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Résumé &mdash; La variabilité morphologique et le polymorphisme enzymatique chez 3 types de populations de Hedysa-
rum coronarium ont été étudiés grâce à une analyse en composantes principales et des paramètres de génétique des
populations. Il en ressort que les formes cultivées ont la même diversité génétique que les populations spontanées et
ne se distinguent de celles-ci que par leurs caractères morphologiques. Les populations «synthétiques» se différen-
cient des autres par leur faible diversité génétique, cependant elles se présentent comme des formes intermédiaires
améliorées par rapport aux spontanées, sans pour autant atteindre la bonne vigueur des cultivars.

Hedysarum coronarium- polymorphisme enzymatique et morphologique

Summary &mdash; Morphological and enzymatic variability analysis of cultivated and spontaneous forms or Hedy-
sarum coronarium. In the present study, the morphological variability and the enzymatic polymorphism in 3 popula-
tion types in Hedysarum coronarium are described. Some parameters of population genetics and a principal compo-
nent analysis were used in the study. The following results were found: cultivars and spontaneous populations present
the same degree of genetic diversity but are very different as regards morphological characteristics. The artificial
populations may be distinguished from the others by their very limited genetic diversity. However, they seem to be
improved intermediate forms compared to the spontaneous populations; however, they are not as vigourous as the
cultivars.

Hedysarum coronarium - enzymatic and morphological polymorphism

Introduction

L’Hedysarum coronarium (2 n = 16), légumineuse
connue sous le nom vulgaire de sulla ou sainfoin
d’Espagne, est une espèce fourragère. Dans les
endroits où le sulla pousse spontanément, les

plantes, malgré des caractéristiques agrono-
miques limitées (port rampant, rendement fourra-
ger faible...), sont exploitées par les agriculteurs
tant pour la pâture que pour la protection des
sols, particulièrement sur les pentes marneuses
sensibles à l’érosion.

Par ailleurs, cette espèce est cultivée sporadi-
quement au nord de la Tunisie, notamment dans
les régions de Béja, Mateur et Ain Draham, occu-
pant ainsi quelques milliers d’hectares. Ces cul-
tures, utilisant des variétés améliorées d’origine
italienne, sont soit à vocation fourragère (pour

l’affouragement en vert, pour l’ensilage ou pour le
foin), soit destinées à la production de graines.
Les rendements par hectare peuvent atteindre
jusqu’à 90 tonnes de fourrage vert et 5 quintaux
de graines (Le Houerou, 1965).

Ces variétés peuvent être semées, soit à l’état
de gousses, soit à l’état de graines décortiquées.
En Tunisie, les semis s’échelonnent du début du
mois de septembre jusqu’à la fin octobre. Ils sont
effectués à 2 cm de profondeur, en lignes écar-
tées de 80 cm ou de 30 à 60 cm respectivement
en culture pour la graine ou pour le fourrage.

Parmi les cultivars introduits en Tunisie, on
peut citer :
- la variété Scaravatti 1187, qui a été importée
d’Italie vers 1954 et qui fut longtemps cultivée en
Tunisie;



- Sparacia, d’origine sicilienne, introduite en

Tunisie dans les années 1976-1977;
- Grimaldi, qui est actuellement la plus commer-
cialisée en Tunisie.

Ces cultivars présentent des caractéristiques
fourragères comparables à celles de la luzerne et
du trèfle violet, en particulier les teneurs en

matière sèche, matière azotée digestible...
(Cenni et al., 1968; Ballatore, 1972).

Cependant, ces variétés cultivées en Tunisie
sont mal définies. En effet, nous manquons d’in-
dications précises quant à leur généalogie. De
même, l’importation de plusieurs variétés, leur
culture dans la même aire de distribution que les

populations spontanées, ainsi que le régime pré-
férentiellement allogame, facilitent le brassage
génique entre les différentes formes spontanées
et cultivées.

Dans ce travail, nous avons étudié les poly-
morphismes morphologiques et enzymatiques
des formes naturelles spontanées prospectées
en Tunisie, ainsi que des variétés cultivées. Par
cette analyse, nous pensons contribuer à l’obten-
tion de nouvelles formes améliorées à partir des
populations spontanées locales, en les situant

par rapport aux 2 formes décrites précédem-
ment.

