

2Q = 2 +&- p4. 

Si f = 0 (union au hasard des gamètes) on retrouve bien les résultats du modéle précédent ; 

Si f = 1, autogarnie stricte les hétérozygotes disparaissent. La frhquence d’équilibre des 
h&&ozygotes est indhpendante de k taux de reproduction Sex&e dans 1 ‘apomixie 
facultative. Les fréquences d’équilibre des homozygotes sont respectivement : 
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P = +& p* + f 
2 (1 - f/2) p 

R=+&q*+ f 2 (1 - f/2) q* 

L’évolution vers l’équilibre est décrite par l’equation de récurrence suivante : 

Q n+l - +$ Pq = (1-k + +J (Qn - +-&- ~1. 

Soit, en posant AQn = Qn - -& pq, 

A&, = [l-k (1 - +)]” AQ, 

d’où Qn = b-k (1 - +,]” Q. + +-+ pq (1 - [l-k(1 -# 

L’évolution vers la valeur d’equilibre est d’autant plus rapide que k est plus faible. 

En situation d’autogamie absolue associ6e a l’apomixie facultative (f = 1) on a : 

Q n+l = (1 - +)n+l Qo. 

Si k = 0, Qn+1 = Qo les fréquences genotypiques sont invariantes en apomixie stricte; 

si k = 1, Qn+, = (1/2) n+’ Qo, formule classique de l’autogamie. 

Ainsi, 1 ‘apomixie facultative agit par rapport Éz une population panmictique comme le 
linkage en empêchant l’établissement immédiat des fréquences d’6quilibre caractérisées par 
1 ‘association au hasard non seulement des gamètes mais @galement des gsnes. Ceci est dû au 
maintien en association de deux alleles d’un même locus dans certains gametes femelles (les 
gametes non réduits). Le parametre 0 traduit cette survivance de la même façon que le para- 
m&tre D du dés&quiiibre du llnkage traduit la survivance de certaines associations entre loti 
dans les gametes. 

On sait que l’introduction d’une valeur non nulle de D complique singulibrement 
l’étude de l’évolution des populations lorsque la valeur selective depend de plus de deux loti. 
En partioulier, le principe selon lequel une population évoluerait de façon à rendre maximum 
sa valeur adaptative n’est plus acceptable et ne permet même pas de définir rigoureusement 
les vaieurs pour lesquelles la population est en équilibre des qu’il y a bpist.asie. Des diffi- 
cultés analogues apparaîtront en étudiant l’évolution des populations apomictiques et aucun des 
principes ou théoremes habituels à la génétique des populations ne pourra a priori être tenu 
pour acquis. 

THaOR.i?MES DE LA S8LECTION NATURELLE 

Valeurs sélectives 

Lorsqu’on étudie des modèles à générations discontinues, la valeur adaptative (ou 
valeur selective) d’un génotype donné est définie comme le nombre moyen de descendants qui 
atteignent le même 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, iî? , est la moyenne des valeurs sélec- 
tives des divers génotypes qui composent cette population. Si q est la fr4uence du génotype 
i et. wi sa valeur sélective, W est définie par : 

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

l- l’effectif de la population est considére comme illimité ou constant ; les valeurs ‘y 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 à l’intérieur de la niche 
écologique qu’elle occupe. 
2- l’effectif de la population est à chaque instant une valeur bien définie et W détermine les 
variations de cet effectif. Cette valeur définira donc le r81e de la population dans l’écosysteme . 
et son devenir. Dans ce dernier cas, la décroissance de la fréquence relative d’un génotype ne 
signifiera pas forcément son élimination, si la population est dans son ensemble en expansion. 

Ainsi que l’a montré FELLER (1966, 1967), un accroissement en valeur adaptative 
n’implique pas forcément un accroissement de l’effectif final de la population. Ceci complique 
singulièrement la comparaison de deux populations dont le mode de reproduction est apomic- 
tique ou sexué puisque le critère accroissement de valeur adaptative ne recouvre pas l’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’à préciser les définitions. 

Si %, est la valeur adaptative moyenne à la génération n d’une population dont 
l’effectif est N,, l’effectif de la population a la genération suivante sera : 

N n+l = üi, N,. 

On voit ainsi qu’en fonction des valeurs adaptatives moyennes à chaque génération, 

N n+l = iii,, G,, -, . . . . . . c,, No, 

il est possible d’obtenir l’effectif de la population en fonction de son effectif à la genération 0 
au moment ou le processus évolutif qui conduit à la variation de la valeur adaptative a commen- 
cé. Les valeurs prises par les éléments de la suite Wo , G, , . . . %,, permettront de définir 
si la population est constamment croissante, décroissante ou stationnaire, et sa valeur d’équi- 
libre N, 1 si elle existe. L’accroissement de la population entre la génération n et n+ 1 est : 

N n+l - Nn = CG,., - 1) Nnt 

la dkroissance de la population a lieu si W, - 1 < 0. 

Lorsqu’on étudie des modèles pour lesquels les générations se recouvrent, paramètre 
temps continu, on utilise “le parametre malthusien”, m, défini comme la racine de l’bquation : 

00 

/ 

e -mx lx bX dx = 1 

0 

où lx est la porportion de la population qui survit jusqu’à l’âge x et bx est le taux de natalité 
à l’age x. Approximativement, la population caractérisee par le paramètre m augmentera ou 
diminuera au taux de em par génération. Cette dernière signification de m n’est parfaitement 
acceptable qu’en absence de facteurs de régulation de l’effectif dépendants de la densité de la 
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population, et si la population a une distribution d’âge stable. Dans ce cas, m est approxima- 
tivement égal à B -D où B est le taux de natalité instantané et D le taux de mortalité instan- 
tané. A chaque genotype i correspond une valeur mi = Bi -Di . La moyenne de mi cal- 

culée sur l’ensemble de la population définira le parametre 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 lees générations se recouvrent, analogue à G (approximativement 
m est 6quivalent à log W ). 

