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Diversité enzymatique et vigueur dans une population
naturelle de dactyles tétraploïdes (Dactylis glomerata L.)

Kodjo TOMEKPE, Roselyne LUMARET Georges VALDEYRON

C.N.R.S., Laboratoire de Génétique écologique du Centre d’Etudes Phytosociologigues et Ecologiques Louis
Emberger (C.E.P.E.), B.P. 5051, F 34033 Montpellies Cedex.

RÉSUMÉ Une population naturelle de dactyles tétraploïdes (Dactylis glomerata L.) dont l’effectif est en régression, a
fait l’objet d’une expérience dans le but d’étudier l’influence du niveau d’hétérozygotie sur la « vigueur ». Le
niveau d’hétérozygotie a été déterminé à partir des loci polymorphes mis en évidence par électrophorèse et la

Diversité enzymatique, 
« vigueur » a été estimée à partir de la production de panicules et de l’aptitude à la survie.

Structure génotypique, Les résultats obtenus indiquent une tendance qui irait dans le sens d’une relation positive entre le degré de

Degré d’hétérozygotie, 
diversité enzymatique et la « vigueur ». Cette tendance s’exprime essentiellement au locus codant pour une

Vigueur. 
’ 

glutamate oxaloacétate transaminase (GOT1) et pourrait être considérée comme une manifestation de
’ 

l’hétérosis.

SUMMARY Enzyme diversity and plant vigour in Dactylis glomerata L.

We have studied the effect of degree of heterozygosity on vigour in a regressing, tetraploid, natural

Enzyme diversity, population of Dactylis glomerata. The degree of heterozygosity was determined from the genetic structure of a

Genotypic structure, few polymorphic loci, as shown by gel electrophoresis, while vigour was estimated from panicle production
Degree of heterozygosity, and from the survival ability of the plants.
Vigour. 

of 7S !’ The results show a tendency towards a positive relationship between the degree of heterozygosity and vigour.
’° ’ 

This tendency is mainly expressed at the locus coding for a glutamate oxaloacetate transaminase (GOT,) and
could be considered as a demonstration of heterosis.

I. INTRODUCTION

Nos connaissances thdoriques sur I’hdtdrosis ne sont pas
ddfinitives. Plusieurs types d’hypothèses sont gdndralement
envisages pour expliquer son origine :’
- Les hypotheses qui concernent les systèmes structu-

raux : celle de la dominance selon laquelle la supériorité des
heterozygotes serait due a l’addition des effets favorables de
plusieurs genes dominants et celle de la superdominance
selon laquelle cette supériorité serait inhdrente a la struc-
ture heterozygote elle-m!me.
- Les autres hypotheses concernent des niveaux

d’organisation gdndtique plus eleves ; il s’agit notamment
des effets d’dpistasic, de la regulation ou de l’interaction
entre le noyau et le cytoplasme (DEMARLY, 1977, p. 59-60).
De nombreux travaux font dtat de l’existence d’un lien

entre la vigueur et 1’heterozygotie au sens large. La vigueur
peut 6tre ddfinie, selon les cas, par l’aptitude a resister aux
agressions du milieu et a survivre, par la long6vitd, la
biomasse en gdndral et le rendement en grain ou le nombre
de descendants. Y. DEMARLY, qui a travaiII6 sur la luzerne,
16gumineuse autotdtrapiolde, a obtenu des rdsultats que l’on

peut interpreter en admettant que l’amplitude de t’hdtdrosis
est fonction du degr6 d’h6tdrozygotie : les choses se passent
comme s’il existait une relation directe entre la vigueur et te
nombre d’all!les diffdrents presents en un locus (DEMARLY,
1963). Ces rdsultats pourraient aussi s’interprdter en terme
de dominance et de p]6iotropie (GALLAIS, 1977).
Le present travail a dt6 realise sur te dactyle (Dactylis

glomerata L.), gramin6e pérenne autotetraploide, essentiel-
lement allogame. 11 a pour but d’6tablir une relation entre la
vigueur gdndrale et la variabilit6 g6n6tique d’une population
naturelle de dactyles dont 1’effectif est en regression, a la
suite de certaines contraintes du milieu. La vigueur est

estim6e a partir du nombre de panicules produites annuelle-
ment et de l’aptitude a la survie ; la variabilit6 g6ndtique est
estimde a partir de la diversité enzymatique mise en

evidence par électrophorèse. Les enzymes sont choisis sur
des crit6res surtout techniques mais certaines études eoo-
physiologiques faites sur te dactyle montrent que quelques-
unes d’entre elles ont un r6le adaptatif important ; it a été

montre, par exemple, que la fréquence de I’all6le « 1,00 ! >)

du locus GOT, augmente avec I’humidité du milieu alors
que celle de I’all!le « 0,72 » au même locus diminue lorsque
I’humidit6 augmente (LUMARET et al., 1981).



