Approche écologique des ressour ces géenétiques

Philippe VERNET *

Résumé: La différenciation intraspécifique a été appréhendée pendant
longtemps par des approches macrogéographiques. L e développement
considérable des approches microgéographiques remonte a 1966, c'est-a-
dire al'acquisition des possibilités de multimarquage génétique des indi-
vidus et ce, bien que la sélection individuelle, en tant que pression évolutive
fondamentale, ait été identifiée par Darwin un siecle plus tét. Un poly-
morphisme inattendu des populations est alorsrévélé ; c'est le démarrage
en puissance des études focalisées sur les populations : I'estimation de leur
variabilité génétique, la quantification de la part intrapopul ation par
rapport ala part interpopulation. L'interprétation en terme de flux
géniques (a plus ou moins courte distance et plus ou moins fréquents) en
découle. Alors que la différenciation sur de grandes distances sinterpréte
généralement en terme d'histoire ancienne, la différenciation sur de courtes
distances sinterpréte en terme d'histoire récente (voire de fonctionnement
actuel, au niveau de voisinages).

La prise de conscience de la neutralité sélective de la plus grande partie
du polymorphisme (notamment enzymatique) a permis d'utiliser ce poly-
morphisme pour |'analyse de la structuration et du fonctionnement des
populations en fonction de leur &ge et de leur mode de reproduction.
Cependant, |'étude des caractéres polymorphes non neutres les poly-
morphismes de systéme de reproduction tout spécialement — contribue a
la compréhension du réle des facteurs écol ogiques dans |'évolution des
populations. La découverte de |'état de non équilibre de beaucoup de
populations associée a la prise de conscience des changements permanents

plus ou moins rapides — des milieux naturels aussi bien qu'artificialisés
pose tres directement le probléme de la conservation du potentiel évolutif
des populations (autrement dit, de leurs ressources génétiques) ; cette
conservation devrait reposer sur une gestion raisonnée découlant de la
connai ssance des conditions de maintien des polymorphismes dans les
populations.

ajMots—cléﬁ: différenciation génétique, polymorphisme, populations végé-
tales.

Abstract: Intra-specific differentiation has long been perceived from a
macrogeographical point of view. Since 1966 techniques are available for
amicrogeographical approach. With these techniques an unexpected
amount of genetic variation has been revealed and quantified. Thusit
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became possible to measure the relative importance of variability at the

inter and the level and to thisin terms of
gene flow. . ) .
Because most seem to be selectively neutral, in particular

at the enzyme level, their use allows the analysis of the genetic structure
of populations and of the breeding system. Studying non neutral character,
on the other hand, contributes to the understanding of ecological factors.
The finding that many populations are out of equilibrium through a
permanent change in environmental conditions directly confronts us with
the necessity of a conservation of the evolutionary potential. This conser-
vation should be based on a detailed knowledge of the conditions for
maintaining genetic variability in populations.

Key words: genetic differentiation, polymorphism, populations.

Introduction

L e probléme du sélectionneur qui cherche a créer de nouvelles variétés
consiste atrouver la caractéristique génétique nécessaire dans le matériel
dont il dispose ; ce matériel n'est pas le plus favorable. L'une des voies qui
souvre alui est de larechercher dans la nature, |le laboratoire naturel ou
soperel' évolution. Deux questions se posent alors :

1) Celle deI'évaluation des ressources génétiques ; cette évaluation néces-
site de savoir dans une premiére étape, par |'emploi de marqueurs mol écu-
laires et divers caractéres polymorphes, comment se répartit la variabilité
génétique au sein de I'espece ; I'analyse de son patron spatial d'organisation
permettra une localisation de laressource recherchée.

2) Celle d'une bonne gestion des ressources génétiques ; celle-ci implique
une bonne connaissance du fonctionnement genétique des populations afin
de maintenir cette variabilité expérimentalement ou en culture. Le fonction-
nement génétique des populations est régi par e systéme de reproduction
d'une part, par I'importance des phénomenes de dispersion d'autre part
(migration), ainsi que par la dynamique des populations (extinction, colo-
nisation, taille des populations) ; les pressions de sélection interférent avec
les facteurs précédents. Pour ce faire, il convient de connaitre le patron
spatio-temporel, c'est-a-dire la -dynamique de la ressource dans le temps.

L e patron spatial

Ce patron peut-étre étudié, a différentes échelles, au travers de l'aire de
distribution de I'espéce. Ladifférenciation a été appréhendée
pendant longtemps essentiellement par des approches
(al'échelle de grandesrégions, a petite échelle »). Le développement
considérable des approches (al'échelle du paysage,
d'une surface limitée, d'un voisinage, autrement dit a grande échelle »)



Philippe Vernet, 1992 315

remonte a 1966, c'est-a-dire al'acquisition des possibilités de
génétique des individus.

L es polymorphismes (nucléaires ou cytoplasmiques) employés pour établir
ce patron peuvent étre neutres vis-a-vis de |'environnement des organismes
ou, au contraire, soumis a sélection.

L e polymor phisme neutre

La prise de conscience de la neutralité sélective de la plus grande partie
du polymorphisme (notamment et enzymatique, chez les euca-
ryotes) a permis d'utiliser ce polymorphisme pour I'analyse des histoires
ancienne, récente et actuelle des populations. Si les flux géniques sont limités
ou trés limités (ce qui est presgue toujours le cas) e mode de distribution
des polymorphismes neutres est informatif. La différenciation sur de grandes
distances sinterpréete généralement en terme d'histoire ancienne (s étendant
sur des centaines ou des milliers d'années). Par contre, la différenciation sur
de courtes distances sinterpréete en terme d'histoire récente, voire de fonc-
tionnement actuel, au niveau des voisinages. Sur ces courtes distances,
I'analyse des patrons permet de déterminer le fonctionnement génétique et
la dynamique contemporaine des popul ations et permet de préciser l'intensité
des flux de génes. L'utilisation conjointe des marquages des ADN cytoplas-
miques et nucléaires permet d'apprécier |'intensité comparée des transferts
génétiques via les gamétes femelles et viales gametes méles.

L'organisation inter- et a été étudiée de différentes ma-
niéres (Epperson, 1990), I'aide de différentsindices d'évaluation de dis-
tances génétiques, al'aide également de différents d'estimation
du degré de différenciation (F-Statistics, G-Statistics). Pour |'étude de la
structuration, I'ensemble de référence peut étre de dimensions variées :
totalité de I'aire de |'espece, aire d'une sous-espéce, populations de régions
plus ou moins vastes, voisinages al'intérieur méme d'une population.
Quelgques exemples révélent la grande diversité des patrons spatiaux.

Différenciation sur de grandes distances (de I'ordre du millier de km)

Dansle Tableau 1, I'ensemble de référence est |e continent. Deux groupes
d'espéces, a patron de différenciation trés contrasté, apparaissent : les arbres
forestiers (1A) et les especes herbacées (1B).

L es populations d'espéces ou de stades tardifs dans la succes-
sion présentent pour la plupart une trés faible différenciation ; ces popula-
tions d'arbres forestiers sont beaucoup plus loin de I'équilibre que celles
d'espéces herbacées ayant passé |le méme temps dans le site d'observation
(du fait de leurs temps de génération beaucoup plus long) et les flux géniques

tendent a seffectuer sur de beaucoup plus grandes distances

(Levin and , 1974 ; Jain, 1975, Venable and Levin, 1983). Ces especes
sont de plus par levent et & haute fécondité. Deux
sous-groupes d'especes arborées peuvent cependant étre distinguées :

— ( and Ledig, 1982) et ( and

,1983) Fit tresfaible, c'est- &dlretresfalblement différenciées aussi
bien au niveau ;
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Tableau 1 : Ensemble de référence : populations d'un continent
(nord-américaines ou européennes)

Sur I'ensemble Inter-subdivision
(continent)
Fit Fis
IA - Arbres forestiers
0,03 0,01 0,02
0,04 0,02 0,02
0,12 0,10 0,02
0,18 0,12 0,06
1B - Especes herbacées
Oenothera 0,37 0,13 0,24
0,20 0,04 0,17
Phlox 0,54 0,04 0,21
Phlox 0,80 0,67 0,41
0,46 0,12 0,39
0,69 0,29 0,56

( and , 1983) et ( et
a., 1988) Fit plusélevé.
Comme les précédentes trés faiblement différenciées au niveau
, €lles présentent cependant des motifs structuraux
indépendants du patron de |'environnement. De tels motifs structuraux
ont été décrits chez plusieurs especes (
, et al., 1982 ; ponderosa, et al., 1981;
, Park and Fowler, 1982 ; , Brunel and Rodolphe,
1985) par ailleurstrés faiblement différenciées sur de vastes étendues. L 'au-
tofécondation des flux géniques entre voisins, en nombre inférieur 2
200 individus selon Wright (1946), peuvent produire une telle différenciation
génétique :
L es especes herbacées sont, par contre, beaucoup plus différenciées (tableau
1B, 0,20 > Fit > 0,80). La comparaison d'espéces affines a régime de repro-
duction contrasté montre que ce sont les espéces les plus qui
sont le plus fortement structurées. De plus chez ces especes, si la structuration
est forte, celle peut-étre parfois encore plus
forte ; cette derniére se trouve considérablement augmentée par des effets de
dérive chez les populations d'espéces a courte durée de vie, adistribution
spatiale fragmentée et a effectif réduit et variable (Wright, 1931, 1938 ;
Levin, 1988). Brown (1979) montre que si les populationsindividuelles
sont deux fois plus diverses par locus en moyenne, les espéeces
végétales présentent une beaucoup plus grande diversité entre
populations que les :

Différenciation sur de moyennes distances (de I'ordre de |a centaine de km)

Sur le tableau 2, I'ensemble de référence correspond a des populations de
plantains de trois espéces différentes, distantes d'au maximum 200 km. La
plus forte différenciation concerne I'espece major ;
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elle se situe en grande partie al'intérieur de la population et provient pour
moitié de |'autofécondation et pour moitié de la reproduction en voisinage,
entre voisins apparentés (Van , 1985).

Tableau 2 : Ensemble de référence : populations néerlandaises de plantains
(inVan et al., 1988)

Sur I'ensemble - Inter_subdivision
(Pays-Bas)
Fit Fis
0,10 0,07 0,04
0,17 0,11 0,06
major 0,74 0,67 0,21

géographique ou différenciation sur de courtes distances
(de I'ordre du métre)

Ici, chez deux espéces de , I'ensemble subdivisé (Tableau
3) est la population s'étendant sur plusieurs m= et découpée réguliérement
en plusieurs zones. Une différenciation apparait al'échelle du métre ; elle
est faiblechez L. , €t plus forte chez I'espéce la plus (L.

); ellerésultede Iautof écondation plus forte de certains individus
et d'effets de reproduction entre apparentés chez cette espéce entomophile.
Enfin la structuration est plus forte dans les populations linéaires que dans
celles en nappe (Valero, 1988). Tous ces travaux concernent des polymor-
phismes nucléaires, |a structuration peut-étre encore plus forte pour des
informations cytoplasmiques (Atlan, 1991).

Tableau 3 : Ensemble de référence : population locale subdivisée de .,
(in Valero, 1988)
Différenciation
Sur l'ensemble Inter-subdivision
(popul ation)
Fit Fis
L. o
station linéaire
découpée en 4 . 0,120 0,043 0,082
L.
station en surface
découpée en 3 . 0,096 0,029 0,002
L.
station linéaire
découpée en 6 . 0,371 0,157 0,253
L.
station en surface
découpée en 2 . 0,270 0,248 0,028
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Conclusions sur le patron spatial des polymorphismes neutres

L e polymorphisme neutre est important & considérer dans une approche
écologique des ressources génétiques : il peut en effet devenir adaptatif a
tout moment, plus facilement encore, probablement, que des alléles déléteres
(cf. résistances a des pesticides et herbicides).

1. Le patron spatial des marqueurs génétiques révéle que la diversité est
structurée de facon extrémement contrastée suivant les espéces. Chez une

, telle que I'avoine ou I'orge, une structuration tres forte peut
apparaitre sur moins d'un m= ; al'opposé, chez certains arbres forestiers —
tels que les pins — une distribution quasiment desalléles se
rencontre sur des surfaces trés étendues.

2. Trésfréqguemment, la différenciation des polymorphismes neutres, tant

que , sSexprime da-

vantage par des variations de fréquences gue par l'existence
d'alléles discriminants de populations ou de groupes de populations.

L e polymorphisme non neutre et la différenciation liée a des effets sélectifs

A l'inverse, les polymorphismes contrélant des caracteres adaptatifs (mor-
phologiques, physiologiques, de régime de reproduction) qui ont des réper-
cussions sur lavaleur adaptative (fertilité et viabilité des individus) présentent
les patrons les plus fortement structurés. La sensibilité de ces génesvis-a-vis
du milieu étant tres diverse, les structurations s observent a des échelles
également trés variables comme illustré ci-aprés.

Différenciation sur de grandes distances (de I'ordre du millier de km)

Dans des espéces — souvent avaste répartition qui ont été subdivisées,
les aires occupées par |es sous-espéeces coincident fréguemment avec les
limites de grandes régions bioclimatiques. C'est ainsi que les dactyles tétra-
ploides sont répartis entre deux sous-espéeces qui correspondent chacune a
une adaptation physiologique au climat : .
occupe les régions méditerranéennes,

occupe les régions tempérées (Knight, 197é, ,
1981).
Beta al'origine des betteraves cultivées (Beta

) est Iargement répandu en Europe (depuis |a Turquie
jusgu'al’ Irlande) Chez |es betteraves, la montaison a graine étant un
probleme relativement important pour la culture betteraviere (

1980), le taux de montaison a servi de base a I'étude des popul ati ons
sauvages. Le taux d'individus fleurissant la premiére année varie également
en fonction du climat. Les populations francaises étudiées sont groupées en
six régions (Tableau 4). || apparait :
— gu'il existe un cline s‘étendant sur quelques centaines de
kilomeétres renfermant des populations polymorphes ;
— les différences entre populations d'une méme région sont faibles ;
— le besoin en vernalisation est rare dans les populations méditerranéennes
et intérieures, il est quasiment fixé dans |les populations atlantiques Nord
(Van et al., inprep.).
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L'explication la plus probable de cette variabilité est la présence ou
I'absence du gene B (= Bolting), un gene majeur identifié chez la betterave
cultivée qui semble supprimer le besoin de vernalisation : les génotypes BB
et Bb fleurissent dés la premiéere année, tandis que le génotype bb a un
besoin de vernalisation pour I'induction florale. Ce role supposé du géne B
est avérifier avec des génes marqueurs.

Tableau 4 : Structure géographique des populations de Beta
pour lamontée agraine et la

% d'individus . de :

- . effectif ; effectif

Region n(}o ntay §o n (individus) populations (populations)
irecte o

Gers 98 40 25 4
Cote méditerranéenne 75 60 70 7
Céte basque 0 20 25 4
Coéte atlantique 6 570 56 36
Céte de laManche 0 195 33 30
Cotesdelamer du

Nord 0 88 24 1

* c'est-a-dire sans vernalisation (fleurissant dés la premiére année).
** c'est-a-dire présentant des individus femelles.

Différenciation sur de moyennes distances (de I'ordre de la centaine de km
au km)

Insérés dans les grands motifs précédents, des éléments structuraux de
moindres dimensions épousant des variations environnemental es survenant
sur des distances moins importantes se rencontrent fréquemment. C'est ainsi
que les hétraies ( ) belges présentent, d'Ouest (plaines) en Est
(basses montagnes), une large variabilité génétique pour tout un ensemble
de caractéristiques morphologiques (structure des cimes, forme et dimension
desfeuilles, etc.) et physiologiques (longueur de la période de végétation,

du débourrement printanier, etc.) : elle est stratifiée en fonction
des territoires écologiques, établis sur la base de variations
correspondant aux quatre régions existant d'Ouest en Est (Brabant, Moyenne
Ardenne, Haute Ardenne, ) ; cette structuration apparait
mérr)1€, par des oppositions de versants, a I'échelle du paysage ( :
1966).

Bien que structuré a une échelle sensiblement du méme ordre (plutét plus
fine), le patron de distribution de la stérilité méle est totalement différent
des précédents (Tableau 4) :

—On trouve des populations , C'est-a-dire possédant des

plantes femelles (= méle-stériles) en mélange avec des plantes hermaphro-

dites, danstoutes les régions mais la fréquence varie entre les régions ;

—les variations ne sont pas , C'est-a-dire progressives ;

—Iles différences entre populations d'une méme région sont fortes et se

produisent sur des distances de I'ordre du km et méme moins ;

—cette structuration, sans relation avec des facteurs climatiques, résulte

trés probablement d'un conflit (voir pluslaoin).
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Différenciation sur de courtes distances (de I'ordre du metre)

Les alléles de certains genes peuvent étre stoppés de facon abrupte par
des actions sélectives contrastées et trés puissantes survenant sur de tres
courtes distances, alors que d'autres, au contraire, continuent a passer sans
restriction.

Au niveau de lalimite entre sol « normal » et pollué par les métaux

lourds, lavariation en morphologie, phénologie et régime de repro-
duction s‘étend sur une dizaine de métres (cf. et
: and Bradshaw, 1966 ; and Bradshaw, 1970),

tandis que les f'réquenc% adesloci enzymatiques ne varient que quantita-
tivement, et parfois méme de fagcon non significative, de part et d'autre
( :Vernet et al., 1987 ; et al., 1990).

L es cas de structuration les plus accentues se rencontrent chez les
entomophiles et surtout chez les :

Coincidence de motifs structuraux des polymorphismes neutres avec des pa-
trons environnementaux (effet du régime de reproduction et de laliaison
génétique entre loci)

La non superposition des patrons des polymorphismes neutres et sélec-
tionnés est tres fréquente ; les seconds emboités dans les premiers constituent
des motifs parfois trés structurés de dimensions variées. C'est le cas chez

des anémophiles telles que (cf. ci-dessus) et
plusieurs espéces de pins.

La superposition de patrons de différenciation avec des
patrons environnementaux atrés fortement intrigué et a parfois conduit a
des interrogations sur la signification adaptative des (Hamrick,
1982) ; larelation entre résistance aux pesticides et prouve qu'elle

n'est pas a exclure apriori. Cependant depuis les premiers cas observeés,

dans de nombreuses situations de ce type bien étudiées, on a montré que
C'était laliaison génétique étroite entre locus polymorphe neutre et locus
polymorphe cible de la sélection qui était al'origine d'une telle superposition
(Allard, 1975 ; Hedrick and Holden, 1979 ; Allard, 1988).

Deux des exemples les plus remarquabl es d'une telle superposition

impliquent des (Levin, 1988). En effet une significative
a éte trouvée d'abord chez

(Hamrick and Allard, 1972 ; Allard et al., 1972 ; Hamrick and Holden,
1979), puis par et al. en 1986 chez . Chez ces
deux espéces a taux d'autofécondation trés élevé (98 du fait du régime
de reproduction, n'importe quel alléle d'un locus polymorphe neutre dans
le génome peut-&tre entrainé avec |'alléle d'un autre locus sur lequel agit la
sélection (Allard, 1975 ; Hedrick, 1982) ; c'est I'effet auto-stop.

Néanmoins, la stricte neutralité des polymorphismes enzymatiques ci-
dessus mentionnés continue a étre mise en question en raison de |'effet
additif de leurs alléles sur plusieurs caractéres quantitatifs ; leur valeur
adaptative est suggérée par Allard (1988). De méme les études actuelles sur
les flux métaboliques (du cycle de Krebs, par exemple) en fonction des

vont dans le méme sens.
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Conclusion

En résumé, chaque caractére soumis a sélection — chaque ressource
génétique possede un patron environnemental spécifique, structuré a une
échelle spécifique.

L e patron spatio-temporel

Chague population n'est pas figée ; elle a une histoire et un devenir.
L'observation instantanée qui en est faite, de I'établissement du patron
spatial, survient & un moment donné de sa dynamique. Par conséquent, la
mise en place des patrons observés a diff érentes échelles seffectue dansle
temps ; ces patrons changent a des rythmes d'autant plus rapides que le
temps de génération des organismes est court et que I'environnement se
modifie vite. Récemment un nombre croissant d'études ont porté sur la
dynamique génétique des populations, leur modification au cours du temps :
il apparait que les populations a différents stades de leur dével oppement
(jeunes, matures, en voie d'extinction) possédent des patrons différents.
N'importe quelle population montre une dynamique démographique déter-
minée par le nombre et la composition génétique de ses fondateurs ainsi
gue par son taux de croissance, |les mécanismes densité-dépendant et la
probabilité d'extinction ( et al., 1990).

Nous donnons trois exemples illustrant les changements génétiques sur-
venant au cours de la dynamique démographique de populations :

— I'évolution au cours de 60 générations d'une variété composite d'orge ;

— I'évolution locale sous la dépendance de facteurs biotiques ;

— le maintien de caractéres n'expérimentant pas les mémes forces évolu-

tives durant les différents stades démographiques de chaque population

locale.

L'évolution expérimentale d'une population synthétique d'orge

A Davis (Californie) d'une part et a Bozeman (Montana) d'autre part,
une variété composite d'orge représentative de la diversité des formes
sauvages a été reproduite, pendant 60 générations, sans sélection intention-
nelle. Chez cette espéce , ont été observés et analysés au fur et a
mesure les changements phénotypiques portant sur 12 caracteres quantitatifs
ainsi que les changements génétiques de fréquences au niveau de
14 marqueurs polymorphes (Allard, 1988). |1 apparait que :

1. Aufil des générations, des changements directionnels dans I'expression
des caractéres quantitatifs augmentent |a capacité reproductive (longueur
des épis, nombre de grains par plantes) ; parallélement des combinaisons
spécifiques d'alléles apparaissent. En effet, pour quatre loci enzymatiques a
deux alléles, bien que 13 des 16 types soient présents dans les
premieres générations, seulement un type serencontre ala
fréguence de 0,95 en 53e génération a Davis. A Bozeman, par contre, le
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type favorisé a Davis diminue rapidement en fréquence, tandis que 3 autres
augmentent (sans qu'on sache celui des trois qui deviendra prédominant a
Bozeman).

2. Aprés ces 60 générations dans |'environnement de Davis, |a population
expérimentale ne devient pas génétiquement totalement uniforme, ce qui est
normal pour une population de trés grand effectif (et ce, bien que la
reproduction ait eu lieu en isolement). La population restant variable répond
alasélection artificielle mais moins fortement pour |les caractéres associés
ala capacité reproductive (diminution que Allard attribue ala rupture de

combinaisons co-adaptées, ce qui n'est pas la seule explication
possible).
En résumé, remargquons que :
—ladifférenciation observée est (Allard amontré qu'elle
peut seffectuer également dans des environnements présentant des micro-
hétérogénéités) ;

—bien que des potentialités évolutives soient conservées par reproduction
en isolement, appliquée a un grand effectif, elles sont cependant réduites
du fait de la sélection.

L'évolution locale sous la dépendance de facteurs biotiques

Des facteurs biotiques peuvent conduire al'évolution d'écotypes adaptés
ades d'un méme habitat. and Harper (1979) ont
démontré que des tréfles ( repens), prélevés dans la méme péture,
différent en fonction de I'une des quatre graminées avec lesquellesils sont
associés. La démonstration d'une sélection agissant a un tel niveau local
peut, en partie tout au moins, expliquer le maintien élevé de diversité
génétique al'intérieur des populations végétales (Hamrick, 1982). La mise
en place de ladiversité spécifique dans la prairie est al'origine de la
différenciation génétique dans cette espéece.

Un processus de d'un autre type alieu trés vrai semblablement
entre compartiments cytoplasmique et nucléaire du génome. Lorsde la
reproduction sexuée les modalités de transmission de ces compartiments sont
tres différentes ; la sélection naturelle peut donc agir sur chaque comparti-
ment d'information génétique et modifier le phénotype de sorte que la
transmission de sa propre information soit favorisée. Par exemple l'infor-
mation cytoplasmique, dans les cas ou elle est transmise exclusivement par
I'ovule, tendra afavoriser lavoie femelle (par exemple en bloquant lavoie
male), alors que dans le méme temps I'information nucléaire transmise de
facon tendra afavoriser lavoie femelle et lavoieméle. Il y a
divergence d'intérét et il nait ce que et (1981) ont appelé
le conflit . Les données moléculaires concernant la
stérilité méle fournissent des arguments en faveur de ce modeél e théorique

, 1989 ; et al., sous presse). En effet les résultats
actuellement disponibles sur la stérilité méle du mai's, du pétunia et plus
récemment du radis et du haricot, impliquent tous des génes chimériques
(et non pas des mutations délétéres du géenome ), C'est-a-dire
de nouvelles unités génétiques construites par recombinaison du génome

. Il est trés intéressant de noter que la stérilité méle qui
au niveau de I'organisme est une perte de fonction (perte
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de lafonction méle), correspond au niveau génétique ala création d'une
nouvelle unité de fonction par la mitochondrie : c'est |a présence de cette
nouvelle unité de fonction cytoplasmique qui provogue la sélection de génes
nucléaires de restauration trés spécifiques qui vont agir sur la maturation
du nouveau compose pour annuler ses effets et provoquer la restauration
de lafertilité méle. On peut comparer larestauration, la sélection des genes
nucléaires de restauration de lafertilité méle en présence de génes cytoplas-
miques de stérilité male, a celle des genes de résistance a un pathogene en
présence de ce pathogéne. L es données de biologie moléculaire acquises a
I'heure actuelle sont autant d'arguments en faveur des modéles de biologie
des populations ( et , 1985) qui ne considerent pas la stérilité
male comme dél étére, mais comme un mécanisme adaptatif du génome

. Dans cette optique, la stérilité méle correspond a un épisode
dela entre noyau et cytoplasme. Ainsi, |a structure des popu-
lations pourrait dépendre également d'interactions conflictuelles, de type

, entre génomes nucléaires et cytoplasmiques.

L 'évolution de caracteres qui n'expéerimentent pas les mémes forces sélectives
durant les différents stades démographiques de chague population locale

Dans les populations de Thymus , lastérilité male
est déterminée par des génes cytoplasmiques et transmise maternellement ;
des génes nucléaires spécifiques peuvent restaurer lafertilité méle. 1l résulte
de cette interaction cytoplasmique que les populations jeunes et dispersées
montrent des proportions élevées de femelles. Au fur et a mesure que les
populations deviennent agées et que le degré d'interaction entre les individus
augmente, les populations deviennent essentiellement hermaphrodites (

et al., 1983; and , 1987 ; et al., 1987). Le

maintien de la stérilité male ne peut donc s'expliquer au niveau d'une
population unique ; par contre il peut sSexpliquer au niveau de la

, C'est-a-dire a partir d'un ensemble de populations échangeant des

genes au moment de leur fondation puis évoluant relativement indépendam-

ment jusqu'a leur extinction ( etal., 1990; et , 1992)
Le caractere dispersion des graines » (chez deux especes de ‘
et al., 1983; and , 1985) et des traits de I'histoi re

devie (CaSNeI l, 1982) suivent des dynarnl ques comparables au cours de la
vie d'une population.

Conclusion : I'apport de la génétique et de I'écologie évolutives
alagestion des ressources génétiques

sz X

L e polymorphisme neutre (et délétere) doit étre considéré alafois comme
marqueur de la diversité du génome et réservoir potentiel de polymorphisme
. Le polymorphisme non neutre présente des patrons extrémement

divers. Beaucoup de ressources génétiques possedent chacune un patron
spécifique, structuré a une échelle spécifique ; cependant, d'autres sont liées
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et constituent des ensembles de caractéres correspondant a des
combinaisons liées génétiquement ou transmises en bloc du fait
du régime de reproduction.

L a connaissance des conditions de maintien de la diversité génétique
générale, des polymorphismes neutres ainsi que des polymorphismes non
neutres specifiques, est de toute premiére importance. En effet, on est de
plus en plus convaincu que pour maintenir une espéce dans la nature aussi
bien que des ressources génétiques en culture, il faut maintenir ses potentia-
lités évolutives et par conséquent sa diversité génétique. Or, les procédures
conservatrices souvent employées jusqu'a présent ne le permettent pas.