Evolution des fréquences génotypiques d’une. population strictement 
apomictique 

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

génotypes - 

x.x 

XY 

YY 

fréquences valeurs adaptatives 

pn WI 

2Qn w2 

Rn w3 

La valeur adaptative moyenne de la population est : 

i5 = w, .Pn + 2w2Qn + ~3Re, 

et les fréquences des divers génotypes à la genération suivante seront ; 

P n+l = 
WI 87 

v 

Q n+l = 
2~2 Qn 

57 

R n-i-1 = 
WI ‘JL 

w 

La fréquence de l’allèle x sera : 

Pr,+1 + Q1?+4. = WI Pn + ~2 Qn 
w 

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

A(Pn + Qn) = pn (w1 - 
1) + Q,, (w2 - 1) 

i? 

L’étude de l’équilibre de la fréquence d’un allele n’est, dans ce cas, pas un parametre 
intéressant pour la population qui pratiquement se comporte comme un ensemble de sous-popu- 
lations (chacune correspondant à un génotype) en compétition. 

Dans ces. conditions la valeur adaptative propre de chaque génotype ne peut être consi- 
dérée comme une constante même si l’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 l’exploitation d’un même milieu. Cette compétition est d’autant plus forte que 
les génotypes sont plus voisins. 

48 



L’analyse mathématique de ce problème est dejà classique, il s’agit des travaux de 
HALDANE, LOTKA, VOLTERRA et KOSTITZIN pour l’analyse deterministe. Diverses ana- 
lyses probabilistes ont Bte realisees par BARTLETT et LESLIE. 

Analyse de Haldane (1924) 

On suppose que la population est constituée uniquement de deux phénotypes (A) et (a). 
A la generation n la frequence des (A) relativement aux (a) est un, celle des (a) est 1. On ne 
s’intéresse donc qu’aux frequences relatives des deux phenotypes. Les valeurs selectives des 
deux génotypes sont dans le rapport 1 pour (A) à (1 -k) pour (a). A la g&Gration suivante 
on aura : 

un +1 =*, 

et si uo designe le rapport à la generation 0 des frbquences des phenotypes (A) et (a) 

un = (1 -k) -” u. . 

La proportion des phenotypes (a) relativement à la population totale est designee par yn dans 
la n ième generation. Alors 

Yn =. 
1 1 

l+Un = 1 + (l-k)-” u. 

Yn = 
Y0 

yo+ (l-k)-” (l-yo) 

Ainsi yn tend vers 0 quand n augmente indefiniment et la proportion des phénotypes (a) tend 
vers 0, si k est positif. Si k est faible, cas d’une sélection tres lente, 

1 
Yn = 1 + ekn 

Pratiquement, quel que soit le nombre de phenotypes en presence, une difference selective entre 
les phenotypes aura pour conséquence l’établissement du phénotype le mieux adapte aux depens 
des autres. Si l’environnement est stable et homogène la population sera 
monomorphe. 

FELLER (196’7) a repris cette analyse en Btudiant les variations d’effectifs de la popu- 
lation. Si mA et m, designent les valeurs adaptatives de chacune des sous-populations de 
phenotypes (A) et (a) respectivement* 

ma= 
MA 

l-k. 

Les effectifs des deux sous-populations sont à la genération n : 

NA,” = NA,O mi et Na,” = Na,o ma 

L’effectif de la population globale est NA,” + N, ,” et y,, la proportion de la population (a) 
est : 

N 
Yn = 

a," 
NA,n + Na,” 

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

Pn = p (1 -Qn). 
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Ainsi le taux d’accroissement moyen de la population d’ensemble varie de géneration en géne- 
ration (ce qui n’est pas le cas de chacune des SOUS-populations pour lesquelles mA et ma 
Ataient suppos& constants). Si k est positif la population d’ensemble tendra asymptotique- 
ment vers une population de taux d’accroissement mA . 

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 geometrique, si mA > 1 > ma la sous-population (a) decroît geométriquement 
mais la population d’ensemble continue à s’accroître geometriquement, 
si mA = 17ma, la sous-population (a) tend à disparaître selon une progression geométrique 
negative, et l’esperance de l’effectif de la sous-population (A) est constante No . La popu- 
lation d’ensemble décroît de No + N’o à No. 

L’appreciation de l’importance du remplacement du phenotype (a) par le phénotype (A) 
pour ia population depend des conditions de l’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 prbcoce des phenotypes (a) (un tel mecanisme pouvant être une 
migration). Si l’environnement est stable et si la valeus adaptative de la population d’ensemble, 
p depend de l’effectif reel 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 l’effectif reel. 
Dans certains cas le remplacement de (a) par (A) se traduira par l’acquisition d’un effectif 
d’bquilibre de la population different de celui connu lorsqu’il Btait (a). C’est en définitive ce 
dernier point de vue qui permettra d’apprecier la nouvelle valeur selective externe de la popu- 
lation, c’est-à-dire les nouvelles possibilites d’extension de l’espece. 

Ainsi l’avantage confer par un mode de reproduction particulier ne peut être unique- 
ment apprecie d’après la valeur adaptative moyenne de la population. Il faudra necessairement 
tenir compte d’une composante particuliere de l’environnement d’un phenotype donne, qui est 
la présence d’autres phenotypes en competition, leur densité, modifiant l’expression de la va- 
leur adaptative de ce phenotype. C’est pourquoi il est necessaire d’obtenir une expression de 
l’effet de l’environnement g6netique lui-même. 

Analyse selon les modèles de compétition 

L’utilisation d’un modele a parametre temps continu est ici plus simple. Soit NA 
l’effectif de la sous-population de phenotype (A) et Na celui de la sous-population de phéno- 
type (a). Les taux d’accroissement intrinseque (parametres malthusiens) sont mA et m, . 
Les variations d’effectif de chacune des deux sous-populations sont d&ermir&es par les 
Aquations : 

* = mA NA - fA (NA N, ) , 

d Na 
- = m, N, dt - fa (NA,Na). 