II. MATERIEL & METHODES

La population choisie est composde de dactyles apparte-
nant a la sous-espèce D. glomerata hispanica. La station
dtudi6e occupe une surface de 90 m2 (6 m x 15 m) ; elle est
situde dans le bassin de St-Martin-de-Londres, a 25 km de
Montpellier (Hdrault). 11 s’agit d’une ancienne friche actuel-
lement recolonis6c par des esp6ces ligneuses basses qui
tendent a 61iminer les especes herbac6es. Ainsi, la lavande
(Lavandula latifolia) qui, dans la station, occupait une

surface d’environ 12 m2 (13 p. 100 de la superficie totale de
la station) en 1976, couvrait pr6s de 23 m2 (ou 25 p. 100 de
la superficie totale) en 1980 ; ces surfaces ont été estim6es à
partir du calcul de la projection des touffes de lavande sur le
sol. Outre le dactyle, les principales esp6ces herbac6es
sont : Bromus erectus, Sedum nicaeense et Brachypodium
ramosum.

Durant 1’ete 1976, 200 pieds de dactyles isol6s sur les
261 plantes autochtones de cette espece inventorides dans la
station ont été marques : une etiquette mdtallique, solide-
ment fixée a l’aide d’un clou au pied de chaque dactyle,
permet de reperer facilement chacun des 200 individus

marques ; tous possddaient a cette dpoque au moins une
panicule, ce qui indique que les plus jeunes d’entre eux
étaient issus de graines ayant germe a 1’automne de I’ann6e
pr6c6dente. Pour ces 200 pieds, la mortalit6 et le nombre de
panicules produites chaque annde ont ete notdes jusqu’en
1980 ; cette dernière valeur traduit assez bien la vigueur.
Les r6sultats sont indiquds dans le tableau 1.

Les chiffres de la 1« colonne montrent clairement une
diminution gdndrale du nombre de plantes pendant les
5 anndes d’observation. On constate que, pendant cette

periode, la mortalit6 globale des pieds marqu6s est impor-
tante (47 p. 100) si l’on compare ce taux a ceux obtenus

pendant cette m6me p6riode dans quelques autres popula-
tions d’effectifs analogues pour des stations de meme

surface, situ6es dans le même bassin (de 34 a 39 p. 100). La
diminution brutale en 1978 du nombre de dactyles marques
parait être en relation avec un envahissement de la station
par une cuscute r6partie sur l’ensemble de la station.
Parmi les 105 dactyles marques, encore vivants en 1980,

50 seulement ont produit des graines rassembides dans 1 à
12 panicules par plante et des feuilles en quantit6 suffisante
pour être analysees ; ces pieds sont appel6s vigoureux (V) ;
le nombre moyen de panicules produites par plante et par
ann6e est de 2,43 pour cette catdgorie pour la pdriode de
1976 a 1980. Les 55 autres ne poss6daient aucune panicule

et seulement 1 ou 2 talles compos6es de feuilles jaunissan-
tes ; ce sont des pieds dits « ch6tifs » ; its ont produit en
moyenne 0,57 panicule par plante et par annde pendant la
pdriode allant de 1976 a 1980.
Pour les dactyles morts, le nombre moyen de panicules

produites durant les 2 annees precedant leur mort est

indique ci-dessous :

Les 4 dactyles morts en 1977 n’ont pas été pris en compte.
Toutes ces donn6es sur la production de panicules mon-

trent d’une part, que les dactyles morts appartenaient
surtout a la catdgorie des chdtifs, et d’autre part, qu’il ne
semble pas y avoir de liaison directe entre le nombre de

panicules et l’aptitude a survivre.
Les analyses enzymatiques ont ete effectu6es par 6lectro-

phor6se horizontale en gel d’amidon. Trois loci ont été

dtudi6s ; it s’agit des loci spdcifiant des glutamate oxaloacd-
tate transaminases (GOT,), des phosphatases acides

(AcPH,) et des peroxydases (PX,). Les techniques d’extrac-
tion et de mise en evidence des enzymes sont celles d6crites

par LUMARET & VALDEYRON (1978), LUMARET (1981) et
LUMARET (en preparation). Le genotype de chaque plante
dont les feuilles ont été analysdes est enregistr6 pour chacun
des 3 loci et des frdquences alldliques et g6notypiques sont
calculdes pour chacune des 4 categories de dactyles sui-
vantes :

- Les dactyles « vigoureux (V); dans ce cas, les

pr6l6vements ont ete faits in situ sur 48 plantes.
- Les descendants des « vigoureux » ou DV ; nous en

avons analyses 46.
- Les descendants des « chetifs » ou DC ; 42 plantes ont

ete analys6es.
- Les descendants issus de graines r6colt6es en 1976 sur

des plantes qui disparurent ulterieurement ; ce sont des
descendants de dactyles morts (DM) ; nous en avons

analyses 59.