Matériel et Méthodes

Matériel biologique

Le matériel végétal utilisé provient de 3 origines :
- 9 populations spontanées prospectées à travers la
Tunisie : les caractéristiques de ces populations sont
mentionnées dans le Tableau 1;
- 5 cultivars d’origine italienne cultivés en Tunisie dans
les régions de Béja (BEC), Testour (TEC), Nefza

(NEC), Chaouat (CHC) et Mateur (MAC) (Trifi-Farah
et aL, 1989);

- 4 populations ZE,, EZ,, ZE3 et ZE4 appelées «syn-
thétiques», comme décrit par Trifi-Farah et aL (1989).
Ces populations issues d’autofécondations, ont com-
me origine un croisement entre les individus EHS et
ZTS.

Méthodes d’analyse de la variabilité morpholo-
gique

Cette étude a été faite sur les caractères suivants :
date d’apparition des première, deuxième et troisième
feuilles (DF,, DF2 et DF3), nombre de folioles des pre-
mière, deuxième et troisième feuilles (fF,, fF2 et fF3),
longueur de l’axe orthotrope (LO), nombre de rameaux
plagiotropes (NP), longueur du plus grand rameau pla-
giotrope (LP), longueur totale des axes aériens (LT),
nombre moyen de folioles des 4 dernières feuilles de
l’axe principal orthotrope (fO) (Fig. 1 ).

Les différents caractères ont été mesurés sur des
individus appartenant aux populations suivantes :
TUS, CHC, TEC, ZE,, EZ,, lE3’ ZE4, KFS, NCS, EAS
et KES. Chaque population est composée d’un échan-
tillon comprenant de 20 à 46 individus.

Les résultats, exprimés en moyenne par population,
sont ensuite soumis à une analyse en composantes
principales (ANCOP); celle-ci est une étape permet-
tant la description phénotypique des populations en
mesurant les corrélations qui existent entre les

moyennes de chacune d’entre elles.

Méthodes d’analyse du polymorphisme enzyma-
tique

Le protocole expérimental, les systèmes enzymatiques
étudiés ainsi que les données génétiques sur ces
enzymes sont décrits par Trifi-Farah (1986).

Nous avons considéré, dans cette analyse, les sys-
tèmes enzymatiques suivants : alcool déshydrogénase
(ADH), malate déshydrogénase (MDH), isocitrate

déshydrogénase (ICD), phosphogluconate déshydro-
génase (6-PGD), peroxydase (PER), glutamate oxa-
loacétate transaminase (GOT), phosphoglucomutase
(PGM), estérases (EST), phosphatases acides (PHO)
et phosphogluco-isomérase (PGI).

Concernant les méthodes d’analyse des résultats,
nous avons utilisé 3 types de paramètres.

Les paramètres décrivant la structure intrapopula-
tion en se basant sur le taux de polymorphisme
(Cavalli-Sforza et Bodmer, 1971), le nombre moyen
d’allèles par locus et la diversité génétique de Nei
(Nei, 1972). Ce dernier paramètre représente la proba-
bilité pour qu’un individu pris au hasard dans la popu-
lation soit hétérozygote au locus k sa formulation est :

hk= 1 - l 1 Xi xi = fréquence du i&dquo; e allèle à ce locus
i =i

Si 1 locus sont considérés, l’indice de diversité

moyen sera calculé ainsi :

Les paramètres décrivant la structure propre des
populations, en l’occurrence :
- un test x2 de conformité calculé avec les fréquences
génotypiques;
- un test x2 avec &dquo;Pooling&dquo;, dans le cas où il y a plus
de 2 allèles par locus. Les différents génotypes sont



regroupés en 3 classes : les homozygotes pour l’allèle
le plus fréquent, les hétérozygotes pour l’allèle le plus
fréquent avec tous les autres allèles, enfin tous les
autres génotypes (Sokal et Rohlf, 1969);
- un test non paramétrique (Elston et Forthofer, 1977)
analogue au test d’exacte probabilité de Fischer pour
un tableau de contingence 2x2;
- un coefficient d’excès ou de défaut d’hétérozygotie
défini comme suit :

