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Panicum : structures génétiques du complexe des ‘‘Maximae”
et organisation de ses populations naturelles en relation avec la
spéciation

J. PERNES, Y. SAVIDAN & R. RENE-CHAUME

RESUME

L’analyse des structures de populations, par les méthodes de la taxonomie numérique, a été
appliquée aux espéces suivantes, a savoir Panicum maximum, P. infestum et P. trichocladum,
appartenant au groupe agamique des ‘‘Maximae”. Il ne semble pas que, sous le couvert de I’apo-
mixie, des différenciations majeures du génome se soient produites. Une présentation commentée
de I’organisation des ‘‘pools géniques™ est fournie en annexe.

SUMMARY

An analysis of population structures by means of numerical taxonomy has been carried out for
the following species, belonging to the agamic complex called “Maximae”: Panicum maximum,
P. infestum, P. trichocladum. No major differentiation of the “Maximae” genomes has been found
although apomixis is involved. A general discussion on the organization of gene-pools appears in
an appendix.

Nous nous sommes donnés pour objectif de comprendre comment était organisé
le systéme d’évolution des ‘“Maximae’. Ce groupe de graminées posséde une diversité
de formes considérables et s’est répandu dans tout le monde intertropical. Certains
de ses représentants ont un taux de production de matiére séche parmi les plus élevés
connus, dans des conditions de culture favorables. Comprendre ce systéme évolutif,
c’est aussi pouvoir construire un programme d’amélioration efficace pour obtenir
de nouvelles variétés, c’est-a-dire accroitre les caractéristiques économiquement
intéressantes et surtout amplifier la diversité génétique des formes utiles.

L’évolution coordonnée d’un ensemble de plantes (pool génique) met en jeu un
réseau dynamique de filtres des flux géniques entre les différents compartiments
(plantes, clones, populations) qui le constituent. La nature de ces filtres, ou barriéres
reproductives variées (modes de reproduction, isolements géographiques et migrations,
niveaux de ploidie, systémes d’interstérilités et d’incompatibilités), leur diversité et
leur niveau réveélent a la fois la logique du fonctionnement actuel du systéme évolutif
et ses devenirs éventuels.

Nous avons reporté en annexe 2 (p. 399) une discussion concernant 1’organisation
des pools géniques et précisant la terminologie utilisée (filtres et compartiments).
Le texte de la communication méme sera essentiellement consacré a la présentation des
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faits (structures de populations et expériences d’hybridation) et a I’identification des
problémes d’interpiétation.

Nous nous interrogerons ici sur les différenciations génétiques qui ont pu étre
réalisées griace a ’apomixie et masquées par elle. L’étude du complexe des ““Maxi-
mae”’, et la possibilité de restaurer la sexualité, permettent de commencer 1’analyse de
I'impact de ’apomixie sur la structuration des génomes et la fragmentation des pools
géniques.

Variabilité et biologie du groupe des ‘‘Maximae”’

Les formes étudiées ici sont des plantes classées par le taxonomiste dans les espéces
Panicum maximum Jacq., Panicum infestum Andersson et Panicum trichocladum
Reichenb. ex Kunth. Elles sont toutes présentes de fagon spontanée en Afrique
intertropicale, et plusieurs formes de Panicum maximum ont été plus ou moins
récemment introduites dans de trés nombreux pays de la zone intertropicale du fait
de leur intérét comme plante fourragére. Le polymorphisme de ce groupe est étonnant.

Classification schématique d’aprés les phénotypes

D’aprés I’observation directe, et pour mettre un certain ordre empirique dans
les collections, et afin de situer les plantes étudiées plus loin, on se repérera a I’aide de
la classification sommaire suivante.

A. Formes hybrides et dérivées du type Panicum infestum :

Panicum infestum (K83, K195, T14),
Hybrides naturels “types C” (T19, C,),
Panicum maximum voisins (K26, K20, K75).

Toutes les plantes appartenant au groupe A sont petites, & remontaison rapide et
groupée, elles grainent facilement. Les épillets sont allongés et les enveloppes (glumes
et glumelles) sont trés anthocyanées.

B. Formes hybrides et dérivées du type Panicum trichocladum:

Panicum trichocladum (K138),
Hybrides naturels (K4),
Panicum maximum voisins.

Toutes ces plantes ont des feuilles courtes, une tendance trés marquée a stoloner,
des épillets plus globuleux.

C. Formes naines se rapprochant du type “trichoglume”.

La plupart ont des glumes pileuses (280), elles ont des feuilles trés fines et trés
souvent duveteuses. Les tiges sont menues et souples. Les épillets sont nettement
différents des groupes A et B.

D. Formes a haut rendement brut de matiére verte:
a) formes courtes & moyennes, limbe charnu de teinte vert bleue, souvent duveteux

(K211);
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b) formes de taille moyenne a feuilles longues et minces, a talles nombreuses (G17);

c) formes trés grandes a feuilles larges; ensemble trés vaste comprenant la plupart
des formes sexuées diploides (T35, T34, K189, T40, T41) et les formes tétraploides
les plus productives (K187, G3, G23, 304).

E. Formes glabres trés remontantes, 2 nceuds trés nombreux, feuilles minces et
rigides.

Ces plantes sont issues d’une population poussant dans une zone inondée, certaines
sont diploides sexuées (T26), d’autres tétraploides (T25).

Cette classification des formes de départ perd sa netteté a la suite des expérimen-
tations génétiques qui permettent d’obtenir des hybrides bien équilibrés dans des
croisements de type:

AxD, DxA, DxB, DxC, DxD, DXE et ExD et des hybrides plus complexes.