Les fonctions fA et fa traduisent les modifications du taux d’accroissement qui dependent 
des effectifs r&lis& dans la population et expriment les pressions selectives de l’environ- 
nement, par l’intermédiaire de la composition génétique de la population. En première appro- 
ximation, on peut supposer que le degré de competition se traduit par une modification de m,?, 
et mâ qui dépend lineairement des effectifs de chaque sous-population NA et N, . Ainsi, 
les 6quations LïJ s’ecrivent : 

50 



Cl1 
dNA.m 

-- bA - BAA NA- PA= N,) NA dt 

dNa 7 = (ma - .&A NA- km Na ) Na 

où BAAP BAa 7 l%tA, pas traduisent la competition entre les deux individus A, des individus 
a sur les individus A, des individus A sur les individus a, et’les individus a entre eux. 
KOSTITZIN (1937) indique (apres VOLTERRA) que lorsque les populations en competition ont 

. des exigences trés voisines (ce qui est probablement le cas pour deux phénotypes d’une même 
espece), les coefficients @ sont lies par la relation 

BAA La - BAa #bA = O* 

Dans ce cas, en posant @A = BAa = fnA et p, = X(J,, , on obtient : 

Ba NA = Ba 
NA,O 

PA 
N%0 

ma PA )‘} 

Ainsi, même en introduisant uné regularisation par des facteurs dépen- 
dant s de la den s i t 6, un seul phenotype sera finalement represente dans la population et 
sa croissance sera règiée par l’equation de croissance logistique 

d NA 
dt = cm, - @AA NA)NA. 

La population atteindra l’effectif N,,A = mA/pAA si le phenotype (A) élimine (a), ou 
l’effectif N, ,a = mJpaa si (A) est éliminé. La coexistence des deux phénotypes n’est 
theoriquement possible que si mA/pA = ma/&, , c’est-à-dire si leurs taux d’accroisse- 
ment intrinsèques pondérés par leurs pouvoirs de compétition sont égaux ; la moindre diffé- 
rence entraîne l’élimination d’un des phénotypes, Ainsi, l’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 homogène (une seule niche 
écologique pour l’espèce), la population sera à 1’6quilibre monomorphe pour le phénotype le 
mieux adapté ‘(au sens de la plus grande valeur mA/pA). L’acquisition de caractéristiques 
nouvelles a lieu par le remplacement pur et simple d’un phénotype par un autre. 

. Le parametre malthusien seul ne permet pas d’indiquer le ph&otype de meilleure v&ur 
selective ; la vraie valeur selective, qui permet de pr&iire & la fois le phQn&ype éliminé 
et l’effectif réalisable par la population, est mA - PA N (où N = NA + X N, ). Cette der- 
nière valeur, même dans un environnement constant, est variable avec N et donc au cours 
du temps. Si l’on considère que l’environnement modifie l’effectif d’équilibre d’une population. 
par l’intermédiaire de facteurs “dépendants de la densité”, cette derniere expression de la 
valeur adaptative permettra de tenir compte des variations de l’environnement. 

Théortme de la sélection natarelle en régime d’apomixie absohae 

Soit N l’effectif de la population d’ensemble, Ni le nombr& d’individus de génotype i ; 
!a fréquence du genotype i est Pi = l$ N-1 . Soit mi la valeur adaptative du génotype i j mi 
est telle que d Ni /dt = mi Ni . La valeur adaptative moyenne de la population est : 

. 
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Si l’on désigne par Gi la contribution, propre au genotype i, à la valeur adaptative de la 
population, on peut écrire : 

mi = iii + Gi. 

On Etudie la variation de la valeur adaptative moyenne ii! de la population. 

dm dpi. 
dt +Fmi 7. 

dNi - = mi Ni dt 
= N mi Pi par définition de mi , 

L!E-= 
dt N F mi Pi puisque N = !$ Ni, -d$- = p: dNi ~ 

I i dt - 

Puisque Pi = Ni N-‘, 

dPi 
dt= +(N+- Ni+) 

dpi _ m. p -- 
dt I i - Pi z mi Pi 

I 

= Pi (mi - Eï) 

soit, dPi 
dt =‘ Pi Gi . 

dm D’où, 7 = + 7 (E + Gi ) Pi Gi 

dmi 
=tyq r‘ + I Pi Gf puisque I$ Pi Gi = 0 par définition de Gi . 

T Pi G: est la variante génotypique V, de la population, 7 Pi dmi /dt est la moyenne 

des variations & des valeurs adaptatives de chaque génotype. Le theoreme fondamental de 
la s6lection naturellé prend alors ‘la forme : 

Le taux d’accroissement de la valeur adaptative moyenne de la population est égal à la 
somme de : 
. la variante génotypique en valeur adaptative de la population et de 
. la moyenne des taux d’accroissements des valeurs adaptatives de chaque génotype. 

Nous avons vu precédemment que la valeur mi telle que dNi /dt = mi Ni est une 
expression composite qui tient compte à la fois du taux d’accroissement intrinsèque de la popu- 
lation de genotype i et de son contrôle par les facteurs dependants de la densité. L’expression 
de mi est alors rn’; - ,¶ N et le terme Ï% devient : 

l3 
in = -c fi + , 

puisque m’i et pi sont des constantes. Si la population est en cours de croissance, dEi/dt 
sera inférieur à la variante génotypique et peut-être même, dans certaines conditions, néga- 
tive. Ainsi, sans 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 selection‘lui-même. Autrement dit, le principe selon lequel une population évoluerait dans 
un milieu constant de façon à rendre maximum sa valeur adaptative moyenne n’est pas accep- 
table. Cela résulte du fait qu’une population Aelle, dont l’effectif est nécessairement born6 
par les conditions de milieu extkieures Cz la populatih, connaît une modification de son milieu 
interne g6nétique de par sa r6ponse même .à la s&ection naturelle. 