De I'analyse de patrons spatio-temporelsil se dégage que :

1. L'un des principaux facteurs de |'évolution de la diversité (donc de
possihbilités futures d'évolution) c'est « les autres », comme le montrent
également diverses théories dont celle de la Reine Rouge (Van , 1973).
Ceci est vrai tant al'échelle qual'échelle
mais aussi entre les compartiments cytoplasmique et nucléaire du genome
et conduit a un concept fondamental de I'évolution de la diversité : celui de

2. Probablement |e maintien de nombreux polymorphismes, notamment
ceux des caractéres phénotypiques sur lesquels sexercent la sélection, ne
peut sexpliquer au niveau de la population. Les mécanismes qui gérent le
maintien de la diversité d'une espece ou d'un polymorphisme génétique sont
reliés par |'importance des processus d'extinction locale et de migration
(donc d'échanges entre populations). A cet égard, un concept fondamental
qui simpose depuis plusieurs années est celui de

A coté d'expérimentations construites pour seulement confirmer le réle de
ladiversité génétique dans la conservation des potentialités évolutives (la
potentialité réduite d'évolution aprés sélection mérite peut-étre d'étre plus
finement appréciée), le point fondamental qui doit faire I'objet d'un ensemble
de vérifications expérimental es sur des model es biologiques suffisamment
différents c'est que le fonctionnement d'une unité en isolement
(ce qui est souvent le cas lors des procédures conservatrices ») doit se
traduire ( et , 1992) :

— sur le plan génétique par un appauvrissement de la diversité génétique

empéchant des possibilités d'évolution future ;

— sur le plan démographique par |a disparition de la population ala suite

de fluctuations d'effectifs.

Dans les deux cas, c'est le réapprovisionnement de la population indivi-
duelle par de nouveaux individus issus des autres populations de la

qui maintient cette derniére.

En I'état actuel des connaissances, une contribution significative ala
gestion des ressources génétiques, en génétique et écologie évolutives, nous
parait donc étre d'établir les conditions favorisant |e fonctionnement et
I'évolution des domestiques ou sauvages. Par conséquent,
I'action & mener doit étre une gestion des génes ; elle doit préserver les
conditions d'une évolution aussi bien dans les écosystémes ordinaires que
dansles
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Résumé : Cet article a pour but de montrer que le niveau de la

est un niveau important pour les réflexions sur le maintien

dela et des ressources genétiques, réflexions qui doivent
combiner les approches de la génétique et de |'écologie.

~Mots-clés. , extinction d'especes, démographie, géné-
tique, dispersion.

Réalité del'évolution et niveaux de sélection

Selon (1), c'est vers les années 60 gue les évol utionnistes ont
commenceé a défendre I'intérét des études de populations, en particulier des
études théoriques. On a de fait accumulé une multitude de preuves que les
événements évolutifs, , démographiques, ne se déroulent
pas a des échelles de temps incommensurables. L es observations de cas réels
ont montré I'évol ution remarguablement rapide des especes introduites ac-
cidentellement. Les travaux sur les plantes adventices ayant envahi le conti-
nent australien et une partie des Etats-Unis montrent des changements trés
rapides de leur systéme génétique (2, 3, 4, 5, 6, 7). La sélection naturelle
est souvent assez forte pour maintenir des différences génétiques entre
populations adjacentes, distantes de quelques métres seulement (8, 9). Ce-
pendant, comme le montre Meyer (10), le fonctionnement d'un systeme
biologique est toujours explicable », mais cela ne prouve aucunement que
celui-ci se soit formé selon la méme logique banale. Tout le probléeme
biol ogique se concentre donc sur sa dimension historique, c'est-a-dire sur le
probléme de I'évolution. Les traits dont on observe aujourd'hui qu'ils
conferent un avantage sélectif aux individus qui les possedent sont-ils
apparus en réponse aux facteurs sélectifs qui les maintiennent ? Est-il possible
gue l'avantage qu'ils ont ne soit qu'un sous-produit d'un facteur sélectif
autre, qui aurait disparu, ou qui sexercerait a un autre niveau de percep-
tion? Par exemple, on peut montrer (11, 12) que le maintien de traitstels

* INRA Montpellier, de , 3413 , France.
Université Paris-Sud, Bét. 362, 91405 Orsay cedex, France.
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que I'existence d'un mécanisme de dispersion des graines a longue distance
doit sexpliquer en considérant un niveau supérieur a celui de la population ;
les migrants sont en effet avantagés lors de la fondation de nouvelles
populations, alors, que de toute évidence, ils ne peuvent |'ére au niveau de
la population, puisqu'ils quittent celle-ci. Ce trait permet probablement a
I'espece (ou au génotype) de se maintenir dans I'écosystéme, puisgu'aucune
population n'est éternelle. Or, rien ne prouve que c'est pour cette raison
(création de nouvelles populations) que le mécanisme de dispersion est
maintenu. On peut trés bien imaginer que la migration alongue distance
n'est qu'un sous-produit de la sélection pour la migration a courte distance,
surtout chez les végétaux, pour coloniser des sites de germination vides par
exemple, en réponse a des phénomeénes locaux de compétition. Des exemples
de polymorphisme pour la proportion de graines dispersées sont connus
chez plusieurs espéces (13), comme les chardons du genre (11, 14).

donné le nombre de niveaux d'intégration qui caractérisent les
systémes écologiques, on peut sattendre a ce que la sélection d'un trait a
un niveau donné ait des répercussions sur d'autres niveaux et que ne soient
conservées que les adaptations utiles a diff érents points de vue (15). Par
exemple, il existe des especes », C'est-a-dire composées d'in-
dividus hermaphrodites et d'individus méle-stériles, dits femelles. Il est assez
simple de montrer que, en I'absence d'avantage sur le nombre de graines
viables qu'elles produisent, les femelles devraient disparaitre. En effet, elles
ne transmettent leurs génes que par lavoie femelle, il leur faut donc produire,
en théorie, au moins deux fois plus de graines viables que les hermaphrodites.
Méme dans ce cas, on peut montrer que la proportion maximale de femelles
al'équilibre ne peut dépasser 50  Lesthéoriesrelatives au maintien de
femelles dans des proportions parfois tres élevées (jusgu'a 90 dansles
populations naturelles font appel al'avantage procuré par

), obligatoire chez les femelles. C'est-a-dire que, non seulement

€elles se reproduiraient plus, mais en outre leurs descendants seraient « meil-
leurs ». Or, dans le cas ou |I'hérédité de la stérilité méle est cytoplasmique
plutét que nucléaire (ce qui est e cas chez beaucoup d'espéeces cultivées), il
suffit d'un avantage trés faible aux femelles pour se maintenir en proportions
trés élevées. Ceci provient du fait que les génes cytoplasmiques ne sont
transmis que par les femelles. Le maintien des femelles apparait alors comme
le résultat (4, 16) d'un conflit entre les genes nucléaires (pour lesquels I'idéal
est de se trouver dans un hermaphrodite) et les génes cytoplasmiques (pour
lesquels I'idéal est de se trouver dans une femelle). Le « bien » de I'espéce
Nn'‘arien avoir ici. En particulier, nul besoin d'invoquer l
n'empéche que I'existence de ce conflit est peut-&tre ce qui permet, en
mai ntenant beaucoup de femelles bonnes pour |'espéce » (elles produisent
effectivement, chez le thym, environ quatre fois plus de graines que les
hermaphrodites), de maintenir certaines especes dans leur
habitat. Notons au passage que le probléme du maintien de polymorphisme
pour le systéme est loin d'étre résolu (17). Ce qui est
certain, c'est qu'il est facilité par I'existence de déséquilibre démographique
des populations naturelles de thym (18), soumises réguliérement a des
extinctions et locales, tout comme le sont celles de chardons.
Ces peuvent suivre divers événements comme des perturba-
tions par I'homme ou des accidents comme le feu, ou, par exemple dans le
cas de certaines populations animales, étre dues a de mauvaises conditions
climatiques (19).
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, extinctions locales et maintien de la diversité

D'une maniére générale, la cohésion génétique des espéces est rendue
possible par le fait que les populations parviennent a échanger des infor-
mations génétiques, si bien que I'évolution sous I'action conjointe du hasard
et de la sélection naturelle se fait a divers niveaux. L 'éude du fonctionne-
ment génétique et démographique des , C'est-a-dired'en-
sembl es de populations soumises a des extinctions local es, interconnectées
par des événements de migration (20, 21, 22), permet donc de prédire et de
comprendre, pour des systemes génétiques comme le taux de dispersion ou
le régime de reproduction, le fait que chaque population contenue dans la

tend a perdre constamment sa variabilité génétique alors
que celle-ci est conservée de facon dynamique, par le jeu des
, al'échelle de I'ensemble. L es échanges entre popul ations ne
seront vraiment importants qu'a la faveur des de milieux
vides. Chaque population, de sa fondation a son extinction, passe par une
phase d'accroissement démographique, puis, éventuellement, de stabilisation.
Si les pressions évolutives varient en fonction de |'état démographique de
la population, chagque population sera en déséquilibre génétique aux locus
polymorphes soumis a ces pressions de sélection variables. L'issue dépendra
de différents paramétres du paysage (taux d'extinctions locales, succession
écologique). Ce concept a été ala base de programmes expérimentaux de
gestion dynamique de la variabilité génétique. Dans certains cas, la variabilité
des pressions évolutives est la conséquence directe de lavariation de |'état
démographique de la population. Par exemple, |la sélection sur I'effort de
reproduction par rapport alasurvie est d'autant plus forte que I'espace a
coloniser localement est grand, c'est-a-dire que la population est jeune. On
peut méme dans ce cas prévoir une sélection disruptive sur cet effort de
reproduction, et donc, dans certains milieux, la quasi-inexistence d'espéces
a taux de survie intermédiaire, au profit d'espéces ou bien annuelles, ou
bien trés pérennes (18, 22). Pour d'autres systemes ou les hétérozygotes ou
les hybrides entre especes proches ont une valeur sélective plus faible que
celle des homozygotes ou des espéces parentes, la subdivision des populations
et I'existence de phénomenes peut permettre la
fixation de mutants rares initialement contre-sélectionnés, grace au fait que
la dérive prédomine par rapport ala sélection dans les populations en cours
de fondation (23). L'existence d'extinctions local es ne favorise cependant
pas nécessairement le maintien de la variabilité génétique. Par exemple, dans
le systéme chardon ( ) — charancgon ( ), si les extinctions
locales favorisent bien la diff érenciation génétique entre populations de
chardons (et donc une augmentation de la variabilité génétique de I'en-
semble), elles ont I'effet inverse sur les populations de charangons vivant
sur les chardons, qui doivent migrer massivement lorsque leur population-
héte s'éteint. Ce fonctionnement, qui augmente les flux géniques entre sous-
populations d'insectes, permet probablement d'expliquer |a spécialisation
locale des charancons sur une seul e espéce de plante-hote, avec des races
géographiques spécialisées sur des hotes différents, alors que la plupart des
hotes potentiel s sont présents sur toute I'aire de répartition du charangon.
I 1 n'existe en revanche pas de coexistence de races d'hotes en
(24). Des modeéles sur I'évolution de la sélection d'habitat et de la
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permettent de montrer, dans certains cas, la possibilité d'évolution
vers lafixation d'un génotype spécialiste d'un milieu (d'une plante-hote),
avec non exploitation d'un autre milieu disponible (25).

Evolution génétique et démographie

L 'un des handicaps principaux de |la génétique des populations, est qu'elle
ne travaille que sur les proportions des genes et des génotypes, en éliminant
d'entrée |'effectif de la population (ou de la ) comme variable.
Cet effectif n'est alors plus qu'un parameétre du modéle, et I'étude de ses
variations est laissée au démographe. Un des enjeux des études rendues
nécessaires par la problématique « » est I'étude conjointe des
deux types d'évolution : génétique et démographique.

L'étude que nous avons réalisée sur la dispersion dans une

, permet de montrer l'intérét de cette double approche. Dans une

, on peut définir un effectif total. Cet effectif croit ou décroit

en fonction du nombre de sites colonisables d'une part, et du nombre de

migrants émis par |'ensemble des populations d'autre part. On peut donc
definir deux taux de dispersion particuliers :

—un taux optimal ; celui qui maximise I'effectif dela

—un taux stable (26) ; celui qui est fixé sous l'action dela

sélection naturelle al'échelle dela (avec toutes les nuances

que nous avons pu apporter plus haut).

Ces deux taux de dispersion ne sont pas égaux. Lafigure 1 donne, pour

deux fécondités différentes dans un paysage donné, |'effectif total de la
en fonction du taux de dispersion. Quelques points doivent
étre soulignésici.

L e taux optimal est toujours supérieur au taux sélectionné. Ceci aune
conséquence pratique évidente. L'effectif d'une doit aug-
menter sous |'action d'une augmentation artificielle du taux de dispersion.
Ceci va al'encontre de toute une série de pratiques de conservation qui
privilégient les spécificités locales, et exercent un tabou sur le déplacement
artificiel d'une plante ou d'un . On peut donc conseiller aux
gestionnaires de réserves de réaliser des dispersions artificielles dans des sites
qu'ils jugent potentiellement colonisables (27) pour conserver des espéces en
danger d'extinction plutét que de laisser faire la nature et de contempler,
impuissants, I'extinction du patrimoine biologique.

A I'extérieur d'un certain intervalle, le taux de dispersion ne permet pas
ala de se maintenir. L'extinction de la se
produit alors que chague population est en croissance démographique. Il arrive
simplement de moins en moins de migrants dans chague site colonisable,
chaque type de population (défini par son &ge) a de ce fait un effectif de
moins en moins élevé, la produit donc un nombre de plus
en plus faible de migrants ce qui renforce le processus, et ainsi de suite.

Pour certaines valeurs des parameétres du paysage, la gamme de valeurs
du taux de dispersion qui permet ala d'exister peut étre
trés réduite. Une ne possédant pas la variabilité génétique
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Fig.1. — Effectif d'équilibre d'une (en nombre moyen d'individus par site)
en fonction du taux de dispersion, pour deux fécondites. La fléche indique le taux de dispersion

stable. Le taux optimal de dispersion est celui qui maximise I'effectif d'équilibre.
La est déterminéeici par un taux de annuel de 10 %, un
remplacement par compétition au bout de 5 ans, une espéce de capacité biotique égale
a104 individus par site.

nécessaire a un gjustement rapide du taux de dispersion peut donc séteindre
faute de s'étre adaptée a temps.
Le taux de dispersion sélectionné fait toujours partie de lagamme
permettant |'existence de la . Lasélection al'intérieur de la
ne peut donc pas conduire seule a son extinction. En
revanche, comme nous venons de le voir, si la sélection conduisait ala
perte de la variabilité génétique, un changement des parameétres du paysage
peut placer la hors de ses possibilités d'existence. Ceci est
d'autant plus vrai que le taux de dispersion sélectionné est parfois proche
du taux limite d'existence de la
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« Fardeau temporel » et entre espéeces

Cette idée de décalage entre I'adaptation au milieu et la variabilité de
celui-ci seretrouve dans le concept de « fardeau temporel », ou « fardeau
de décalage» (« lag load ») développé par Maynard Smith (28), lasuite
de l'introduction par van (29) de I'hnypothese dela  Reine rouge ».
Lareine rouge auquel il fait allusion est celle qui nous dit que pour rester
alaméme place, il faut courir trés vite » (Lewis , Del'autre c6té du
miroir). L' hypothese de van est que chaque avancée évolutive par une
espéce dans un écosysteme est percue comme une détérioration de I'envi-
ronnement par les autres especes, si bien que pour se maintenir, une espece
doit constamment et rapidement évoluer. On retrouve l'idée que ['enfer,
C'est les autres » (Jean-Paul Sartre, Huis Clos), qui nous expligue pourguoi
tout n'est pas pour le mieux dans le meilleur des mondes » (5). Il y a
donc constamment entre especes. Cette peut mener
a des extinctions de certaines especes, au travers de «courses aux arme-
ments », ou au contraire a des systémes mutualistes (30), ou tout au moins
A une certaine adéqguation entre le systéme génétique des especes et leur
habitat (5, 7). Ces considérations montrent bien I'intérét des systémes

dynamiques » de gestion des ressources génétiques, puisqu'il est nécessaire
de constamment » le matériel d'intérét agronomique (ou esthé-
tique) aux variations (biotiques et abiotiques) du milieu. Certaines de ces
seront éventuellement le résultat de , Sl bien que
la gestion dynamique n'agit sans doute pas que sur la ressource a gérer,
mais également sur le milieu en interaction avec cette ressource. Il est donc
possible, en théorie, et par une gestion appropriée, de parvenir afaire
évoluer les especes vers des systemes mutualistes plutdt que des courses aux
armements.
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M éthode de gestion dynamique
delavariabilité génétique.
Exemple d'un réseau expérimental
de populations composites de blétendre
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Résumé: Un réseau de populations composites de blé tendre a été
installé en 1983 pour étudier une méthode de gestion dynamique de la
variabilité génétique. En 1991, la différenciation des populations de ce
réseau a été évaluée en fonction de leur localisation géographique et de
leur mode cultural. L'expérimentation portait sur des caractéres morpho-
logiques mesurés sur des plantes individuelles. |1 ressort que les populations
se sont différenciées en fonction de leur environnement. Un gradient
Nord-Sud a pu étre mis en évidence pour |'évolution de la précocité. La
taille moyenne des plantes a augmenté dans toutes | es popul ations sous
I'effet de la compétition, mais de maniére variable selon le mode de
culture. des épis a également évolué par entrainement avec
d'autres caractéres. Les gradients de sélection, calculés sur deux popula-
tions, montrent que des sél ections antagonistes et par entrainement ont
eu lieu et ont modifié les corrélations entre les caractéres. L'intérét d'une
gestion intégrée des ressources génétiques associant conservation statique
et gestion dynamique est discutée.

Mots-clés: ressources génétiques, gestion dynamique, caractéres quan-
titatifs, popul ations végétal es, réseaux, différenciation génétique, variabi-
lité.

Abstract: A network of composite cross populations of winter wheat
has been installed in 1983 to study a method for a dynamic management
of genetic resources. In 1991, the between the populations
was assessed according to their geographic origin and their cultural
conditions. Morphological traits were recorded on isolated plants. Results
showed that the populations exhibited significant differences according to
the environment they come from. A North-South gradient was found
explaining the evolution of the heading date. The between genotypes
competition is responsible for the increase of plant height found in all
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the populations. Some variations in this increase have been found accor-
ding to cultural conditions. The bearded individuals have surely been
hitch-hiked by others selected traits and they also increased in frequency.
The selection gradients assessed on two populations showed that both
antagonistic and correlative selections took place in the

They also demonstrated that the correl ations between traits were modified
under those selections. We discuss the interest of an integrated manage-
ment of genetic resources combining usual conservation in gene banks
with dynamic management in natural conditions.

Key words: genetic resources, dynamic management, quantitative traits,
populations, network, genetic , variability.

Introduction

Une gestion efficace des ressources génétiques pose de nombreux pro-
blémes dont certains restent difficiles a résoudre ( , 1990). Une des
solutions proposées pour faire face al'inflation du nombre d'échantillons a
conserver consiste a séparer les collections complétes en deux parties inégales,
dont les priorités de conservation sont différentes, a savoir une

et une collection de réserve (Frankel 1984, Brown 1989). La
premiére est constituée d'un nombre restreint de génotypes représentant de
80 90 delavariabilité totale de I'espece. Ces génotypes sont évalués
sur un grand nombre de critéres, multipliés fréguemment et sont tenus a
disposition des utilisateurs. Par contre, |a collection de réserve serait main-
tenue en |'état avec un minimum d'interventions.

Si cette solution peut savérer acourt terme, on mesure le risque
encouru pour la collection de base et il est possible que de nombreux
génotypes ne soient jamais évalués, donc restent inutilisés et finissent par
étre perdus (Hawkes 1991). Par ailleurs, on reproche souvent aux banques
de genes leur aspect statique quant al'évolution des milieux tant biotiques
que physiques. Ainsi d'autres approches, basées sur une gestion dynamique
de populations en milieu naturel, ont été envisagées pour compl éter I'action
entreprise par les banques de génotypes (Allard 1990, 1984, Henry
et al. 1991).

Comment en effet imiter la nature dans ses capacités a maintenir une
grande variabilité au sein de petites populations ? Comment utiliser les
variations de conditions de milieux dans I'espace (sols, climats, etc..) ou
dans le temps (évolution des relations héte-parasite, changement global du
climat mondial prévu acourt terme) ? De méme, comment explorer les

pics adaptatifs de Wright », qui sont basés sur |'existence de relations
entre génes et qui permettent d'expliquer le maintien d'un fort
polymorphisme entre différentes populations d'une méme
(voir l'article de et al. dans ce volume) ?

Si lasélection naturelle est en partie al'origine de la variation observée
dans les populations naturelles, il faut baser notre compréhension du main-
tien du polymorphisme sur une hypothese partiellement ,au
moins a certaines échelles d'observation. Comment enfin utiliser ces forces
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sélectives pour maintenir et gérer de maniere plus ou moinsrationnelle les
ressources génétiques des especes cultivées ?

L'expérimentation pilote sur la gestion dynamique des ressources géné-
tiques du blé tendre sinsére dans ce cadre de recherche. L'espéce choisie,
le blé tendre d'hiver, est une préférentielle, annuelle et :
Nous avons utilisé 3 croisements composites élaborés par autour
des années 1970. Deux d'entre eux, PA et , sont préférentiellement

et descendent de croisements pyramidaux a 16 parents, leur

conférant une base génétique relativement large (Picard 1984, Thomas et al.
1991). Ledernier, PS, a été « » par |'introduction d'un géne de
stérilité méle récessif. Les 3 pools sont polymorphes pour 2 loci de nanisme,
et . En 1983, les échantillons initiaux des 3 pools, , et

, ont été subdivisés pour qu'un certain nombre de populations puissent
étre implantées en isolement sur un réseau de multiplication al'échelle

nationale. Une quinzaine d'établissements d'enseignement agricole et agro-
nomique constitue I'armature de ce réseau et lui permet de couvrir une large
gamme de conditions de milieux. Dans la majorité des sites, cet échantillon
initial a été de nouveau divisé en 2, le premier étant cultivé selon les
conditions classiques de larégion, dites intensives », le second, qualifié

d'« extensif », ne recevant de la dose d'azote et moins de traitements
fongicides.

Pour les pools A et B, latotalité de I'isolement est récoltée et un
échantillon est pour implanter la génération suivante, dans les mémes

conditions culturales et dans le méme site. Pour le pool S, les épis males
stériles, homozygotes pour le gene de stérilité male sont marqués ala
floraison gréce a un béillement typique de leurs glumes. Seuls ces épis sont
récoltés et donnent nai ssance ala génération suivante. De cette facon, le
gene de stérilité se maintient d'une génération a l'autre et tous les individus
sont idéalement issus de croisements . Les premieéres récoltes
ont eu lieu en 1984. Certains isolements connurent des accidents, leur
population a alors été reconstituée a partir d'un stock de sécurité. Ceci a
entrainé un décalage entre les populations pour le nombre de générations.

L es études sur la différenciation des populations au sein de ce réseau de
multiplication ont débuté en 1988. L'un des premiers objectifs était de
comparer |'évolution subie par les populations suivant leur site d'origine et
leur mode cultural, de quantifier ces différences et éventuellement d'en
identifier les causes. Les premiers résultats ont porté sur |'analyse des
protéines de réserve (Henry et al. 1991), de caracteres morphol ogiques et
derésistance a . lIsindiquent un début de différenciation assez nette
malgré un faible nombre d'années de multiplication.

Letravail présentéici donne une partie des résultats obtenus en 1991 lors
d'une évaluation de I'ensembl e des populations. Cette étude
portait sur trois critéres morphologiques simples. Les résultats les plus
marquants de cette expérimentation seront évoqués et discutés.

Trois populations du pool B ont été anal ysées plus profondément durant
méme étude. Grace ala méthode de calcul des gradients de sélection
proposée par Lande et Arnold (Lande 1979, Lande et Arnold 1983), nous
avons tenté de préciser les forces sélectives qu'ont subies ces populations.
Assez proche des index de sélection, cette méthode permet de tenir compte
de I'évolution imposée par |a sélection naturelle & un ensemble de caracteres
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et non de les expliquer indépendamment |les uns des autres. Ces gradients
de sélection peuvent, a notre avis, devenir un outil intéressant dans la
gestion dynamiqgue des ressources génétiques dans la mesure ou ils permettent
de caractériser une évolution d'une population donnée dans
un certain milieu.

Matériel et méthodes

Matériel végétal

Cinguante des 52 populations du programme ont été testées en 1991 dans
les stations de I'lN RA de Rennes, de Clermont-Ferrand et du .Le
pool A est représenté par 14 populations installées dans 7 sites différents. Le
pool B compte 17 populations réparties sur 9 sites, seul le site de Vervins
ne comprend qu'un mode de culture. Enfin le pool S comprend 21 populations
g1ai ntlenues dans 12 sites différents, 9 d'entre eux comportant les deux modes

e culture.

Pour chague population et dans chaque lieu d'expérimentation, une
centaine d'individus ont été disposés dans un dispositif en plantes isolées et
ont été évalués individuellement. Ces plantes proviennent d'échantillons
aléatoires prélevés en aolt 1990 lors de larécolte des différents isolements.
De plus, des échantillons de grains des pools géniques de base ,
et , conservés en chambre froide ont été semés afin d'évaluer |'évolution
du réseau de multiplication.

Lesgrainsdela , produits en 1981 ont trés mal germé : seules
17 plantes ont germé a Clermont et aucune n'a été notée au eta
Rennes. Ceci rend la comparaison avec la situation originelle pour
ce pool.

Afin d'évaluer les effets dus au milieu, 12 témoins ont été introduits dans
les dispositifs du et de Clermont, 40 plantes étant notées pour
chacun d'entre eux. Ces témoins sont des variétés représentant une gamme
de résistance a . L'effectif total est finalement de 15 271 plantes.

Caracteres mesurés

Le nombre de caractéres mesurés sur chague plante
varie selon le lieu d'expérimentation.

Ladate d'épiaison (précocité) a été notée en nombre de jours a partir du
01/05/91. Les notations ont été effectuées tous les deux jours & Rennes et
au , I'épiaison correspondant ala sortie & mi-gaine du premier épi
delaplante.

de I'épi a été notée dans les trois lieux d'expérimentation.
Selon ceslieux, 2, 3 ou 4 types d'épis ont été distingués. Nous ne retiendrons
finalement que 2 classes : la plante est . les barbes mesurent plus de
3 cm sur I'ensemble de I'épi ; la plante est mutique : les épis sont glabres ou
présentent une partielle.
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La hauteur a été mesurée fin juin dans les trois lieux également, lorsque
la croissance de I'ensemble des plantes était terminée. La mesure est effectuée
sur latalle la plus haute entre |e plateau de tallage et I'extrémité de I'épi
sans tenir compte de la barbe.

De plus, les populations , B extensif et Toulouse B extensif,
ont été mesurées pour le le nombre de talles, le poids de grains de 5 épis,
le nombre d'épillets par épi et lalongueur de I'épi (moyenne sur les 5 epis
récoltés) ainsi que le poids de 200 grains. Le nombre de grains par épillet a
été calculé comme indicateur de fertilité a partir du poids de 200 grains, du
poids de grains de 5 épis et du nombre d'épillets par épi. Ces mesures ont
été faites uniquement dans |'expérimentation du .