Mode de reproduction et biologie

Dans les populations naturelles, d’aprés leur mode de reproduction, les plantes
récoltées appartiennent & deux catégories: d’une part des plantes diploides (2n = 16)
a reproduction normalement sexuée, d’autre part, des plantes polyploides (trés géné-
ralement tétraploides 2n = 32, mais aussi pentaploides 2n = 40 et hexaploides
2n = 48, et quelques aneuploides 2n = 38, 2n = 36). La deuxiéme catégorie de plantes
a pour mode de reproduction ’apomixie facultative, avec un taux de sexualité trés
faible de ordre de 3 9. 1l s’agit d’'une apomixie par aposporie conduisant a la for-
mation d’'un embryon par développement sans fécondation d’une oosphére non
réduite.

L’analyse du déterminisme génétique, au niveau tétraploide, de la sexualité et de
I’apomixie conduit & distinguer deux caractéristiques différentes de ce mode de
reproduction:

a) L’aptitude a produire des sacs embryonnaires non réduits a 4 noyaux qui est
probablement sans controle génétique de type oligogénique (Pernés & al., 1972;
Pernés & Réné-Chaume, 1973; Hanna & al., 1973), cf. note annexe 1 (p. 398).

b) Le taux de sexualité (proportion de hors-types dans une descendance ou proportion
de sacs réduits 2 8 noyaux) d’une plante & apomixie facultative est aussi sous
contrdle génétique mais de type plus polygénique et peut étre fortement sensible
aux conditions de milieu.

Il faut souligner les deux faits suivants: (1) comme chez les autres groupes de
plantes apomictiques, I’alternative sexualité/apomixie est controlée de fagon génétique-
ment simple; (2) bien que le taux de sexualité puisse étre variable génétiquement, il
s’est établi dans la nature a un niveau faible et assez remarquablement constant.

Comment ne pas se demander si ces faits ne révélent pas le fonctionnement d’un
processus évolutif efficace et cohérent? Pour résumer les données biologiques de
fagon facilement mémorisable, nous les présenterons dans un schéma évolutif hypo-
thétique dont un certain nombre d’articulations non testables ont été validées par
des modéles mathématiques (Pernés, 1971, 1972, MS). L’optimalité du taux de sexualité
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réalisé a été étudiée ailleurs (Pernés, MS) et ce ne sera pas notre présent propos que de
discuter du systéme stationnaire qui résulterait de 1’équilibre des évolutions inter-
groupe et intragroupe des régimes sexués et apomictiques.

Ce schéma évolutif, outre qu’il devrait faciliter I’assimilation des faits, permettra
de poser les véritables interrogations de notre propos: quelle est ’ampleur des différen-
ciations abritées par I’apomixie, comment I’analyse des structures de population et
les expérimentations génétiques en permettront-elles la lecture ?

Schéma d’évolution proposé pour rendre compte des différents faits d’observation

Le schéma (fig. 1) explicite le couplage que I’on peut imaginer entre les formes
diploides sexuées et les populations tétraploides apomictiques voisines. La sexualité
est protégée par le niveau de ploidie; au niveau tétraploide, elle est transitoire; I’apo-
mixie au niveau diploide imposerait la stérilité; I’'apomixie facultative des tétraploides
prépare les isolements ultérieurs et permet 1’organisation des génomes cohérents
dont I'indépendance se renforcera au cours des migrations. La ressemblance des
structures diploides et tétraploides voisines pourrait étre accentuée par des diha-
ploidisations restauratrices de sexualité (cf. annexe 1).

Ainsi, un flux génique trés filtré pourrait maintenir une certaine cohérence des
fonctionnements génétiques des pools géniques diploides et tétraploides. Les coloni-
sations ultérieurement réalisées par les formes apomictiques vont par I'isolement
géographique couper le flux génique d’origine diploide. L’apomixie isole sympatri-
quement les uns des autres les clones obtenus par graines; I’hybridation occasionnelle,
permise par le faible taux de sexualité peut conduire & des hors-types qui s’entre-
tiennent asexuellement. La sélection et la dérive agissent trés sévérement et trient des
phénotypes peu nombreux.

Quelle différenciation peut étre réalisée & I’abri de ces systémes d’isolement repro-
ductifs ? Quel degré d’irréversibilité la polyploidie et I’apomixie ont-elles masqué
dans les modifications sous-jacentes des génomes ? Les transferts géniques sont-ils
encore possibles entre deux formes quelconques du groupe des ‘““Maximae™ ? Quel
est I’horizon de la variabilité génétique accessible pour une variété donnée ? Le groupe
des “Maximae” est-il décomposé en unités dissociées, incompatibles ? Cette décompo-
sition serait-elle le résultat essentiel de I’apomixie ?

Pour apporter quelques éléments de réponse a ces questions, réponses indispen-
sables & la compréhension de la logique de I’existence et du fonctionnement de ces
systémes évolutifs, étudions de plus preés les structures de populations ou sont confron-
tés les divers génomes et apportons les premiéres données de I’expérimentation
génétique.

Fig. 1. — Schéma du transfert des structures génétiques du compartiment diploide sexué au compar-
timent tétraploide apomictique.

Fig. 2. — Image des phénotypes récoltés dans quatre zones différentes d’Afrique de I'Est, dans la

représentation des deux premiers axes d'une analyse factorielle des correspondances (Réné-Chaume).

Chacun des quatre graphiques est extrait de la m&me représentation globale et se superpose (mémes
axes, méme échelle). Les numéros correspondent aux origines (cf. figure 3).
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Structures des populations et différenciations génomiques réalisées a ’abri de I’apomixie

L’analyse des structures de populations est effectuée en utilisant différentes
méthodes statistiques & plusieurs variables. La structure ne sera pas décrite par des
fréquences alleliques ou génotypiques (I’échantillonnage n’a pas été fait dans ce but,
et il faudrait le définir spécialement du fait de I'important “clonage d a I’'apomixie”).
Nous essaierons d’évaluer si les génotypes distincts présents dans la population sont
le fruit de recombinaisons récentes ou si au contraire ils constituent des entités isolées.

