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AVANT-PROPOS

Alors que les progreés de la recherche agronomique de la derniére
décennie avaient permis d'espérer une amélioration progressive de la
situation alimentaire des populations du tiers-monde, on est bien obligé
aujourd'hui de constater que, loin de s'améliorer, la situation s'est, en fait,
souvent encore dégradée.

Cette évolution a des raisons multiples. Au premier plan de celles-ci se
place, bien sir, I'expansion démographique, plus rapide que I'amélioration
des rendements des cultures. Par ailleurs, la disparition chaque année de
considérables surfaces de terres de culture suite a I'érosion, a la

ou a l'urbanisation, d'une part, et la persistance d'un taux élevé de
pertes alimentaires avant et aprés récolte, liée notamment a une accoutu-
mance des parasites aux pesticides, d'autre part, aggravent notablement
la situation.

Les solutions agronomiques a ce probleme portent soit sur I'amélioration
des techniques d'exploitation (irrigation, fertilisation, rotation des cultures,
travail du sol,...) soit sur I'amélioration génétique du matériel végétal cultivé.
En fait ces deux catégories de solutions doivent étre étroitement associées,
tant il est évident qu'il est préférable de fertiliser et d'irriguer des variétés
améliorées, a fortes potentialités de rendement, plutét que des variétés
rustiques, adaptées aux conditions naturelles locales. L'amélioration varié-
tale des cultures pour I'élévation des rendements et la disponibilité d'une
gamme de variétés adaptées aux différentes contraintes du milieu (sol,
climat, parasites,...) passe par l'inventaire, I'analyse, la conservation, I'é-
change et l'expérimentation du patrimoine génétique que constituent les
populations sauvages et cultivées d'une espéce.

Or la dégradation rapide actuelle des écosystémes naturels et la dispari-
tion accélérée dans les cultures des variétés locales, au profit de quelques
variétés conférent a ce travail d'inventaire, de conservation
et d'analyse, une grande urgence.

Consciente de cette urgente priorité, I'Agence de Coopération Culturelle
et Technique développe depuis plusieurs années un projet dans ce
domaine.

Dans un premier temps, elle a surtout cherché a favoriser le stockage.
I'échange et le traitement des informations afférentes a ces ressources en
intervenant au niveau de l'inventaire sur le terrain, de I'analyse en labora-
toire, de la constitution d'une banque de données informatisée et d'un
réseau de spécialistes, et des publications. Dans une deuxieme phase, le
projet est appelé a s'orienter davantage vers l'application en s'ouvrant plus
largement aux sélectionneurs, en mettant l'accent sur certaines produc-
tions et favorisant une recherche interdisciplinaire.

Le présent manuel, rédigé par une équipe de spécialistes, sous la haute
autorité du professeur , fait partie de ce projet. Sur la base d'exem-
ples concrets qui sont I'objet du premier volume et la synthése
de nombreuses années de recherches sur le terrain et au laboratoire, les
auteurs développent, dans le deuxieme volume, les principes et les techni-
qgues concernant la gestion des ressources génétiques. Ils ne cherchent
pas a fournir au lecteur des « recettes de cuisine», mais a lui permettre,
gréce a une revue large des concepts, des outils et des stratégies, de



déterminer ses propres Je ne doute pas qu'avec la clarté et
l'ouverture sur I'avenir qu'a su lui imprimer le Professeur , ce
manuel deviendra rapidement un document de référence /nd/spensable a
tous ceux qui sont concernés par la gestion des ressources génétiques.

Francgois
Secrétaire Général de I'Agence de Coopération
Culturelle et Technique



AVERTISSEMENT

Deux conceptions différentes d'un manuel de gestion des Ressources
Génétiques des Plantes s'offraient a nous. Nous n'avons pas voulu faire
exclusivement un livre de recettes trés pratiques et notre objectif est de
donner au lecteur le moyen d'acquérir par lui-méme une idée de ce que
veut dire «gérer des ressources génétiques» et, cette idée établie, de lui
donner les éléments pour constitue son arsenal méthodologique et
technique.

Deux raisons justifient ce choix (et cette tentative) :

— Des manuels pratiques (ou des éléments) existent déja et ce travail est
remarquablement développé par et les organismes internationaux
qui lui sont liés. Ce n'est donc pas | peine de refaire ou de copier ce qui
est facilement accessible et au besoin peut étre traduit (ou est déja traduit)
en frangais.