Nous rencontrons ainsi une première difficulté, la comparaison du pouvoir évolutif 
de deux modes de reproduction peut difficilement s’évaluer à l’aide des “théorèmes de la sé- 
lection naturelle”. En outre, les variations de &. ne peuvent pas representer simplement les 
variations du milieu. L’analyse du rôle du mode de reproduction pour l’ajustement d’une popu- 
lation. à un environnement variable en est compliquée. 

MAC ARTHUR (1962) a essayé de remplacer la valeur adaptative précédemment défi- 
nie par la “capacité portante K” du milieu pour une population donnee, c’est-à-dire l’effectif 
de la popuiation pour lequel le taux de natalité Aquilibre exactement le taux de mortalite. La 
transformation d’une population sous l’action de la sélection naturelle ne se traduirait pas par 
un accroissement de K. Ce qui semblerait toujours décroître sous l’action de la sélection 
naturelle, c’est la‘densite de la ressource.limitante exigée pour maintenir la population à un 
niveau constant, Ce concept permettrait alors de reconsiderer la charge, ou le fardeau, gené- 
tique d’une population non pas en termes de morts genétiques équivalents (notion issue direc- 
tement de l’utilisation de la valeur adaptative pour decrire l’évolution d’une population) mais 
en termes de gaspillage de la ressource naturelle limitante. 

Nous limitons ici la critique de l’utilisation de la notion de valeur adaptative comme 
critère d’appreciation de l’avantage confére par un mode de reproduction. L’étude du thêorème 
fondamental de la selection naturelle dans le cas d’une population dont le mode de reproduction 
est l’apomixie facultative permettra une meilleure appréciation de la complexité du probleme. 

Evolution des fréquences lgéniques d’une population 
à apomixie facultative 

Évolution des fréquences géniques 

Le modèle à genérations discontinues sera utilisé. Les génotypes et leurs caracté- 
ristiques sont : 

.Génotypes 

xx 

XY 

YY 

Valeur 
adaptative 

WI 

w2 

w3 

Frequence 

P” 

2Qn 

Rn 

Caracteristiques 

(1 -k) sacs embryonnaires non reduits, 
k sacs reduits allofecondés 

(1 -k) sacs embryonnaires non réduits, 
k sacs reduits allofecondés 

(1 -k) sacs embryonnaires non reduits, 
k sacs réduits allofecondés. 

Quand la fécondation a lieu elle résulte de l’union au hasard des gametes. Les fré- 
quences des genotypes à la génération suivante sont : 

pn+1 = 
(1 -k) Pn WI + k (Pn + Qn)*~1 

gi 

z(l-k)Qm ~2 + 2k@‘n +Qn) (Qn + RnNW2 2Qn+l = ” 
w 
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R"+I = 
(1 -k) Qn w3 + k (Qn + Rnh’3 

w 

oùiF= P,wq+ 2Qnw2 + R~w~. 

La nouvelle fréquence de l’allele x est : 

P”+I + Qn +I = + (P,, +Qn) [VI~ (Pn + Qn) + xv2 (Qn + Rn)] + -+(wl Pn+w2Qn). 

Introduisons les parametres &, 13~~ , ovv &Sfinis p.43, qui représentent l’ecart 
d’avec les fréquences genotypiques a la panmixie. On a : 

P” = P: 0xX ; 2Qn = 2p,qn f),, ; ~4, = qi$ e,,, 

Pn = Pn + Qn et qn = Qn + Pz, designent les frequences de x et y respectivement 
à la génération n 

w zz w1 PE ~XX + 2Pnqn W2 Qv -t Cl$ W3 8yy. 

Puisque P, = pi BxX = pz + pn (Q,,? ), et pareillement pour Qn et R,, 

iv= p,2 W1 + 2Pn 4n W2 -t qn W3 + Pz WI texX1 ) + 2Pnqn W2 (%y-‘) + qn W3 ( Qyvw7) * 

Designons par Wp l’expression de la valeur adaptative moyenne de la population si les fie- 
quences genotypiques de la panmixie etaient realisees, on a : 

vn = w,,n + wO, n 

ou iQn = PEW? (8~,~) + 2PnqnW2 (6,ym1) + q$W3 (8yy -1) est la correction à la valeur 
adaptative panmictique due 511 ‘écart des fr&quences des ghotypes avec 1 ‘gquilibre. 
We,n peut être positif ou negatif. Par exemple Fe,, est negatif s’il y a un exces d’homozygotes 
(par rapport à l’equilibre panmictique) et des valeurs adaptatives de l’h&&ozygote qui peuvent 
m%me être legèrement superieures aux valeurs adaptatives des homozygotes. 

Etudions la variation de frequence de l’allele x entre la géneration n et la gên6ration m-1 

AP=*P~(P~wI +qnWd+ -A$ (p, WI~ + QnW2) - kpn - (l-k)P,., 
J l J. l J J 

part due a Pa panmixie part due à l’apomixie 
dans Pn +I et Qn +I dans P~+I et Qn+1 

Pn 

A P = + Pn (PI-~ WI + qn W2 - “P, n - we,n) + -$- (pn WI + Qn W2 - Pn W), 

Ap = dw P.n 
- + Pn WB,n 

1 -k dE 
2 dp + -Pnqn 2dp 57 

dF7 Ap = k2p’-&qn dp - + Pn qn +l-k 
w 

en remplaçant dwP,n dF7 dgG,n 
dp 

par - 6 
dp dp 
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d’où enfin : 
dW 

PI 
AP = -+kdp - 

ou encore 

PI AP+!&+- _ _ kpn (P W 
nw, o,,-‘1 + qnwz (e,ÿw 

Ainsi, Ap = 0 ne correspond pas à dVï/dp = 0 lorsque les frequences de 1’6quilibre panmicti- 
que ne sont pas atteintes ; une population ou le mode de reproduction est l’apomixie facultative 
n’evolue donc pas a priori vers une position d’equilibre qui.rende maximum sa valeur adapta- 
tive. 