Tout algorithme de classification exprime une certaine structuration de I’ensemble
étudié. Celle-ci est soit la révélation d’une organisation réelle soit un ‘“‘artefact’ de
la technique statistique. L’absence d’organisation sera manifestée par la non-répéta-
bilité des classifications obtenues en changeant les techniques et les caractéristiques
d’observation. Les groupes constitués parmi I’ensemble des phénotypes ainsi étudiés
ne seront pas séparés par des limites claires et distinctes, et I’appartenance a une classe
d’un élément donné ne pouvant pas étre établie, I’isolement de certaines formes
relativement a4 d’autres ne saurait étre défini. La répétabilité des classifications
montrera au contraire I’accumulation, sans interchange, de nombreuses caractéris-
tiques différentes dans des formes séparées. Le polymorphisme, coexistence de plusieurs
formes dans une méme population, ne sera pas alors le sous-produit de ségrégations
récentes résultant d’hybridations et de disjonctions efficaces. Dans ce cas, I’échantillon-
nage des formes est presque exhaustif, pas dans le cas précédent. Dans la situation
non répétable, I’évolution n’a pas encore trié, ni répété 4 un grand nombre d’exem-
plaires, quelques clones fondamentaux parmi I'immensité des recombinaisons.

La réalisation de plusieurs séries de classifications a ainsi une deuxiéme signification
plus particuliére a notre propos; outre I’appréciation de la sécurité et de la validité
d’une structure révélée par une méthode, nous cherchons ici & atteindre le paramétre
biologique suivant: importance et proximité dans le temps de phases de recombinaison.

Deux situations types de I’organisation des variabilités

Nous extrairons d’une description globale de la variabilité utilisant la méthode de
I’analyse des correspondances a partir d’une soixantaine de caractéres distincts
(cf. Réné-Chaume, 1975) deux situations parmi celles représentées dans la figure 2.
Ces données résultent de I’observation en collection des multiplications clonales de
250 plantes récoltées au cours d’une prospection faite en Afrique de I’Est en 1967
par Combes et Pernés. La figure 3 situe géographiquement les lieux de prélévement des
différentes plantes. Chacun des quatre quadrants de la figure 2 correspond a une aire
limitée dans la prospection, le graphique global de I’analyse des correspondances
est obtenu par la superposition de ces quadrants, résultats de la représentation dans
le plan des deux premiers axes (cf. Pernes, 1972).

Fig. 3a. — Carte des prospections en Afrique de I’'Est de Combes et Pernes (1967).
Fig. 3b. — Carte des prospections en Afrique de I’Est de Combes et Pernés (1969).
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Nous étudierons I’ensemble des clones issus de la population de Meru-Embu
d’une part et de Korogwe d’autre part. Dans la premiére, le numéro 83 correspond au
phénotype Panicum infestum. Dans la seconde, 189 correspond a une plante diploide
sexuée (la seule rapportée au cours de cette prospection).

La variabilité présente dans la seule région de Meru-Embu couvre presque tout le
polymorphisme global du groupe des ‘“Maximae™.

Macrohétérogénéité discontinue a types peu nombreux, classification répétable:
Meru-Embu

La figure 4, sur divers caractéres et avec plusieurs méthodes montre la stabilité
de I’identification des groupes A, B, C et P. infestum. La forme C est en “résonance”
dans son raccordement soit avec P. infestum soit avec les autres P. maximum. D’autres
arguments (cf. Combes, 1975) nous ont conduits & penser que les formes C pourraient
étre des hybrides entre le type P. infestum et le type A.

I1 est remarquable que cette éventuelle hybridation se présente comme un phéno-
meéne figé “fossilisé’’, car les différentes formes de Meru-Embu sont bien isolées et
une collection plus compléte faite en 1969 (Combes & Pernés) n’a pas montré de
formes intermédiaires marquantes ni changé les groupes (fig. 3b).

Nous étudierons plus loin ce que signifient ces formes C en ce qui concerne la
différenciation et I’isolement des génomes P. maximum et P. infestum.

Variabilité restreinte et recombinée, non encore séparée, classification non répétable :
Korogwe

Toutes les plantes ici représentées, a I’exception de K189, sont tétraploides apomic-
tiques. Aucune structure n’apparait avec évidence, la forme diploide sexuée n’est
pas en marge, ni séparée (fig. 5).

La différence de niveau de ploidie et de mode de reproduction n’a pas d’impact
phénotypique majeur; la variabilité révélée chez les tétraploides apomictiques indique
une mémoire tenace, ou la présence de phénomeénes de recombinaison.

Nous reviendrons sur I’analyse de I'impact sur la différenciation des génomes de
la sexualité et de la polyploidie. Ici, 4 la sexualité diploide est associ€ le non-isolement
des formes apomictiques entre elles.