__La deuxiéme raison, beaucoup plus profonde est que les notions de
« banques de génes » ou de «ressources génétiques trés galvaudées
maintenant, commencent de plus en plus a étre faussées par des interven-
tions de style journalistique (mais le plus souvent pas par des journalistes),

au mauvais sens du terme, qui tendent a faire un amalgame entre « banque
de génes» et «guerre des semencesy, a traiter le probléme comme s'il
s'agissait exclusivement d'un enjeu politique. Le jeu des propos alarmistes
et passionnels dans ce domaine tendent a laisser croire: 1) que les sélec-
tionneurs sont les artisans de catastrophes génétiques (et mettent dans
'ombre leurs contributions créatrices et innovations), 2) qu'il faut ramasser
et stocker de toute urgence le plus possible d'échantillons, «tous azimuts»

et dans la précipitation car il y a sGrement un caché dedans» méme
si on ne sait pas comment le faire apparaitre! Si nous sommes bien
persuadé que «trésor il y a» ¢a n'est justement pas pour s'asseoir sur un

tas d'or mais bien au contraire pour travailler et prendre la peine de montrer
comment sont constituées ces ressources (faites de la
diversité génétique et de I'action continue de I'hnomme depuis des millé-
naires), comment leur étude peut suggérer des utilisations nouvelles, une

gestion dynamique créatrice ou s'intégrent les actions de sélection, et les
travaux variés d'ethnologues, , généticiens, biochimistes,
écologistes, gestionnaires des parcs, etc... C'est ainsi qu'on peut échapper
a l'affolante illusion que des coffre-forts climatisés (stocks de graines, stock
de culture de tissus) soient I'unique solution pour nous protéger contre
notre propre gaspillage. Les stockages en conditions contrblées sont bien
entendu indispensables, mais ne constituent qu'une contribution partielle a
notre gestion des ressources génétiques. profonde a réaliser est
beaucoup plus collective et exige une réelle réforme de nos ‘

C'est donc pour éviter de donner l'illusion de techniques sécurisantes,
pour assurer que les solutions ne sont pas encore trouvées que nous avons
voulu ce manuel orienté vers la mise en évidence de concepts, la potentia-
lité des outils, I'éclairage de stratégies variées; bref, I'ouverture sur l'avenir.

Cependant, que cet avant-propos n'égare pas le lecteur, les techniques
sont présentes dans tous les chapitres, la pratique quotidienne des
équipes de gestion de ressources génétiques inspire ces rédactions (et
renvoie aux monographies précises du Tome I). Ce manuel est réellement



un élément de base pour permettre I'acquisition des méthodes par un
minimum de consultations complémentaires. Nous avons cherché a dé-
mystifier des méthodologies modernes en les présentant dans un langage
le moins spécialisé possible, car nous souhaiterions que tous les chapitres
soient également lisibles, sans imposer des connaissances preéalables
lourdes en informatique, statistique, biochimie ou génétique des popula-
tions. Nous avons illustré des méthodes pour en signaler I'état d'esprit et le
but, nous n'avons pas cherché a en décrire tous les aspects. Ainsi la
génétique quantitative n'est pas traitée mais I'utilisation de I'analyse de
variance hiérarchique permet de situer son approche, d'autres études
d'héritabilité, de systémes de croisements auraient da étre décrits si notre
objectif avait été de fournir les outils de base de cette génétique statistique;
mais nous préférons faciliter I'acquisition de cette tournure d'esprit particu-
liere et renvoyer aux manuels complets. Les mémes défections seront
décelables dans tous les chapitres, il n'y a pas un traité de génétique des
populations mais un choix d'idées motrices; pas davantage un manuel de
cytogénétique, de statistique , de physiologie des semences,
d'informatique, etc...

Nous avons voulu faciliter au lecteur le travail d'intégration des méthodo-
logies variées, indispensables a un gestionnaire aux vues larges, respon-
sable; tenter de lui montrer les différents domaines scientifiques qui pour-
ront soutenir ses pensées et ses actes. A lui ensuite de juger quelles sont
ses responsabilités politiques ou humaines, sans étre dupé par d'éventuels
prestiges technologiques qui ne seront jamais des panacées pour échap-
per au souci des solutions approximatives, des erreurs mal décelées, des
risques de ceux qui travaillent a préserver I'avenir. Gérer les ressources
génétiques c'est assurer un avenir a I'humanité, c'est donc un pari incertain
que force nous est de tenir.
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ORGANISATION DES COMPLEXES
D'ESPECES
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l. INTRODUCTION