M éthodes

Etude de la différenciation du réseau

L'ensemble des analyses a été effectué par le logiciel SAS et son module
| de calcul matriciel. Les pools A, B et S sont étudiés séparément. Les
analyses de variance ont été faites en déclarant les facteurs lieu d'expéri-
mentation, site d'origine de la population et mode cultural hiérarchisé au
site. En utilisant un modéle a effet fixe, les comparaisons de moyennes ont
été faites par un test de Newman et au seuil de 5 %.

Estimation des gradients de sélection

Dans le cadre d'une hypothése pour |'évolution des popu-
lations, il est possible d'estimer les forces que la sélection naturelle applique
a chacun des caractéres séparément. En effet, il n'est pas possible d'inter-
préter I'évolution d'un caractére en négligeant les évolutions subies par les
autres caractéres, en raison des liaisons existant entre eux. Lorsqu'une
différence apparait sur un caractére au cours de générations successives, il
n'est pas aise de savoir si la sélection a porté de maniére directe sur ce
caractere ou si cette différence est due a une réponse corrélative d'une
sélection sur un ou plusieurs caractéres auxquelsil est lié. Si I'on connait
la distribution des caractéres avant et aprés sélection et sil y a
entre les variables dans |la population initiale, les gradients de sélection
directionnelle et stabilisante peuvent étre calculés (Lande 1979, Lande et
Arnold 1983).

Dans notre cas, il était raisonnable d'envisager cette méthode. Nous
disposons de la population initiale et de 2 populations finales, Le
et Toulouse extensif pour lesquelles un nombre raisonnable de
variables avaient été mesurées. De plus, le blé étant préférentiellement
, les populations finales pouvaient représenter |e sous-échantillon
non recombiné de la population sélectionnée dans chacun des 2 sites
puisque les individus du et de Toulouse descendent théoriquement
par autofécondation de

Si B. est le vecteur des gradients de sélection directionnelle subie par
I'ensembl e des caractéres pris en compte dans la population k, on montre
que:

Bk= =
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ou _ est lamatrice des variances phénotypiques de la population
et |, est le vecteur des différentielles de sélection entre la population
et la population k, c'est-a-dire le vecteur de différence de moyennes sur
I'ensembl e des caractéres mesurés.

L es éléments du vecteur B donnent les gradients de sélection directionnelle
appliquée directement a chacun des caractéres et permettent de savoir si
I'évolution (ou la non-évolution) observée est due a une sélection directe ou
si elle est due a un effet d'entrainement sur d'autres caractéres.

De méme, G, est le gradient de sélection stabilisante subie par |a popu-
lation k. Il tient compte de I'évolution de la matrice des variances entre
I'état initial et I'état final. Ses coefficients précisent les changements de
structuration de la variabilité d'une génération a l'autre une fois 6tée
I'influence de la sélection directionnelle. |1 vaut :

= p-1- ( Py

ou | est lamatrice de variances phénotypiques dans la population k, la
notation ', signifiant matrice transposée de B..

Lavariable poids de 5 épis étant trés corrélée au poids de 200 grains, elle
a été éliminée pour assurer la stabilité delamatrice ' ,. Toutes les variables
ont été centrées et réduites par rapport a la population . Les différences
signi(l;i catives entre et les 2 autres populations ont été testées par un
test de

Résultats

Différenciation du réseau

Lesfacteurs lieu d'expérimentation, site et mode dans site ont révélé des
effets trés significatifs pour les 2 caractéres, hauteur et précocité, sur les
3 pools. Les décalages de semis et des conditions édaphiques différentes
expliquent le fort effet du lieu d'expérimentation. Les interactions lieu-site
et lieu-mode (site) sont significatives dans tous les cas sauf pour la précocité
dans le pool B.

L es moyennes par population et par site sont présentées dans le tableau 1.
Les écarts entre la population la plus précoce et la plus tardive sont
respectivement de 4,5, 5,5 et 8,2 jours pour les pools B, A et S. Les écarts
maximaux de hauteur sont aussi trés importants, respectivement 12, 13,5 et
17,3 cmpour PA, PSet . On observe également des différences dans la
fréquence significative des plantes : ellevarie entre 33,7 et 81,6 %
chez PA, entre 24,7 et 56,5 % chez et entre 0,7 et 16,3 % chez PS.

L'analyse par site révele une corrélation positive entre lalatitude et la
date d'épiaison pour lespoolsA (r =0,80,p<2%) etB (r =0,612,p 6 %).
L es populations maintenues dans le nord sont plus tardives que celles
évoluant dans le sud. Cette liaison n'apparait pas pour le pool S (r =-0,013)
pour lequel les différences de précocité ne sont pas liées al'origine géogra-
phique des sites.
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A B
Population HAUTEUR HAUTEUR
Site Mode par site par site par site par site par site par site
Chiions E 335 @d 99.2e 433 34.3 ab 98.5 af 42.1
Chalons 1 47°2 34.6 be 34.1 be 106.0 ed 102.6 ¢ 347 39.0 33.4 abed 33.8b 95.0 f 96.6 d 39.7 40.9
Le Chesnoy E - - - 32.4 106.3 abed
Le Chesnoy 1 48°0 - - - 32.9 cd 32.7e 106.9 abed 106.6 b 46.7
Le E 34.0 be 103.9d 33.7 32.5 106.2 abed 323
Le 1 48°9 34.1 be 34.1 11.2a 107.6 a 439 388 32.7 32.6e 113.0 a 1093 a 28.5 30.4
Montreuil E 33.8 he 105.9 cd 41.5 34.7 a 103.2 27.4
Montreuil 1 335 od 33.6¢c 103.7d 104.8b 409 41.2 33.5 be 34.1 ab 107.4 abed E05.3b 34.4 30.9
E 34.0 be 104.4 d 36.8 32.4 108.9 ab 29.5
Serre 1 32.7 de 33.3e 108.7 abc 106.6 ab 423 39.6 31.8 322c 1123 a 110.5a 37.5 333
Rennes E 34.8 h 107.1 bed 72.8 - - 43.3
Rennes 1 48°2 342 b 34.5b 109.4 ab 108.2 a 816 77.2 348 a 34.8a 1105 a 1103 a 418 42.6
Toulouse E 324 e 100.7 e 52.0 311 fg 108.3 abc 36.3
Toulouse I 436 313 f 31.8d 104.5d 571 546 30.8g 31.0d 1095 ah 108.8a 261 3E2
E - - - 30.49g 102.2 249
1 46°5 - - 315 30.9d 101.3 101.8c 24.7 24.8
Vervins E 46°9 368 a 36.8a 108.5 abc a 385 385 - - -
Vervins 1 35.8 = 105.4 - 63.9 .33.7 abc 33.7a 100.5 de 100.5 & 56.5 56.5
Populations
initiales - 74.4 41.2 30.8 99.6 13.5
Population HAUTEUR
Site Mode par site par site par site
E  43°5 ode 32.1b 105.6 bed ¢ 07 07 Tableau 1. Moyennes ajustées par
Dijon E 293 fg 107.5 abc —== _ —= population et par site (en gras) pour trois
Dijon 1 47°3 276 28.4d 107.7abc  E07.6b 45 3.6 caracteres morphologiques.
Le Chesnoy E 30.8 109.3 ab 6.4 Date d'épiaison (en j. & partir du 01/05191)
LeChesnoy I  48°0 303 &f 303a 110.7 ab 110.0a 33 4.9 hauteur (en cm.)
Le Mouton  E 347 ab 111.5a 19 fréquence des individus (en %)
Le 1 48°9 32,9 be 338a 107.3 abc £09.4 ab 3.6 2.8
I 49°4 32.1b 100.1 er £00.1d 9.4 9.4 Les groupes de moyennes homogénes
Montreuil E 33.0 bed 102.2 7.5 sont indiqués par des lettres.
Montreuil 1 4770 308 31.9¢ 98.0 100.1d 39 5.7
Rennes E 30.9 1 abc 3.8
Rennes 1 482 286 30Ee 105.8 bed  107.4b 25 3.2
Toulouse E 302 &f 108.0 abc 2.7
Toulouse 1 43%6 302 ef 302¢ 109.4 ab 108.7 ab 42 34
Valence E 35.0 101.7 146
Valence I 452 339 abc 344a 98.9 of 100.3d 163 153
E 268 h 100.7 of 2.1
1 46°5 27.0 h 26.8 e 102.1. d 5.2 3.7
Populations
initiales 29.2 97.4 1.8
A B S
Mode Précocité _Hauteur Précocité _Hauteur Précocité _Hauteur -
Extensif 104.3 b 45.5 32.5b 105.0 b 34.5 31.4a 106.2 a 4.7
Intensif 33.4b 107.3 a 50.8 32.8a 106.2 a 37.3 30.5b 1 6.1
Tableau 2. Moyennes ajustées par mode de culture pour les trois pools et S.

Les lettres distinguent les groupes significativement différents.

L'effet du mode de culture est variable selon les sites de multiplication
(tableau 2). Une comparaison globale des moyennes par mode conduit
cependant a des différences significatives. Pour les pools A et B, les plantes
sont en moyenne plus courtes et plus précoces en mode extensif, al'inverse
de la situation observée dans le pool S.

Par rapport aux populations initiales, on constate une nette augmentation
de la hauteur pour les 3 pools sur |I'ensemble du réseau. Toutefois, les
2 populations de sont plus courtes que . Pour la précocité,
toutes les popul ations du pool B montrent un retard al'épiaison par rapport
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~

a . Danslepool S, 5 populations sur les 18 testées sont plus précoces
que . Lafréquence des plantes a augmenté considérablement
dans de nombreuses populations des 3 pools.

Lesgradients de sélection

L es estimations des variances phénotypiques sont données dans le tableau 3

et celles des gradients de sélection dans le tableau 4. Peu de différences entre

et les 2 populations multipliées a Toulouse et au apparai ssent

significatives (hauteur et nombre de grains par épillet pour Toulouse et Le
et poids de 200 grains pour Toulouse).

Les vecteurs de gradient de sélection directionnelle reflétent assez bien

cette par d'assez forts coefficients de sélection associés a ces
évolutions.
Toutefais, pour le , une sélection pour latardiveté a eu lieu bien

que ladifférence avec n'apparaisse pas significative. La précocité et
le nombre de grains par épillet étant négativement corrél és dans

(r =-0,23), la sélection a été antagoniste sur ces deux caractéres. Par consé-
quent, les pressions sélectives associées ont été fortes. La hauteur étant
faiblement corrélée a ces deux caractéres, un faible gradient de sélection
directionnelle a suffit pour parvenir al'état final.

Variances phénotypiques de la Tableau 3. Matrices des variances covariances phénotypiques
Talles Haut. surles populations B extensif,

1.00 0.19 -0.28 -0.23 -0.11 -0.19 -0.09 Toulouse extensif.

0.19 1.00 0.01 0.11 0.41 0.04 0.08 Les données sont exprimées en unités d'écart-type de la

-0.28 0.01 1.00 -0.11 -0.05 -0.14 0.14 population

-0.23 0.1 -0.11 1.00 0.00 -0.05 0.11 Les liaisons significatives sont indiquées en gras

-0.11 0.41 -0.05 0.00 1.00 0.37 0.45 : date en jours # partir du 01/05/91.

. -0.19 0.04 -0.14 -0.05 0.37 1.00 0.03 : Poids de 200 grains, :nombre d'épillets par épi,

Hauteur -0.09 0.08 0.14 0.11 0.45 0.03 1.00 : nombre de grains par épillet, : longueur de I'épi,

.2 nombre de talles par plantes,

Variances phénotypiques de la population du Variances phénotypiques de la population de Toulouse.
Telles Haut. Talles Haut.
0.73 0.08 -0.21 0.15 -0.41 0.15 -0.18 1.02 0.18 0.05 -0.09 -0.28 0.06 0.26
0.08 0.70 0.06 -0.29 -0.10 0.09 0.16 0.18 1.10 -0.28 -0.03 -0.08 0.20 -0.02
-0.21 0.06 1.13 -0.49 0.22 -0.04 0.70 0.05 -0.28 0.65 0.00 0.17 -0.09 0.34
0.15 -0.29 -0.49 0.75 0.03 0.07 -0.11 -0.09 -0.03 0.00 0.66 -0.05 -0.17 -0.08
-0.41 -0.10 0.22 0.03 1.01 0.20 0.43 -0.28 -0.08 0.17 -0.05 143 0.04 0.38
. 0.15 0.09 -0.04 0.07 0.20 0.86 0.01 0.06 0.20 -0.09 -0.17 0.04 0.76 -0.04
Hauteur -0.18 0.16 0.70 -0.11 0.43  0.01 1.05 0.26 -0.02 0.34 -0.08 0.38 -0.04 0.99

A Toulouse, la sélection la plus forte semble avoir porté sur la hauteur,
lalongueur de I'épi, le nombre de grains par épillet et non sur le poids de
200 grains bien que la différence avec soit significativement positive.
La sélection sur la hauteur aurait di entrainer une augmentation de lataille
de I'épi (r=0,45 dans ) si un fort gradient antagoniste ne sy était
oppose pour maintenir des épis assez courts avec un nombre d'épillets
identique a celui de la . Ladiminution du nombre de grains par épillet
est également forte et ne semble pas liée al'évolution d'un autre caractéere
mesuré. La hauteur a également entrainé une diminution du nombre de
talles, bien que ce caractére n'ait pas subi de pression sélective directe. Par
ailleurs, la précocité est restée stable grace a une sélection faible.
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Aucun des termes de la diagonal e des deux matrices de gradients de
sélection stabilisante n'est négatif. Cela signifie que les variances n'ont pas
autant diminué gqu'elles le devaient eu égard aux pressions directionnelles
appliguées. On constate cet excés méme lorsqu'elles semblent avoir diminué
pour certains caractéres (précocité, nombre d'épillets par épi et nombre de
grains par épillet pour le , poids de 200 grains et nombre de grains
par épillet a Toulouse).

L es corrélations du nombre d'épillets avec e nombre de grains par épi IIet
et lalongueur de I'épi sont les plus affectées dans la population du
elles sont plus faible ou plus négatives que dans . A Toulouse, les
relations du nombre d'épillets et de lalongueur de I'épi avec la hauteur ont
également été modifiées.

Discussion

Evolution des populations du réseau

Danslestrois pools, les populations montrent une différenciation nette
vis-a-vis de la précocité, de la hauteur et de del'épi. Cestrois
caractéeres morphol ogiques ont été soumis a des facteurs d'évolution diffé-
rents.

Adaptation au milieu pour la précocité

Dansles pools A et B, I'évolution de la précocité est tresliée ala
localisation géographique des sites de multiplication. Plusieurs explications
peuvent étre avancées, I'une des plus séduisantes étant une adaptation aux
conditions climatiques. Dans le sud, les plantes a cycle court arrivent a
maturité plus té6t en moyenne et remplissent leurs grains en évitant un
échaudage provoqué par un stress hydrique précoce. Leurs grains ont une
viabilité meilleure que celle des plantes tardives et |a population reste précoce
€n moyenne par rapport aux populations initiales. Par contre, au nord, la
période végétative est plus longue et favorise les plantes tardives. Le décalage
moyen de cing jours observé entre les sites de Toulouse et de Vervins pour
le pool A sexplique en partie par ce phénomene d'adaptation au climat.

Pour le pool S, I'évolution de la précocité sexplique essentiellement par
les dates d'interventions humaines pour le marquage des épis.

Compétition pour la hauteur

L'augmentation générale de hauteur dans les trois pools montre que ce
caractere est fortement affecté par les conditions de culture en bulks. Dans
chaque isolement, des plantes de génotypes trés variés sont en compétition
pour des ressources limitées telles que lalumiére ou |'eau. Dans ces condi-
tions les plantes hautes exploitent mieux |les ressources disponibles aux
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Gradient
Le Différentielle  de sélection
de sélection directionnelle. Gradient de sélection stabilisante G
) B Talles Haut.
Précocité 0.22 0.46 0.51 -0.59 0.31 0.93 0.06 0.53 0.11
0.01 -0.26 -0.59 1.06 -0.36 -1.14 -1.81 0.44 0.85
-0.01 0.11 031 -0.36 0.04 -0.06 0.15 0.23 0.58
0.50 0.60 0.93 -1.14 -0.06 0.61 0.87 0.02 -0.18
0.14 0.24 0.06 -1.81 0.15 0.87 1.99 -0.76 -0.82
talles -0.27 -0.23 0.53 0.44 0.23 0.02 -0.76 0.50 0.28
Hauteur 0.45 0.33 0.11 0.85 0.58 -0.18 -0.82 0.28 0.40
Toulouse Gradient de sélection stabilisante G
B Talles Haut.
Précocité -0.07 -0.30 0.96 -0.92 0.84 0.73 0.57 0.29 -0.01
0.09 0.38 -0.92 210 -1.11 -1.09 -3.10 0.96 1.43
0.37 0.02 0.84 -1.11 0.18 0.47 0.97 -0.12 0.03
-0.51 -0.73 0.73  -1.09 0.47 0.58 127 -021 -1.05
0.03 -0.56 0.57 -3.10 0.97 1.27 452 -1.65 -2.25
talles -0.17 -0.09 029 096 -0.12 -0.21 -1.65 0.55 0.71
Hauteur 0.67 0.95 -0.01 1.43 0.03 -1.05 225 0.71
Tableau 4. Différentiels de sélection, ), exprimés en unités d'écart-type phénotypique de
la population pour les populations extensif et Toulouse extensif,

gradients de sélection directionnelle, B, et stabilisante, G, sur ces mémes populations estimés
par la méthode de Lande et Arnold.

dépends des plantes courtes. La sélection naturelle confére alors un avantage
aux plantes hautes qui augmentent en fréquence dans les popul ations.

L es études menées sur I'orge aux USA ne montrent pas une telle évolution
pour la hauteur. Celle-ci augmente également mais aprés une durée de
multiplication assez longue d'une quinzaine de générations et de maniére
beaucoup moins marquée. Notre matériel comportant des génes de nanisme
en assez forte fréquence au départ (C. , comm. pers.), ladifférence
de valeur sélective entre les génotypes nains ou demi-nains et les génotypes
normaux est grande et elle est de plus trés . Par conséquent,
I'évolution peut avoir lieu trés rapidement. Si ces génes avaient été absents
(ou complétement fixés), I'évolution pour la hauteur n'aurait vraisemblable-
ment pas été aussi forte.

Les différences constatées entre les populations peuvent sinterpréter comme
une réponse spécifique aux conditions de compétition dans chaque isolement.
Ainsi pour les pools A et B, les populations intensives sont plus hautes que
les populations extensives. Le mode de culture intensif fournit aux plantes
des conditions favorables d'installation, la densité de peuplement est forte
et les plantes hautes sont trés favorisées par la compétition. En mode
extensif par contre, le peuplement est plus lache, la compétition moins forte
et les plantes courtes sont moins contre-sél ectionnées.

Les différences de hauteur au niveau des sites peuvent indiquer d'autres
variations sur les densités de semis, la pluviométrie et la pédologie.

Sélection indirecte pour

On considére généralement de I'épi comme un caractére neutre.
Aussi son évolution au sein du réseau est difficile ainterpréter. La dérive
peut étre al'origine de certaines évolutions. Ainsi, dansle pool S, ou les
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populations ont généralement gardé des fréquences trés faibles d'individus
barbus, les deux populations de Valence présentent environ 15 % de plantes

. Or ces popul ations ont été réimplantées dans le réseau un an
seulement avant |'expérimentation aprés un arrét de quelques années, et ce
a partir d'un échantillon tres réduit de grains. Pour ces populations, la
dérive a pu jouer un trés grand role.

D'autre part, la sélection inconsciente des épis barbus (rares dans les
isolements) lors du repérage des épis males stériles explique probablement
lalégére augmentation de fréquence dans les autres populations de PS.

L'augmentation générale de dans le pool B par rapport a
et latendance observée chez PA (lafaible taille de I'échantillon de
testé rend les comparaisons peu fiables) ne peut étre justifiée par lasimple
dérive. Si un avantage sélectif direct pour les plantes barbues ne peut étre
exclu, I'hypothése la plus vraisemblable est |a liaison avec un caractére
sélectionné, soit par linkage soit par un déséquilibre entrainé par la sélection
naturelle. n'est pas significativement liée ala précocité ou ala
hauteur dans . Par contre, dans 6 populations est liceala
hauteur ; dans 5 cas les plantes barbues sont plus hautes (jusqu'a 9 cm chez
Vervins PA intensif). Dans 4 populations, elle est liée ala précocité, les
plantes barbues étant plus précoces dans 3 cas. La sélection indirecte de

apu avoir lieu dans ces populations par entrainement visavis

de la hauteur ou de la précocité. D'autres caractéres, en rapport avec le
rendement ou les résistances aux maladies par exemple, peuvent étre envi-
sagés pour expliquer cette sélection indirecte.

Evolution

Tout d'abord, il faut rappeler que la validité des gradients de sélection
dépend étroitement de la qualité de la détermination des valeurs de la
population initiale, surtout en ce qui concerne sa matrice des variances
phénotypiques, toutes les évolutions étant interprétées a partir de cet état
initial de lavariabilité. De plus, plusieurs hypothéses sont requises. Les
caractéres mesurés doivent expliquer latotalité de la fithess ou doivent étre
indépendants d'autres critéres non évalués et impliqués dans la fitness comme
les résistances aux maladies par exemple. Ensuite, il faut supposer que les
descendants observés sont un échantillon représentatif de la sous-population
sélectionnée chez leur parents, c'est-a-dire gu'ils en descendent sans recom-

binaison. Dans notre cas, il semble que résiduelle, qui n'est pas
négligeable au moins pour le (résultats non publiés) ainsi que le
résidu d'hétérozygotes dans la population aient permis une redistribu-

tion de la variabilité chez les descendants. Ceci peut expliquer en partie que
les variances n'aient pas autant diminué que prévu compte tenu de I'évo-
lution observée dans les deux populations étudiées.

Lavariabilité exprimée dans |'expérimentation du n'est pas celle
qui sexprime a Toulouse au sein de bulks, mais elle refléte la projection de
cette variabilité dans d'autres conditions de culture. Par exemple, la dimi-
nution observée du nombre de grains par épillet de |la popul ation de
Toulouse ne veut pas dire que cette derniére a une mauvaise fertilité
lorsgu'elle est cultivée a Toulouse, cela signifie qu'un certain nombre de
genes ont évolué dans cette population sous I'effet de la sélection et que
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cela se traduit au par une diminution de fertilité des épis. Les
gradients de selection doivent donc plutot étre envisagés comme ceux qui
se seraient exerceés au sur des plantes isolées de |a population

pour parvenir al'état des populations étudiées. De ce point de vue, ils
doivent étre considérés comme des matrices de passage d'un état a un autre.

Toutefois, si I'on admet que la population a été correctement estimée
au et que les modifications observées dans cette expérimentation
sont corrélatives aux pressions sélectives effectivement exercées dans les
isolements, la méthode des gradients met en évidence que les forces mises
en oeuvre par la sélection naturelle sont complexes, que les plantes sont
soumises a des sél ections antagoni stes pour plusieurs caractéres et que
quelques différences significatives sexpliquent essentiellement par entraine-
ment. De plus, ces forces différent en intensité et en direction selon les sites.
L es caractéres sélectionnés semblent principalement liés a deux grandes
fonctions, a savoir |'aptitude a la compétition par la sélection directe des
plantes hautes et e maintien des caractéristiques de productivité de I'épi qui
se manifeste par des stratégies différentes selon les sites. Au , elle
passe par une augmentation du nombre de grains par épillet, due en partie
alatardiveté moyenne des plantes. A Toulouse, malgré I'augmentation
marquée de lataille des plantes, une sélection antagoniste a maintenu des
épis courts, avec un nombre d'épillets assez grand.

Cette sélection a entrainé une modification de la structuration de la
variabilité au sein des populations. Les relations entre les caractéres changent,
certaines variances sépuisent. |l est donc probable que la différenciation du
réseau connaisse plusieurs phases en fonction de cette évolution. Les gra-
dients de sélection peuvent évoluer et lafitness d'un individu peut changer
de forme au fur et a mesure des générations. La hauteur des plantes, qui
en est une composante essentielle dans les premiéres années, verra son role
samoindrir lorsque les génes de nanisme deviendront rares dans les popu-
lations. D'autres caractéres prendront alors une importance plus grande.

Conclusions

Cette expérimentation confirme les premiers résultats obtenus sur ce
programme de gestion dynamique de la variabilité. Elle met en évidence
gu'une certaine variabilité est apparue entre les populations et elle montre
la diversité des facteurs évolutifs mis en jeu. Tout d'abord, une adaptation
aux conditions climatiques locales a joué un réle dans I'évolution de la
précocité. Ensuite, la compétition entre génotypes, variable selon les condi-
tions de culture locales, afavorisé I'augmentation de lataille, catalysée par
la présence des génes de nanisme. Enfin, dans le cas de , ladérive
génétique a abouti a différencier les populations de Valence. L'ensemble de
ces facteurs évolutifs interagissent pour déterminer |'orientation prise par
une population dans un environnement donné.

D'autre part, la sélection agit de maniére complexe sur de nombreux
caractéres et remodéle la structuration de la variabilité. La gamme de milieux
étant large sur I'ensemble du réseau, les gradients de sélection varient ainsi
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d'un site al'autre et ils ont permis de maintenir globalement sur le réseau
une part de lavariabilité qui aurait été perdue si les populations initiales
avaient été maintenues dans un site unique.

Des résultats comparables ont été trouvés sur |es popul ations composites
d'orge aux Etats-Unis. Des combinai sons sur plusieurs loci
sont spécifiques de certains environnements et se retrouvent
majoritaires aprés quel ques années de multiplication quelles que soient les
perturbations apportées au systéme ( et Edwards, 1986). Il semble
donc possible d'utiliser la variabilité des milieux pour gérer une part de la
variabilité génétique en adaptant des individus a des environnements diffé-
rents, comme cela a été proposé au départ de ce programme.

Une méthode de gestion dynamique de la variabilité est envisageable sur
ces bases a condition de pouvoir maitriser évolutions défavorables
comme |'augmentation de lataille des plantes et |a disparition des génes de
nanisme. En conditions de faible compétition, |es plantes courtes peuvent
exprimer un potentiel de production de grains égal voire supérieur a celui
des plantes hautes et un équilibre avec des individus de grande taille est
possible.

D'autres aménagements sont a réaliser avant qu'un schéma de ce type
soit opérationnel. |1 sera nécessaire de déterminer les flux de génes a effectuer
entre les populations pour permettre aux populations de continuer a sadap-
ter. Ces flux sont indispensables pour restituer a une population les génes
qui seraient favorables dans ses conditions de milieu et qu'elle aurait perdus
lors de phases de sélection antérieures par dérive. Ces génes peuvent étre
présents, au moins , dans d'autres populations ou ils sont
neutres ou dans lesquellesils ont été entrainés par sélection. Une migration
faible au sein du réseau peut permettre de les transférer dans un siteou ils
seront maintenus. Par contre, si cette migration est trop forte, elle risque
de déstabiliser |es génotypes déja adaptés local ement.

A l'avenir, il seraintéressant de cumuler les avantages de la conservation
en banque de génes et ceux de la gestion dynamique en milieu naturel dans
une politique intégrée des ressources génétiques (Allard 1970, 1984).
Lesintéréts de cette gestion intégrée sont multiples. La diminution de la
charge de conservation au niveau des banques de genes permet une meilleure
qualité de I'évaluation et du maintien de la core collection. L e placement
des génotypes surnuméraires de la collection de réserve dans un réseau de
multiplication permet un maintien a peu prés certain de leurs génes a
moindre frais, méme s une part de l'information est perdue.
Enfin, il est possible de réaliser une préadaptation de matériel exotique a
des conditions de culture particulieres. Un réseau de nature internationale
permettrait la prise en compte d'un trés grand nombre de milieux différents
et assurerait le maintien d'un grand nombre de genes, neutres ou non.
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Structuration de la variabilité génétique
du pin maritime dans|'ensemble de son aire naturelle.
Hypotheses

Nasser , Philippe , Rémy PETIT *

Résumié: L'aire naturelle du pin maritime est limitée & la partie occi-
dentale du Bassin méditerranéen. Elle concerne la France continentale
(essentiellement I'Aquitaine et les départements du Sud-Est), la Corse,
I'Espagne, le Portugal, I'ltalie continentale (Ligurie et Toscane) et insulaire
(Sardaigne, Tle de ), le Maroc et laTunisie.