L’analyse des formes C et de leurs populations

Le groupe des formes C est en plusieurs lieux représenté en Afrique de I’Est et
dans la zone de Dar es Salam (Tanzanie). Une certaine diversité quantitative a été
identifiée, sans que cette diversité ne remette en cause I’appartenance au type quali-
tatif C (fig. 6).
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A partir de hors-types de T19 (issu de cette population de Dar es Salam) la sexualité
a pu étre partiellement restaurée par augmentation, jusqu’a 70 %, du taux de sexualité
de I’'apomixie facultative. Ainsi I’analyse génétique du génome des types C devient
possible. L’utilisation d’hybridations avec les tétraploides sexués de Korogwe com-
plétera ’analyse génétique. Nous noterons les faits suivants.

a) Malgré la nature apparemment hybride des formes C, la sexualité se traduit par
une variabilité qui conserve le type, il n’y a pas de disjonction sensible ni d’évolution
marquée vers les parents présomptifs.

b) Aucune difficulté majeure n’apparait au cours de méioses; ainsi tout se passe
comme si les formes C étaient des allotétraploides réguliers obtenus par 1’hybri-
dation de types infestum et maximum bien isolés.

¢) De nombreux dihaploides de type C ont été obtenus. Le taux de dihaploidisation
atteint 109 chez T19, 36.5. Ils sont tous caractérisés par des méioses réguli¢res
(8 bivalents), des phénotypes C mais généralement peu vigoureux, une stérilité
male totale et des sacs embryonnaires montrant une apomixie facultative poten-
tielle. Si les génomes constitutifs infestum et maximum sont trés différenciés,
cela ne se manifeste absolument pas au niveau chromosomique. L’uniformité
pour la stérilité et ’apomixie potentielle peut étre expliquée par le déterminisme
génétique de P'apomixie (cf. annexe 1). Chez Botriochloa dichantium, De Wet
& Harlan (1970) ont trouvé que les dihaploides potentiellement apomictiques
étaient seuls stériles, pas les dihaploides sexués et il est tout a fait possible que la
stérilité observée ici ne soit pas une conséquence directe de I’haploidie.

d) La pollinisation par P. infestum de tétraploides sexués (obtenus par traitement a
la colchicine de diploides de Korogwe) ne nous a pas permis de resynthétiser des
types C. Certains des hybrides avaient un développement insuffisant (non-floraison,
existence de déficiences chlorophylliennes), d’autres a développement complet
et normal ne ressemblaient nullement a des types C. Il faut bien reconnaitre que
les tétraploides sexués disponibles ne ressemblent guére au parent P. maximum
présumeé.

e) De nombreux hybrides entre types C et tétraploides sexués ont été réalisés. La
plupart des hybrides obtenus sont normaux et certains sont tres intéressants du
point de vue agronomique. La proportion de plantes anormales (sublétales)
dans les croisements (type C x tétraploides sexués) est de I’ordre de 20%;. L’ana-
lyse du déterminisme génétique de I’apomixie/sexualité montre des disjonctions
semblables & celles lisibles dans I’ensemble des P. maximum. Il n’y a pas de diffi-
cultés a réincorporer dans des formes sexuées les génomes du type C.

Il manque encore les résultats d’analyses complémentaires de la variabilité et de
la fertilité de ces hybrides et de leurs descendances. Cependant, contrairement aux
impressions laissées par I’isolement des formes révélées dans les populations naturelles,
et les observations a, b et c, les analyses d et e ne révélent pas une séparation et une
différenciation nette des génomes de P. infestum et du type C d’avec les génomes
P. maximum. S’il existe une barriére reproductive s’exprimant par I’incompatibilité
de développement des hybrides, elle est loin d’étre totale et ne se manifeste pas dans
la majorité des hybrides.
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L’étude des structures sexuées diploides et tétraploides, et I'importance des différen-
ciations génétiques des tétraploides apomictiques -

La région de Korogwe, et d’autres, ont été reprospectées par Combes & Pernés
(1969, cf. fig.3b) afin d’avoir une meilleure connaissance des formes sexuées et de
leurs relations avec les tétraploides apomictiques.

Structure et variabilité des populations diploides sexuées et tétraploides voisines

L’échantillonnage plus important, et la plus grande richesse en représentants de
diverses structures permettent de détailler plus nettement I’organisation, a une échelle
plus fine, des phénotypes de la région de Korogwe.

Les figures 7 et 8 montrent la méme structure, étudiée par le biais de trois repré-
sentations différentes.

Le groupe du Kikongoni comprend deux plantes phénotypiquement trés semblables
(T25 tétraploide apomictique, T26 diploide sexué) issues d’une population de marais
proche de Bagamoyo (au nord de Dar es Salam, figure 3), et donc trés distincte des
populations de Korogwe.

Le groupe des diploides de Korogwe est constitué de plantes récoltées en différents
sites, dans un rayon d’une cinquantaine de kilometres. Les plantes T34 et T35 ont été
récoltées dans les monts Usambara, et appartiennent 4 un milieu trés marginal pour
cette zone.

Le groupe des tétraploides de Korogwe est constitué par des plantes récoltées
dans les mémes populations que les diploides, T32 a été récolté dans les monts
Usambara.

Enfin, les trois tétraploides récoltés un peu a I’extérieur de la zone a diploides
sexués ne se regroupent pas et ne s’intégrent 4 aucun des groupes de phénotypes
précédents.

Ainsi, le niveau de ploidie ne sépare les phénotypes qu’a I'intérieur d’'une méme
zone; la variabilité des diploides et des tétraploides est analogue pour la méme zone
et forme des ensembles bien intégrés, malgré des modes de reproduction différents.
L’intégration du pool génique disparait quand on s’éloigne de cette zone.

Ces classifications vont nous servir de point de repére pour analyser les différen-
ciations génétiques de ces différentes structures sexuées.

Différenciation génétique de diploides sexués

Relation du T26 avec les autres diploides

Deux phénomenes apparaissent réguliérement dans les familles hybrides obtenues
en croisant T26 et un autre diploide sexué (T35, T40, T47, T49, et T52). D’une part,
un certain nombre de plantes sont inviables ou trés faibles, et leur développement
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s’arréte précocement, d’autre part, parmi les plantes viables, certaines présentent des
anomalies chlorophylliennes.