Les paramètres de diversité interpopulation, qui
comportent :
- les paramètres de subdivision de Wright (Wright,
1978) permettant de calculer les variances des fré-
quences de l’allèle i (q,,(i», par rapport à la moyenne
des fréquences de cet allèle (q¡i))’ Pour K allèles et S
subdivisions, la formulation génerale est la suivante :

Pour un ensemble T composé de S subdivisions
regroupant chacune D populations, la différenciation
des populations à l’intérieur des subdivisions (FDS) et
la différenciation des populations par rapport au total
(FDT) sont déterminées par la relation suivante :

(1 - For) = (1 - Fsr) (1 - Fos)
Les distances génétiques dont celle non biaisée de

Nei (1978) :

G,, et Gy sont respectivement les transformations
non biaisées de Jx et Jy.

qx(j) et qy(j) étant les fréquences respectives de l’allèle i
dans les populations x et y.

Par ailleurs, nous avons fait également une analyse
en composantes principales en utilisant simultanément
les données morphologiques (moyenne par popula-
tion) et enzymatiques (fréquences alléliques) obtenues
à partir des populations TUS, KFS, NCS, EAS, KES,
TEC, CHC, EZ, et ZE,.

Résultats

Analyse de la variabilité morphologique

L’analyse en composantes principales présentée
dans le Tableau Il donne une estimation du pour-
centage de variabilité représenté par chaque
axe.

Nous nous sommes limités aux 3 premiers
axes pour décrire la variabilité totale des popula-
tions. En effet, ces axes représentent à eux seuls
88% de la variabilité totale. La signification de
ces composantes serait la suivante :

- La première décrit le développement végéta-
tif général. Cette composante est définie du côté
positif par la date d’apparition des troisièmes
feuilles, indiquant que les populations projetées
de ce côté de l’axe forment tardivement les troi-
sièmes feuilles. Du côté négatif, l’axe est défini
par les caractères NP, LP et LT. En définitive, les
populations projetées du côté positif semblent
avoir un appareil végétatif à prédominance ortho-
tropique et une apparition tardive des troisièmes
feuilles.

- Le deuxième axe serait caractéristique des
feuilles. Il opposera les plantes qui forment pré-



cocement les feuilles et qui présentent, à maturi-
té, peu de folioles, aux plantes développant tardi-
vement les feuilles et présentant à maturité beau-
coup de folioles.
- Le troisième axe semble être lié à l’architec-

ture globale de la plante, en rapport avec le

développement de l’axe orthotrope.
En tenant compte de la signification de ces

axes, nous avons analysé la dispersion des

populations dans les plans engendrés par ces
composantes.

L’analyse de la Figure 2, qui représente la dis-
persion des populations dans le plan des compo-
santes 1 et 2, montre que :
- par rapport à l’axe 1, il y a opposition des
populations spontanées aux cultivars, qui se

caractérisent respectivement par un bon déve-
loppement plagiotropique et par un important
rameau orthotrope. Les populations «synthé-
tiques» sont assez proches des formes cultivées;
- le deuxième axe oppose les populations culti-
vées à la population «synthétique» ZE4. Celle-ci
forme précocement des feuilles et présente à

maturité peu de folioles. Les populations sponta-
nées et les familles ZE,, EZ,, ZE3 présentent une
position intermédiaire.

La Figure 3, reflète la dispersion des popula-
tions selon la projection des axes 2 et 3. Les
résultats sont analogues à ceux issus de l’analy-
se de la Figure 2. Toutefois, on remarque que
ZE4 est très différente des autres populations
«synthétiques», particulièrement pour le dévelop-
pement de l’axe orthotrope. Les croisements
entre populations bien distinctes suivis d’autofé-
condation permettent donc de générer des
familles très différentes entre elles.

Analyse de la variabilité enzymatique

L’ensemble des données génétiques sur les sys-
tèmes enzymatiques nous a permis de détecter
16 locus dont les fréquences alléliques ont été
déterminées. Nous avons utilisé ces fréquences
pour étudier le polymorphisme enzymatique des
diverses populations par les différents para-
mètres cités précédemment.