Si on reprend l’image des topographies adaptatives de Wright, même lorsqu’un seul 
locus est concerné, le deplacement du point representatif de la population ne se fera pas le 
long d’une ligne de plus grande pente. 

L’equilibre diffèrera toujours du maximum de V7 si les valeurs 8 peuvent rester en 
permanence différentes de 1, c’est-a-dire s’il existe pour la population une valeur d’equilibre 
de l’bcart des frequences g&otypiques d’avec les fréquences panmictiques, ainsi que cela a 
lieu parfois pour une population panmictique où on considère deux loti dont le parametre D 
“de des6quilibre du linkage” se maintient à une valeur differente de 0 (par suite d’bpistasie). 

L’Avolution vers l’bquilibre dw/dp = 0 peut avoir lieu par oscillations successives 
amorties. 

L’equation [l] peut s’ecrire encore : 
dïV 

Ap = Pn qn 
2~7 (dp 

dve,n 

k dp 
w0 n -- - k pn w’ ) > 

soit, en remarquant que : 

dC dQ ” + (l -ld dp dE6,n + k dwO,n 
dp= dp dp ’ 

dW 
A p = ‘;$ ( d;9n + (l-k) dyp’n ) - k Pn 

WO,n 
iv * 

L’expression 

Wp,n + (l-k)We,n = WE , 
est une nouvelle fonction de la valeur adaptative de la population qui ajoute à la valeur adapta- 
tive en regime panmictique (1 -k) fois la fraction de valeur adaptative due à l’écart d’avec la 
panmixie . Le coefficient (1 -k) est exactement le taux de production de sacs embryonnaires 
non r6duits. 

L’accroissement de la fréquence de l’allèle x s’écrit alors : 

dz + Ap=+&-& - k pn + 
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Lorsque les valeurs de 8 sont proches de 1, le terme WO,~ 
approximativement : 

/ïT devient negligeable et [3] est 

C’est-â-dire qu’en état de quasi-&uilibre panmictique (état où les valeurs 0 sont très voisines 
de 1, atteint rapidement d’après les Equations d’évolution de 8 ) la population évolue vers une 
position quasi-stable des fréquences des allèles x et y correspondant au maximum de W,,? 
Cette expression est approximative ; elle est un peu analogue à la situation de “quasi-équilibre 
de linkage” décrite par KIMURA (1965) lorsqu’il s’agit de l’évolution de deux loti dans une 
population panmictique. 

TMorème de Pa séIectim natureIle en réginw d’apomixie facultative 

Les notations utilisées sont celles des modèles à paramètre temps continu. Nous 
reprenons la démonstration de EIÏPMURA (1958) dont la généralité permet l’introduction de la 
situation de l’apomixie facultative. Les étapes de la demonstration sont les suivantes : mii 
est la valeur adaptative (au sens du paramgtre malthusien) du genotype i j (l’un des allBles’ 
est i, l’autre j). On distingue formellement mij de mij, qui sont cependant bien entendu êgaux. 

n;i = nji est le nombre de génotypes i j de la population totale diplol’de d’effectif N. 
La population a donc 2 N gènes, 2 Ni est le nombre d’all&les. 

Pi i = ni j N-l est la fréquence du génotype i j. 

P i- = Ni N-’ = i Pij . 

mij = Bij - Dij où Bii est le taux de natalité des génotypes i j et Dij le taux de mortalité. 
Dans l’intervalle (t, t +dt) la variation d’effectif de l’allèle i est donnêe par : 

Ni d 
dt = Z mij Nii = N x mij Pij 

j J 

zt par sommation, 

dN 
dt 

dPi 
dt 

= NY? mij Pij 

dPi 
dt 

= P; (mi, - m)$ 

enposant mi. = PiS-’ Z: JIlij Pij, ÏTI = I$Zmij Pij. 
i 1 J 

Jusqu’ici le calcul est analogue à l’analyse 
en régime d’apomixie absolue. Du fait des disjonctions réalisables par l’apomixie facultative 
la valeur adaptative du g6notype mii peut être dkomposée suivant les effets attribuables à 
chaque allèle et 2 leur interaction : 

mij = ï5 + Ei + Ej + Eij . 

Ei et Ei sont les effets additifs des alli3les i et j, ~ij est leur interaction due aux 
effets de dominante. Ces quantités sont définies en minimisant : 
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S = $l YPli (mij - Tïi - Ei - Ej)’ . On obtient ainsi les equations normales pour 
les Ei : 

Cl3 2EiPi. + 2.k Pik Ek = 2 k Pi, Mi.k , avec Mi, = mik - Fiï. La variante gêné- 

tique (ou génique selon KIIvIURA (195811, qui est une part de la variante génotypique (variante 
d’ensemble des mij , comprenant les effets de dominante c ii j est alors évaluée à : 

PI vg =2FPi, I- i ir 
ES‘- 22 E dpi. 

L’introduction des paramgtres 8ij tels que Pij = 0ii Pi, Pi~ dans les équations normales [l] 
conduit à l’écriture : 

PI Ei + k pk, ei k Ek = k pk. flik”ik. 

La varïation de la valeur adaptative moyenne de la population s’écrit : 

PI 
dM dmi. 

- = FF dt’ 
dPij 

dt ‘ij + Ff mij dt 

PI 

Le deuxième terme du membre de droite de [3] est égal à 57 Mij dPij dt et en substituant 

fJij pi, pj. à Pij il devient : 

dP. 
sx Mii q = 2 I$L Mij P-j Bij * + FT Mij Pi. P-j 

d6ij 
I f 1 j dt 

dP. 
77 Mij ‘.j e ij I = ~ (~ c Mii P,j dt i J 

6 ij ), et en utilisant [2] , [4] devient : 

CiMij ~ = 2Z+(E +kyk 
d0ij 

i 
BikEk) + cy Mij pi. P,j T 

PI 
dP- 

=& ‘2Fk dt 
d6ij Ir P-k 6ik Ek -i- $7 Mij Pi--P-j r 

> 

en utilisant la relation [l’] . 1 

dpi. Puisque $Pi, P,i Bii = Pej, ?Pi. 8ij = 1 et endiffbrenciant Fr d6ij 
I Oij +I$ Pis T= 0. 