La structuration & grande échelle de la variabilité génétique est due
conjointement a la sélection naturelle, aux effets de dérive génétique liés
notamment aux glaciations du Quaternaire ainsi qu'al'action plus récente
de I'homme. L e recoupement des données génétiques avec des éléments
palynologiques, et historiques a permis
de construire un scénario de différenciation de I' espece sur 3 millions
d'années. Des caractéres typiquement influencés par la sélection naturelle
(liessalaforme et ala croissance) donnent une structuration globale de
la variabilité voisine de celle obtenue & partir de génes a priori plus

neutres (terpenes, , protéines totales).
Mots-clés: pin maritime, , Sélection, géenes neutres, palynologie,
, terpénes, , protéines totales.

Abstract : Natural area of maritime Pine isrestricted to the occidental
part of Mediterranean basin. Concerned countries and regions are conti-
nental France (mainly Aquitaine and departments), Cor-
sica, Spain, Portugal, continental Italy (Liguria and Tuscany), Italian
islands (Sardiniaand ), Morocco and Tunisia.

Range-wide structuration of genetic variability is explained both by
natural selection, genetic drift, caused to a great extent by quaternary
glaciations, and more recent human influence. Combination of genetic
data with informations from s
and history allowed to build-up a scenario of of the species
since 3 millions years.

Traits typically influenced by natural selection (in relation with shape
and growth) display an average structuration of variability close to the
structuration obtained from a priori more neutral genes ( ,

, total proteins).

Key words : maritime pine, , selection, neutral genes, .
, , , total proteins.

* Laboratoire de Génétique et des arbres forestiers de Bordeaux-Cestas
(INRA), BP 45 s 33610 Cestas, France.
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Introduction

Chez les especes résineuses, le profil terpénique permet, a condition de
respecter des régles strictes d'échantillonnage, d'obtenir une caractérisation
des individus et des populations parfaitement indépendante de I'age des
arbres ou de la station (Bernard-Dagan et al., 1971, et
1988). L'analyse du profil terpénique est d' ailleurs Iargement utilisée pour
caractériser la variabilité géographique et la structure génétique des popu-
lations chez de trés nombreuses espéces forestiéres appartenant a des genres

variés, le genre étant néanmoins le mieux représenté : le pin
et , 1976), le pin (Forrest, 1979), le pin maritime
et al., 1979; et , 1988), le pin sylvestre (Forrest,
1979, 1980 ; et al., 1985; et Nilsson, 1986), le pin d'Alep
(Schiller et Grunwald, 1987 ; et al., 1989), le pin noir (Gerber,
1989, Costa, 1992), les cypreés ( et al., 1989, Schiller, 1990), les sapins
(Moreau, 1989 ; , 1990 ; , 1990), le Douglas (Von Rudloff, 1973)

pour ne citer que les principal es especes étudiées. La puissance des terpénes
pour décrire la variabilité géographique a pu étre mise a profit pour élaborer
des tests > sur pin maritime ( et , 1988) et sur pin
noir (Costa, 1992). Cette technique a aussi été étendue al'identification de
clones chez le Douglas (Bastien et , 1990). Muller-Starck et al.
(1991), et al. (1991) ont réalisé une synthése sur I'apport des
diverses classes de genes marqueurs a la connaissance de la variabilité
génétique des espéces forestiéres européennes. Ces auteurs font ressortir la
bonne adéquation des génes contrdlant |a synthése des métabolites secon-
daires, terpénes et , pour |'étude de la variabilité géographique
agrande echelle, les étant mieux adaptés pour les recherches
portant sur la structure des populations. L'interprétation du déterminisme
génétique des profils terpéniques doit toutefois étre prudente a cause des
auto-corrélations entre données exprimées en pourcentage ( et
, 1988).

Si, enrégle générale, I'expression du génotype pour le profil terpénique
est indépendante des effets du milieu, il en va autrement dans certains cas
extrémes. Aing, il a été montré chez le pin maritime qu'un froid intense

pouvait entrainer une synthése massive d'un , le ,
chez des arbres de provenances portugaises ou galicienne ( etal.,
1989h). Ce n'est normalement synthétisé qu'en faible quantité

chez le pin maritime (moins do 2 % des terpénes totaux). Par ailleurs, des
blessures au niveau du tronc ou des branches (attagues d'insectes notam-

ment), peuvent entrainer une variation significative de la composition ter-

pénique de du cortex ( et al., 19894). Toutefais, il est
facile de saffranchir, lors d'un échantillonnage, de ces sources de biais par

le choix des rameaux (les effets des blessures sont trés localisés) ou en

écartant tous les arbres présentant un stress quel conque.

L e caractére de quasi-neutralité des genes contrélant |a biosynthése des
composeés terpéniques est loin de faire I'unanimité aupres des chercheurs et
I'on évoque souvent un lien entre profil terpénique et sensibilité aux attaques
d'insectes (Li et Adams, 1989). Cependant, |a méme présomption de non
neutralité peut s'appliquer aux , particuliérement aux peroxydases
qui interviennent dans lalignification ou aux déshydrogénases qui peuvent
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influer sur larésistance al'anoxie . De plus, comme le remarquent
Bush et (1991), des genes neutres peuvent subir des effets de sélection
indirecte, par le jeu de déséquilibre de linkage avec des génes non neutres
et ceci est vrai pour ceux controlant les comime pour ceux qui
relévent d'autres classes de marqueurs. Les protéines totales et, particuliée-
rement, celles qui se traduisent en électrophorése bidimensionnelle par des
spots a effet quantitatif ( et , 1989), peuvent également
étre suspectées du point de vue de leur qualité de marqueurs neutres. En
fait, le pouvoair discriminant des diverses classes de marqueurs au niveau de
I'ensemble de I'aire naturelle d'une espéce peut étre di au moins autant a
leur caractére « » qu'aleur plus ou moins grande sensibilité ala
sélection naturelle ( et , 1991). Les marqueurs les plus
, dans le temps et dans I'espace, sont ceux qui subissent les plus
faibles taux de mutations (conduisant a des fonctionnalités nou-
velles). On congoit que des métabolites secondaires, issus de chaines de
biosynthése complexes et ramifiées, avec des effets d'épistasie multiples,

soient des marqueurs trés . Par ailleurs, il est peu vraisemblable
qu'ils puissent alafois étre trés sensibles a la sélection naturelle et présenter
un polymorphisme élevé, sauf en présence de flux géniques

importants entre populations. A fortiori, une grande sensibilité ala sélection
naturelle est peu compatible avec des fréquences

en accord avec I'équilibre . Or, le pin maritime seréveéle,
sur la base des géenes contrélant la synthése des terpénes, largement

sur I'ensemble de son aire naturelle ( et , 1988).

En effet ces auteurs ont estimé a seulement 12 le nombre d'écartsréels a
I'équilibre sur 348 combinaisons testées (au
risque global de 5 Se fondant sur une large revue bibliographique,
Hanover (1991) conclut a une relative neutralité des marqueurs terpéniques
chez les arbres forestiers.

Des conclusions d'ordre phylogénétique postulent bien évidemment la
quasi-neutralité des marqueurs utilisés pour décrire la variabilité géogra-
phique. Si cette condition n'est pas réalisée, les ressemblances constatées
entre populations peuvent traduire non pas une communauté d'origine mais
de simples effets de convergence liés a des pressions de sélection semblables.

En I'absence de preuve directe et indiscutable de la neutralité des génes
utilisés pour rendre compte de la structuration de la variabilité d'une espéce,
une technique empirique pour valider des conclusions d'ordre phylogénétique
est lasuivante : comparer les similarités entre populations en utilisant des
classes de marqueurs trés différentes. Les résultats convergents pourront
alors raisonnablement étre interprétés en termes neutralistes. Ce type d'in-
terprétation serait erroné si les différentes classes de marqueurs réagissai ent
de facon similaire ala sélection naturelle. Il en serait de méme si les
fréquences entre classes étaient corrélées par le jeu de forts
déséquilibres de linkage. Ces deux possibilités d'erreur sont trés improbables
si le nombre de locus en ségrégation est €l evé pour chaque classe de
(rjnarqueurs ou si les caractéres exprimés sont physiologiquement indépen-

ants.

Nous avons donc cherché a valider selon cette méthode I'interprétation
neutraliste de la variabilité géographique du pin maritime pour les profils
terpéniques, pour lesquels un bon échantillonnage de I'ensemble de I'aire
naturelle a été réalisé.
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Scénario dela différenciation fondé sur la structure de
la variabilité géographique selon des mar queur ster péniques

Le pin maritime est une espéece dont |'aire naturelle est confinée sur la
partie occidentale du Bassin méditerranéen. Sur le continent européen, cette
aire est répartie dans 4 pays : la France (Aquitaine, Var, Alpes maritimes et
Corse), I'ltalie (Ligurie, Toscane, nord de la Sardaigne et Tle de
I'Espagne (Vieille Castille, Galice et Monts Cantabriques a I'Ouest, pied des
Monts Ibériques, Sierrade Teruel, provinces de la Manche, de Murcie et
Andalousie aI'Est), et enfin, le Portugal (surtout au nord de lavallée du
Tage, mais également al'extréme Sud, dans la Serra de ). Au
Maghreb, |'espéce se rencontre al'état naturel dans 3 pays : le Maroc (Rif
occidental, Rif oriental, Moyen Atlas et limite du Haut Atlas), I'Algérie
(région de Bone Oran) et laTunisie (forét d'Ain , au sud de
Tabarka).

est possible de tenter d'élaborer un scénario de ladifférenciation du
pin maritime sur 3 millions d'années, c'est a dire depuis lafin du Pliocéne.
Les plus anciens fossiles connus de I'espéce (Teixeira, 1945) datent en effet
de cette époque. Dans ce scénario, les effets anciens dus a l'action de
I'nomme ne doivent pas étre oubliés. Ce type d'action, di a la domestication
ou ad'autres causes, a pu étre démontré sur beaucoup d'espéces

, par exemple ( ,1991),
(Schiller et Grunwald, 1987) ou (Schiller,
1990).
réalisé et traitement
Cette partie du travail a été réalisée par et (1988). La

description de la variabilité géographique de |'espéce a été établie par les
fréquences conjointes de 6 alleles contrélant |a biosynthese de 4

et2 . Les échantillons, prélevés sur 105 peuplement de l'en-
semble de I'aire naturelle, ont été initialement répartis en 36 zones géogra-
phiques élémentaires (Fig. 1). Dans chague peuplement, 30 arbres au moins
ont été échantillonnés. L es chromatographies en phase gazeuse permettant
de doser les terpenes ont porté sur du cortex de jeunes rameaux
d'arbres de plus de 10 ans (prélévements in situ ou en plantations compa-
ratives). A partir des données élémentaires (les 6 fréquences géniques par
peuplement) a été réalisée une analyse discriminante suivie d'une représen-
tation en des similarités issues des distances de
(algorithme d'agglomération alien moyen : et , 1973). Pour
cette analyse, le nombre de populations a été ramené a 18 par regroupement
des zones géographiques él émentaires voisines et génétiguement homogénes
(Tableau 1). Chague zone est ainsi représentée par 6 peuplements en moyenne.
Lafréguence de I'alléle de richesse en chague terpéne a été cal cul ée pour
chacune des 36 zones géographiques élémentaires. L es gradients de fréquence
constatés au niveau de certaines portions de |'aire naturelle ont été interprétés
en terme de flux génique (migrations plus ou moins récentes).
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Fig. 1. — Positions des 36 zones géographiques élémentaires correspondant aux 105 peuplements
dans|'aire du pin maritime.

Prise en compte des informations , palynologiques,
et historiques

Une revue bibliographique exhaustive a été entreprise pour dater les traces
fossiles du pin maritime sur I'ensemble de son aire naturelle (pollen et bois
fossiles). Laliste compléte des références est donnée par et
(1988). L es dates obtenues ont été situées par rapport aux grands événements
géologiques (par exemple, formation du détroit de Gibraltar au début du
Quaternaire) ou climatiques (notamment les périodes glaciaires les plus
récentes). Les dates sont reportées sur lafigure 3 qui résume le scénario de
différenciation du pin maritime depuis 3 millions d'années. Quelques exemples
des résultats obtenus sont commentés ci-dessous.

Résultats commentés

Lafigure 2 (b) donnele des similarités dont le principe
deréalisation a été décrit précédemment. Ce correspond aux
18 zones géographiques énumérées dans le tableau 1. On constate une
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Tableau 1 : Liste des 18 zones géographiques obtenues aprés regroupement
des 36 zones géographiques élementarres (Rif oriental marocain et Algérie
forment une zone homogeéne).

: Aquitaine
dune Médoc
Sud-Est (Var et Alpes-maritimes)
Corse

Italie : Italie continentale (Ligurie et Toscane)
Sardaigne
llede

Espagne : Vieille-Cadtille

Galice

Monts Cantabriques

Est (Sierrade Teruel, Manche, Murcie, Andalousie)
Extréme Sud (Sierra de Ronda)

Portugal : Nord-Est ( )
Type Leiria (reste du pays)

Maroc : Punta Cirés (1)

Rif occidental (2)

Rif oriental, Moyen et Haut Atlas (3)

Algérie : Bone — Oran (homogéne avec le 3e groupe marocain)
Tunisie: Tabarka (Forét d'Ain )

structuration trés nette de la variabilité géographique de |'espéce en trois
groupes :
—Un groupe atlantique », constitué par les peuplements d'Aquitaine et
de I'ouest de la Péninsule | bérique,
—Un groupe «maghrébin », constitué des peuplements du Maroc, d'Al-
gérie et de Tunisie, mais aussi de ceux de la Sierrade Ronda, a l'extréme
sud de I'Espagne et de I'lle de :
—Un groupe », enfin, intermédiaire entre les deux
précédents. qui comprend |les peuplements du sud-est de la France, Corse
comprise, de I'est de I'Espagne, de I'ltalie continentale et de la Sardaigne.
La pointe nord du Maroc, Punta Cirés, se rattache a ce groupe.

L es contours des portions de I'aire naturelle correspondant & ces trois
groupes sont indiqués sur lafigure 2 (a).

Lafigure 3 donne l'interprétation évolutive de |'ensemble des informations
disponibles, de nature génétique, , palynologique,
et historique. L es informations génétiques comprennent bien entendu
les gradients de fréguences géniques, indices de flux géniques, et lamatrice
de distances entre populations qui ne peut ére donnéeici faute de place.

De facon trés schématique, trois grandes phases peuvent étre distinguées.
Une phase initiale sétendant depuis I'origine de I'espéece jusqu'au maximum
de glaciations du Quaternaire, a— 35 000 ans ( ou Wurm I11).
Au cours de cette phase, le pin maritime aurait colonisé le Maghreb avant
laformation du détroit de Gibraltar et migré versle nord de la Péninsule
Ibérigue selon deux branches » principales (Ouest et Est). A cette épogue,
la Péninsule Italienne et I'Aquitaine auraient été colonisées. Toutefois, les



Nasser et al., 1992 357

35°N

Castille
Groupe Galice
Atlantique Aune

Aquitaine
Cant.

Espagne S.E.
France S.E.

- Sardaigne
Italiég%ent.

_ Punta Cires
| Rif . _—

1.0 0.9 0.8 0.7 0.6 0.5 0.4 0.3

Fig. 2. (@) des zones correspondant aux groupes géographiques du pin

maritime. (b) Structuration de la variabilité géographique par les fréquences conjointes de
6 alléles de richesse en terpénes.

documents fossiles concernant cette période n'existent qu'en Dordogne
(— 17 000 ans, ce qui correspond au Magdalénien). Aprés une période ou
I'espéce, trés , he subsiste que dans des zones refuges (Espagne,
Italie du Sud...), I'espéce le territoire perdu dans la partie euro-
péenne de son aire, a partir du Boréal — 9 000 a— 8 000 ans). De cette
épogue date I'arrivée massive du pin maritime sur le littoral aquitain comme
I'attestent des relevés palynologiques réalisés dans les tourbieres du Médoc
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Fig. 3. — Scénario de la différenciation génétique déduit de la structuration de la variabilité
géographique du profil terpénique et d'informations externes.
Légende: .... migrations al'époque historique, d'origine humaine.
---- migrations naturelles postérieures a Wirm I11
migrations naturelles depuis la fin du Pliocéne jusqu'a Wiurm 111
{— 35000 ans)
* de vestiges fossiles ( ou )
B+, C+, M+, L.+, LO+, LO—, Cat+ : alléles dont la fréguence augmente dans le sens de
migration des populations.

, 1964). Enfin la troisiéme phase de migration, beaucoup plus
récente, est due al'intervention humaine. Un exemple particuliérement net
est I'extension du pin maritime du Rif au Moyen Atlas qui correspond
précisément ala conquéte arabe ( siecle) et alaréduction de
I'importance du cédre. Ces évolutions des deux especes ont été établies et
datées a partir de leurs diagrammes polliniques (Reille, 1976). Un autre
exemple est celui du Portugal ou les données génétiques recoupent exacte-
ment |les renseignements d'ordre historique et sylvicole : maintien de larace
locale dans le Nord-Est du pays ( ), région ou la régénération
naturelle des peuplements de pin maritime est laregle. Par ailleurs, diffusion
danstous lereste du pays du « type Leiria », vraisemblablement issu d'une
ancienne de larace locale et de peuplements d'origine aquitaine
issus de graine importée (Scott, 1962). On sait en effet, que la grande
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pineraie de Leirig, située au Nord de Lisbonne a, depuislafin du

jusgu'a nos jours, fourni la graine utilisée pour les reboisements
artificiels. Pour le profil terpénique, le typelLeiria est bien intermédiaire
entrele type » et le typeaquitain ».

Comparaison de la structuration de la variabilité géographique
du pin maritime pour le profil ter pénique avec celle observée
pour troisautres catégories de marqueurs

Dans cette partie du travail ont été utilisés les résultats des auteurs
suivants : Guyon (1980) traitant de caractéres physiologiques, de croissance
et de forme mesurés en plantation comparative, Petit (1988), interprétant
des données et (1989) utilisant des électrophoréses
bidimensionnelles de protéines totales. L'échantillonnage de zones géogra-
phiques est beaucoup moins complet que dans le cas de |'éude de la
variabilité géographique fondée sur le profil terpénique.

réalisé avec les nouveaux marqueurs

L e nombre de peuplements représentés est de 12 (cas des marqueurs
quantitatifs, de croissance et de forme) ou 7 (cas des ou des
protéines totales). Le tableau 2 donne, pour chagque catégorie de marqueurs,
selon la méme terminologie que dans le tableau 1, les zones géographiques
représentées, ainsi que le nombre de peuplements représentant chaque zone.

Tableau 2 : Zones géographiques représentées dans |les études portant sur les nouveaux
marqueurs (physiologiques, de croissance et de forme : marqueurs
: marqueurs . et protéinestotales : marqueurs pt).

Marqueurs Marqueurs Marqueurs pt

France:
Aquitaine 2 ! |
Sud-Est (Var) 0 0
Corse 1 |

Italie:
Ligurie-Toscane
Sardaigne

wW —

1 1
1 1

o

Galice

Est et Sud-Est
Portugal :

Type Leiria 1 1 1
Maroc:

Rif Occidental

Moyen-Atlas
Tunisie:

Tabarka 1 0 0

N —
— O
— O

— O
— O

Nb total peuplements 16 7 7
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Caracteres étudiés et traitements

En ce qui concerne le premier groupe de marqueurs, les caractéres
quantitatifs (mesures en plantation comparative), on a retenu les 6 données
suivantes observées a l'age de 9 ans depuis la graine : la hauteur totale, le
degré de sur les 6 derniéres années (rapport de la longueur
cumul ée des pousses secondaires a celle des pousses totales), I'écart angulaire
alaverticalité basale, le degré de dominance apicale sur 6 ans (rapport de
lalongueur cumul ée des pousses principales a celles d'un verticille latéral
de 6 ans), I'angle d'insertion de la plus grosse branche et, enfin, le taux de
décroissance en circonférence du tronc. Le nombre d'arbres mesurés par
peuplement est assez constant (entre 37 et 40).

Pour les , les fréquences ont été déterminées pour
10 loci polymorphes. Un total de 220 graines par population ont été analy-
sées. L es estimations de fréguences ont porté sur I'ensemble des
pools male et femelle pour 2 peuplements : (Ligurie)
et Monte (Sardaigne). Les données ont été obtenues par analyse
conjointe de I'endosperme haploide et de I'embryon diploide. Pour les
5 autres peuplements, seul le pool femelle a été pris en compte

(analyses d'endospermes seulement).

Pour ce qui est des protéines totales, seules des analyses d'endospermes
ont été effectuées (électrophoreses bidimensionnelles). Parmi les spots iden-
tifiés, les 320 les plus polymorphes ont été retenus. |ls correspondaient a
des génes de structure (spots a variation qualitative) ou de régulation (spots
avariation quantitative). Compte tenu de lalongueur et, surtout, du temps
de dépouillement des électrophoréses, chaque peuplement a été représenté
par 6 graines seulement.

Les traitements retenus pour la comparaison des populations
ont été les suivants:

() Pour les caractéres quantitatifs, observés en plantation comparative,
une analyse discriminante portant sur les effets population gjustés a l'effet
bloc.

(b) Pour les caractéres qualitatifs ( et protéines totales), une
analyse des correspondances permettant de générer des variables
(coordonnées de chaque analyse sur les axes expliquant 95 %
au moins de l'inertie totale). Cette premiére analyse a été suivie d'une
analyse discriminante portant sur ces coordonnées.

Résultats

L es résultats obtenus ne sont rigoureusement comparables qu'en ce qui
concerne les marqueurs protéiques, les peuplements étudiés étant, dans ce
cas, exactement les mémes. Par contre, |'échantillonnage réalisé pour les
marqueurs terpéniques et pour les caractéres observés en plantation compa-
rative n'est pas le méme : |les peuplements ne se correspondent pas exacte-
ment. Chaque zone géographique est par ailleurs beaucoup mieux représentée
pour la premiére catégorie de marqueurs. Ces remarques sont encore plus
vraies si I'on compare |'échantillonnage réalisé pour les marqueurs protéiques
d'une part et les marqueurs terpéniques d'autre part. Par ailleurs, si les
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données de base sont des fréquences (cas des terpénes) ou des
grandeurs étroitement liées a ces fréquences (cas des marqueurs protéiques),

les caractéres quantitatifs mesurés en plantation comparative sont en rapport

avec les fréquences aux différents locus qui contrélent leur
expression.

Compte tenu de ces réserves, une comparaison ne peut étre réalisée entre
les structurations obtenues par les différents marqueurs que pour les grandes
tendances. Cette précaution simpose encore plus si I'on considére que, pour
les marqueurs protéiques, chaque zone géographique est représentée par
seulement un peuplement et, dans le cas des protéines totales, par 6 graines.

L'analyse des correspondances et |'analyse discriminante tiennent compte
des associations (cas des marqueurs a contréle
ou des associations (cas des caractéres quantitatifs), paramétres
distincts mais étroitement corrélés.

Structuration par les caractéres quantitatifs

Lafigure 4 donne la position des 16 de peuplements pour les
2 premiers axes de I'analyse discriminante portant sur les 6 caractéres quan-
titatifs. Ces 2 axescumulent 90,2  de la discrimination.

La matrice des corrélations entre les variables canoniques et les effets
peuplement montre que le premier axe est surtout déterminé par la vigueur
(hauteur : r = — 0,97 et ladominance apicale: r = — 0,78), I'angle d'inser-
tion des branches (r = 0,78) et le taux de décroissance en circonférence
(r =0,66). Le deuxiéme axe correspond surtout aux différences pour |'écart
alaverticalité basale (r = — 0,97). Aux valeurs d'abscisse les plus faibles
correspondent donc en moyenne les défauts de rectitude les plus importants.

On remargue que le premier axe sépare nettement les trois groupes :
atlantique, et maghrébin, les 3 peuplements de Corse
restant étroitement associés. Sur |I'axe 2, le peuplement tunisien (Tabarka)
se sépare nettement des 3 peuplements marocains et se rapproche de celui
du Var. Ce phénomene peut sexpliquer par les conditions pluviométriques
trés semblables régnant en forét et dans le massif des
Maures d'ou est originaire le peuplement varois (plus de 1 m de précipita-
tions annuelles) et trés différentes de celles du Rif et du Moyen Atlas,
nettement plus arides. En effet, chez le pin maritime, la rectitude du fOt est
directement liée aux importances relatives des biomasses des parties aériennes
et . On congoit qu'un accroissement de la proportion de la biomasse

soit un facteur important de I'adaptation pour larésistance ala
sécheresse.

Structuration par les

Les positions des 7 sur les 2 premiers axes de |'analyse discri-
minante portant sur les données sont données par lafigure
5. Ces deux axes totalisent prés de 80 % de |la discrimination.

On remargue la trés bonne séparation sur I'axe 1 du peuplement du
Moyen-Atlas ( ). Par ailleurs, les deux peuplements du groupe atlan-
tique (Portugal Leiria et Aquitaine) sont trés proches sur les 2 axes. Enfin,
le peuplement d'Espagne de I'Est (Cuenca) est plus voisin du peuplement
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Fig. 4. Positions des des 16 peuplements étudiés pour 6 caractéres quantitatifs
( et forme) sur les deux premiers axes d'une analyse discriminante.

aquitain que du peuplement portugais. Cette plus grande proximité se

retrouve sur les distances de correspondant aux 6 dimensions
de I'analyse discriminante. Toutefois, globalement, |a séparation entre les
3 groupes : atlantique, et maghrébin, est conservée, bien

qu'elle soit moins nette qu'avec |es marqueurs terpéniques ou les caractéres
de croissance et de forme. Autre résultat confirmeé par |'examen des distances
de , le peuplement de Corse ( ) est intermédiaire, sur
I'axe 2, entre Cuenca et le peuplement ligure ( ). Cette situation est
également rencontrée dans le cas des terpenes. Elle constitue un argument
pour attribuer I'origine du pin maritime de Corse, dont les premiéres traces
palynologiques remontent a — 2 000 ans (Reille, 1975) a une double intro-
duction artificielle depuis I'Espagne de I'Est et la Ligurie. Compte tenu des
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Fig. 5. Positions des des 7 peuplements étudiés pour le profil
(10 locus polymorphes) sur les deux premiers axes d'une analyse discriminante.

imprécisions de datation du pollen fossile, ces introductions pourraient étre

dues al'Empire de Carthage, au llle siecle avant . et ala République
de Génes, au siecle de notre ére.

Structuration par les protéines totales

Lafigure 6 donne sur les 2 premiers axes de |'analyse discriminante
(98,4 % de ladiscrimination), les positions des correspondant
aux mémes 7 peuplements pour les protéines totales. On retrouve le décen-
trement du peuplement du Moyen Atlas par rapport aux 6 autres popula-
tions.

Par ailleurs, contrairement a ce que I'on obtient avec les ,le
peuplement portugais (Leiria) est plus proche de I'Espagne de I'Est (Cuenca)
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* Corse
* Sardaigne
5 e Est e
* Portugal (Leiria)
« Ligurie
e Aquitaine

Fig. 6. Positions des des 7 peuplements étudiés pour les protéines totales (320 spots)
sur les 2 premiers axes d'une discriminante.
que du peuplement aquitain. Le reste du groupe (Ligurie,

Sardaigne et Corse) demeure bien individualisé. On retrouve enfin le carac-
tére intermédiaire de la Corse par rapport al'Espagne de I'Est et ala
Ligurie, que sur le 2e axe, qui ne représente que 4,6 % de la discrimination.