Tous les descendants rdsultent de graines issues de
fdcondation libre et r6colt6es en 1976 dans la station ; its ont



été cultiv6s en serre dans des conditions homog6nes de
manière a éviter les effets maternels. Un descendant par
dactyle marque a été analyse. Nous n’avons pas pu analyser
tous les 200 descendants a cause du faible taux de germina-
tion des graines.

Notons que la periode de floraison du dactyle m6diterra-
neen est relativement courte (une semaine environ) et que
les tardillons sont rares du fait même de I’arriv6e brutale de
la s6cheresse estivale qui cree un arr6t complet de la
croissance des plantes. Des 6tudes exp6rimentales
(NAGHEDi-AHMADI, 1977) montrent que la majorité des
grains de pollen de dactyle ne se d6placent pas a plus de
quelques metres ; l’ouverture importante de la station
6tudi6e, I’homogdn6it6 du milieu, la proximité des plantes
et la nature même de la potyptoidie contribuent cependant à
favoriser le brassage des genes. La r6partition spatiale des
allèles dans la station montre qu’il ne semble pas y avoir de
sous-groupes au sein de la population 6tudi6e.

III. RESULTATS

A. Fr6quences alliliques

Le tableau 2 donne les effectifs et les fr6quences all6ii-
ques a chacun des 3 loci pour chaque cat6gorie de dactyles.
Des comparaisons effectu6es a l’aide du test du x’- font

apparaitre les points suivants :
- Les differences entre les V et les DV ne sont pas

significatives au seuil de 0,05 ; on peut done considérer les
fr6quences all6liques des descendants comme une bonne
estimation de celles des parents.

- Les fréquences alidliques des DV, des DC et des DM
ne different pas significativement au seuil de 0,05, ce qui
suggere que ces frdquences étaient globalement les mêmes
pour les 3 categories de dactyles vivants dans la station en
1976.
- Les differences entre, d’une part, l’ensemble des

3 categories de descendants (DC, DM, DV) et, d’autre

part, les V ne sont pas significatives au seuil de 0,05 ; ceci
indique qu’il y a une stabilitd des fréquences all6liques dans
le temps. Le dactyle dtant une plante perenne, une réparti-
tion alidlique diversifide et assez stable constituerait, pour la
population, un outil adaptatif qui pourra lui permettre de
faire face aux multiples et perp6tuelles pressions exerc6es
par le milieu.

B. Compositions g6notypiques

Le tableau 3 indique les effectifs et les frdquences genoty-
piques aux memes loci et chez les mêmes categories de
- dactyles que ci-dessus.
- Comme pour les frdquences alidliques, les V et les DV

prdsentent des compositions g6notypiques tres voisines
surtout aux loci GOT, et PX,, ce qui suggère qu’il est

Idgitime de juger les parents d’après leurs descendants.
- Aucune difference significative au seuil 0,05 n’a pu

être mise en evidence par le test X’- entre les 3 categories de
descendants. Toutefois, au locus GOT,, les chiffres du
tableau 3 tendent a montrer que la composition genotypi-
que des DC est, d’une manière gdn6rale, plus heterozygote
que celle des DM (le X2 devient significatif a un seuil
d’environ 0,12 ; X2 = 6,12, ddl = 3). La même tendance,
mais a un degrd moindre, peut être signalde entre les DV et



les DC au m6me locus et entre, d’une part, les DV et,
d’autre part, les DC et les DM au locus PX,.
La situation n’est pas la même au locus ACPH, oa les

structures genotypiques des DV, des DC et des DM ne sont
que tres peu diff6rentes.
Nous avons calcul6 la proportion d’h6t6rozygotie dans les

gametes a partir de la formule

6tant respectivement les proportions de dig6niques simplex,
de dig6niques duplex, de trig6niques et de t6trag6niques

observ6es au locus L (DEMARLY, 1963). L’examen de ces
proportions qui sont indiqudes dans te tableau 4, tend à
montrer que les gametes des DV seraient plus h6tdrog!nes
que ceux des DC et des DM, surtout au locus GOT, ; par
consequent, les DV auraient tendance a donner une descen-
dance plus heterozygote que les DC et les DM.

C. Test d’écart a la panmixie

Nous avons calculd, a partir des fr6quences alidliques, les
compositions g6notypiques qu’on devrait obtenir si la popu-
lation 6tudide était panmictique et nous les avons compa-
r6es a celles effectivement observ6es chez les 4 categories de
dactyles a l’aide du test du X’.