I 

D’où 
dP. 

2i: dt 2 Pek Bik E, devient : 

deik 
- 2 Fi Pi. ‘.k Ek dt = deik -7% 5. P-k (Ei + Ek) 7 et [51 devient : 

[6] 7: Mij q = Vg + 7 7 (Mil - Ei -Ej ) pi, P.j 
deij 
dt 
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PI 

En utilisant la notation M i j - E i 
reportant [6] dans [3] , on a : 

- E j = di j, deviations dues à la dominante, et en 

dîï=r 
-Tü= 

dmij dLOg8ij 
dt + Ff: dij Pij dt ’ 

expression du théoreme fondamental de la selection naturelle donnée par KfMIJRA (1958), soit 
en utilisant la notation m pour dm/dt : 

Cg1 dï5 
dt= Vg + iii + FF dij Pij 

dLOg Bij 
dt 

PI 

En regime d’apomixie absolue, nous avions obtenu : 

dm 
-TF--= v, + iii. 

-Si dij = 0 Wi ,vj , Vs = VG et les deux expressions sont identiques, et identiques 
aussi à la situation en regime panmictique. Donc : 

. a frequences génotypiques Qgales, en absence d’interaction interallelique due à la 
dominante, le taux de variation de la valeur adaptative moyenne de la population ne 
dépend pas du mode de reproduction (apomixie absolue, facultative ou panmixie). 

- Si di j f 0 pour au moins une valeur de i j et 8ij constante (dans le cas de la pan- 
mixie 8ij = 1,~~ , vj ) [8] devient : 

diïï 
TE--= v, + iii 

dB? alors que [9] est toujours -dt- = VG + ï5 

V, >Vs du fait de la dominante et par suite : 

. en régime d’apomixie facultative où les fréquences génotypiques ont atteint l’équi- 
libre panmictique (situation équivalente à la simple panmixie) la variation de la valeur 
adaptative moyenne de la population est inférieure à celle d’une population de même 
constitution genotypique en régime d’apomixie absolue,’ s’il existe des interactions 
interalléliques (dominante), 

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 à la composition qui lui confère sa 
valeur adaptative maximum. 

Si une valeur Qlevée de Ïïi correspond à une installation rapide d’une population dans 
un nouveau milieu (taux de croissance intrinseque), l’apomixie absolue permettra, dans cette 
situation, le tri le plus rapide du génotype le mieux adapte et donnera donc à la population un 
avantage dans la compétition avec d’autres espèces susceptibles d’utiliser le même 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 l’apomixie facultative. En terme de “morts 
génétiques” ou de “charge génétique” cela veut dire qu’une charge due à l’avantage hétérozygote 
se maintiendra la où il y a disjonction et non en apomixie absolue. 



- Si di j f 0 et 0ij # C (C une constante qui vaut 1 dans le cas de l’équilibre pan- 
mictique). Dans ce cas, le signe de F 7 dij Pij dLog Bi j/dt indiquera si la structure, de 

la population rend ou non l’apomixie facultative avantageuse par rapport à la panmixie, à va- 
riantes géniques égales, Nous avons montre que dans le modele à parametre temps continu, 

e ij Ct) = 1 + eDkf(60 ij-l). 
> 

dLOg8ij (t) d 8ij (t> -k (Bo,ij-l)e-kt 

dt. = dt + = 1 + e-kf(80,ij - 1) 

Illustrons l’application de ces expressions dans des situations simples : 

Dominante-deux allèles Ai Aj (dominante pour le caractère valeur adaptativel 

. dominante de l’allèle avantageux 

Mii = 0 Mii= a+d = 2a Mjj= 2a ; dii = djj = 0, dij = a 

Si 8 o, i 1 >l, excès initial d’hétérozygotes par rapport à la panmixie, le terme de correction due 
a la dominante et au non équilibre panmictique est négatif, le taux d’accroissement de la valeur 
adaptative sera plus faible que celui obtenu avec la même variante génique en régime pan- 
mictique. 

Si 80,ij 41, moins d’hétérozygotes qu’à l’équilibre panmictique, l’apomixie facultative conduira 
pour une même valeur de Vg à un accroissement supdrieur de la valeur adaptative de la 
population. 

-_ Ceci veut dire qu’en régime d’apomixie facultative, l’accroissement de valeur adapta- 
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 la fréquence des 
hétérozygotes avantageux. Cette diminution de dm/dt est d’autant plus dlevée que k (taux 
de reproduction sexuée) est plus grand. Ainsi, plus le taux d’apomixie est élevé plus le bénéfice 
dQ à l’excès d’hétêrozygotes est longtemps maintenu. Autrement dit une population panmictique 
gaspille brutalement sa réserve en valeur adaptative due à l’excès d’hétérozygotes, ce qui di- 
minue considérablement la variation de iii alors qu’en apomixie facultative la diminution 
progressive des hétérozygotes perturbe moins nettement la variation de Iii. 

Il s’agit là d’un facteur de stabilité pour la population Sz apomixie facultative dont 
17accroissement de la valeur adaptative se maintient sans fl&.hissement important. 

. dominante de l’allèle désavantageux 

Mii = 0, Mij = a + d = ,O, Mjj = 2a , dii = djj = 0, dil = -a. 

La situation est inverse de la précédente et les conclusions opposées, 

Superdominance pour la valeur adaptative-deux all&.s Ai Aj 

Mii = 0, Mij = 3a, Ml1 = 2a,dii = djj = 0, dil = 2a 
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- en regime d’apomixie facultative si les frequences genotypiques ont atteint l’équilibre pan- 
mictique, ia popuiation se comporte sous l’action de pressions selectives comme une population 
panmictique. 