Discussion et conclusion

La structuration de la variabilité géographique du pin maritime apparait
donc relativement stable sur I'ensemble de l'aire naturelle de I'espéce si 1'on
utilise différentes catégories de marqueurs génétiques. En particulier, on
retrouve pour I'ensemble des marqueurs utilisés le profond clivage entre les
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populations européennes et maghrébines di a I'ancienneté de la séparation

de ces deux groupes par la formation du détroit de Gibraltar. Ces résultats
restent valables si |'on prend en compte des caractéeres de croissance et de
forme qui offrent certainement plus prise ala sélection naturelle que les
trois autres catégories de marqueurs.

Cette stabilité générale n'exclut toutefois pas des différences de détail,
d'amplitude limitée, portant sur les différences entre certaines zones géogra-
phiques. Toutefois, comme cela a été noté dans |e deuxiéme chapitre, les
limites de I'échantillonnage réalisé n'autorisent pas une comparaison détaillée
de la description de |a variabilité géographique obtenue a partir des 4 classes
de marqueurs.

On avu apparaitre un effet assez clair de la sélection naturelle pour un
caractere lié alarésistance ala sécheresse (écart alaverticalité basale) qui
sépare nettement les pins marocains des pins tunisiens. Une telle différence
entre les deux groupes se retrouve d'ailleurs sur des caractéres physiologiques
qui correspondent trés directement a |'adaptation a un déficit hydrique, par
exemple larégulation de latranspiration (Guyon, 1980).

Cependant, tout se passe comme si chaque fois que la comparaison entre
zones geographiques repose sur plusieurs marqueurs différents de la méme
catégorie (4 au minimum, dans le cas des caractéres quantitatifs), les effets
de la sélection naturelle sont relativement tamponnés. Ce résultat parait
assez intuitif si I'on admet que les différents caractéres doivent évoluer dans
laméme direction sous I'effet des facteurs sélectifs. On congoit que cela
puisse étre encore plus vrai si I'on raisonne sur une évolution qui sest faite
sur des centaines de milliers d'années. Dans un laps de temps aussi impor-
tant, les conditions environnementales, climatiques notamment, ont certai-
nement beaucoup varié, changeant périodiquement les valeurs sélectives des
génotypes.

Cette derniere considération donne la limite des conclusions que nous
pouvonstirer de ce travail. La structuration a grande échelle de lavariabilité
géographique du pin maritime parait bien pouvoir étre interprétée de fagon
neutraliste. Des conclusions phylogénétiques peuvent en conséquence en étre
tirées.

Par contre, a une échelle de temps plus courte et sur une portion de l'aire
naturelle plus limitée, il n'est pas du tout sir que I'on puisse tirer les mémes
conclusions. Il serait a cetitre intéressant de faire un échantillonnage plus
dense que celui qui a été réalisé en analysant si possible exactement les
mémes populations, et si possible les mémes individus avec les diverses
catégories de marqueurs. L'utilisation des ou des serait tout
indiquée pour ces nouvelles recherches.

Il serait intéressant d'étudier spécifiquement |a variabilité des séquences
d'ADN d'origines nucléaire, ou .

Chez une Pinacée comme le pin maritime, on isolerait ainsi les marqueurs
subissant dans le premier cas des flux géniques «équilibrés », d'origine
maternelle et paternelle. Dans le deuxiéme cas, la structuration dépendrait
principalement des flux géniques d'origine maternelle (migration sous forme
de graines). Pour le troisiéme type de marqueurs, on mettrait en évidence
une structuration géographique influencée surtout par la migration du pollen.
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et changements globaux

Bernard SAUGIER *

Résumé : L'article ci-dessous présent guel ques aspects de la

al'échelle globale, de lafacon dont elle est réduite par les activités
humaines. On ainventorié 1,4 million d'espéces vivantes maisil en existe
peut-étre 20 fois plus. La augmente dans les milieux favorables
et aussi avec lavariété des milieux occupés. Elle saccroit aussi avec le
temps de colonisation et la surface du biome occupé. La coupe des foréts
tropicales et les changements climatiques risquent d'entrainer une forte
baisse dela . Son maintien est important pour des raisons
éthiques, et peut-&tre aussi pour assurer une certaine stabilité dansle
fonctionnement des écosystemes. L'intensification de I'agriculture et de la
sylviculture est un moyen de nourrir une population croissante sans
accroitre la surface des terres cultivées.

Mots-clés : richesse specifique, extinction d'especes, déforestation, chan-
gement climatique, fonctionnement de I'écosysteme.

Abstract : The present paper reviews some aspects of ata
global scale and on the mechanisms by which it isreduced by man's
activities. 1.4 million of living species have been inventoried but the real
number may be 20 times larger. increases in favourable en-
vironments and also with the diversity of the environment. It also increases
with the time of colonization and the surface of the biome. Tropical
deforestation and climatic change are likely to decrease
Maintenance of isimportant for ethical reasons, for the benefit
of man, and perhaps also to ensure stability in
Intensification of agriculture and sylviculture is away to feed more people
without increasing the area of cultivated land.

Key words : species richness, species extinction, deforestation, tempera-
ture change, ecosystem functioning.

Il existe une grande diversité des formes vivantes a la surface de la terre,
particuliérement manifeste dans les milieux riches comme les foréts équato-
riales. L'augmentation des activités humaines entraine directement ou indi-
rectement la disparition de nombreuses espéeces, ce qui constitue une perte
de notre patrimoine naturel et pourrait aterme avoir des conséquences

* Végétale, URA 121, Bat. 362, Université Paris Sud, 91405 Orsay cedex, France.
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facheuses. Dans ce qui suit nous parlerons essentiellement du nombre
d'espéces (richesse specifique) en laissant de cété la diversité génétique qui

en dépend et qui mesure les effectifs relatifs des diverses espéces.

Comment se créent les especes ? Qu'est-ce qui favorise la diversité, comment
se maintient-elle, a quoi sert-elle ? Pourquoi est-elle menacée ? Faut-il cher-

cher a conserver toutes les espéces ? Si ce n'est pas possible, comment choisir

celles a conserver ? Voici quelques questions qui vont alimenter notre

réflexion, a défaut d'y apporter des réponses.

Combien y a-t-il d'espéces vivantes actuellement ?

Diverstravaux et une revue par Ehrlich et Wilson (1991) estiment qu'il
y aenviron 1,4 million d'espéces recensées avec des noms latins, avec
350 000 plantes (dont 220 00O plantes a fleurs), 750 000 insectes,
130 000 mollusques et 50 000 chordés dont 6 000 mammiféres et 9 000 oiseaux.
Il y aplus d'espéces sur les continents et en eau douce que dans les océans,
par contre au niveau taxonomique supérieur il y a seulement 17 phyla sur
les continents contre 33 dans les océans, ce qui refléte sans doute les origines
marines de lavie.

Il existe beaucoup d'especes inconnues. Ainsi Erwin (1982, cité par Ehrlich
et Wilson, 1991) a utilisé des nuages d'insecticide pour récolter des insectes
arboricoles, et acompté 1 200 especes d'insectes sur une seule espéce d'arbre
au Panama. Par extrapolation il estime qu'il doit exister en tout 30 millions
d'espéces. D'autres auteurs (Stork, 1988) avancent 10 80 millions d'espéces.
Certains groupes comme les bactéries avec 4 000 especes restent presque
inconnus, faute d'études sur leur diversité et aussi parce que la notion
d'espécey est particulierement difficile a définir. Le cas des plantes supé-
rieures qui nous intéresseici est plus simple, car on connait sans doute la
majeure partie des espéces vivantes.

Comment se créent les especes ?

On ignore toujours la maniére précise dont la vie est apparue sur laterre
il y aplusde 3 milliards d'années, mais on connait plusieurs mécanismes
conduisant & de nouvelles especes. Chez les plantes, |la est
répandue : la multiplication du nombre de chromosomes al'intérieur d'une
espéce ou chez des hybrides d'especes différentes isole la descendance de ses
parents en une seule étape. Elle a engendré environ 40 % des espéeces
actuelles de plantes (Ehrlich et Wilson, 1991). Un autre processus est
I'isolement géographique de populations qui conduit & une évolution diver-
gente puis a une spéciation, dite . Laspéciation est
plus difficile & mettre en évidence : dans ce casil y adivergence dans un
méme territoire chez des individus de populations assez voisines pour
continuer a échanger des genes. Chez les insectes, on observe souvent la
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spécialisation de certaines populations a une espéce particuliére de plante
hote. La spéciation suit I'évolution de ces populations sur des

différents. Certaines formes de spéciation peuvent se produire en moins de
10 générations. Y a-t-il un taux d'extinction élevé pour compenser cette
rapide augmentation ? On ne le sait pas vraiment.

Qu'est-ce qui favorise la diver sité biologique ?

On trouve plus d'especes dans les milieux favorables. Ainsi le nombre de
familles de plantes supérieures décroit de I'équateur vers les pbles (Fig. 1),
apparemment a cause des basses températures (Fig. 2). On trouve auss une
diminution de la diversité dans les endroits secs, lorsqu'on passe en Afrique
tropicale de laforét dense au désert du Sahara. L es foréts équatoriales avec
un climat chaud et humide sont les milieux les plus riches en espéces du
globe : Gentry (1988) a dénombré 300 espéces d'arbres sur des parcelles d'un
hectare au Pérou, alors que toute I'Amérique du Nord contient seulement
700 espéeces d'arbres indigénes. Dans la méme région du Pérou, Wilson
(1987) a dénombré sur un seul arbre 43 espéces de fourmis appartenant 2
26 genres, une richesse équivalente a toute lafaune de fourmis desiles
britanniques !

Pour un climat donné, la augmente avec le nombre de milieux
offerts. Ainsi il est connu depuis (1969) que lorsgu'un nouveau milieu
est colonisé (nouvellele) ou (culture abandonnée), le nombre

d'espéces croit avec le temps, passe par un maximum puis diminue pour se
stabiliser lorsqu'on approche d'un état d'équilibre (Fig. 3). Ainsi dansles
réserves biologiques de Fontainebleau protégées depuis 3 siécles de |'exploi-
tation forestiére, le mélange chénaie-hétraie d'origine évolue vers une hétraie
pure, le chéne, assez intolérant al'ombrage ne pouvant régénérer sous un
couvert trop dense ( , 1987). Inversement, dans le parc naturel de
Y ellowstone ravagé par un gigantesgque incendie en 1988, on observe davan-
tage d'especes maintenant qu'avant |'incendie parce que I'ouverture des
milieux afavorisé I'arrivée d'espéces qui n'existaient plus dans le parc.

Il est donc clair que les sites non perturbés ne sont pas les plus riches en
espéeces. Cependant des perturbations trop fréguentes ont un effet néfaste
car elles sélectionnent |es espéces pionnieres a forte dissémination et fort
taux de croissance, au détriment d'espéeces plus exigeantes : on reste au
début de la courbe de la figure 3 en revenant al'origine a chaque pertur-
bation importante. L'optimum de diversité se situe donc pour un rythme
moyen de perturbation (Fig. 3) ; on adu mal a préciser davantage a cause
du manque de connaissance sur |les mécanismes de coexistence d'un grand
nombre d'espéces dans une communauté.

Un autre point est aussi assez clair : la est favorisée par la
diversité des milieux offerts ala colonisation. En France, on trouve la plus
grande richesse botanique en montagne et dans la région méditerranéenne.
En montagne, lerelief et les différences d'orientation engendrent des types
de microclimat et de sol variés, en région méditerranéenne |'effet de la
sécheresse estivale est tres variable selon la nature et la profondeur du sol,
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Fig. 1. — Variation du nombre de familles de plantes supérieures avec la latitude (d'aprés
Woodward, 1987).

Fig. 2. — Variation du nombre de familles de plantes supérieures avec la température minimale
absolue (d'aprés Woodward, 1987).
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Fig. 3. — schématique du nombre d'espéces vivantes au cours succession
primaire. Le nombre maximal correspond a un mélange d'espéces pionniéres et d'espéces

ce qui sélectionne des espéces présentant divers degrés d'adaptation a cette
sécheresse. D'autres facteurs jouent certainement un role et il serait trés
utile de dresser simultanément des cartes de la richesse et dela
diversité des milieux al'échelle régionale.

Une conséguence inattendue de cette relation diversité biologique —

des milieux est que l'intervention de I'homme est souvent bénéfique
pour maintenir la . C'est le cas en moyenne montagne ou le
maintien de prairies et de cultures en lisiére des foréts permet aux especes
herbacées exigeantes en lumiére de se maintenir en plus des espéeces fores-
tieres. C'est le cas aussi de nombreuses pelouses calcaires, qui font le plaisir
du botaniste parce qu'elles contiennent de belles espéces d'orchidées, mais
qui ne sont maintenues que grace a un paturage extensif.

Dans ce cas, comment expliquer la grande richesse des foréts tropicales
qui paraissent bien monotones au visiteur pressé qui les survole en avion ?
Plusieurs facteurs paraissent intervenir. D'abord le temps qui permet la
différenciation de nombreuses espéces : ala différence de la flore d'Europe
du Nord qui est périodiqguement ragjeunie par les glaciations, laflore tropicale
subsiste depuis des millions d'années, avec cependant des variations clima-
tigues: ainsi laforét amazonienne était apparemment plus réduiteil y a
quelques milliers d'années parce que le climat était plus sec (Servant et al.,
1989). Ensuite la topographie et la distance aux riviéresinduit des différences
importantes d'alimentation en eau qui peuvent jouer un réle sélectif. Enfin
le cycle méme de la régénération naturelle (mort d'un arbre &gé, ouverture
d'une clairiére et par des espéces pionniéres puis
permet de maintenir dans un méme site des especes tolérantes
al'ombrage et des espéces pionniéres ou secondaires plus exigeantes en
lumiere ( , 1987).

Comment évolue la ?

Il est important devant une question si vaste de prendre la mesure de
notre ignorance : Nous ne savons pas combien il y a d'espéces vivantes (a
un facteur 10 pres!), nous connaissons encore moins le réle de nombreuses
especes déja répertoriées. L'évolution a permis une augmentation énorme
du nombre d'espéces et de formes vivantes ala surface du globe. 1l y aeu
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aussi de nombreuses extinctions d'especes qui se sont faites soit de facon
graduelle, soit massivement en cas de changement brusque du climat.

Ainsi verslafin du Permien il y quelques 230 millions d'années, il semble
que 95 % des especes aient disparu ainsi que 80 % des genres et 54 % des
familles (Erwin, 1989). Ces chiffres proviennent de |'étude des fossiles
d'organismes marins et témoignent d'un cataclysme qui aurait pu détruire
lavie méme sur laterre. Plus récemment, on connait |e refroidissement qui
aconduit al'extinction des dinosaures il y a 65 millions d'années ; cet
épisode a aussi réduit brutalement la , maisil apermis aux
mammiféres de se développer, ce dont nous ne pouvons nous plaindre : le
malheur des unsfait le bonheur des autres...

Quelle est la durée de vie des espéces ? En dehors des épisodes d'extinction
massive, elle parait étre d'aprés |es traces fossiles en moyenne de 10 millions
d'années, avec de grandes variations allant de 100 000 a plus de 100 millions
d'années (Ehrlich et Wilson, 1991). Autrement dit, sil y a actuellement
30 millions d'espéces, il peut en disparaitre naturellement 3 par an. Compte
tenu des incertitudes sur le nombre d'espéces et sur le taux naturel d'ex-
tinction (entre et  espéces par espéce et par an) on peut estimer
qu'entre 1 a 100 espéces disparai ssent chaque année pour des rai sons exté-
rieures al'homme.

L a présence humaine a beaucoup diminué la durée de vie des espéces :
sur 9 000 especes d'oiseaux, 88 se sont éteintes depuis 1 600, donnant une
durée de vie moyenne de 40 000 ans, qui diminue beaucoup avec |'augmen-
tation de la population humaine. Selon certains naturalistes, une espéce de
mammifére (sur 4 000) disparaitrait chaque année, ce qui porterait a4 000 ans
la durée de vie moyenne. L'estimation parait pessimiste, maisil ne fait
aucun doute que la durée de vie des especes a diminué de plusieurs ordres
de grandeur avec |'accroissement exponentiel des activités humaines.

Un calcul simple permet de réaliser que le phénoméne est important. On
sait, d'aprés les données sur |a biogéographie desiles, que le nombre
d'especes n augmente avec la surface S occupée par ces especes :

1) n=
soit en différenciant :

) = )

Ainsi toute diminution de surface AS entraine une diminution du nombre
d'espéces An. Le paramétre a est habituellement voisin de 0,25 mais peut
avoir des valeurs un peu plus faibles (0,15 a4 0,25).

Laforét équatoriale occupé actuellement environ 55 % de sa surface
d'origine; en 1989 environ 1,8 % des foréts actuelles disparaissaient chaque
année, presque deux fois plus qu'en 1979 (Myers, 1989). En prenant = =
0,15 et = 1,8 % par an on déduit de |I'équation (2) que le taux
d'extinction est de 0,22 % par an, ou encore que ladurée de vie
moyenne des especes de foréts équatoriales est tombée a un peu moins de
500 ans. Lesforéts équatoriales sont les milieux les plus riches du globe et
renferment au moins deux millions d'espéces : il en disparait donc au moins
4 000 par an.

On peut contester la précision des calculs ci-dessus, mais |'ordre de
grandeur est certainement correct : les taux actuels d'extinction d'especes
sont de 10 a 1 000 fois supérieurs aux taux naturels (hormis les épisodes
d'extinction massive).
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Changements globaux et

L es changements du mode d'occupation des terres comme la déforestation
sont certainement la cause principal e actuelle des extinctions d'especes.
D'autres facteurs plus indirects pourraient jouer un role important au cours
du siécle prochain.

Tout d'abord la composition de I'atmosphére a varié : depuis 1800 environ

lateneur en CO, aaugmentéde 25 passant de 280 aplusde
350 ; lateneur en ( ) est passée de 020,76 ;
lateneur en méthane a plus que doublé, passant de 0,8 a 1,72 (Hough-

ton et al., 1990, Acad. Sciences, 1990). Ces gaz absorbent |e rayonnement
infra-rouge thermique émis par laterre entre 50 , etleur augmentation
accroit donc I'effet de serre naturel di ala vapeur d'eau (pour 2/3) et au
CO. (pour 1/3). L'accroissement actuel du chauffage radiatif de I'atmosphére
est du au CO, pour 55 %, aux pour 24 o,/ au méthane pour 15 % et
al'oxyde nitreux pour 6 % (Houghton et al., 1990).

Au rythme actuel, on pense qu'une augmentation de ce chauffage radiatif
équivalente a un doublement de teneur en CO, interviendraversle milieu
du siécle, le doublement réel de teneur en CO, étant prévu au plus t6t
vers 2100. Les effets climatiques de ces changements dans |'atmosphere sont
étudiés al'aide de modéles complexes de bilan radiatif et de circulation
générale de I'atmosphére, qui commencent a étre couplés a des modéles de
circulation des océans.

Selon les estimations actuelles (Houghton et al., 1990) I'équivalent d'un
doublement du , provoquera une augmentation de température moyenne
de surfacede 2 a5 °C, plus forte aux latitudes élevées, un peu plus faible
aux basses latitudes. L'évaporation des océans augmentera, ainsi que les
précipitations moyennes sur les continents. Cependant il pourrait y avoir
une baisse de précipitations estival es dans des régions déja assez seches
(Europe méditerranéenne, centre des grands continents de I'hémisphére nord)
bien que lalocalisation des changements d'alimentation en eau soit trés
dépendante du modeéle utilisé. Enfin on peut sattendre a une montée du
niveau desmersde 60 30 cm. Lavitesse avec laquelle ces changements
se produiront dépend du réle tampon exercé par les océans qui ont une
grande inertie thermique et peuvent retarder de quelques décennies les effets
prédits.

Certains changements ont déja eu lieu depuis un siecle : latempérature
moyenne a augmenté de 0,5 °C environ (Fig. 4), et le niveau des mers de
12 cm (Fig. 5). Toutefois il n'est pas possible actuellement de dire si ces
augmentations sont causées par une augmentation de |'effet de serre de
I'atmosphére ou par la variabilité naturelle du climat. On ne comprend pas
par exemple pourquoi latempérature a plutdt baissé entre 1945 et 1975,
maisil ne fait guére de doute que I'on va vers une augmentation de plusieurs
degrés, c'est-a-dire comparable a l'augmentation qui sest produite (5 °C
environ) quand on est passé d'une période glaciaireil y a1l8 000 ansala
période plus chaude de |'actuel.

Quelles seront les conséquences de ces changements climatiques sur la

répartition des types de végétation et sur la ? On asurtout des
interrogations dans ce domaine et peu d'éléments de réponse. Pourtant les
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Fig. 5. — Augmentation de la moyenne globale du niveau des mers (d'aprés Barnett, 1988).

observations de profils polliniques permettent de dresser des cartes approxi-
matives de répartition des espéces importantes, depuis la derniére glaciation
il y a18 000 ans. Ainsi la carte de lafigure 6 montre la reconquéte pro-
gressive de I'Amérique du Nord par , une espéce de
chéataignier américain (aujourd'hui presgue disparue suite a une attague par
un champignon parasite). On voit que cette espece a progresseé d'environ

800 km en 8 000 ans, soit 0,1 km par an. D'autres espéces ont des vitesses
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de progression un peu plus rapides. C'est peu devant la vitesse de remontée
des isothermes, qui sera de I'ordre de 6 km par an pour un réchauffement
de 0,3 °C par décennie.

On peut donc sattendre a des déséquilibres dans la composition des foréts
non plantées: il y aura disparition des espéces en limite Sud de leur aire a
cause du réchauffement, non compensée par I'extension de l'aire de répar-
tition en limite Nord. On aura donc de vastes espaces aux marges entre les

grands biomes ou |'absence des espéces sera compenseée par
I'invasion d'espéces opportunistes, sans qu'on puisse actuellement prédire
Sil en résultera ou non une perte de . Si I'on regarde lafigure

2, on pourrait étre optimiste puisgu'une température plus élevée correspond
(al'équilibre au moins!) a une plus grande diversité. Cependant la relati-

vement grande vitesse a laquelle se produiront ces changements pourrait
entrainer la disparition d'espéces menacées. De plus les parasites (nombreux

en zone tropicale) pourraient augmenter leur aire de répartition et créer des
déséquilibres en s'gjustant plus rapidement que leurs hétes aux nouvelles
conditions climatiques.

Fig. 6. — Reconquéte de son territoire par le chétaignier américain, , apres
laderniere glaciation, d'apres les de (zn Shugart, 1984). Les courbes indiquent
lalimite de |'aire de répartition a diverses dates, en milliers d'années avant |'actuel (datation

au radiocarbone).
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A quoi sert la ?

La premieére réponse a cette question est d'ordre esthétique et éthique
(Ehrlich et Wilson, 1991). Le charme de la nature sauvage provient pour
une large part de la trés grande diversité des formes vivantes qui sagencent
en ensembl es organisés et harmonieux. La découverte d'une orchidée sauvage
dans une pelouse calcaire ou d'un blaireau dans une forét épaisse constituent
une source d'émerveillement pour beaucoup de naturalistes professionnels
Ou amateurs, qui considérent la nature comme un patrimoine a conserver
contre les agressions humaines. Nous avons une responsabilité particuliére
en ce domaine, qui est de maintenir et de protéger les espéces vivantes qui
nous entourent.

La seconde réponse est d'ordre économique. Nous dépendons des plantes
pour Nous nourrir, pour Nous soigner, comme source d'énergie (bois de feu)
et de matieres premiéres (bois matériau, péte a papier). Nous n‘avons encore
exploré gu'une fraction des ressources disponibles : d'apres Myers (1984) les
hommes auraient utilisé environ 7 000 espéces de plantes comme nourriture
sur quelques 75 000 espéces de plantes comestibles, et il n'existe al'heure
actuelle qu'une centaine de plantes de grande culture. Les molécules actives
des médicaments sont d'origine végétale pour environ la moitié d'entre €elles,
et lameédecine traditionnelle, utilisée par plus de 3 milliards de personnes,
utilise essentiellement des extraits de plantes (Farnsworth et al., 1985), mais
on est trés loin d'avoir recenseé toutes les mol écules et espéces utiles de ce
point de vue. Enfin si I'on a souvent remplacé laforét tropicale par des
monocultures de pins ou d'eucalyptus (avec un succes trés variable), c'est
par méconnaissance des caractéristiques des espéeces locales d'arbres et de
leur sylviculture.

Latroisieme réponse est d'ordre écologique. |1 est trés vraisemblable qu'il
existe une relation entre le fonctionnement durable d'un écosysteme et le
nombre d'espéces qui y vivent, méme s |'état de nos connai ssances ne nous
permet pas actuellement de préciser davantage. On sait |es perturbations
entrainées par |'apport d'une espece étrangére a une communauté (exemple
du lapin en Australie, du chat dans les Tles antarctiques) ; le systéme doit
aussi étre perturbé dans I'autre sens, c'est-a-dire lorsque certaines espéeces
disparaissent.

Relationsentrela et
le fonctionnement de |' écosystéme

A ce sujet on trouve deux opinions contrastées parmi les écologistes
(Lawton, 1992). Pour certains toutes les especes sont également importantes,
et doivent donc étre préservées ; pour eux un écosystéme se comporte comme
un avion avec tous les rivets qui assemblent les diverses parties : larupture
d'un seul rivet peut entrainer un accident.

Pour d'autresil existe beaucoup d'espéces redondantes dans un écosys-
téme, qu'on peut enlever sans mettre en danger son fonctionnement.
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de I'évolution biologique atteste I'existence d'épisodes d'extinction
massive qui ne se sont pas traduits par des catastrophes, au moins pour
I'ensembl e de |a biosphére. Nous avons déja discuté les extinctions massives
de lafin des éres primaire (Permien) et secondaire (Crétacé).

Peut-on trancher entre ces deux opinions ? li est hautement probable que
toutes les espéces ne soient pas égales, mais qu'il existe des espéces clés
qu'on ne peut enlever sans mettre en danger le fonctionnement de I'écosys-
teme. C'est le cas des grands prédateurs qui contrdlent toute la chaine
trophique, mais d'autres especes, plus discretes, peuvent étre aussi trés
importantes. Quelle fraction des espéces peut-elle étre considérée comme
appartenant aux espéeces clés ? Cette fraction est sans doute faible, et il peut
exister une certaine redondance méme chez les espéces jouant un réle
important. On mesure ici |'étendue de notre ignorance. Pour progresser, il
faut d'abord mieux comprendre le réle des diverses espéces au sein des
communautés, et les mécanismes permettant de prédire la dynamique de ces
communautés. Jusqu'ici, les écologistes intéresses par la se sont
surtout contentés de décrire cette diversité, al'aide de relations rang-
fréguence ou de mesures a l'aide d'indices comme celui de Shannon. Les
écologistes intéressés par les aspects fonctionnels ont cherché a mesurer le
fonctionnement global de |'écosystéme et celui de certaines espéces domi-
nantes, mais ont rarement cherché aintégrer |le fonctionnement des especes
pour comprendre celui de I'écosystéme.

Sur le plan théorique, May (1973) a montré que la stabilité d'un écosys-
teme théorique diminuait lorsque e nombre d'espéces qui le composent
augmentait. Cette conclusion parait contradictoire avec |I'expérience de nom-
breux écologistes de terrain. May a alors suggéré que dans laréalité, on
arrivait a des systémes stables parce que leur fonctionnement était en fait
contrdlé par un petit nombre d'espéces étroitement reliées les unes aux
autres, et que les autres espéeces avaient un réle mineur. Les études intégrant
une vraie théorie de |'écosystéme et des mesures soignées sont trop rares
pour gu'on puisse tirer une conclusion.