Variabilité intrapopulation
L’analyse des données du Tableau III, qui résu-
me les résultats obtenus pour les différents para-
mètres décrivant la structure intrapopulation,
montre :



- comme prévu, les populations spontanées sont
relativement plus polymorphes que les cultivées.
En effet, le taux de polymorphisme varie de 31,3
à 43,8 chez les populations spontanées, alors

qu’il varie de 18,8 à 37,5 chez les cultivées. Les
populations «synthétiques» seraient également
moins polymorphes que les spontanées;
- les résultats montrent que la valeur du nombre

moyen d’allèles par locus, est de 1,46. Les popu-
lations «synthétiques» ayant un nombre moyen
d’allèles par locus égal à 1,35 semblent être les
moins variables;
- en tenant compte de la diversité génétique de
Nei, on peut dire que la variabilité des formes

spontanées est légèrement plus importante que
celle des cultivées. La variabilité est la plus faible
chez les familles «synthétiques» (h = 0,102).

Structure propre des populations
L’utilisation des paramètres décrivant cette struc-
ture suppose connue pour chaque locus la com-
position génotypique des populations. En consé-
quence, nous avons effectué les différents tests

uniquement à partir de 6 locus (PGMA, PGIA,
PGDB, ADHA, ICDA et GOTB). L’écart à la pan-
mixie a été estimé en utilisant les différents para-
mètres décrits dans «Matériel et Méthodes». Les
résultats ainsi obtenus sont résumés dans le
Tableau IV. Ces résultats montrent que l’en-
semble des populations sont dans un état d’équi-
libre panmictique. Toutefois, on note que parmi
les 16 populations analysées, 10 d’entre elles se
sont révélées non panmictiques pour le locus
PGDB. Ce résultat s’expliquerait par une sélec-
tion de l’un des 2 allèles de ce gène, ayant



comme effet de diminuer simultanément les taux
des hétérozygotes et de l’un des homozygotes.
La raison essentielle de cette sélection n’est pas
encore bien connue.

Variabilité interpopulation
Cette étude peut être relatée de 3 manières.

Du point de vue du facteur de subdivision de
Wright, on observe une grande hétérogénéité
entre les différentes populations étudiées (FDT
moyen = 0,365). L’hétérogénéité interpopulation
(FsT = 0,102) est supérieure à l’hétérogénéité
intrapopulation (FDS = 0,003).

En outre, parmi les locus analysés, certains
entraînent un maximum de variabilité (GOTC,
GOTA), tandis que les locus PGMA, ICDA et
GOTB contribuent le moins à cette variabilité.

En tenant compte de la distance de Nei non
biaisée, les résultats obtenus et résumés dans la
Figure 4 montrent, en particulier, un regroupe-
ment des familles «synthétiques» ZE, et EZ,.

Les formes cultivées et spontanées, caractéri-
sées par une grande hétérogénéité, ne consti-
tuent pas de groupe particulier et ne semblent
pas se rapprocher selon leur origine géogra-
phique.

Analyse en composantes principales des don-
nées morphologiques et enzymatiques

Faisant suite à l’analyse séparée de la variabilité
morphologique et enzymatique, nous avons réali-



sé une analyse en composantes principales utili-
sant l’ensemble des données morphologiques et
enzymatiques. Cette étude permettrait de mieux
estimer le rapport entre la domestication des
familles synthétiques et la vigueur des plantes.

Cette étude a été faite sur les populations EZ1
et ZE1 («synthétiques»), CHC et TEC (cultivées)
et TUS, KFS, NCS, EAS et KES (spontanées).

Cette analyse en composantes principales
nous a permis de définir les différentes compo-
santes et d’estimer le pourcentage de variabilité
qu’elles représentent (Tableau V).

Les 4 premiers axes définissent 87,93% de la
variabilité. Il semble que les variables enzyma-
tiques aient une grande importance dans la défi-
nition du premier axe. En revanche, les variables
décrivant la morphologie sont considérées
essentiellement dans la définition de la 2e com-
posante (axe 2), qui oppose ainsi les 2 ten-
dances géotropiques.