- hors des frequences genotypiques de l’equilibre panmictique, l’evolution de la population 
à apomixie facultative sous l’action de pressions selectives ne tend pas à rendre maximum 
la valeur adaptative moyenne de la population (IV). La valeur adaptative moyenne ïV doit être 
decomposée en deux termes : 

a. Wp valeur adaptative d’une population panmictique de mêmes frequences geniques, 
b. Q la contribution à la valeur adaptative due aux Ecarts avec l’equilibre panmictique. 

Lorsque l’ecàrt avec l’équilibre panmictique est faible, We negligeable devant ??, la population 
est dite dans une situation de “quasi4quilibre panmictique”. Dans ce cas, l’bvolution des fré- 
quences géniques est telle qu’elle rende approximativement maximum la fonction : 

TP” = TP + (l-k) Fe 

- l’évolution de la valeur adaptative moyenne dÏïï/dt est différente de celle d’une population 
panmictique, iorsque les fr&quences génotypiques de la population à apomixie facultative ne 
sont pas celles de l’équilibre panmictique. Les effets dus aux interactions alleliques (domi- 
nance) tendent à modifier dEi/dt. La valeur adaptative moyenne peut même décro%re (dm/dt<O) 
si, par exemple, l’aliele responsable de la plus grande valeur adaptative est dominant et qu’il 
y a un excbs d’hétérozygotes relativement aux frequences de l’équilibre panmictique. 

La comparaison des comportements d’une population panmictique et d’une population 
à apomixie facultative est de ce point de vue tres instructive. La population panmictique rejoint 
en une génération les fréquences de la loi de Hardy-Weinberg, d’où une modification brusque 
de l’évolution de la valeur adaptative ; une population à apomixie facultative tamponnera sur 
plusieurs générations le retour aux fréquences panmictiques et’l’évolution de 97 ne subira pas 
de modifications brusques. Dans la situation précédemment décrite, dE/dt peut être 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 la population de son équilibre panmictique 
(réductions d’effectif, migrations, colonisation) et permettre une meilleure continuité dans la 
compétition avec les autres espèces pour l’exploitation d’une niche écologique. Une brusque 
diminution de la valeur adaptative peut être catastrophique, alors qu’un accroissement de 
valeur adaptative moins rapide n’a que des effets mineurs. 
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Conclusion générale 

INTBRÊT BIOLOGIQUE DES RÉSULTATS MATHÉMATIQUES 

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

lbolution du mode de reproduction 

1. Que l’apomixie soit dominante ou récessive, elle éliminera la sexualité. Une espèce 
ne peut utiliser conjointement l’avantage de la sexualité (création de variabilité par re- 
combinaison) et celui de l’apomixie (réponse plus rapide à la sélection et plus grand pou- 
voir de colonisation) à l’intérieur d’un groupe d’individus interféconds. Dans tous les cas 
connus, les possibilités d’apomixie et de sexualit.4 se situent à des niveaux de ploïdie diffé- 
rents. L’exploitation de la sexualité et de l’apomixie ne peut avoir lieu que si la poly- 
plokdisation est spontanée et régulière. Celle-ci peut être plus facile là où coexistent par 
exemple des tétraploïdes apomictiques facultatifs et des diploïdes sexués (situation observée 
dans le cas du l+nicum maximumj. 

, 
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2. En absence de sélection l’apomixie facultative tend à évoluer vers un taux de 
sexualité de plus en plus faible par acquisition de modificateurs. Un polymorphisme pour ce 
caractdre ne peut être que transitoire. 

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

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

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

Structure génktique 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 ; l’évolution des fréquences géniques sous l’action des pressions sélectives tend approxi- 
mativement à rendre ‘maximum une fonction simple des valeurs adaptatives. 

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

Si, par contre, 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 à chaque génération (de faible valeur sélective en outre de par la consanguinite) ; 
dans ces conditions la population tendra essentiellement à être monomorphe, son adaptation 
se réalisant essentiellement a l’intérieur du développement asexué. 

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

L’observation des populations du Pa.nicum maximum s’accorde avec ces prévisions. 
La variabilite des tétraploïdes d’un centre d’origine déterminé par les prospections de COMBES 
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et PERNES (196’7, 1969) semble exprimer toutes les recombinaisons qu’on peut attendre d’une 
population allogame (alors que le mode de reproduction est bien l’apomixie facultative de taux 
de sexualité 2 %). Dans les régions éloignées, marginales ou submarginales, la variablité , 
lorsqu’elle existe, appara2t structurée par quelques génotypes distincts et des hybrides intro- 
gressifs, en association à un environnement hétkogène. Dans les milieux homogènes et uni- 
formes, les populations sont monomorphes et peu différenciées. 

Notons cependant qu’une autre explication de la variabilité des tétraploi’des du centre 
d’origine étudié peut être, comme proposé plus haut, la présence des diploïdes entièrement 
sexués. Ceux-ci sont apparemment aussi variables que les tétraploïdes. On peut s’interroger 
ainsi : les diploides sont-ils les générateurs directs et contemporains de cette variabilité ou 
témoignent-ils seuiement de la position du centre d’origine, la recombinaison due aux 2% de 
sexualité à l’intérieur des tétraploi’des apomictiques étant suffisante du fait de l’effectif énorme 
des populations ? 

II Nous remercions vivement M. J. DEJWIN pour toutes ses corrections. et patientes 
relectures du’inanuscrit. 

65 



BIBLIQGRAPHIE 

BURTON (G. W. ), FORBES (1. Jr. ) - 1961 - The genetics and manipulation of obligate apomixis 
in common Bahia Grass (Paspalum notatum Flugge). Int. Grassland Congr. 8, 1960. 
Reading, Alden Press, Oxford, pp. 66-71. 

CROW (J.F.), KIMURA (M.) - 1965 - Evolution in sexual and asexual populations - Amer. 
Naturalist , 99, pp. 437-450. 

FELLER (W.) - 1966 - On the influence of natnral selection on population size. Proc. nat. 
Acad. Sci., 55, pp. 733-738. 

FELLER (W.) - 1967 - On fitness and the toast of natural Selection. Genet. Res., 9, pp. l-15. 