La constitution, la conservation et I'évaluation des ressources génétiques
ne sont pas des taches de collectionneur d'objets ou immuables
a simplement maintenir, étiqueter et répertorier. La diversité d'un groupe de
plantes cultivées donné (par exemple le mil cultivé et les formes sponta-
nées voisines, ou les caféiers) est une diversité dynamique, mobile, en
évolution sans cesse recréée, perdue, réorganisée. L'observateur, l'ana-
lyste, décrit a un moment donné un certain nombre de formes qu'il peut
cataloguer. Il peut identifier dans une zone géographique donnée un nom-
bre de formes plus ou moins grand, des séparations plus ou moins nettes
entre elles (présence ou non d'intermédiaires). Il sera conduit a dénombrer
des unites taxonomiques qu'il appellera des espéces (avec une dénomina-
tion et des clés de détermination) et des formes intermédiaires qu'il appel-
lera des hybrides , et a définir ainsi en certains points du
globe, des zones de diversité. Ce n'est qu'en projetant l'idée d'une évolu-
tion, d'une dynamique, qu'a ce recueil statique il fera correspondre un
ensemble de formes en mouvement, organisées sans cesse au cours du
temps. Ces zones de diversité il les verra alors comme des témoignages de
centres actifs de création et d'entretien de variations par les jeux de
I'hybridation et de la sélection face a un environnement hétérogéne et
variable: cette conception fera parler de centres d'origine de la diversité.

On peut faire reposer la compréhension de I'organisation des complexes
d'espéces sur 5 réflexions portées par des observations bien méditées.

DARWIN, puis , intéressés particulierement par la domestica-

tion des plantes, introduiront I'élément humain par deux aspects:
1. Méme si les formes sauvages initiales dont dérivent les formes cultivées
ne sont pas reconnues ou identifiées par le botaniste, il est impossible de
considérer que ces formes sont d'une rareté extréme ou localisées dans
des zones encore inexplorées.

C'est I'action de I'homme qui a conduit leurs transformations a un point tel

que la parenté sauvage-cultivé n'est plus visible. Le
plus souvent la difficile identification des formes sauvages, ancétres des
formes cultivées, ne résulte pas de leur disparition, ou de leur absence,
mais d'un probléme de reconnaissance.
2. L'nomme sélectionne, spécialise les plantes pour qu'elles répondent a
des conditions variées de culture ou d'exploitation. Outre la transformation
globale de I'état spontané vers I'état cultivé, il a diversifié les formes
cultivées, maintenu et renouvelé soigneusement cette diversité (seule I'a-
griculture récente, mécanisée et gaspilleuse, a conduit a
la fabrication de variétés uniformes, vulnérables et assistées).

DARWIN avait noté un autre élément de la dynamique des formes culti-

vées et spontanées.
3. Des plantes, arrivées a un certain état de domestication pouvaient, de
fagon secondaire, réacquérir une aptitude a se disséminer spontanément
(échappant ainsi a «l'assistance» de I'hnomme). Il y a une réversibilité du
fait «spontané» ou une de «l'état sauvage». Ceci peut avoir
lieu par la récupération de structures héréditaires nouvelles propres a
I'adaptation spontanée (exemples de mécanismes nouveaux d'égrenage
spontané dans le complexe des sorghos, la forme chez le riz).



On doit a un quatrieme élément important de cette dynamique
de l'alternance des formes spontanées et des formes cultivées:

4. L'nomme a pu conduire, en confrontation, ces couples de formes (

) identifiables dans une multitude de contextes différents
et a travers I'histoire de ses migrations. La notion de centres d'origine,
ponctuels et localisés, doit étre revue. parle de non centres pour
décrire les confrontations spontanées-cultivées entretenues pour certaines
plantes tout au long d'étendues considérables (le mil ou les sorghos en
Afrique par exemple).

Enfin on doit a une certaine génétique des populations moderne l'idée

suivante: l'organisation dynamique des diversités génétiques par des
formes couplées et apparemment trés différenciées (malgré I'absence de
barriére reproductive intégrale) peut résulter de situations écologiques
indépendantes de l'action directe de 'homme.
5. Des milieux trés structurés peuvent permettre cette diversité apparente,
discontinue pour des caractéres d'adaptation primordiaux, mais construite
de fagon stationnaire, "a condition que les flux de génes les recombi-
naisons génétiques soient limitées (sans étre supprimées). 'Stationnaire»
(équilibre mobile) indique que les «coupures» observées entre les formes
d'adaptation ne sont ni figées, ni irréversibles. Elles sont entretenues par la
confrontation de pressions de sélection dues au milieu et de structures
génétiques gérant les échanges et les recombinaisons.