Par ailleurs, la projection dans le plan des
axes principaux représentée dans la Figure 5
indique, sur l’axe 1, une nette distinction entre les
familles «synthétiques» et le reste des popula-
tions étudiées; selon l’axe 2, on observe aussi
une très forte différence entre les populations
spontanées et les formes cultivées. Ce même
axe permet de placer les familles «synthétiques»
dans une situation intermédiaire par rapport aux
formes cultivées et spontanées.

Les familles ZE1 et EZ!, en étant fortement
corrélées avec l’axe 1, semblent se regrouper
grâce à leurs caractères enzymatiques.

Discussion et Conclusion

Cette étude montre clairement que les carac-
tères morphologiques permettent de différencier
les formes spontanées locales de sulla, des culti-
vars d’origine italienne. En effet, ces 2 formes
semblent se caractériser par des tendances géo-
tropiques opposées : les cultivées sont érigées et
peu ramifiées alors que les spontanées sont

prostrées et très ramifiées. Des résultats ana-

logues ont été obtenus par Bono (1973) et Mar-
chais (1982) en analysant plusieurs variétés de
mil pennisétaire cultivées en Afrique occidentale.
En outre, les populations synthétiques se com-
portent comme des intermédiaires améliorés par
le redressement de leur axe orthotrope, sans
atteindre pour autant la vigueur des cultivars.
Ainsi, on peut dire que la sélection de ces nou-
velles formes semble emprunter le sens de la
domestication.

L’analyse du polymorphisme enzymatique a
mis en évidence la grande variabilité des formes
cultivées et des formes spontanées. Il est donc
clair que les cultivars, bien qu’ils conservent leurs
caractéristiques morphologiques et agrono-
miques, ne sont pas appauvris en diversité géné-
tique. Des travaux similaires réalisés sur le mil
pennisétaire par Tostain et al. (1987) ont montré
que les formes sauvages sont moins variables

que les cultivées. En revanche, les familles «syn-
thétiques» se sont montrées les moins variables,
traduisant ainsi la chute de vigueur due aux auto-
fécondations réalisées au cours des sélections
de ces formes en vue de leur domestication. En

effet, il est généralement admis que la domesti-



cation réduit la diversité génétique comme cela a
été démontré chez le riz (Second, 1982).

Par ailleurs, en utilisant simultanément les
données morphologiques et enzymatiques, l’ana-
lyse en composantes principales montre que les
familles synthétiques, en se rapprochant des
formes cultivées par leur morphologie, se diffé-
rencient de l’ensemble des populations par leur
faible variabilité enzymatique. Ce résultat s’expli-
querait par la perte d’allèles due à un effet de
dérive au moment du tirage des parents de la
génération suivante, celle-ci n’ayant plus le
même échantillonnage d’allèles que les popula-
tions spontanées EHS et ZTS dont elle est issue.
Le taux d’hétérozygotes baisse également à
cause des autofécondations réalisées pour abou-
tir à ces familles «synthétiques».

En outre, les résultats montrent que les formes

spontanées et cultivées sont relativement

proches du point de vue enzymatique. Ce rap-
prochement tire son explication, d’une part, du

régime préférentiellement allogame de cette

espèce, et d’autre part, de la proximité des peu-
plements spontanés et cultivés qui facilitent

l’échange entre les formes. Nous pensons que la
confrontation de nos résultats avec ceux obtenus

par Damerval et aL (1987) chez le maïs, Tostain
et al. (1987) chez le mil pourrait contribuer à la
connaissance des processus évolutifs chez
H. coronarium.

Quoi qu’il en soit, l’origine mal définie des culti-
vars d’origine italienne ne permet pas d’estimer
les changements qui ont accompagné leur intro-
duction en Tunisie.

Deux hypothèses pourraient être émises pour
rendre compte de ces observations :
- les cultivars italiens ne sont pas à l’origine
différents des populations naturelles de H. coro-
narium rencontrées en Tunisie. Ainsi, ils s’y
adaptent sans perdre leurs caractéristiques mor-
phologiques;
- les cultivars italiens sont sélectionnés proba-
blement sur des critères agronomiques et mor-
phologiques. La variabilité enzymatique observée
serait due à un brassage génique avec les popu-
lations locales spontanées.

Nos résultats ne permettent pas encore de
choisir entre ces 2 hypothèses.
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