La proportion de plantes inviables ou faibles est de 339 (97 pour 291 plantes
observées). Cette proportion est plus élevée dans les croisements (T26 x T35) 469
(46 plantes pour 99 observées) et (T26 x T41) 449 (23 plantes pour 52 observées).

Pour I’ensemble de tous les croisements, la proportion de plantes viables et vigou-
reuses présentant des déficiences chlorophylliennes est de 619 (118 plantes parmi
194 observées).

Pour I’ensemble de toutes les plantules observées dans les croisements de T26
avec les autres diploides sexuées, seules 26 % (76 plantes parmi 291) ont une vigueur
normale et sont sans déficience chlorophyllienne.

Les méioses de 235 plantes parmi les 291 montrent des méioses réguliéres a 8
bivalents (sauf 3 plantes, dont I'une manifestant un phénoméne curieux d’hyperpoly-
ploidisation). La polyploidisation spontanée observée a lieu ici 4 un taux de ’ordre de
1% (phénoméne également noté par Combes sur d’autres descendances de T26).

Différenciations des diploides autres que T26

T35 et T41, qui se particularisent phénotypiquement dans le groupe des diploides
de Korogwe sont ceux qui manifestent le plus de létalité avec T26.

Dans les croisements dialléles réalisés entre diploides sexués, ces deux géniteurs
se révelent encore comme les extrémes de variabilité (Réné-Chaume, 1973). Les géni-
teurs les mieux séparés par la classification sont les plus différenciés dans leur
descendance.

Les comportements des familles hybrides sont normaux et réguliers.

Les hybrides entre tétraploides sexués et apomictiques

8 tétraploides sexués ont été recroisés avec différents apomictiques couvrant
I’ensemble des catégories de la classification préliminaire que nous avons donnée des
“Maximae™.

5 des tétraploides sexués sont issus directement du doublement des diploides
suivants: T34, T35, T44, K189 et S2 (descendant issu de I’autofécondation de K189).

Les 3 autres tétraploides sexués sont des hybrides sexués issus des croisements
respectifs suivants: K189T x G23 pour I'un et K189T x G3 pour les deux autres.

Les 8 tétraploides apomictiques sont K211 (D, a), G17 (D, b), K4 (B) hybride
naturel supposé entre P. trichocladum et P. infestum, C, (A) hybride naturel supposé
entre P. infestum et P. maximum, 280 (C), T25 (E), K26 (A), K20 (A). Entre paren-
théses, aprés chaque numéro de variété, la rubrique de la classification préliminaire
est indiquée. G23 et G3 appartiennent comme K189T et les autres tétraploides sexués
a la catégorie D, c.

Les phénomeénes d’inviabilité et de faiblesse hybride sont rares (entre 0 et 10%,)
sauf pour tous les croisements avec T35T, ou la proportion d’hybrides faibles ou
inviables est de 469 (70 plantes pour 152 observées). Le diploide T35 donnait un
taux d’inviabilité des hybrides du méme ordre de grandeur avec T26. T34T ne manifeste
pas ce phénomeéne (2 plantes seulement pour 95 hybrides observés).
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Pour les parents apomictiques, et dans les croisements avec les tétraploides sexués
réguliers (donc pas 35T) K4 et C, (les hybrides interspécifiques supposés) donnent
plus souvent que les autres naissance & des hybrides de faible viabilité (de I’ordre
de 30%).

Le phénoméne d’inviabilité ou de faiblesse hybride semble pour I’essentiel spécifique
de la rencontre avec T35T et les nombres de plantes observées ne permettent pas une
analyse plus détaillée des géniteurs apomictiques.

T25, ’homologue tétraploide de T26, ne présente guére le phénoméne d’inviabilité
dans ses hybrides (2 plantes pour 99 hybrides quand on exclut T35T). Par contre,
sur 37 hybrides T35T x T25, 10 sont inviables ou trés faibles.

Les phénomeénes de déficience chlorophyllienne sont rares dans tous les croise-
ments concernant les tétraploides, aucun ne concerne T25.

Aucun obstacle majeur au croisement ne semble ainsi s’étre développé sous le
couvert de I’apomixie. Les accidents au recroisement sont pour I’essentiel le fait de
plantes sexuées particuliéres (T26, T35, T35T).

Discussion

Le report de ces résultats encore fragmentaires avait pour premier objectif de
montrer comment 1’étude des structures de population, et sa confrontation avec les
données des expérimentations génétiques, permet d’aborder 1’analyse de I’organisation
évolutive d’un groupe de plantes.

L’apomixie empéche le fonctionnement des deux processus qui assurent normale-
ment le maintien de la cohérence des pools géniques. En évitant la méiose, le filtre qui
contrdle une certaine régularité structurale des chromosomes est supprimé. En entre-
tenant les populations, de génération en génération, sans hybridation, le filtre qui
contrdle la coordination des régulations en éprouvant la qualité du développement
est lui aussi court-circuité.

Ainsi, les pools géniques paraissent émiettés en entités indépendantes et incon-
trolées.

Pour I’expérimentateur, I’apomixie empéche de faire le bilan des différenciations
réalisées, d’ou Il’interrogation traditionnelle du taxonomiste: que signifie le terme
d’espéce appliqué 4 un complexe agamique ?

Nous avons reporté en annexe 2 une discussion des notions de compartiments
d’un pool génique et de filtre des flux géniques, et nous ferons ici le bilan des différen-
ciations présentes dans le groupes des ‘“Maximae”.