Certaines plantes qui n'ont jamais été concernées par l'action

de 'homme présentent une organisation génétique de leur diversité
construite sur un mode dynamique (état stationnaire). Les concepts figés
de I'espéce comprise comme unité taxonomique, reproductive, adaptative
(écologique) ou évolutive ne se prétent alors pas a I'analyse ou a la
restitution de ces «équilibres dynamiques». Un autre vocabulaire moins
ambigu s'impose, pour préserver au concept d'espéces sa seule significa-
tion taxonomique: une forme reconnue et désignée, identifiable a 'aide
d'une clé.

Un «vocabulaire» des complexes d'espéces sera donc présenté, ainsi
que des méthodes d'analyse de ces complexes et d'identification de leurs
structures. Les modéles de sélection permettront d'apprécier la mobilité de
ces structures. Pour conclure on s'interrogera sur la maniére dont on peu
recueillir et préserver, dans toute leur dynamique , les éléments essentiels
de ressources génétiques des plantes utiles constituées par ces
complexes.

Ce vocabulaire n'est pas destiné a remplacer les termes précis néces-
saires pour chaque description (barriére reproductive, décalage de florai-
son, stérilité hybride, groupe de plante particulier...) mais a montrer que
chaque analyse révélera, a travers des modalités biologiques spécifiques
d'un complexe d'espéces donné, un méme principe d'organisation. Cette
compréhension facilitée par un vocabulaire le moins restrictif possible
aidera Il'action des spécialistes des ressources génétiques confrontés a
d'autres plantes.



Il. COMPLEXES D'ESPECE§:
COMPARTIMENTS ET CONTROLE
DES FLUX DE GENES
ENTRE COMPARTIMENTS

Nous devons beaucoup a pour l'importance et I'extension de la
notion de «pool génétique» que nous traduirons par «complexe d'es-
peces». Ses préoccupations d'analyste de I'évolution des végétaux
cultivés I'ont confronté a des situations ou le vocabulaire taxonomique et la
diversité des formes ne permettaient guére une description aisée des
processus de domestication. Nombre des exemples seront tirés des végé-
taux anciennement cultivés; cela ne veut pas dire que 'homme ait été
davantage qu'une accentuation de la sélection naturelle. La domestication
a été I'occasion de mettre en lumiére, et nettement, des processus qui nous
paraissent de toute fagon au de la logique de l'organisation évolutive
des plantes.

A. DEFINITION DES COMPLEXES D'ESPECES

Deux plantes appartiennent au méme complexe si dans les conditions
naturelles elles peuvent, avec une probabilité non nulle, échanger des
genes par hybridation, soit directement, soit par le relais de plantes inter-
meédiaires.

Commentaires:

— Cette définition correspond aux «pools géniques» primaires et secon-
daires définis par et DE (1971). Elle exclut les manipulations
de laboratoire type fusion de , les transferts du type transfor-
mation bactérienne, les inoculations virales...

— L'existence de plantes relais permet d'intégrer dans le méme complexe
des plantes dont I'éloignement géographique empéche

immédiate. De méme des plantes entre lesquelles existent des méca-
nismes d'incompatibilité unilatérale peuvent indirectement «échanger»
des genes.

— Les taux d'hybridation, ou d'échanges, peuvent étre trés faibles (infé-
rieur a 1% par exemple) ; une frontiére qualitative considérable sépare dans
ce domaine 0 de & (taux si petit soit-il mais non nul), ceci justifie d'étudier
précisément les barriéres reproductives naturelles.

Exemples:

1) Deux plantes d'une méme population naturelle appartien-
nent évidemment au méme complexe représentant de I'es-
pece (diploide) et de I'espece (tétra-

ploide cultivé) appartiennent au méme complexe d'espéces, bien que
I'hybride naturel triploide soit peu fréquent et trés peu fertile et qu'il faille
plusieurs (2 a 3) générations de avec les parents A.