Les rdsultats de ces comparaisons indiquent des devia-
tions significatives aux loci GOT, et ACPH, chez les DM, au
locus ACPH, chez les DC et au locus PX, chez les DV.
Aucune deviation significative n’a ete enregistr6e chez les V
et aux autres loci des DV, des DC et des DM.

- Chez les DM, la difference entre la structure observde
et la structure panmictique est tres significative
(X2 = 13,15 ; ddl = 2) au locus GOT,. Cette deviation qui
est due a un excès des genotypes les plus homogènes
(surtout digdniques simplex) et a un deficit de trigdniques
pourrait confirmer la tendance observ6e entre les composi-
tions gdnotypiques des DV et des DM. Au locus ACPH,, la
deviation est également tres significative (Xz = 14,45 ;
ddl = 2) ; elle est due a un 16ger excès de monog6niques et
essentiellement a un deficit de dig6niques simplex et a un
excès de dig6niques duplex. L’une des explications de cette
situation pourrait être que les types g6notypiques asymdtri-



ques (simplex et trigdniques) seraient d6savantagds par
rapport aux types symdtriques (ou 6quilibr6s) que sont les
monogdniques, les dig6niques duplex et les tétragéniques.
Notons qu’une tendance dans le sens de cette deviation a été
enregistr6e au locus ACPH, chez près de 90 populations de
dactyles (r6sultats non publi6s).
- Chez les DC, la deviation significative observ6e au

locus ACPH, va dans le même sens que celle enregistr6e
chez les DM et pourrait avoir la m8me explication.
La mdme deviation, mais non significative, a été observ6e

chez les DV.
- Chez les DV, la deviation enregistr6e au locus PX, est

tres significative (Xz = 10,88 ; ddl = 2) ; elle est surtout due
a un exces de dig6niques duplex et a un deficit de dig6niques
simplex. L’une des explications de cette situation pourrait
être 1’existence d’all6les nuls qui rendent difficile la lecture
du zymogramme, des simplex pouvant être pris pour des
homozygotes, des trigdniques pour des duplex et vice versa.

IV. CONCLUSION

Le probl6me de la relation entre diversité enzymatique et
« vigueur » est important, tant du point de vue de la

selection naturelle que de I’amdlioration des plantes. La
prdsente experience ne nous a pas permis de mettre en
evidence des differences significatives entre les composi-
tions gdnotypiques des classes de vigueur dtudides mais
l’ensemble des r6sultats fait apparaitre une tendance, sur-
tout au locus GOT,, où la classe de vigueur la plus faible
(DM) prdsente une structure g6n6rale qui serait moins

heterozygote que les autres. Cette tendance peut etre

interprétée comme une manifestation de I’h6t6rosis, bien
que la vigueur ne soit probablement pas ddtermin6e en
g6n6ral par quelques loci mais plut6t par la structure du
genome. It est remarquable que le locus GOTI, qui donne
l’image la plus conforme a ce modele, soit 6galement celui
qui parait être te plus sensible aux effets s6lectifs dans les
observations pr6cddentes (LUMARET et aL., 1981).

L’utilisation de marqueurs enzymatiques mis en evidence
par électrophorèse dans 1’6tude des relations entre la

vigueur et te degr6 d’h6t6rozygotie chez les polyploides
semble avoir un intdr6t qui m6rite d’être souligne, m8me si
elle nécessite encore des recherches.

Requ le 30 juin 1981.
Accepte le 6 octobre 1981.

REFERENCES BIBLIOGRAPHIQUES

Demarly Y., 1963. Génétique des tetraploides et amelioration des
plantes. These Fac. Sciences, Ann. Amélior. Plant., 13, 307-400.

Deniarly Y., 1977. Génétique et Amélioration des Plantes, Masson
edit., Paris, 287 p.
Gallais A., 1977. Contribution d l’étude theorique et expérimentale
de l’hétérosis chez une plante allogame autotétraploïde. These Fac.
Sciences, Centre d’Orsay, Université de Paris-Sud, 288-292.
Lumaret R., 1981. Etude de 1’heredite des phosphatases acides chez
le dactyle (Dactylis glomerata L.) diploide et tétraploïde. Can. J.
Genet. Cytol., 23, 513-523.

Lumaret R., Roy J., Heim G., Jacquard P., 1981. Genetic and
functional diversity between and within cocksfoot populations. Br.
Grassl Soc. Rep. (sous presse).
Lumaret R., Valdeyron G., 1978. Les glutamate-oxaloacétate
transaminases du dactyle (Dactylis glomerata L.) ; génétique for-
melle d’un locus. C.R. Acad. Sci. Fr. D., 287, 705-708.

Naghedi-Ahmadi 1., 1977. Zur Frageder Pollenflugweite bei Dacty-
lis glomerata L. 2 - Pflanzen-Zuchtg, 78, 163-169.