Les structures de population montrent qu’en s’¢loignant du centre de Korogwe,
I’apomixie assure un isolement efficace des génotypes, pas d’introgression entre les
diverses formes sympatriques (I’hybridation occasionnelle n’est pas prolongée) et
finalement monomorphisme des populations marginales.

Cependant, cet isolement ne s’est pas accompagné de différenciations profondes
des génomes:

1. pas de modifications structurales des chromosomes (pas d’anomalies méiotiques
chroniques);
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2. pas de rupture définitive entre les pools géniques diploides et tétraploides, la
sexualité peut fonctionner partout normalement, I’hybridation des formes les
plus éloignées par le relais des sexués synthétisés peut toujours conduire a des
plantes au développement normal et bien équilibré.

L’apomixie et la tétraploidie ont compartimenté le pool génique sans lui faire
perdre sa cohérence génétique. Est-ce parce qu’il s’agit d’un phénomene récent ou
d’un phénomeéne coordonné ?

Les différenciations phénotypiques lues dans les formes diploides montrent que,
malgré la sexualité, les durées de séparation et les structures génétiques pouvaient
permettre des différenciations profondes, T26 réduit a 26 % son taux de réussite du
développement de ses hybrides avec les autres diploides. T35 et T35T ont dans leur
germeplasme I’ébauche d’incompatibilités importantes avec divers constituants du
pool génique global. Ce sont des plantes plongées dans la recombinaison active qui
développent ces différenciations génétiques ; pourquoi pas alors chez les apomictiques ?

Ce ne serait donc pas faute de temps, mais parce que I’ensemble des “Maximae” est
un systéme évolutif bien coordonné que ce pool génique garde sa cohérence. Plusieurs
processus semblent €tre les artisans de cette coordination; nous avons repéré:

1. des polyploidisations spontanées dans les croisements avec T26;

2. la conservation de la sexualité chez les tétraploides artificiels et I’efficacité des
pollens des plantes apomictiques;

3. lemaintien du rdle du pollen comme déclencheur du développement embryonnaire;

4. la perpétuation temporaire de la sexualit¢ au cours des hybridations avec les
apomictiques;

5. des réacquisitions transitoires de recombinaison par amplification du taux de
sexualité et leur réle effectif;

6. des haploidisations spontanées a fréquences éventuellement trés élevées (1094 chez
T19. 36-5; 5% chez un hexaploide hybride);

7. absence d’effet phénotypique majeur induit par la polyploidisation.

Ainsi I’apomixie et la polyploidie fonctionnent comme des filtres qui comparti-
mentent le pool génique des “Maximae’” en dissociant largement dans le temps,
dans I’espace et dans les structures génétiques les phases complémentaires et anta-
gonistes de I’évolution, I’hybridation et la différenciation, en les enrobant dans des
cycles superposés aux périodes longues et variées.

L’ébauche de nouveaux cycles, ou le résidu de cycles maintenant remplacés par
d’autres systémes plus efficaces, pourraient peut-étre étre lus dans les échecs partiels
de I’hybridation manifestés par certaines formes sexuées.

Si ces interprétations sont valables, une tiche assez neuve s’ouvre alors aux ana-
lystes de I’évolution: comprendre la logique de la mise en place de ces systémes,
c’est-a-dire la dynamique de leur acquisition et leur optimalité.
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Annexe 1

Proposition pour le contréle génétique de aptitude a produire des sacs embryonnaires
non réduits

Cette note se propose de rendre compte des différentes situations qui peuvent
étre rencontrées dans les ségrégations résultant soit de I’autofécondation de plantes
sexuées, soit des croisements entre plantes sexuées et apomictiques, en supposant qu’un
seul locus est en jeu dans une ségrégation tétraploide.

Il n’y a pas de raison de supposer que les ségrégations sont de type diploide
(contrairement a I’hypothése de Hanna & al., 1973), puisqu’il est bien établi que les
Panicum maximum étudiés sont de bons autotétraploides, par synthése méme pour
certains.

L’hypothése mise & I’épreuve est la suivante:

Au niveau diploide, les génotypes RR et Rr sont sexués, rr apomictiques potentiels
stériles; au niveau tétraploide, les génotypes Rrrr et rrrr sont apomictiques, tous les
autres sont sexueés.

Les pollens r sont stériles.

Les tétraploides sexués issus du doublement des diploides sexués peuvent étre
soit RRRR, soit RRrr. Le tableau 1 résume les différentes ségrégations possibles
(ségrégation chromosomique, non-chromatidique), S signifie sexué, A apomictique.

Tétraploide sexué Autofécondation Croisements avec apomictique Haploidisation
Rrrr rrrr
RRRR 1S : OA 1S : OA 1S : OA 1S : OA
RRrr 3S: 1A 1S : 1A 1S : S5A 58 : 1A
(IRRRR : 8RRR (IRRR : 5RR) (IRR : 4R)
: 18RR)
RRRr 1S : OA 35 : 1A 1S : 1A 1S : OA
(IRRR : 2RR) R (RR) R
Tétraploide
apomictique
Rrrr 1S : 3A 1S : 3A 0SS : 1A 1S : 1A
parmi les hors- parmi les hors- parmi les hors-
types types types
IIIT 0OS : 1A 0S : 1A 0S : 1A 0S : Al
parmi les hors- parmi les hors- parmi les hors- parmi les hors-
types types types
Tableau 1. — Différentes ségrégations sexué/apomictique avec un seul locus, deux alléles (cf. texte
pp. 398-399)

Les plantes sexuées étudiées par Hanna & al., (1973) ne peuvent étre que RRrr
(hors-types issus d’apomictiques) et leur autofécondation devrait conduire a la ségré-
gation 3S: 1A, qui n’est pas refusée au seuil 1%, par le test X2 (observés 116/54;
théoriques 129.5/40.5).