Pour étudier la stabilité dans |e temps des communautés, Shugart (1984)
aeu l'idée de déterminer des périodes caractéristiques du fonctionnement
de ces communautés et de les comparer aux périodes des variations naturelles
(climat). Il amis au point un modéle de croissance de foréts
permettant de simuler les mini-successions écol ogiques entrainées par la mort
d'un grand arbre et I'ouverture d'une clairiere, et le remplacement éventuel
d'une espéce par une autre.

Lafigure 7 montre les périodes caractéristiques = périodes ou on observe
de grands changements) dans un tel modéle. On reconnait une période de
50-100 ans correspondant a la disparition des espéces intolérantes a l'om-
brage, une période a 150-200 ans traduisant |e remplacement des espéeces

(tolérantes al'ombrage), et une période a 500 ans correspondant
au remplacement d'une espéece par une autre.

A titre de comparaison, lafigure 8 (Mitchell, 1976) montre les périodes
caractéristiques des variations climatiques : 1 jour, 3-7 jours (persistance des
masses d'air), 1 an, 2 500 ans (alternances ), 20 000,
40 000 et 100 000 ans (glaciations dues aux variations des paramétres de
I'orbite terrestre), 30-60 millions et 200-500 millions d'années (grands bou-
leversements vrai semblablement d'origine tectonique et volcanique).
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Un argument développé par certains écologistes est qu'un écosysteme,
pour étre stable, doit présenter un nombre élevé de périodes caractéristiques
ou pics. Woodward (1992) souligne que le nombre de ces pics augmente
avec la diversité spécifique. Les écosystemes aforte diversité seraient donc
les plus stables. Les données sont encore pour conclure.

Conclusion . que faire

Ladiversité dans e monde vivant est extréme et c'est une grande richesse
dont I'homme a largement bénéficié depuis son apparition il y a quelques
centaines de milliers d'années. Devenue espéece dominante, I'homme a par
sa croissance et son industrie considérablement modifié la surface de notre
planéte.

La population mondiale est passée de 2,5 milliards en 1950 &5 milliards
en 1987 et passeraa 10-12 milliards vers 2100 avant de se stabiliser (Vallin,
1989). Il en résulte une pression croissante sur les écosystemes naturels ou
peu exploités, pour la production de nourriture et la production de bois.
On ne pourra donc pas éviter la disparition d'un nombre important d'especes
et il faut donc faire des choix : quelles espéces, quels écosystémes conserver,
avec quelle surface minimale ? Comment assurer cette conservation ? Ac-
tuellement les cultures représentent environ 11 % de la surface des conti-
nents, et les zones utilisées par I'homme (villes et voies de transport) environ
2% ( et al., 1979). Les zones de réserves naturelles (toutes catégories
confondues) en représentent, elles, environ 4 % en 1990 ( , 1990). Faut-
il accroitre cette surface et de quelle facon ? 1l est clair qu'il y aun prix a
payer pour conserver |les espéeces et les milieux naturels, bien illustré par

et (La Recherche, janvier 1992). Comme les pays les plus
riches ne sont pas ceux qui contiennent la plus grande ,ils
doivent envisager de subventionner fortement la création de réserves dans
les milieux intéressants comme les foréts équatoriales. C'est un probléme de
politique nationale et international e avec des sensibilités trés variées selon

les pays.

Plutét que d'augmenter la surface des cultures, il parait plus judicieux
d'augmenter le rendement des cultures par l'intensification dans les pays a
forte croissance démographique. De ce point de vue les subventions a l'achat
d'engrais sont un moyen de préserver des surfaces naturelles. De méme une
bonne sylviculture de quelques espéces productrices de bois de feu sur des
espaces limités permettrait d'éviter le drame du déboisement irréversible de
trés grandes zones qui risquent la désertification.

Sur le plan scientifique, il est important de comprendre les mécanismes
régissant la dynamique des communautés végétales et animales, et de cher-
cher a caractériser le réle des diverses espéces dans | e fonctionnement de
I'écosystéme. Ce travail peut étre entrepris d'abord sur des systemes simples
naturels ou artificiels. 1l est nécessaire pour parvenir a une véritable théorie
dela qui pourraservir de base a une politique raisonnée de
conservation des especes.
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Desforéts et deshommes : ressour ces végétales
connues et méconnues en Amazonie

Jean-Louis et Maurice LOURD *

Résumé : Ladiversité des écosystémes amazoniens, leur richesse

, ont donné lieu, de la cuelillette ala domestication, a de multiples
utilisations par les sociétés humaines au cours des temps. L es potentialités
génétiques actuelles doivent étre considérées sous ces deux aspects: 1)
contexte cultural avec sa diversité créée et entretenue, relations plante
cultivée-plante sauvage, 2) diversité naturelle encore a exploiter. Des
exemplesillustrent les potentialités génétiques des plantes cultivées aux
origines encore incertaines, celles d'espéces en phase récente d'exploration,
enfin les nouvelles possibilités offertes par des plantes, encore peu connues
sous cet aspect. Cette diversité, saisie a différents niveaux, doit pouvoir
étre utilisée adiversesfins.

Mots-clés : Amazonie, richesse spécifique, milieux naturels, ressources
génétiques, domestication.

La flore amazonienne compterait entre 60 et 100 000 especes de végétaux
supérieurs (Schultes, 1977, 1979 ; Gentry, 1986) ; curieusement, peu ont été
diffusées hors de leur région d'origine. Manioc, ananas, cacaoyer, hévéa,
rocouyer, piments, prune , anacarde, chou caraibe sont a peu prés
les seules connues largement dans |es pays tropicaux, encore que |'on dénie
a certaines une origine amazonienne. Et pourtant, bien d'autres ont eu une
« destinée alimentaire» pour avoir été, et étre encore, largement en usage
parmi les habitants de I'Amazonie.

Larichesse , €t quelle que soit la valeur des estimations citées
ci-dessus, sexplique, au moins en partie, par |'extension du massif amazonien
et son hétérogénéité, quelques 6 000 000  ~ partagés en milieux différents,
trésindividualisés et eux-mémes résultats d'une longue histoire pendant
laquelle le massif amazonien connut extensions et régressions liées aux
changements climatiques. Actuellement donc une flore trésriche, trés origi-
nale avec un taux élevé au niveau général comme au niveau

, , Laboratoire de , Muséum d'Histoire Naturelle,
16 rue Buffon, 75005 Paris, .
* , Centre , BP 5045, 34032 Montpellier cedex 1, France.
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régional. Ajoutons a cela enfin une indéniable augmentation de la richesse
d'Est en Ouest.

A ces cadres botaniques rapidement esquissés se surimpose une diversité
humaine intense, de grandes et antiques civilisations dont témoignent des
restes prestigieux. Si I'agriculture sur brdlis est, ici comme dans tous les
tropiques humides, la plus manifeste des exploitations du milieu, elle a
revétu et existe encore sous des formes bien différentes selon qu'elle se
pratique en zone de terre ferme ou en zone inondée. A coté de cette activité

basée sur des plantes a cycle court, les systémes delaforét
aménagée aux vergers , ou jardins vergers familiaux, ont une
importance fondamental e dans | e processus de domestication ( et
al., 1990).

L'exploitation du monde végétal amazonien par I'homme recouvre en
conséquence une grande diversité de situations qu'il est possible de regrouper
selon Harlan (1975) :

—les plantes non domestiquées utilisées par I'homme mais n'ayant pas

subi de transformations génétiques. Ce sont les plantes de cueillette,

quelquefois protégées voire plantées prés des maisons ;

—les plantes domestiquées, génétiquement transformeées par |'homme.

Processus évolutif, la domestication entraine des modifications morpho-

logiques et tous les intermédiaires sont possibles entre formes sauvages et

formes domestiquées. La majorité des plantes cultivées appartient a cette

catégorie ou a une des quatre catégories proposées par Clement (1990) a

la suite de Hawkes (1983) : plantes entretenues, cultivées, semi-domesti-

quées et domestiquées.

Inutile de préciser qu'en pratique la distinction n'est pas toujours claire :
d'un lieu al'autre une plante peut avoir un statut différent. Ainsi

Mart., semi-domestiqué dans I'ouest du bassin avec des formes
agrosfruits, est incontestablement sauvage aux confins occidentaux de la

Guyane. _ . e, 13, plante de culture avec de
nombreuses formes et de multiples usages, commensale ici, clairement spon-
tanée ailleurs. Le chétaignier du Brésil, . et

a-t-il, dans I'ensemble de son aire, touloursle méme statut ? N'est-il pasen
train de monter dans I'échelle de la domestication ?

L'important réside dans |'existence d'un continuum entre le sauvage et le
domestique, dans I'ampleur du processus de domestication, dans le nombre
d'especes en jeu et dans le potentiel qu'elles représentent, mais dont |'essentiel
est méconnu hors

Ressources végétales connues de 'Amazonie

On ne peut évoquer |I'Amazonie sans penser au moins a deux plantes
dont |'importance économique est énorme : I'hévéa et le cacaoyer. A un
degré moindre, parce qu'il sSagit d'une plante vivriére n‘entrant guére dans
les circuits commerciaux, le manioc qui est la plante symbole de I'Amazonie.
Il faudrait aussi citer |'ananas et |le discret , omniprésents sous les
tropiques. L 'histoire de leur découverte, de leur domestication est liée a celle



Jean-Louis et al., 1992 387

de I'nomme amazonien. Seul I'hévéa a é&é mis en culture récemment, les
autres sont des domestications anciennes, toutes ont vu de nouveaux usages.

Laplante alimentaire de base de I'Amazonie : le manioc

. n'est pas connu a l'état spontané. Son histoire
est inséparable de celle des peuples qui I'ont domestiquée et diffusée atravers
toute I'Amérique tropicale continentale et insulaire. La plupart des auteurs
considéerent qu'il sagit d'un complexe spécifique né, alafois, deI'hybridation
naturelle d'espéces sauvages et de croisements entre plantes sauvages et
cultivées, ayant eu lieu au hasard des pérégrinations des Amérindiens (Rogers
et , 1973). entre espéeces sauvages et entre celles-ci et
diverscultivars de M. conforte cette hypothese ( , 1976).

Il existe deux centres principaux de spéciation et de dispersion du genre

, a partir desquels I'hnomme aurait domestiqué puis diffusé M.
(Rogers, 1965). L es recherches archéol ogiques et ethnol ogiques
apportent des précisions sur la domestication et la diffusion du manioc. Des
indices de présence, qu'il faut utiliser avec précaution, vers 200 avant notre
ére ont été relevés au Mexique, tandis que des sites datant de 2 700 et

1200 avant ., découverts respectivement en Colombie et :
attestent de sa culture (Leon, 1977). in et al. (1987) lafait
remonter jusqu'a’5 a 7 000 ans avant . Schmidt (1951) montre que les

migrations des Indiens Arawaks seraient al'origine de la culture dans les
Caraibes et I'Amérique centrale ; tandis que les Tupi-Guarani seraient les
principaux responsables de la diffusion du manioc dans e bassin amazonien
et lesrégions limitrophes. Le Brésil, et particuliérement I'Amazonie, est donc
un pble important dans I'histoire évolutive du manioc, tant par |'abondance
des espéces existant al'état spontané que par I'importance des courants de
domestication qui I'ont traversé au cours de I'histoire antérieure ala
conquéte.

Actuellement, la culture du manioc est répandue dans toute I'Amérique
inter-tropicale, selon deux grands courants distincts par la nature des
cultivars utilisés : en Amérique Centrale, dans les régions occidentales et
meéridionales de I'Amérique du Sud, |e manioc doux est préférentiellement
cultivé, alors que le manioc amer domine aux Antilles, dans le nord et |'est
du continent. L'un des traits les plus remarquables de |a culture du manioc
réside dans I'extréme diversité des cultivars, diversité d'autant plus surpre-
nante qu'il s'agit d'une plante exclusivement multipliée par voie végétative.
Ainsi, au Brésil, Kerr et Clement (1980) signalent I'existence de plus de
40 cultivars dans les plantations d'un village , (1980) en
donne 98 pour trois villages , (1980) 27 dans un village

de Guyane. Cette diversité, maintenue par . les coutumes et les
traditions indigenes, répond ala diversité des usages ; elle est un exemple
d'utilisation rationnelle des ressources génétiques afin de répondre aux
besoins des populations.

Larichesse du pool génétique amazonien est cependant bien loin d'avoir
€été explorée dans |l e cadre de programmes modernes d'amélioration. Tout
un travail de collection et d'évaluation reste a faire pour répondre aux
besoins actuels, principalement en ce qui concerne la résistance aux maladies,

et virose notamment, dans les autres continents ot le manioc fut
introduit désle ' siécle, mais sur une base génétique inévitablement
restreinte, et ou sa culture ne fait que prendre de I'ampleur.
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Un arbuste oublié et un produit méconnu : rocouyer et rocou

On sera peut étre surpris de voir aussitét aprés le manioc, ce

L. qui hors dAmérique n'est plus guére connu que comme arbuste orne-
mental. Et cependant, il est au méme titre que le manioc indissociable de
la culture amérindienne, il est aussi inconnu al'état spontané et présente
une variabilité importante, infiniment moindre bien sir que celle du manioc,
mais qui en fait une authentique plante domestiquée. Les Amérindiens
utilisent la pul pe du fruit, le rocou, comme teinture corporelle et protection
contre le soleil et lesinsectes. Trés vite I'Europe |'utilisa comme teinture,
puis elle disparut au profit des teintures chimiques. Le rocou reste un des
colorants pharmaceutiques et surtout alimentaires (E 160 de la CEE) parmi
les plus utilisés. 11 existe des formes diff éremment colorées et ornées, plus
ou moins riches en colorant. La collection mondiale est au Pérou a

. Les botanistes reconnaissent une ou deux especes spontanées,
asls_ez mal connues, en Amazonie et dont on ignore les liens avec |'espéce
cultivée.

Un des premiers fruits américains connus en Europe : I'ananas

I1 n'est pas possible d'affirmer actuellement que I'ananas, Ananas
(L.) Merril, ait été domestiqué en Amazonie, maisil est certain que des
populations indéniablement sauvages y existent dans des formations ouvertes
de I'espace forestier, fréquemment a coté d'espéces voisines. Si on gjoute,
gu'en Amazonie centrale au moins, de petites cultures d'ananas se ren-
contrent souvent aux mémes endroits, on ne peut pas ne pas penser ala
possibilité de croisements et d'hybridations entre toutes ces populations. Le

fait que la seule espéce A. soit (auto-incompatible)
indique-t-il le résultat d'une sélection ou d'une simple mutation a partir des
autres espéces qui n'ont pas cette caractéristique ( ,0p. cit.) ?Si

on connait de trés nombreux cultivars d'ananas, Johnson (1935) en cite 135,
on ne sait pratiquement rien de ceux cultivés traditionnellement en Amazonie
ou pourtant il existe des fruits atteignant le poids de 20 kg (

1988). L'Amazonie est certainement un lieu privilégié pour une meilleure
connaissance de cette plante qui fut I'une des premieres a étre introduites
en Europe.

Un arbuste trés proche de I'état spontané : le cacaoyer
Le centre d'origine du cacaoyer, cacao L. présent dans laplus

grande partie du massif amazonien, se situerait dans |'extréme Ouest au
pied des premiers contreforts andins, ou se rencontre la plus grande varia-

bilité génétique dans les populations naturelles ( , 1944). En
Amérique Centrale, il aurait été introduit par les Indiens qui le cultivaient
il y aplusde 2 000 ans ( , 1974). (1964) pense quil

sest trés rapidement répandu dans I'ensemble de I'Amazonie, en Amérique
Centrale jusgu'au sud du Mexique. Les deux foyers donnérent alors nais-
sance a des populations (« » et « ») séparées par |'isthme de
Panama. En Amazonie, le cacaoyer est essentiellement cultivée pour la pulpe
de son fruit, consommeée ainsi ou sous forme de jus. En Amérique Centrale,
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les féeves mélangées a du mai's et du piment servaient a confectionner une
boisson, ainsi que des sauces. Cependant, ce furent les Espagnols qui
inventérent |a boisson connue aujourd'hui. Le chocolat était né et, avec lui,
le succés commercial du cacao. En Amazonie, le cacao a été le premier
produit ouvert sur les marchés européens et sa culture sest
tres rapidement étendue. En 1730, le cacao représentait 90 % de la valeur
des exportations de I'Amazonie brésilienne (Santos, 1980).

Il ne fait aucun doute que, depuis les Mayas, |le cacaoyer afait |'objet
d'une intense sélection . Les cultivars modernes sont issus d'hybri-
dations, visant alafois une meilleure production et une bonne résistance
aux diverses maladies. Malgré ces efforts, différents pathogénes constituent,
en Amazonie, un facteur limitant ala culture, en particulier Monilia
Cif., responsable d'une pourriture des cabosses en et surtout

(Stahl.) Sing., originaire comme son héte d Amazonie,
responsable de la maladie du balai de sorciére, commune a beaucoup
d'espéces du genre et de son trés proche parent . La
situation épidémiologique du cacao en Amazonie est en tout point compa-
rable a celle de I'hévéa : toute rupture de I'équilibre établi entre le parasite
et son héte dans les conditions naturelles entraine inévitablement une
explosion épidémique de la maladie. En I'absence de résultats satisfai sants
pour la résistance au pathogene, la demeure quasi impraticable
en Amazonie. De plus, la maladie constitue une menace trés sérieuse pour
les plantations de de laBahiaqui font du Brésil le premier producteur
mondial de cacao. Lamaladiey aurait fait son apparition, suscitant la plus
grande inquiétude des producteurs ( , comm. pers.).

L a domestication moderned'un arbre : I'hévéa

Avec I'hévéa, il sSagit maintenant d'une plante moderne, récemment mise

en culture. Outre . Arg., d'autres espéces du genre,
dont la répartition recouvre, trés exactement, les limites du massif amazonien
furent exploitées pour leur latex : H. . Arg., H.

. Arg. Les populations améri ndiennes en consom-
maient les graines apres une technique d'élimination des principes toxiques
trés comparable a celle utilisée de nos jours pour le manioc. Le latex servait
aussi a confectionner des objets divers, maisil faut attendre Goodyear et
la découverte de la vulcanisation, en 1829, pour véritablement voir |'essor
de I'arbre & caoutchouc avec I'avénement de I'industrie de I'automobile et
des pneumatiques dans la seconde moitié du 'siecle. De 1870 a 1920,
c'est I'&ge d'or du caoutchouc, I'épopée de la « qui vit I'émer-
gence d'immenses fortunes et la naissance d'une ville lumiére, Manaus avec
son opéra, son port flottant, ses palais... Mais c'est aussi la mort des Indiens,
I'arrivée en masse des qui marquerent profondément I'histoire
récente de I'Amazonie. Cet «Age d'or» prit fin lorsque les premiéres
plantations asiatiques, issues des quelques plants ayant survécus du lot de
graines exporté par en 1876, entrérent en production, avec toutefois
un regain d'activité durant la seconde guerre, lorsque les plantations asia-
tiques se trouveérent entre les mains du Japon (Dean, 1989).

L'extraction du latex des hévéas naturels est maintenant une activiteé
économiquement marginale. Toutes |les tentatives de plantation en Amazonie
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ont échoué par la faute d'un champignon, (P. Henn) ,
responsable de la maladie sud-americaine des feuilles. La greffe des cou-
ronnes de H. (Spruce ex D) . Arg., résistante ala
maladie, sur des portegreffes hauts producteurs semblait prometteuse, mais
une tres forte sensibilité a la pourriture causée par le ena
limité le développement. La solution réside dans les plantations ol la
présence d'une saison séche permet de rompre le cycle du champignon. Et
c'est ainsi que, depuis les années 70, se développe au sud du
massif amazonien dans les Etats du Mato Grosso, de la Bahia, de Sao
Paulo.

Seules les plantations asiatiques et africaines, ou le parasite est absent,
présentent |les conditions d'une bonne production. Compte tenu de latrés
faible base génétique sur laquelle reposent ces plantations, il est clair que
l'arrivée de y aurait des conséquences catastrophiques. Il est
aussi important d'élargir cette base génétique en vue d'améliorer la qualité,
la production et bien d'autres caractéristiques. Ce fut I'objectif des prospec-
tions réalisées en 1974 et 1981 sous les auspices de (Nicolas, 1981).
L'évaluation du matériel génétique est en cours a de Manaus
et de Belem mais les résultats sont encore peu significatifs quant al'obtention
de clones résistants (Dean, op. cit.).

Ressour ces végétales méconnues

Si on ne sen tient qu'aux espéces entrant dans les catégories distinguées
par Hawkes (op. cit.), espéces entretenues, cultivées, semi-domestiquées et
domestiquées, laliste est considérable et hors de notre propos. On ne traitera
que quelques exemples pouvant illustrer ces quatre catégories.

Un palmier strictement domestiqué :

Des preuves archéol ogiques d'une culture ancienne de

existent dans différents sites du Costa Rica : des graines de variétés a petits
fruits datées de 300 ans avant 1.C. ( et Mora , 1990). Cependant,
I'origine génétique et géographique est encore controversée. Le genre est
largement distribué sur le contrefort oriental mais aussi sur le versant
Pacifique des Andes. dériverait d'une espéce proche a petits
fruits (Mac Bride, 1960) soit directement ou ala suite d'une hybridation

avec une autre espéce (Huber, 1904). Mora (1979) compl éte cette
hypothése en suggérant des hybridations dans des lieux séparés entre especes
différentes, — il y ala une grande analogie avec |'origine présumée du
manioc |, et retient 3 sitesd'origine : nord-est de la Colombie, ouest du

Brésil et sud-est du Pérou.

La , de son nom brésilien, est cultivée par toutes les populations
amazoniennes pour son fruit consommable aprés cuisson, soit directement,
soit sous forme de farine ou encore pour fabriquer une boisson. Mais les
autres parties servent a de multiples usages ( , 1963) : les racines sont
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médicinales, |le stipe donne arcs, fléeches, harpons, perches, planchers et
parois des maisons, les feuilles servent en vannerie et a confectionner des
toitures, les épines peuvent étre utilisées comme aiguilles et , lesfleurs
males parfument les mets, les graines se méchent, |e bourgeon terminal
donne un chou palmiste.

L es prospections récemment effectuées en Amazonie occidentale ont porté
sur des populations « modernes », résultant du brassage réaliseé par I'homme.
Lavariabilité affecte les dimensions et le port, la son absence
est tresrecherchée  laforme, la couleur, les dimensions et les qualités

du fruit, ladimension de la graine... L es populations
présentent une grande variabilité et de nombreux hybrides
ont été identifiés.

Un programme international de sélection (Brésil et Costa Rica) Sintéresse
aux potentialités de cette plante : fruits pour I'alimentation humaine et
animale, production d'amidon et d'huile, coeur (Clement, 1988). Aujour-
d'hui, alors qu'elle est déja importante au Costa Rica, la culture de la

reste encore limitée a quel ques pieds dans les jardins citadins ou
dans les systémes de terre ferme. Quelques plantations expé-
rimentales ont été mises en place pour la production de fruits et de choux
pamistes. La pauvreté des sols, la pression phytosanitaire (chute précoce
des fruits, syndrome complexe associant insectes, champignons et désordre
physiologique) et de la sélection sont les principal es raisons
évoquées pour justifier le retard pris dans le dével oppement de cette culture.

Une plante stimulante semi-domestiquée : le

On aprété au pratiquement toutes les vertus. En
réalité, latrésforte teneur en caféine de ses graines en fait un tonicardiague
hautement apprécié pour ses propriétés stimulantes (Erikson et al., 1984).
L'espéece, dont |'existence al'état spontané n'est pas confirmée, a été
distinguée en deux variétés : (Mart.) Ducke d'Amazonie centrale ou
elle aurait été domestiquée dans la région du Rio Madeira actuellement
peuplée par les Indiens , localisée exclusivement aux bassins de

et du Rio Negro, ou elle n'est plus cultivée et ou les recherches
pour laretrouver sont restées infructueuses ( , Op. cit.).

L'extension de la culture du n'a pas eu le succes escompté du
fait de problémes sanitaires sérieux (anthracnose et ), du manque
de matériel végétal de bonne qualité et de différents écueils techniques et
socio-économiques. La culture et la production restent donc trés localisées
alarégion de ou la préparation du produit achevé, poudre et
« béton », est essentiellement familiale et artisanale.

Un palmier entretenu et cultivé :

Ce nom désigne Euterpe Mart. et I'espéce voisine Mart.
Leur aire de distribution recouvre toute la partie septentrionale de I'Amé-
rique du Sud. La premiére domine jusqu'a parfois étre exclusive de certains
solsinondés de I'estuaire de I'Amazone, la seconde est plus de I'intérieur et
sur des sols moins . Compte tenu de son intense exploitation
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par I'nomme, il est bien difficile de distinguer les peuplements naturels de
ceux entretenus et enrichis. En quelques régions, E. est incontes-
tablement cultivé. Dans la région de Belem, on distinguerait au moins deux
formes différentes selon les caractéres du fruit. Comme le fruit de

, celui a, au Brésil, une importance fondamental e dans
I'alimentation humaine. Le « vin », boisson non fermentée obtenue a
partir des fruits, fait I'objet d'un commerce intense surtout dans I'état du
Para. La production de fruits est la principale activité et la principale
ressource économique d'une partie de la population de larégion de Belem.

En outre, offre une vaste gamme de produits dérivés de toutes ses
parties. Anderson (1986) donne plus de vingt possibilités d'utilisations
alimentaire, médicinale, agricole, technologique... L'exploitation récente pour
la production de coeurs, dont I'intérét économique est certain, met sérieu-
sement en danger les populations naturelles et compromet laressource. Des
études sont en cours au Brésil pour I'exploitation rationnelle du chou
pamiste et son introduction dans (Clement, 1989).

Un grand arbre entretenu, peut étre semi-domestiqué et
en voie de domestication : le noyer du Brésil

L'aire de distribution de cet arbre, . et
un des plus grands de la forét amazonienne avec ses 40 a 50 métres de
hauteur, recouvre la quasi-totalité du massif amazonien, exclusivement en
forét dense de terre ferme ot il peut constituer des populations importantes.
Il ne s'agit pas seulement d'une plante de ramassage, mais bien d'une plante
protégée et entretenue par différentes populations de I'Amazonie (Posey,
1984) et comme nous avons pu le constater sur le Purus ou le moyen Rio
Negro. D'aprés Clement (1990), sa distribution actuelle serait due pour
I'essentiel aux Amérindiens. Des tentatives de culture a grande échelle ont
été tentées avec plus ou moins de succes depuis quelques décennies et dans
différentes parties d Amazonie.

L'espéce présente une grande variabilité génétique qui se manifeste au
niveau de la productivité individuelle, de lataille de I'arbre, de la quantité
d'amandes par fruit, de lateneur en matiére grasse, de .
etc. Parmi les premiers résultats obtenus notamment a de
Belem, on notera la pratique de la greffe qui permet d'atteindre la production
de fruits dés 10 ans au lieu des 20-25 ans requis a la suite du semis, également
I'obtention d'individus de taill é réduite. Ce ne sont que les débuts d'une
véritable domestication.

Verslacultureet ladomestication

Il est impossible de traiter toutes les espéces végétales en voie de domes-
tication en Amazonie, dans un long processus, plus ou moins achevé de nos
jours pour certaines, qui n'en est qu'aux balbutiements pour d'autres. Nous
parlerons de trois plantes qui paraissent prometteuses, parmi tant d'autres,
et qui font I'objet d'études dans plusieurs pays.
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Le : ( ex Spreng)

Ce cousin du cacaoyer est un des fruits symboles de I'Amazonie par sa
popularité liée a ses qualités gustatives et par le fait qu'il soit pratiquement
inconnu hors de sarégion d'origine, I'Amazonie orientale ou il est encore
abondamment rencontré en forét. Il constitue un des composants de base
desjardins-vergers de terre ferme et des zones inondées ( etal.,
op. cit.). Sa pulpe sert de base a la préparation de jus, sorbet, glace, liqueur,
confiseries, patisseries et confiture. Ses graines ont été utilisées, avec un
certain succes, alafabrication de chocolat blanc. L'espéece présente une
grande variabilité génétique. La mise en collection et |'évaluation en vue
d'une sélection sont les premiéres étapes d'une recherche actuellement en
cours a et a . Pressés par la forte demande du marché
et lavaleur élevée du produit, quelques investisseurs se sont hasardés dans
la culture. Le manque de connaissances sur |es exigences agronomiques, le
risque sanitaire causé par la maladie du balai de sorciére laissent mal
augurer de l'avenir de ces plantations. Le est en effet un des hotes
naturels du champignon pathogéne, , que nous avons
vu €étre une grave menace pour le cacaoyer. Il y atout lieu de penser, a
I'exemple de I'expérience catastrophique de la culture de I'hévéa, que la
pression sélective induite par |la monoculture entraine une explosion €pidé-
migue de la maladie.