FISHER (R. A. ) - 1941 - Average excess and average effect of a gene substitution. Ann. Eugen., 
11, pp. 53-63. 

FISHER @.A.) - 1958 - The genetical theory of natural selection. Dower Pub., New-York, 
291 p. 

HALDANE (J.B.S.) - 1924 - A mathematical theory of natural and artificial selection. Part 1. 
Trans. Cambridge Philos. Soc., 23, pp, 19-41. 

IIARLAN (J.R.), BROOKS (M.H.), BORGAONKAR (D.S.), de WET (J.M.S.) - 1964 - Nature 
and inheritance of apomixis in Botriochloa and Bichantium. Bot. Gaz., 125, pp.41-46. 

KIMURA (M.) - 1958 - On the change of population fitness by natural selection. Heredity, 12, 
pp.145-167. 

KIMURA (M.) - 1965 - Attainment of quasi linkage equilibrium when gene frequencies are 
changing by natural selection. Genetics, 52, pp. 876-890. 

KOSTITZIN (V.A.) - 1937 - Biologie mathdmatique. A. Colin, Paris, 223 p. 

MAC ARTHUR (R.H.) - 1962 - Some generalized theorems of natural selection. Proc. nat. 
Acad. Sci., 48, pp. 1893-1897. 

MORAN (P.A.P.) - 1962 -- The statistical Processes of evolutionary theory. Clarendon Press, 
Oxford, 200 p. 

PERNES (J.), COMBES (D.) - 1968 - Les populations naturelles ivoiriennes de l’espèce 
Panicum maximum et les types analogues introduits, Centre ORSTOM d’Adiopodoumé, 
30 p. mult. 

PERNES (J.), COMBES (D.) - 1970 - Incidences des systemes de multiplication sur la répar- 
tition et la variabilité phénotypique de l’espèce Panicum maximum Jacq. en C&e 
d’ivoire. Cah. ORSTOM, ser. Biol. (sous presse). 

STEBBINS (G.L.) - 1950 - Variation and evolution in plants, Columbia Iniversity Press , 
New-York, 643 p. 

WARMKE (J. E.) - 1954 - Apomixis in Panicum maximum. Americ. J. Bot., 41, pp. 5-11. 

66 



- ~~~~~~1~~~~ m8dicrtle eS ~~~~i~~i~~i~ t articles relatifs 2 I’eSpidémioleqje des grwdes 
end&mies tropicales transmises par des invert&br&, à la biollsgie de leurs vecteurs et des parasites, 
et aux methodes de lutte. 

le : &uder sur le% trais th8rne.s suivants : ah%ration des roches, g&ologie marine des marges 
ntales, tectonique de la r6gian andine. 

- b~~~~bi~lQ~~~ : Etudes biologiques des eaux à I’interieur des terres, principalement dans les 
zw3s rtrapicales. 

- hydre e : kudes, m&thodes d”observatlsn et d’exploitation des donnees concernant les 
cours u Intertrwpicaux et leurs r&gimes en Afrique, Madagascar, Amerique du Sud, Nouvelle- 
Calddanie.., 

- .~~~~~~~r~~hi~ : &udes d’<ac&nographie physique et biolegique s la. zone intertropicale, 
dont une Importante partie resulte des campagnes des navires oc&n phlques de I’ORSTOM ou 
utilisés par lui. 

- ~~~~I~~i~ : articles relatifs aux orablè?mes soulev&s uar l’étude des sols des renions inter- 
k$calec et m&diterranéennes (rkwphalogie, cwact&&ion physico-chimique et mi&alogique, 
chwification, relations entre sels et géomorphelogie, problkmes liés aux sels, a l’eau, a l’&osion, 

‘a la fertilit4 des sols) ; r6sumBs de th&ses et notes techniques. 
- ~~~@~c~s h~~~i~~~ : Etudes g&agraphiques, sociologiques, bconomiques, démographiques est 

ethnologiques cancernant les milieux et les problemes humains principalement dans lee zones 
intertropicales;. 

- biologie : Etudes consacrees a diverses branches de la biologie v~~~t~le et animale. 
- ~~~pfl~si~u~ f dont-kes et &.udea concernant la gravimdtrie, le magn&iame et la sismologie. 

~~~~ : consacr& aux &udes apprcktndies (syntheres rkgienales, thkei;..,) dans Ier diverses 
disciplines scientifiques (44 titres parus). 

: depuis l!W’, deux series sont consacrbes : l’une, 
aux Etats afriaine d’expression fran@se et $ Madagascar, I autre aux Territoires et Dbpartements franc& 
d’Outra-Mer. 

LE : ouvrages cancernant l’Afrique du Nard, l’Afrique tropicale, ~~ad~~a~~r, la W&.mian 
8% la partie cwientals de l’Atlantique tropical (18 titres parus). 

CU TE LIES : mises au point et synthrbses au niveau, soft 
p&rieur, soir d’une vulgarisation scientifiquement sûre (15 ,titrex parus). 

3% ET ~~~W~~~T~ STOW : cette c~llecticm, tres sauple dans ses aspects et aes 

r 
oasibilit&s de diffusion, a et& conçue pour 
origine, 

s’adapter a des textes scientifiques ou techniques tres divers par 
la nature, la port&e dam le temps OU l’espace, OU par leur degrt; de spécialisation (6 titres parus). 

L’ w-r : exclusivement consacr&e aux science8 de l’homme, et maintenant r&erv&e 
B das auteurs n’appartenant pas wx structures de I’ORSTCIM (13 auvrages parus). 

De nombreuses TES T~~~~Ti S, accompagn&es de N J, 
indressant: des domaines scientifiques ou des regians gbagraphlques tres variees. 

sont &dit&es chaque ann&e, 

ULL LIO : Bulletin analytique d’entomologie mc-?dicale et vét&i- 
nalre (mensuel) et Index ~ibi~~~~~hiqu~ de botanique tropicale (trimestriel). 