K189 serait Rr et K189T RRrr; G23 serait Rrrr.

P,, plante sexuée issue du croisement K189T x G23 serait RRRr et 57 serait rrrr.

Le back-cross (K189T x G3) sex X G3 avec 45 pour 35A, est compatible avec
rrrr pour G3.
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T19, 36-5 par ses haploides serait rrrr; cette formule s’accorde avec la disjonction
5S: 4A du croisement avec P,.

Un résultat ne s’accorde actuellement pas avec ces formules génotypiques; elle
concerne I’hybridation K189T X G3 ou la ségrégation est 14S: 14A.

La recherche de plantes sexuées de germeplasme trés différent de celui du groupe
des diploides sexués sera favorisée en étudiant les croisements des plantes apomictiques
avec les plantes sexuées tétraploides témoins. Ainsi, le criblage pour la sexualité
de hors-types sur T19 et 57 est une opération vaine; il peut étre efficace sur G23.

Enfin, cette hypothése renforcerait 1'idée de I'indépendance du contréle du taux
de sexualité et du contrdle de I’aptitude a donner des sacs embryonnaires non réduits
(T19, 36-5 a taux de sexualité élevé serait pourtant rrrr).

Des disjonctions analogues sont obtenues avec le modéle dual rrrr, Rrrr sexués,
it diploides sexués; tous les autres génotypes sont apomictiques (fertiles si tétra-
ploides, stériles si diploides).

Il faudra encore plusieurs analyses de croisement avant d’étre convaincu de la
validité de cette hypothése et rendre compte convenablement de la structure de G3.
Le modéle diploide & deux loci indépendants de Hanna & al. (1973) ne s’accorde
pas avec nos données.

Annexe 2

Filtres des flux géniques et fragmentation des pools géniques en compartiments coordonnés

Les transformations génétiques qui jalonnent 1’évolution sont, d’une part, des
modifications des distributions des fréquences génotypiques (sélection, dérive),
d’autre part, la constitution de nouvelles structures génotypiques (mutations, hybri-
dation, recombinaison).

La sexualité a permis que la constitution de nouvelles structures génotypiques ait
lieu autrement que par ’apparition de mutations de tous ordres. Cette amplification,
par la recombinaison, de la phase créatrice de nouvelles structures a pour contre-
partie un affaiblissement de la pérennité des génotypes constitués (limitée maintenant
a une génération), et par suite, une modification plus lente et plus floue des distri-
butions des fréquences (c’est-a-dire un ralentissement des différenciations génétiques).

L’acquisition de la sexualité s’est de ce fait accompagnée de multiples processus
qui équilibrent et couplent ces deux phases et établissent le pas, ou la période, des
cycles d’hybridation et de différenciation (en généralisant les situations décrites pour
la domestication des végétaux cultivés par Harlan, 1970).

Nombre de ces processus sont constitués par des “‘barriéres reproductives’ qui
n’ont généralement pas été considérées de ce point de vue. L’expression “filtre des
flux géniques’ devrait étre plus adéquate. En effet, le terme de barriére met uniquement
’accent sur la fonction d’isolement alors que leur role est plutdt d’établir, & un certain
taux, la fréquence des hybridations et des transferts génétiques. Le niveau optimum
de ce taux pouvant étre parfois trés bas, les hybridations occasionnelles mais récur-
rentes ont été interprétées comme la rupture fortuite et indésirable, purement acciden-
telle d’une barriére. Par sa rareté, cette rupture est appréciée comme un accident
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alors qu’il est optimum qu’elle soit rare. Les types de barriéres susceptibles d’étre
retenus sont ceux dont la fréquence de rupture est la plus proche d’une certaine
valeur qui dépend de la nature du pool génique qui s’organise.

Ainsi I'organisation évolutive des pools géniques résulte du fonctionnement de
filtres du flux génique, dont la mise en place ou/et ’ajustement sont sous contrdle
génétique. De fagon un peu paradoxale on peut dire qu’une ‘“‘barriére reproductive”
est en fait le systétme de couplage de différents compartiments d’un pool génique. Il
arrive que ces compartiments soient appelés ‘“‘espéce”, terme qui n’a aucun sens
biologiquement stable et répétable, pas plus que certaines subdivisions proposées
(ceenospecies, exospecies), qui confondent peut-étre filtres et compartiments.

La compréhension de ce couplage par les filtres des flux géniques constitue a
notre avis le nceud de la connaissance des systémes évolutifs. L’importance de ces
filtres est telle que 1’observation détaillée de tout pool génique montre ’avidité des
populations a transformer ou ajuster les transformations fortuites survenues dans
I’environnement ou dans les structures génétiques en contrdles efficaces.

L’analyse des structures de populations a donc pour but de déceler les filtres réels
et d’en comprendre le fonctionnement. L’é¢tude du polymorphisme global, statique,
d’un groupe de plantes susceptibles d’appartenir 2 un méme pool génique étendu est
la premiére investigation. Les structures génétiques des populations (polymorphisme
et organisation reproductive) permettent de détecter les couplages efficaces entre
diverses formes ou populations et d’apprécier I’actualité des filtres. Par 1’expérimen-
tation génétique (hybridation, sélection), on essaiera enfin d’évaluer la validité des
filtres décelés, I’étendue des formes qu’ils connectent et leur souplesse évolutive.