Le« » ( )
Cette , présente dans le nord-ouest de I'Amazonie brésilienne,
au ,en et au Pérou, se développe essentiellement dans

les zones inondées et sur les berges des cours d'eau. Son fruit recéle une
trés haute teneur en vitamine C (2 000 mg par 100 g de fruits frais) qui lui
confére un grand intérét économique. Il est traditionnellement consommeé
sous forme de jus, sorbet, liqueur et confiture. Les études relatives a l'écologie

et lagénétique du en sont aleurs prémices, a de Manaus
comme a (Clement et al., 1982).
: Eugenia
Ce petit arbuste est natif de I'Amazonie péruvienne ou il est trés abondant
dansle bassin du Rio ( et al., 1981). Au Brésil, il est cultivé
danslesjardins de larégion de Manaus ainsi que dans les vergers des
riverains du Rio . Riche en vitamines A, B et C, sa saveur trés

acidulée mais agréable en fait un fruit prisé pour la confection de jus et
sorbet. Cette plante présente des caractéristiques agronomiques tout afait
intéressantes comme une bonne croissance sur tous les types de sol, une
entrée en production dés deux ans, un port réduit et trés ramifié facilitant
la cueillette. Malheureusement est trés sensible ala mouche

dont les larves abondent dans la pul pe des fruits mdrs, altérant
sérieusement sa qualité.
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Conclusions

Larichesse amazonienne, loin d'étre connue avec précision, est
cependant trés élevée. Le nombre d'espéces utilisées par I'homme est impor-
tant comme le montrent quelques travaux récents, relevant des sciences
biologiques comme des sciences de I'homme, relatifs & un usage ou au savoir
des sociétés ( , Op. Cit. ; , 1980 ; et al., 1987;

et al., 1987 ; Schultes et , 1990). Beaucoup de choses restent
afaire dans ce seul domaine des inventaires ; prospections, et collections
sont encore nécessaires. L es plantes cultivées et encore plus les espéces
véritablement domestiquées ne représentent qu'une faible fraction de ce
potentiel. Méme &, il y a encore beaucoup afaire : des recherches en cours
menées en collaboration avec P. , anthropologue a
nous ont déja permis d'identifier des pl anteswsqu alors inconnues et de
préciser le statut de certaines autres.

Les Amérindiens furent les découvreurs de ces plantes et les artisans de
ce processus qui trouve son terme ultime dans la domestication, perpétué
par les actuels habitants de I'Amazonie, Amérindiens ou Jilsen
ont été auss les actifs diffuseurs. Il existe, atraversladiversité existante et
entretenue dans les cultivars traditionnel s, une véritable diversité créée qui
place le massif amazonien parmi les foyers actifs de domestication, fonc-
tionnant comme non-centre ou comme véritable centre d'origine selon les
cas ( , 1991).

L es échanges constants ou, tout au moins, I'absence de barriére stricte
entre plante sauvage et plante cultivée, qui est le casle plus fréquent, est
aussi une caractéristique fondamentale. L'agriculture sur brdlis, par son
intégration au cycle naturel de reconstitution, joue un role prépondérant
dans ce phénomeéne. Pour Rogers et (op. cit.) I'homme, involontai-
rement par les modifications d'habitat qu'il provoque, permettrait ala
plasticité phénotypique du manioc de sexprimer. 1l y a continuité entre
« sauvage » et « cultivé », I'hnomme amazonien traditionnel puisant sesres-
sources dans le champ aussi bien que dans laforét environnante ; il y a
continuité aussi, et souvent complémentarité, entre les différentes formes
d'utilisation du m|I|eu cueillette, , agriculture et
Une méme plante, suivant les lieux et les époques, peut se trouver a ces
différentes étapes.

A partir de cette réalité et de la prise de conscience de |'énorme potentiel
que représente I'’Amazonie, |les importantes recherches menées par
les institutions et équipes scientifiques de larégion, il reste beaucoup afaire
en terme d'amélioration génétique : prospection, évaluation, sélection.
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en agriculture chez les especes sauvages

Jacques

Résumé : Dés l'origine de I'agriculture, les espéces cultivées par leur
proximité avec les espéces sauvages ont permis |'émergence d'espéeces
nouvelles strictement adventices plus a détruire. La lutte biolo-
gique a partir de champignons a mis en évidence les modalités d'évolution
de ces adventices et les qu'elles posent toujours viennent de la
méconnaissance de leur variabilité génétique. Mais c'est dans |a lutte
chimique que la pression de sélection est la plusimportante. L'évolution
des populations peut étre trés rapide et brutale vers la constitution de
populations entierement résistantes. De plus, |e changement d'herbicide
peut entrainer |'apparition de nouvelles résistances placant I'agriculteur,
comme pour la lutte biologique, dans une situation ou il est toujours a
lamerci de la réaction des especes adventices. De méme, I'introduction
de genes de résistance aux herbicides dans les plantes cultivées peut étre
al'origine de I'évolution d'espéces proches de la culture vers |l e statut
d'adventices redoutables grace a I'avantage que leur conférerait |'acquisi-
tion du géne de résistance.

Ainsi, le milieu agricole évoluant entraine |'évolution des espéces sau-
vages comme dans un phénomeéne de ou malheureusement
I'un des partenaires est toujours dépendant de |'autre et doit constamment
rechercher des techniques nouvelles.

Mots-clés: adventices, résistances, lutte biologique,

Abstract: Since the of the agriculture the relations between
crops and wild species produced new strictly species, which
are more to control. The biological control, especially with fungi
reveals the evolution of these weeds but failures of this control are
generally due to the lack of knowledge of the weed variability. But this
is the herbicide control which is responsible for the most important
selection pressure. The evolution of the populations may be very fast and
produces tremendous resistant populations. Moreover the change of her-
bicides may lead to the accumulation of multiple resistancesin the same
biotype. So the farmer is always at the mercy of the reaction of weed
species. In the same way the production of crops with genes
for herbicide resistance may lead to the appearance of new resistant weed
Species.

Thus the evolution of the agricultural environment leads to the evolution
of wild species. This can be likened to where unfortunately
one of the partnersis still dependent from the other and must always
find new techniques.

Key words: weeds, resistance, biological control,

* IN RA, Laboratoire de , BV 1540, 21034 Dijon cedex, France.
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Introduction

Le concept de a été utilisé par Ehrlich et Raven en 1964 dans
leur description des influences naturelles entre plantes et insectes phyto-
phages. en 1976 a défini cette notion comme I'évolution par

laquelle lafitness de chaque génotype dépend de la densité de la population
et de la composition génétique de chague espece. Des auteurs comme
en 1980 considérent plus simplement que chacune des espéces change dans
sa composition génétique en réponse a un changement d'une autre espéece
qui avait déja évolué en réaction a une modification de la premiére.
Généralement les auteurs sattachent a étudier les relations prédateur-
proie, héte-parasite ou les relations symbiotiques. Cette vision sensu stricto
dela ne pourrait sappliquer que lorsqu'il est possible de mettre
en évidence une évolution conjointe des patrimoines génétiques (
den, 1976). Dans ce cas |'exemple de |'association eﬂ
tout & fait remarquable.

Nous prendronsici le concept de dans une interprétation tres
particuliere : lesrelations entre les plantes et I'homme dans les milieux
cultivés. Ces milieux, bien que relativement peu hétérogenes pour les carac-
téristiques , sont soumis a des variations trés marquées et plus
ou moins car dues al'agriculteur. Les espéces qui colonisent ces
milieux sont donc placées dans des situations ou elles devraient évoluer
rapidement. Ainsi, depuis toujours I'agriculteur a une relation trés forte avec
les adventices ; parce que certaines sont trés proches de la culture et peuvent
échanger des genes mais surtout par la concurrence gqu'elles exercent. Le
désherbage qui a pour but de limiter leur influence a été assuré de tout
temps par des moyens mécaniques peu ou pas sélectifs al'échelle

. Depuis une quarantaine d'années il a été remplaceé par des herbicides
de plus en plus adaptés a des taches précises qui sont devenus totalement
indispensables al'agriculture. Le but recherché dans les cultures est donc
de détruire les adventices sans affecter la plante cultivée. Cette action qui
altére des mécanismes physiologiques et entraine la mort de la plante doit
nécessairement étre sélective. Ceci implique que toutes les espéces ne vont
pas réagir de la méme facon mais aussi que lavariabilité va
entrainer des réponses différentes.

Certaines ont disparu essentiellement parce qu'elles avaient adopté une
stratégie trop proche de celle des plantes cultivées. Aussi lorsque I'homme
a cesse de les semer inconsciemment elles n‘ont pu retrouver la variabilité
gu'elles avaient perdue. D'autres n'‘ont cessé d'évoluer réguliérement avec
I'évolution de la culture atel point que I'on parle aujourd'hui de «crop-
mimic ». Elles peuvent aussi développer des résistances aux herbicides. Face
aces situations I'agriculteur varie les cultures et les herbicides. Les plantes
réagissent par de nouvelles adaptations.

Ainsi, dans le conflit entre les adventices et |'agriculteur, on pourra définir
des relations directement entre les plantes : concurrence et échange de génes
entre culture et espéces sauvages qui peuvent étre a l'origine d'especes mieux
adaptées aux cultures. L'agriculteur peut mettre a profit des relations de

plantes-champignons pour lutter contre les adventices. Enfin,
on pourra considérer que les réactions des espéeces aux herbicides relévent
de relations directes plantes-hommes.



Jacques , 1992 399

Que la définition soit trés restrictive ou trés large, la notion de
pose deux questions principales : Est-ce que cette évolution sera continue et
indéfinie méme en environnement stable ? Ou est-ce qu'elle aurait tendance
a se stabiliser vers un équilibre au fur et a mesure que les deux espéces
seront de mieux en mieux adaptées entre elles et al'environnement ?

Or, I'application de cette notion al'étude des objectifs de lalutte contre
les adventices permet de prolonger ces questions. D'une part si |'évolution
est infinie, est-ce que I'homme pourratrouver a chagque fois assez rapidement
des solutions a l'invasion des adventices ? D'autre part, si dans certaines
conditions il sétablissait un équilibre, serait-il acceptable ou ne faudrait-il
pas constamment lutter contre cette tendance ?

Relations plante-plante

Relations de concurrence

Treés peu d'études ont porté sur I'évolution de la compétition entre des
plantes d'espéces différentes. || a néanmoins été observé que la production
de semences de deux espéces , E. et E.
était supérieure dans des mélanges de pl antes issues de popul ations sympa-
trigues a la production de mélanges de plantes issues de populations

(Martin et Harding, 1981). Cependant, une telle
sembl e plutdt évidente dans des formations fermées. Ainsi, des genotyp&e
de repens d'une méme prairie produisent plus de biomasse quand
ils sont en compétition avec les espéces avec lesquellesils sont associés dans
cette prairie, plutdt qu'avec les espéces qui sont associ ées avec les génotypes
d'autres prairies ( et Harper, 1979).

Bien que la concurrence vis-a-vis de |a culture soit laraison principale de
la lutte contre les adventices et gqu'il existe une flore spécifique associée a
chague culture, il n'existe pas de données sur une éventuelle adaptation
conjointe des bi otypes d'adventices apparai ssant dans cette culture, ni des
cultures vis-a-vis des adventices. Ceci bien qu'il ait été observé que tous les
génotypes d'une espéce d'adventice n'exercent pas la méme concurrence
contre une culture donnée.

Relations génétiques

Dans la mesure ou, au départ, la plupart des especes cultivées étaient
s mplement récoltées dans leur milieu d'origine sans étre cultivées, la culture
puis la sélection ont fortement modifié les caractéristiques des variétés
utilisées aujourd'hui. Méme si les biotypes sauvages n‘ont pas de raisons
particuliéres de changer de stratégie, ils ont évolué souvent parallélement a
la culture, au point que certaines especes sont devenues strictement inféodées
a certaines cultures : , ,
et maximaavec lelin; avec les céréales d'hiver.
Une liaison aussi stricte ne peut se concevoir que dans la mesure ou ces
biotypes ont choisi une stratégie trés comparable acelle de laculture; &
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savoir que ces especes étaient réguliérement récoltées et semées par I'agri-
culteur. Larégression de la culture de lin dans certaines régions et |'utili-
sation de semences certifiées non contaminées pour les céréales ont fait
disparaitre ces especes.

Dans des cultures importantes comme le riz, des espéces sauvages tout en
conservant la méme stratégie, convergent dans leurs exigences et leur mor-
phologie vers la culture, rendant leur destruction, méme avec des
herbicides ; c'est le cas et E. :

L'exemple le plus caractéristique de ces relations génétiques est certaine-
ment |'évolution parallél e des génotypes cultivés et sauvages de la méme
espéce dans la mesure ou ces relations ont produit des génotypes adventices.
Souvent ceux-ci se distinguent trés bien des sauvages car ils sont générale-
ment intermédiaires entre les cultivées et les sauvages : races d'orge en
Turquie (Harlan et , 1966) ; races de sorgho, deriz en Asie et
Afrique ; de mal's en Amérique du Sud. Si I'on admet la des
races sauvages et cultivées, ont peut imaginer lorsgue ces formes commencent
ase séparer qu'il puisse se produire de nouvelles espéces adventices réunis-
sant |les avantages des deux parents. Ainsi, bien que Harlan et al. (1973) les
considérent toutes comme des sous-espéeces du pool génique primaire des
avoines, ils associent lama espéce adventice, al'avoine cultivée A.

et al'espéce sauvage A. . Ces observations ne sont que des
preuves indirectes, il existe cependant un exemple ou des croisements ont
été tentés entre les biotypes cultivé et sauvage : et S
(Li et al., 1945). Des formes ayant |'aspect de major ont été
observées ala suite de tels croisements (De Wet et al., 1979). Plus récemment,
une étude de croisements spontanés au champ et sur la comparaison des F,
avec les parents montre que I'hypothése de I'origine hybride de S.
major & partir du croisement entre les espéces cultivée et sauvage est trés
plausible ( et al., 1987). Cette plante associe une forte croissance
végétative ala caducité des semences, caractéristiques qui posent de nou-
veaux probléemes al'agriculteur.

L'évolution des plantes cultivées inconsciente ou induite délibérément par
I'homme a donc entrainé la sélection paralléle de plantes adventices mieux
adaptées a ces milieux nouveaux a partir de biotypes sauvages qui ont méme
tendance a converger vers les caractéristiques des cultures. Laréaction la
plus spectaculaire des espéeces sauvages face a la transformation des condi-
tions de milieu est la production de nouvelles espéces par croisement avec
la culture. Cependant, ce type d'évolution semble, dans I'état actuel de
I'agriculture, un phénomene trop lent al'échelle humaine.

Relations plantes-champignons

Devant l'invasion de zones cultivées par certaines espéces, soit dans des
régions ou elles ont été introduites, soit dans leur aire d'origine, certains
auteurs ont penseg, desle ' siecle, utiliser des ennemis naturels des
plantes pour réduire les populations, d'abord avec des insectes puis avec des
champignons. Cette technique de |utte biologique ne se propose pas une
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éradication définitive mais une réduction et une stabilisation durable de la
densité des adventices. L 'idée de base reléve directement des relations
prédateur-proie ou hote-parasite auxquelles s'adapte bien la notion de

. On pourrait donc penser que les instigateurs de cette technique
auraient une approche de génétique évolutive cherchant a déterminer les
conditions qui permettront de déterminer I'équilibre souhaité entre les deux
ESPECES.

En nous limitant a la lutte biologique a |'aide de champignons, nous
alonstenter de présenter les méthodes utilisées avec quelques exemples de
lutte mis en place. Cette approche a été proposée dans deux types de
situation. I'approche dite classique » tente de contrbler des espéces exo-
tiques par l'introduction de parasites de la zone d'origine. L 'approche par
« augmentation » cherche a exacerber les effets de parasites connus dans
I'aire normale de distribution par la dispersion de spores du pathogéne.

Approche «classique»

La littérature de lutte biologique présente réguliérement de longues listes
d'adventices et des agents pathogénes correspondants (Hasan, 1980 ; Tem-
pleton, 1981 ; Trujillo et Templeton, 1981). Cependant, aujourd'hui, le
nombre d'exemples qui ont passe le cap de I'utilisation commerciale est trés

réduit. a été utilisé au Chili contre des
introduits d'Europe ( , 1977). Trujillo (1976) rapporte le succés du
contréle de a par le champignon

. D'autres exemples comme le couple et

ne sont encore que des projets d'utilisation (Hasan, 1980).

L'exemple présenté comme le plus grand succes de |'approche classique
est lalutte contre en Australie. Cette espéce d'origine
méditerranéenne y a été introduite au début du siecle et sest répandue
comme adventice des céréales. La lutte biologique a alors été tentée avec la
rouille . Un programme de recherche de souches de

dans le bassin méditerranéen a montré I'innocuité du champignon
pour toute autre espece et a permis dés 1972 de produire une souche
(Hasan, 1972). Elle afortement réduit la densité de I'adventice mais d'une
maniére transitoire, apres quelque temps elle semblait regagner du terrain.
En réalité, la souche utilisée ne sattaquait spécifiquement qu'a une seule
forme de plante d'ailleurs reconnaissable morphol ogiquement (Cullen et al .,
1973). Les prospections reprirent et une autre souche a été isolée avec a
nouveau une bonne efficacité sur les plantes en extension (Hasan, 1981),
mais |'utilisation exclusive de cette souche devrait conduire ala méme
situation. L 'agriculteur semble systématiquement subir les événements. Dés
qu'il utilise une souche efficace, larégression d'un biotype laisse le champ
libre aux autres. Ceci traduit |I'existence d'une certaine variabilité chez
I'adventice liée al'introduction d'un nombre inconnu de biotypes.

C'est pourquoi, aprés beaucoup d'hésitation, il a été décidé d'étudier
I'adventice d'un point de vue génétique, ce qui semble étre le seul cas d'étude

de ce type avec ( et al., 1983). C'est ainsi qu'il
a été montré que est une espece tres particuliére, avec des
plantes a reproduction strictement entrainant la

constitution de clones. Cette situation est incompatible avec la survie de
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I'espéce ; ainsi des recherches ultérieures en Turquie occidentale ont montré
I'existence de populations diploides et largement
, 1989).

Cette espece appardit en réalité comme un ensembl e trés limité de popu-
lations diploides génératrices de polymorphisme dont certains états sont

fixés par la constitution de clones triploides dont les capacités
colonisatrices trés supérieures a celles des diploides leur permettent d'envahir
de nombreux milieux. Dans les popul ations sexuées de , le cham-

pignon sattaque d'une maniére variable aux plantes et aleur descendance,

mais a cause du comportement clonal des triploides, il apparait des souches
de champignons hautement adaptées a chaque clone, ce qui explique les
problemes rencontrés en Australie. En fait dans |'aire d'origine, le champi-

gnon peut accomplir son cycle complet et gjuster constamment ses génotypes
alavariabilité de laplante. Ce qui n'est pas toujours le cas dans les régions
colonisées par les triploides, soit parce qu'il ne peut avoir de reproduction
sexuée, soit parce qu'il n'en a pas besoin puisqu'il N'y aque le clone
triploide.

Deplus, la entre les deux organismes est telle qu'on peut
considérer que les diploides se maintiennent gréce au champignon. En effet,
les devraient tout envahir, ils sont plus prolifiques et moins
exigeants écologiquement. Cependant ils sont trés sensibles ala souche de
champignon qui leur est adaptée. Ainsi, le champignon assure sa survie en
contribuant a maintenir les diploides.

C'est bien & cause de la méconnaissance de |I'adventice et de sesrelations
avec le champignon que la lutte en Australie n'est qu'un succes apparent
lié au fait qu'un biotype triploide était trés répandu. Le pays est alamerci
de I'introduction accidentelle d'autres biotypes et surtout du dével oppement
de biotypes méconnus parce que leur fréquence est encore trop faible. La
poursuite de la lutte telle qu'elle est conduite actuellement sera toujours une
suite de succes séparés par des échecs dont la durée dépendra du temps mis
pour trouver la souche adaptée au clone envahissant.

Si I'on voulait vraiment utiliser les potentialités génétiques de
des deux espéces, |'introduction du systeme complet serait une solution. |1
serait nécessaire de permettre au champignon de réaliser son cycle complet,
donc de I'introduire dans des zones australiennes a hiver froid avec des

diploides. Toute la question est de savoir si les densités d'adven-
tices qui seraient alors atteintes seraient acceptables. Mais il n'est pas
pensable un seul instant que agriculteurs, pour mieux lutter contre une
adventice, introduisent celle-ci dans des formes qui permettraient la multi-
plication de sa variabilité.

Approche par « augmentation »

Cette approche consiste a déplacer I'équilibre naturel de entre
I'adventice et e champignon parasite en apportant de trés grandes quantités
de spores. Leur production et leur formulation sont appelées

ou . Actuellement trois produits aux USA, deux au Canada
et un en Chine, Australie et Pays-Bas sont commercialisés ou sur le point
del'étre (D€ , 1989) pour lutter contre des adventices des agrumes,

du riz ou des prairies.
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L'utilisation de n'est pas différente de la démarche de
I'utilisation d'herbicides chimiques ; elle en présente beaucoup d'inconvé-
nients a l'exception de la pollution, mais n'en présente pas beaucoup
d'avantages. En effet, un produit ne sattaque gu'a une seule
espece, aussi, pour que |'entreprise soit rentable, I'espéce doit étre extréme-
ment abondante et répandue. De plus, il n'échappe pas au dilemme de la
lutte biologique. L'utilisation d'une souche trés virulente est trés efficace
mais dans des cas trés particuliers, comme les espéces . Pour les
especes areproduction sexuée, méme tres , il n'est pas possible
de trouver une souche aussi sur toutes les plantes ; de méme qu'il
est tres difficile de multiplier les spores d'un ensemble de souches dans des
proportions constantes. Cette technique est d'autant plus acceptée qu'elle
permet a une firme phytosanitaire de produire et de vendre réguliérement
les spores sous une formulation spéciale qu'il faut apporter massivement.
Or, malgré I'apport d'énormes quantités de spores de souches cultivées,
I'adventice est le seul organisme qui puisse évoluer. Ainsi, un
n'est pas fondamentalement différent d'un herbicide chimique et, quoiqu'en
pensent certains (Del , 1989), expose a sélectionner des plantes
résistantes.

Dans lalutte contre les adventices, |a lutte biologique est une approche
qui pourrait paraitre originale en termes de génétique et d'évolution puis-
gu'elle fait appel aux relations entre deux especes qui sopposent. Elle
devrait aussi pouvoir pallier larésistance, principal défaut des herbicides
chimiques, si les deux organismes étaient susceptibles de . Cepen-
dant, c'est généralement impossible, soit parce que le parasite ne peut
effectuer complétement son cycle, soit parce que des quantités énormes de
spores de quel ques souches sont apportées au détriment des éventuelles
souches mieux adaptées susceptibles de se dével opper.

Relations plante-homme

Jusqu'al'arrivée des herbicides, |es adventices évoluaient parallélement &
I'agriculture. Les espéces annuelles en gjustant leur cycle sont capables de
produire des quantités trés élevées de semences persistant dans les sols plus
ou moins longtemps, ce qui leur permet de constituer des populations de
densités énormes. Des especes pérennes ont dével oppé une reproduction tres
largement végétative, qui peuvent profiter des facons culturales. Devant cette
situation qui ne permet plus un désherbage de qualité en toute culture, les
herbicides ont été introduits. Par opposition aux techniques mécaniques, les
herbicides exercent une trés forte pression de sélection mais
surtout

Un agriculteur dispose de nombreux herbicides aux modes d'action dif-
férents (plus de 100 matiéres actives), plusieurs par culture plus ou moins
dirigés contre telle ou telle adventice. Sil les alterne en fonction de rotations
culturales, il atteindra son but : la réduction de la densité des adventices,
mais aussi, il réduirale nombre de génotypes (cas du chénopode : Al

et , 1983). Certaines espéces ains réduites vont avoir des
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populations qui vont dériver ( , 1985), limitant leurs capacités a
sadapter et a concurrencer les cultures. Un agriculteur qui pratique la
monoculture avec un seul herbicide applique une pression de sélection trés
étroite. Les premiers exemples observés étaient le résultat de sélections
: par exemple crus dans les mai's ( et
, 1977). Depuis de nombreux exemples ont €té rapportes (
1982). Cependant le maintien de laméme pression a entraine assez rapi de-
ment |'apparition de résistances liées au dével oppement de mécanismes
particuliers : mutation du géne de la cible du produit, amplification des
genes de détoxication.

Résistances aux herbicides

La premiére apparue dés le début des années 70 est larésistance
aux liée ala mutation de la premiére base du triplet
codant pour |'acide aminé en position 264 dans le géne
. Plus de 50 especes présentent au moins une population résistante dans
presque tous les pays industrialisés occupant plusieurs millions de
milieux réguliérement désherbés aux . La particularité de ce phé-
nomene dont I'hérédité cytoplasmique garantit une dispersion rapide et trés
, tient au fait qu'au moins chez une espéece, nous avons pu mettre
en évidence que la mutation naturelle n'est pas distribuée au hasard dans
tous les génotypes, mais qu'il existe, dans chague région un génotype
particulier produisant des mutants & haute fréquence ( et
1991). Au contraire de la distribution au hasard de la mutation, lasdlection
d'un mutant dans une population régulierement traitée n'est pas inexorable
et d'autant plus proche que la sélection sexerce depuis longtemps. En effet,
I'apparition du mutant ne dépend que de la présence du génotype particulier
qui lui donnera naissance. Or une population dans une parcelle réguliérement
désherbée présente généralement un polymorphisme trés réduit et donc le
génotype risque d'avoir disparu. Si aprés de nombreuses années de mono-
culture traitée aux (del'ordre de 20 ans), il n'y a pas de résistants,
il y apeu de chance que le mutant apparaisse. La résistance risque d'arriver
par contamination de |'extérieur car les conditions de milieu sont favorables.
Le mutant a d'autant plus de chances d'apparaitre que la parcelle est
récemment désherbée chimigquement.

Deplus, il n‘est pas nécessaire que le mutant ait une fitness réduite en
I'absence d'herbicide, ce qui correspond mieux aux observations. De nom-
breux auteurs ont cherché a montrer que les résistants avaient une fitness
plusfaible que les sensibles pour justifier le « cot de la mutation » (
et , 1979). Lorsque les comparai sons ont porté sur des plantes
réellement génétiquement comparables on a surtout trouvé une différence
de croissance due al'atération du transport d'électrons dans le
(Mc et Holt, 1990). Mais dans des conditions normales de culture,
le nombre de levées les années suivantes par rapport aux semences produites
est tellement faible que I'écart de fitness devrait étre exceptionnellement
élevé pour qu'il soit mesurable (Chenopodium album: , hon publié).

A l'exception de larésistance ala qui est apparue apres de
nombreuses années de traitement et qui entraine une forte réduction de
fitness, les autres résistances ont envahi les parcelles assez rapidement. Ceci
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laisse penser que les mutations naturelles (les herbicides ne sont pas muta-
genes) sont répandues et que la fréquence des mutants peut étre élevée avant
le traitement. Lafitness des résistants observés est donc certainement tres
proche de celle des plantes non mutées. C'est ce que nous avons pu observer
pour des endives résistantes aux ( , hon publié), chez
des vulpins résistants au (Chauve], 1991).