L’ambiguité de la notion de ‘“‘barriére reproductive’ justifie également que I’on
introduise celle de “filtre des flux géniques’. En effet, deux types d’obstacles & I’hybri-
dation existent, ceux qui appartiennent a l’organisation évolutive méme du pool
génique et sont les moteurs de sa transformation (les “filtres” proprement dits) et
ceux qui sont un sous-produit secondaire des différenciations réalisées, certains
révélateurs d’un cul-de-sac ou du délestage complet d’un compartiment, d’autres,
éléments éventuellement réexploitables dans des cycles évolutifs internes nouveaux.
L’état taxonomique d’une forme végétale par rapport a une autre dépend de la nature
de la barri¢re reproductive qui les relie; définir cet état suppose donc de connaitre
la logique du systéme évolutif auquel elles appartiennent, savoir en particulier si ce
sont des restes d’une différenciation ancienne ou des éléments constitutifs partiellement
isolés (compartiments) d’'un méme ensemble évolutif (pool génique) encore connecté.

Les différents compartiments d’un méme pool génique peuvent étre équivalents
ou fonctionnellement trés dissemblables comme dans le cas des formes sauvages
(compartiments réservoirs) et des formes domestiquées (compartiments de coloni-
sation) des végétaux cultivés.

Avant d’esquisser un catalogue des filtres du flux génique nous indiquerons
quelques caractéristiques de leur fonctionnement et de la dynamique évolutive qu’ils
entrainent.

Les filtres par leur aspect d’obstacle a I’hybridation ou a la recombinaison
permettent la différenciation et la constitution de structures génétiques originales
indépendantes. Par leur aspect d’acceptation occasionnelle de I’hybridation ou de la
recombinaison, ils permettent de réunir des structures bien coordonnées et de cumuler
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des organisations différentes qui ont été réalisées et expérimentées dans les pools
restreints (compartiments).

Le niveau de fonctionnement du filtre (taux de rupture de la barriére) doit étre
ajusté de fagcon que la séparation des compartiments soit suffisamment étanche pour
que l'isolement permette ’efficacité adaptative et que la communication soit assez
fréquente pour que les formes différenciées n’aient pas entre elles perdu toute possibi-
lit¢ de compatibilité de fonctionnement.

Le niveau du filtre mesure indirectement la période des cycles différenciation-
hybridation par la fréquence des recombinaisons. La période dépend aussi de la
tolérance des génotypes susceptibles de se recombiner a pouvoir étre régulés correcte-
ment dans les structures hybrides.

Des filtres trés forts, & niveau trés bas ne sont acceptables que pour des structures
génétiques trés tolérantes. Des différences de ploidie entre compartiments, filtres de
bas niveau, permettent aussi une souplesse de régulation trés grande du fait de la
conservation au cours de I’hybridation et des recombinaisons de génomes entiers
cohérents.

Des filtres faibles tels que la restriction des recombinaisons sur des secteurs chro-
mosomiques ne conduisent qu’a des compartiments restreints (linkats, supergénes,
structures coadytées) ou la différenciation met peu en cause la régulation.

Une conséquence de la nécessité de I’ajustement du niveau des filtres et de leur
sélection est leur controle génétique simple. Les exemples de filtres du catalogue
suivant le montreront.

A. Certains filtres paraissent indépendants pour leur contrdle des substrats génétiques:
I'isolement géographique et la sélection humaine dirigée (domestication). Le
premier est génétiquement ajusté par le contrdle des taux et des systémes de
migration, le deuxiéme par le regroupement ou la dispersion sur le génome des
caractéres domestiqués.

B. Les modes de reproduction et le taux de recombinaison eux-mémes sont des
filtres: I’autogamie, I’apomixie sont généralement sous contrdle génétique simple.
Nombreux sont les systémes génétiques de contrdle des taux de recombinaison.

C. Les échecs de I’hybridation, soit au niveau de la fécondation (locus Ggs de Zea
mays mexicana) ou du développement de I’embryon albumen (loci dupliqués du
couplage Oryza barthii — O. sativa), soit au niveau du développement de I’hybride
(loci dupliqués contrélant la faiblesse des F,, les accidents chlorophylliens des Oryza,
Triticum, des développements racinaires, des nécroses de certains tissus), soit au
niveau de la stérilité F, (stérilité pollinique des Oryza), soit au niveau de I'invia-
bilité des descendances de la F, (rupture des structures hybrides), soit enfin au
niveau de la stérilité des descendants de la F,.

D. Les échecs de I’hybridation dus & des niveaux de polyploidie différents: stérilité
des triploides dans les croisements di x tétra.

Il faut noter ’extréme diversité des filtres, de leur contrdle et de leur déclenchement
comme si tout pool génique (systéme évolutif) était prét a adopter, ou a transformer
en filtre, toute modification de fonctionnement qui apparait lorsque deux groupes de
plantes sont confrontés.
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Le niveau des filtres est réalisé et contrdlé différemment suivant les catégories.
Pour la catégorie A le niveau est établi par les capacités de migration (isolement
géographique) ou de dispersion des gameétes et par le degré de compacité des carac-
téristiques cultivées (dispersion sur plusieurs secteurs chromosomiques).

Pour la catégorie B, le niveau est le taux d’autogamie, ou de sexualité de ’apomixie
facultative, ou de recombinaison, et il peut étre établi par sélection de modificateurs
(Pernés, 1971, 1973 & MS) et établi de fagon monomorphe dans certaines populations
et méme pour certains compartiments.

Pour la catégorie C, le niveau est établi par le polymorphisme des alléles aux
différents loci dupliqués complémentaires, ou par leur mutabilité.

Pour la catégorie D, le niveau est celui du taux de développement sans réduction
des sacs embryonnaires diploides pollinisés par un tétraploide, ou du taux d’haploidi-
sation (développement sans fécondation d’une oosphére réduite), ou du taux d’élimi-
nation chromosomique et de tolérance aux méioses asymétriques.
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