Actuellement, outre la résistance aux , des résistances atrois
familles d'herbicides dues & une mutation de cible ont été observées chez
plusieurs espéces ( et , 1990). Elles se caractérisent par
des hérédités simples et élevées. Les qui empéchent la polyméri-
sation des dansladivision cellulaire, ont sélectionné des mutants
chez et ; caractére hérité par un groupe de
genes dupliqués. Aprés moins de 5 ans d'usage continu, les qui
bloquent (biosynthése de la valine, leucine, )
ont sélectionné des résistants chez 5 espéces : .
media, , , . L'hérédité est mono-
génique dominante. Des specifiques qui
blogquent ont sélectionné des .

Parmi les résistances dues a des amplifications de détoxication,
gréce a une amplification do-
minante de la S-transférase. Neuf espéces, dont cana-
dense, résistent au , découplant du I, certainement
gréce a plusieurs mécanismes, mais dont I'hérédité est généralement mono-
génique dominante ou semi dominante.

Larésistance du vulpin au est apparemment le seul exemple
de plantes résistantes par détoxication dans laquelle I'hérédité du mécanisme
est polygénique. De plus, lafitness des plantes résistantes n'est pas affectée.

des biotypes résistants (Chauve], 1991).

Bien que les herbicides agissent sur des points métaboliques trés variés et
que les especes touchées soient trés différentes, ces résistances présentent
plusieurs points communs. |1 s'agit de mutations dont I'hérédité est ssimple,
soit cytoplasmique, soit dominante, ce qui leur permet d'en-
vahir rapidement les zones traitées. L 'observation rapide de ces biotypes dés
les premiers traitements doit étre directement corrélée alafitnessrelative :
le colt de ces mutations doit étre faible. Enfin les niveaux de résistance
sont si élevés que ces herbicides ne peuvent plus étre utilisés sans détruire
la plante cultivée.

Résistances multiples

Cette évolution génétique face a une pression de sélection spécifique a
entrainé une réaction simpliste de I'agriculteur qui continue a utiliser le
produit responsable de larésistance pour tuer les sensibles et gjoute d'autres
herbicides pour tuer les résistants. Ceci a pour conséquence d'exacerber
I'avantage des plantes résistantes par rapport a toutes les autres et de
permettre a toutes les especes résistantes de larégion de se développer dans
la méme parcelle. Cette attitude qui conduit a augmenter les herbicides sans
se soucier du contexte génétique et sans pour autant assurer un contréle
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aussi bon gu'avant peut entrainer en réaction |'apparition de plantes résis-
tantes a d'autres herbicides. Ainsi, dans des vignobles hongrois, des

résistants aux sont devenus résistants au utilisé
en association pour lutter spécifiquement contre ces plantes ( etal.,
1988).

En général, ces évolutions sont trop récentes, maisil existe au moins un
exemple d'évolution vers des résistances successives a la suite de changements

d'herbicides. Une population de en Australie aprés 7 années
de traitement est devenue résistante ala , I'agriculteur utilisa alors
un , trois ans plus tard, la présence de résistants était

évidente. L'agriculteur persista encore deux ans puis apporta alors une
, un an plustard, le contréle n'était plus correctement assuré.
Deux ans plustard, |'agriculteur remplaca ce produit par une
et aprés trois traitements, la population résistait déja a ce nouveau
produit. Ainsi en dix ans, cette population de ray grass a accumulé quatre
résistances successives en réponse aux changements de produits effectués par
I'agriculteur ( et Matthews, 1991).

Introduction de culturesrésistantes

Devant I'évolution des adventices vers la résistance a des herbicides
sélectifs (les plantes cultivées ne sont pas résistantes) et méme déja vers des
résistances multiples, une réaction est la proposition d'introduire des génes
de résistance dans les plantes cultivées a des herbicides non sélectifs. |l existe
déja plusieurs exemples de transfert de génes : le géne de I'enzyme qui

le a été transféré du champignon qui produit latoxine
vers plusieurs cultures (colza, luzerne, tomate, pomme de terre...). Un gene
muté de a été transféré d'un Salmonella vers plusieurs

cultures dont le tabac et la betterave. Par |a suite des transferts et des
sélections in vitro ont été réalisés pour des familles d'herbicides sélectifs
(Gressel, 1991).

Parce qu'elles sont transgéniques, ces plantes modifiées ne peuvent pas
encore étre commercialisées. Cependant des expérimentations sont poursui-
vies pour déterminer le risque de dispersion du géne vers des especes
sauvages. En effet, avec plusieurs espéces, le risque n'est pas
nul. La betterave est bien connue pour sesrelations avec Beta
Des croisements ont été observés entre le colza et
et al., 1991). Ainsi, ces plantés peuvent disperser le géne introduit dans les
plantes sauvages et poser d'autant plus de problemes que le géne de
résistance peut étre trés rare parce qu'il est naturellement contre-sélectionné.
C'est le cas du pour lequel il N'a pas encore été observé
d'adventices résistantes. Comme pour les autres cultures, les cultivarsrésis-
tants peuvent aussi sélectionner des résistants chez les adventices si I'herbicide
est utilisé seul et en continu, d'autant plus rapidement qu'il fait partie d'une
famille qui sélectionne facilement des résistants (cf. les .

Mais ces conséquences pourraient aussi étre al'origine de laformation
de nouvelles adventices. La résistance pourrait étre favorable
adesF, qui en temps normal auraient disparu pour qu'ils puissent par
back-cross avec les parents créer dans les générations suivantes des plantes
associant les avantages des parents cultiveés et sauvages, qui seraient alors
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de redoutables adventices (exemple des endives résistantes aux
et les chicorées sauvages).

L'hypothése de la Reine Rouge pourrait tout a fait s'appliquer aux
herbicides qui sont responsables d'une accélération de |'évolution des adven-
tices. Les premiers cas de résistances multiples observés augurent d'une
situation qui vadevenir difficile pour les agriculteurs s'il n'y a pas de
solutions nouvelles. Méme I'introduction de cultures modifiées n'est pas une
solution définitive, puisgu'il existe toujours des possibilités d'évolution chez
les adventices.

Conclusion

Deésle début de I'agriculture, les espéces sauvages qui disputent le terrain
aux cultures ont évolué avec |'évolution des pratiques agricoles. Avec
I'ouverture du sol pour mettre en place les cultures, des espéces sauvages
ont retenu des stratégies particulieres pour coloniser ces nouveaux milieux.
Lasélection de cultivars et du désherbage manuel ou mécanique
ont entrainé d'une part, la formation de nouvelles espéces adventices encore
plus proches de la culture et d'autre part, la sélection d'espéces qui miment
la culture morphol ogiquement et physiologiquement. Pour améliorer le
désherbage et assurer I'intensification, on aintroduit les premiers herbicides,
les hormones, qui ont éliminé les dicotylédones, mais les graminées ont pris
ledessus e les ont alors été introduits, puis des herbicides de
plus en plus spécifiques. C'est alors que les adventices ont répondu par le
développement de biotypes résistants d'abord a un produit puis a plusieurs
lorsqu'on avoulu les controler avec d'autres herbicides. La lutte biologique
apparait comme une approche possible a condition qu'elle permette aux
deux organismes d'évoluer, sinon elle ne sera qu'un herbicide supplémentaire.
Enfin, on peut déja entrevoir les évolutions possibles des adventices que
I'introduction de cultivars résistants peut entrainer. Cette revue rapide de la

des adventices et des méthodes de lutte exercées par I'agriculteur
montre que les deux partenaires ne luttent pas avec les mémes armes : les
plantes disposent de la variabilité génétique, I'homme doit varier les cultures,
lesfacons, les herbicides....

Il semble bien que dans e couple agriculteur-espéces sauvages, I'évolution
soit continue, |'accél ération du phénomene pose cependant la question de
savoir si I'homme pourratoujours réagir assez rapidement, en trouvant de
nouveaux herbicides ou de nouvelles stratégies de lutte. |1 existe déja des
biotypes de vul pin résistants au résistants a des herbicides avant
leur homologation définitive. Dans la mesure ou |les adventices continueront
aposer un probléme économique, |'attitude des agronomes devra passer de
I'ignorance compl éte, ala découverte récente pour en arriver alaprise en
compte de la connai ssance génétique des espéces sauvages et adventices
comme un objectif au méme titre que la lutte elle-méme.
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Genetic resources and society : preservation of
genetic resources. A tributeto Jean

Arthur- Hugues BUNTING *

Abstract . Plant genetic resources include the populations of cultivated
plants, in developed as well as developing countries ; of their known or
presumed wild relatives ; of the linking hybrid populations ; and of wild
plants which are actually or potentially useful to society. These may be
preserved as seed or as stem-tip cultures, as living collections, or in
protected and managed areas of wild vegetation. Society includes all
humans, and especially those who grow and harvest economic plants, but
governments, other agencies, and scientists and breeders stand proxy for
most of their interests. They are interested in plant genetic resources for
aesthetic, scientific and practical reasons. The main practical reason isto
provide plant populations which producers can use to supply the increasing
requirements of society for plant products in the future, as human numbers
increase to perhaps 11 billions during the coming century. Geographic
information systems are needed to identify possible sources of general
adaptations to defined environments, and studies are needed of the
management of seed and planting materials by « traditional » producers.

Key words : genetic resources of plants, plant breeding, conservation,
adaptations, human populations, development, cereals, wood, geographic
information systems, seed stocks.

Mots-clés . ressources genétiques, amélioration des plantes, conservation,
adaptation, populations humaines, développement, ceréales, systémes
geographique, semences.

Itisavery great honour for atropical agronomist, who has not worked
directly with genetic resources material for many years, to be invited to
contribute to this distinguished international colloquium in honour of a
dear friend, lost but never forgotten, Jean .

I was associated with Jean from about 1970, first as a member of a
committee of ; second as a foundation member from 1974-8 of
the International Board for Plant Genetic Resources, which supported part

* University of Reading, Plant Science Laboratories, Q7/8 N° 4 Early Gate,
road, Reading , United Kingdom.
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of Jean's work on Sorghum and in West Africa and the oases
of the Sahara, reflected in the proceedings of this colloquium ; and third as
amember of the advisory committee for research on crops and plants of
the Fondation I nternationale pour la Science (FIS). FIS now supports
expeditions to collect plant genetic resources only where it is assured that
aresponsible institution not only needs the materials, but will also ensure
that they are correctly collected, documented, conserved and used, and that
they will be freely available to all who are able to use them productively.

Through these years | came to admire Jean's personal qualities of modesty,
kindliness, penetrating intelligence, friendliness and good humour ; and his
formidable professional qualities of broad and penetrating scholarship ;
creative and critical imagination, which crossed without effort the boundaries
which confine lesser people within their narrow disciplines ; and his precise
thought, precisely and clearly expressed. | became particularly fond of the
doubtful, questioning frown which so often accompanied his conclusions. |
am proud to have known him and | treasure his memory with the warmest
affection.

Scope

My title requires me to consider the preservation of genetic resourcesin
relation to the needs and interests of society. | shall disregard the genetic
resources of animals ; this paper is restricted to the genetic resources of
plants. With so many abstract nouns, we must start with some definitions.

The genetic resources of plants

| take « plant genetic resources » to include four classes of populations
of plants.

First, it includes the cultivated plants, that isto say all the populations
of plants which are deliberately produced by humans.

Much of the present interest in plant genetic resourcesisin the cultivated
plants which are found in those regions of the earth where modern plant
breeding and new methods of production are altering more traditional
systems of agricultural production and land use. In such regions both the
older cultivated materials, which become less profitable for producers, and
the wild materials (classes 2 and 4 below), are currently at risk of loss.

Change of this sort has accompanied the progress of agriculture ever
since domestication began to supplement gathering from the wild, ten
thousand years ago. During that time, humans have domesticated, improved,
and often discarded, large numbers of species, in many environments of the
earth. Older forms have been replaced by better adapted and more produc-
tive materials. Many older forms and unimproved relatives are known today
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only through archaeology and history. Others are scarce relicsfound in
remote areas, and many of these may become extinct as agricultural deve-
lopment advances. The so-called « genetic erosion » may be more visiblein
our time than ever before, but it has been a constant feature of our
agricultural progress for thousands of years, in less-developed and more-
developed production systems alike.

Second, « plant genetic resources » includes the populations of known or
presumed wild relatives of the domesticated forms.

Third, the term includes those populations, usually neither planted or
used by humans, which are found as weeds or hybrid swarms in and around
the fields, and which are in genetic contact with both the domesticated
forms and their wild relatives.

Fourth, it includes wild, unimproved populations of plants, mostly wild
or protected trees, forage plants, and some and amenity plants,
which are actually or potentially useful to man, both in their native regions
and elsewhere in the world, but have been little affected, or not at all, by
selection or breeding.

I do not include as « plant genetic resources » in this paper the great
majority of the wild plants, those which do not fall into any of these classes.
Of course these wild plants are a genetic resource of society in an aesthetic
sense, and they are elements of , whatever that may be, but |
have neither knowledge nor time enough to consider them.

Preservation

By preservation | mean the preservation of accessions of living material,
including seed, from which the original accessions, or parts of them, can be
regenerated and grown when required. This includes seed banks, stem-tip
cultures, living collections in the field or in protected cultivation, and
protected areas of wild vegetation containing plants of the second, third
and fourth classes above.

It isalso possible in principle to conserve traditional plant genetic
resources by conserving the customary systems of production of plants and
animals as awhole, together with the customary life systems of the human
populations which use them. In Europe, only the most wealthy regions can
afford « preservation » of this sort.

Society

By society, | think we mean a number of different things. We certainly
mean mankind as a whole, now and in the future, or at least the present
and future inhabitants of a particular geographical area. We can measure
the present use of plant products by these people, and we can estimate their
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future effective demand, but we cannot consult them directly to find out
what they expect from plant genetic resources. As an entity, we can reach
« society » only through proxies.

The farmers, and forest workers who use plant genetic re-
sources to produce crops, tree products and livestock in rural society, form
the most important sub-set of society for our purpose. Where there are no
seed industries, they powerfully influence the constitution of the populations
of economic plants.

Of the proxies, the most important are the governments, the multinational
bodies, and the private-sector commercial companies, foundations and vo-
luntary organizations, which believe that they speak for society, and which
pay for the work we do. We must often feel that it is fortunate for our
science that they do not all speak with one voice, or at one time.

In addition, our own community, the community of the genetic resources
scientists, often appearsto regard itself as a proxy for society.

Why is society interested in plant genetic resour ces ?

| believe that the reasons why these proxies pay for work on plant genetic
resources are of three kinds.

Aesthetic reasons

| can interpret these reasons personally. | was drawn to botany in the
first place, and later to diversity in cultivated plants, because the variations
of form and adaptation in plants seemed beautiful to me and were a source
of continuing pleasure as well asintellectual stimulation, which often led
on to fuller scientific understanding as well as practical results (for example
Bunting, 1955, 1975, 1990 ; Gibbons et al., 1972). Most farmers and horti-
culturists, perhaps especially in developing countries, seem to have similar
interests. Aesthetic reasons of ,this sort are one of the roots of the modern
interest in environmental mattersin general, of which the international
concern with the genetic resources of plantsis a part.

Another root is attachment to the past, real or imagined. Though | share
this attachment, | see that for some it leads on to fear of change and
forebodings of impending catastrophe, a recurring psychological feature of
our species throughout history. As | seeit, change is both necessary and
inevitable. Our task is to manage it correctly, so that we can welcome and
enjoy it, not fear and oppose it.

It is of course difficult to place an economic value on the aesthetic value
of plant genetic resources. As aresult, in aworld which is dominated by
« the bottom line », we say little about it, and emphasize the second and
third reasons for interest instead.
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Scientific reasons

In this company, | do not need to devote time to the scientific reasons
for our interest in plant genetic resources. They are the same as Darwin's
interest in diversity in domesticated plants and animals. That evolution and
adaptation can be studied in cultivated plants, through living materials
which we can actually handle.

However | do not know how widely these reasons are shared by ordinary
members of society who believe that they have good reasons to distrust
science and scientists. They appear to be shared by many of the proxies for
society who judge and finance our work ; but | do not believe they are
shared by all. From the earliest days of the International Board for Plant
Genetic Resources, it was to persuade some of our non-professional
supporters that the scientific study of diversity and evolution was alegitimate
reason for spending money on collection, documentation and conservation.
It did not help to cite Hutchinson and the Cotton Research Corporation
on the evolution of , or Gregory'swork on these sup-
porters had never heard of either.

Practical reasons

The main reasons why they, and many other people, were interested in
plant genetic resources was that they expected them to be useful in plant
breeding and agronomy. In these ways they expected them to help to
produce the greatly increased supply of plant products which the develop-
ments of the coming century will require.

We now turn, therefore, to consider the size and nature of this require-
ment.

The tasks of development

Development

Development, as society has known it ever since agriculture was invented,
is aprocess of technical, economic and social change and growth, in which
the resources available to society are made to produce a larger volume of
goods and services which are required by society, and particularly by its
socially and economically dominant elements. Though development may
lessen absolute poverty, development tends to increase inequity, except in
so far asit is compelled by political forces to do otherwise. The most
developed societies do not appear, in general, to be the most equitable.

Population

The tasks of development are strongly affected by the growth of popu-
lation. | have lived through the period of most rapid increase of human
numbers. When | was a student, more than half a century ago, the world
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contained about 2.1 billion people. The average rate of growth of human
numbersincreased for a further 25 years until it reached a peak at about
2.2 % per year around 1960. Since then it has decreased steadily to 1.8 %
per year. It is expected to continue to decline, to reach zero in nation after
nation during the coming century. Over this period the human population
of the world, which is at present about 5.4 billion, seems likely to double
to about 11 billion (World Bank 1991 and previous years).

It will not continue to grow in this way because birth rates are increasing :
they are either constant or falling everywhere. Growth rate is positive
because death rates, particularly of infants and children, are falling more
rapidly, and average expectations of life at birth are increasing, as nutritional
and health conditions improve in most of the human societies of the earth.

Over the past 50 years, as numbers have increased, development has
increased effective demand per head also. The average growth rate of gross
national product per head from 1965 to 1989, world-wide, was positive at
about 1.6 per year (World Bank, 1991). The effective demand for food
and other biological products consequently increased rather more rapidly
than the numbers of consumers and users.

Biological production

The great achievement of the farmers and other biological producers
during the past half-century has been to increase output to meet this rapidly
increasing effective demand. | propose to illustrate this achievement by
reference to the cereals, the most important foodstuffs of mankind, but
comparable accounts could be given for most other biological products
(FAO, 1991 and earlier years).

In the mid-thirties, the world's farmers produced about 650 million tons
of cereals. In 1987-89, the output was nearly three times as large, about
1800 million tons per year. An annual output of 2 billion tonsisin sight.

Both developed and developing countries shared in these increases. In the
developing countries, output increased from 295 to 965 million tons ; in the
developed countries the increase was from 355 to 830 tons.

The increased outputs were due mainly to increasesin yield. In the mid-
thirties, average yields in the developing and developed countries appear to
have been very similar, at 1.13 and 1.18 tons per hectare respectively. In the
developing countries harvested area increased more rapidly than yield up to
about 1960 ; since then increased yield has been the dominant component.
The average is now about 2.3 tons per hectare. In the richer countriesyield
has been the dominant component throughout. Harvested area has tended
to decline and yields have increased to an average of 3.0 tons per hectare.

The trends to larger yields are based everywhere on improved plant
materials (produced by breeding and selection from plant genetic resources),
more effective protection against diseases, pests and weeds (partly based on
inherited tolerances and resistances from plant genetic resources), and more
productive agronomic methods including fertilizers. These trends were po-
werfully reinforced during the second world war in North America and
Western Europe. By about 1960 they were well established in developing
countries also, in some of which they were described as the « green revo-
lution ».
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Compared with the ecological potentials, the average yields are modest ;
but they appear to represent the most profitable ways in which producers
can meet the market demand. Scientists, even if they are the daughters and
sons of farmers, often forget that farmers are interested in profit, not in
yield for its own sake.

Tasksfor the future

Against the background of these achievements we can now consider the
needs of the much larger populations of the future.

During the coming century, the increase of human numbers, to perhaps
11 billion, will more than double the demand for biological products.
Important as food is, in many developing countries food is not the only,
or even the most important, limiting biological resource.

Fuel and timber

For many human societies in devel oping countries, shortages of timber
and domestic fuel are already continuous and severe. Food is often less
scarce than the fuel with which to cook it, and to keep the consumers warm
and dry during cold and wet seasons ; and shelter and domestic amenity
suffer for lack of timber. The growth of population is rapidly increasing
these difficulties. Until some future revolution in energy technique provides
cheap supplies of energy to the towns and villages of the poorer nations,
these difficulties are bound to continue and increase, unless society rapidly
increases the area of properly-managed short-cycle forest.

Though cultural methods and protection are as important in tree crops
asin any other crops, adaptation to environment, in perennials which have
to survive both the favourable and the unfavourable seasons of the year, is
even more important. For many years past forest scientists have studied the
environmental adaptations of provenances of suitable timber and fuel species,
and have identified the areas of the world in which they might be suitable.
In thiswork the Division of Forest Research of the Institute of Biological
Resources of the Australian Commonwealth Scientific and Industrial Re-
search Organization has been among the leaders for many yearsin field
collection, mapping, evaluation and conservation.

Future needsfor cereals

The growth of human numbers in the coming century islikely to require
an increase in the output of cereals from about 1.9 billion tons today to
5.5 billion. The harvested area of cereals does not seem likely to increase
by morethan40  from about 700 to perhaps 1000 million hectares, mostly
in developing countries, in many of which land doesin fact exist.

The average yields of cereals may be expected to increase more rapidly
than the area, from 2.6 to 5.5 tons per hectare, rather more than double.
These average values will still be considerably smaller than the average
biological potentials of the world's cereal producing environments.
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Of course neither environmental resources nor human populations are
distributed uniformly in the world, so that there are both potential deficit
and potential surplus areas between which food and other products will
continue to be exchanged, as they are now. It will also be necessary, in
many countries, for society to develop social and economic environments
within which biological producers can profit by using technical advancesto
increase output.

There will be particular difficulties for the societies of two regions of the
earth. In North Africaand Western Asia environmental resources are limited
and populations are growing rapidly. In Africa, south of the Sahara po-
pulation is also growing rapidly. It may multiply by afactor of four during
the coming century. In this region total environmental resources are more
than adequate to meet the very large increases we must expect in demand
for biological products, but they are unevenly distributed among many small
nations. Moreover, not all of their governments have been able to manage
development in the past, even with substantial international aid.

With these possible exceptions, | believe the job can be done, and there
isacentury in which to do it. But there is no time to lose, since the peak
rates of absolute increase in human numbers, and so in demand for
biological products, are expected between 20 and 40 years hence. Thisisthe
time-scale within which | believe society must expect the biological sciences,
and our work on genetic resources within them, to deliver the goods.

Genetic resour ces and development

For success in these tasks of the future, new and improved populations
of crop plants will be required, which are able to respond to improved
management to produce larger yields profitably and so increase output.
Society will expect the scientists who are concerned with plant genetic
resources, including plant breeders, to find the raw materials for these
populations, and prepare them for use.

I do not expect that we shall need to domesticate new species for this
purpose. More attention may be needed for some economic plants which
have not been sufficiently studied, provided it does not lessen support for
continuing work on the really important crop species which already produce
the great bulk of the biological products which society will need.

The remainder of this paper is concerned with two topics which seem to
me to need more attention in our work.

Adaptation to environment and geographic information systems

In the past, many plant breeders used « genetic resource » to obtain what
| think of as point characters, such as resistances to pests and diseases,
larger ears or grains, or particular qualities of the produce. This has of
course been very productive. Each year, thousands of accessionsin the great
collection of types of rice at the International Rice Research Institute are
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planted out and screened by speciadlists of all relevant disciplines. This has
led to the steady accumulation of multiple resistances and tolerances, and
other desirable characters, which has been so important in IRRI's support
for increasing output of rice in many nations of the developing world.

As a consequence, most of the descriptors of plant genetic resources are
concerned with botanical attributes and point characters.

It is however not always as easy as some enthusiasts assume to transfer
point characters, by conventional breeding procedures, from agronomically
unimproved forms to improved types which are already well adapted to
advanced systems of production, and to the requirements of the markets
they serve. Moreover, some point characters have already been transferred
by molecular methods ; and some desirable point attributes have been
obtained with synthetic « genes », unknown in nature. We may expect
continued progress in these directions to lessen the importance of plant
genetic resources for point characters.

Valuable as these point attributes are, the main bases of larger yield and
output lie in more complex attributes of general adaptation to the environ-
mental and cultural conditions of the places where the crops are to be
grown. The adaptive features may include appropriate phenology, including
photoperiodic behaviour or lack of it (Bunting, 1975), or morphological as
well as physiological adaptation to complex limiting conditions, like extreme
winter cold or intermittent or seasonal dry conditions. Twenty years ago
Professor Kuckuck and | outlined the information about the environments
of accessions which is needed to study these matters (Bunting and Kuckuck,
1970).

These general adaptive characters can only be identified by experiment,
and by the competent analysis of phenological and agronomic information.
They are not easily represented by conventional descriptors. They are best
documented by mapping, using geographic information systems techniques
which can relate the spatial distributions of accessions and production
systems, to the spatial distributions of environmental characters such as the
mean temperature and length of the growing season, seasonal flooding and
v_vsaetderloggi ng, and so on, by which agricultural environments are characte-
rised.

So for example the FAO Agro-Ecological Zones study (e.g. FAO/AEZ,
1982) has led on to the use of geographic information systems for land use
planning. GI S methods have also been used to match environments which
may be suitable for particular provenances of trees or populations of other
plants. Work of this sort has been prominent in advancing biological
production in Australia and in other regions. Among the contributors are
R.L. Burt (e.g. 1983), C. Hackett (e.g. 1988) and H. Nix (e.g. 1987).

Land races and seeds

Many of the crop populations grown in traditional systems of production
are genetically diverse : they consist of mixtures of forms, known collectively
as land races. Though these populations are broadly adapted to the locations
in which they are grown, the components often appear to have different
adaptations around a national long-term general average. The land races
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may consequently vary considerably in composition from place to place and
from season to season.

Part of the variation is produced by the breeding systems of the compo-
nents of the land race. But in addition the land races are subject to two
sets of selection pressures, exerted each season.

First are the pressures exerted by the environment, which varies from
season to season and from field to field. These affect the relative contribu-
tions of different components to the appearance of the population and the
composition of the produce.

A second, and partly opposite, set of pressuresis exerted by the producers
themselves, through the decisions they take at sowing time, when they
compose mixtures of seeds for sowing according to the conditions at the
time, the conditions they expect during the season, and the requirements
they foresee for family consumption and for sale at the end of the season.
They exert further pressures during the season, when they remove undesi-
rable types from the crops, and towards harvest, when they decide which
plants to harvest for seed, and so deliberately constitute a seed stock from
which they will choose seeds to be sown in the following season.

Very little information has been recorded about these human selection
pressures. They were described in reports from Malawi ( ,
1990 and earlier years) of work with producers of , but
never adequately published. Most Africans are aware of them, and their
consequences in the appearance of crop populations of wheat are known in
Turkey but have not been formally described. But it appears likely that all
producers manage their seed and planting materials dynamically, from season
_todsea_son, in all countries and regions which are not served by seed
industries.

| suggest that in future we must regard the plant genetic resourcesin the
fields of producersin developing countries, not as more or |ess constant
natural taxonomic entities which happen to grow in producers fields, but
as continually fluctuating but always deliberate artefacts of man.

Thisis perhaps the most intimate relation which exists between plant
genetic resources and society. To advance studies of this kind would, |
submit, be one of the most enduring monuments we could build to the
memory of Jean :
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