ouT. pour retrouver des descendants bien équilibrés. Bien
entendu, dans ce cas l'appartenance au méme complexe demande a étre
démontrée.
2) Deux plantes mais complétement séparées geographique-
ment, sans aucune population intermédiaire peuvent cesser d'appartenir
au méme complexe d'espéces, si les variations de milieu ne donnent plus
l'occasion de les relier. L'nomme, par collecte et transport, peut réintégrer
dans le méme complexe d'espéces des plantes isolées. Cette situation
nouvelle conduira a de nouvelles structures ou a une nouvelle organisation.
Ceci a eu lieu lors de l'introduction en Argentine des
fourragers tétraploides méditerranéens qui ont été confrontés a des
africains céréaliers diploides eux-mémes introduits. La créa-
tion spontanée des tétraploides a ouvert ainsi toute une
cascade de réorganisation des sorghos avec des répercussions majeures
sur leur voie d'amélioration génétique.
3) Le complexe des =« = ( ) comprend des plantes apparte-
nanta N. (diploides et N. (diploides
). Le mécanisme d'incompatibilité unilatérale empéche
tout croisement dans le sens de la pollinisation de N. par N.
mais pas inversement; des hybrides N. d' X N.
9 sont produits et leur descendance peut comporter des plantes
par N. . des transferts génétiques spontanés peu-
vent ainsi avoir lieu (directement, ou indirectement, dans les 2 sens: sché-
ma 1).

Schéma 1: directs, N. fournisseur de pollen, et indirects, N.
fournisseur de pollen, entre plantes du complexe des « ».
L'analyse plus ce fait appel a la connaissance des génes

responsables de l'incompatibilité.
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Remarque: Du point de vue taxonomique ces exemples montrent qu'il n'y
a aucune correspondance simple entre diverses acceptions du mot «es-
pece » et le «complexe Le terme «espéce» ne sera utilisé que pour
référence taxonomique et renvoi aux clés de détermination et sans autre
signification.

B. COMPARTIMENTS DU COMPLEXE D'ESPECES

Définition: deux plantes d'un méme complexe appartiennent a des
compartiments différents s'il existe entre elles des limitations a la réussite
de leur hybridation spontanée.

Commentaires:

= Un compartiment peut étre défini comme une population mendélienne*.
Nous n'avons pas choisi cette définition simple et directe pour les raisons
suivantes:

1) Elle ne fait que renvoyer a une entité difficile a préciser concrétement en
terme de génétique des populations.

2) Elle interfere avec la notion écologique de population mono-spécifique
qui ne correspond pas forcément a un seul compartiment. En effet on
trouve des populations naturelles de Panicum maximum qui contiennent en
mélange des plantes , les unes diploides
sexuées et les autres tétraploides facultatives. Entre ces
types de plantes des échanges géniques sont possibles et efficaces mais
extrémement réduits; il y a donc deux compartiments nettement et objecti-
vement définissables et apparemment une seule population du point de
vue écologique.

3) Les mode de reproduction tels que I'autogamie préférentielle** ou I'apo-
mixie facultative*** ne constituent pas des obstacles absolus a la réussite
dés hybridations, I'éloignement géographique progressif (isolement par
distance) non plus mais il ne s'agit plus la, a proprement parler, de popula-
tions mendéliennes.

*En terme de génétique, une population est un groupe d'individus
de la méme espéce ( et GREGG, 1969). Quand les croise-
ments ont lieu au hasard on parle de ( et GREGOR, cf.

, 1960), d'unité ( ), de population mendélienne locale

) ou simplement de deme.

**Autogamie préférentielle: mode de reproduction par lequel la descendance d'une
plante est obtenue en majorité par autofécondation (le taux d'autogamie, le %
d'autofécondation, peut dépasser 99% chez certaines plantes pour lesquelles la
libération du pollen a lieu a maturité avant I'ouverture de la fleur hermaphrodite, la
partie femelle étant déja réceptive { D

***Apomixie facultative: mode de reproduction par lequel une certaine proportion
des descendances est obtenue par développement sans fécondation d'une oos-
phere non réduite, le reste de la descendance (en proportion oc) est obtenu de fagon
normalement sexuée (réduction suivie de fécondation). = est le taux de sexualité.



— La notion de compartiment est liée a une structure effective du
complexe d'espéces et des compartiments peuvent étre hiérarchiquement
emboités en fonction du degré de limitation des réussites a I'hybridation
(Cf. infra: controles des flux de génes); de ce fait cette notion ne couvrira
pas des entités rigides et inamovibles et est trés liée a I'évaluation quantita-
tive des transferts géniques.

Exemples:

1) Deux populations mendéliennes partiellement isolées géographique-
ment, entre lesquelles quelques échanges peuvent avoir lieu par disper-
sion lointaine de graines ou de pollen, constituent deux compartiments d'un
complexe d'espeéces.
2) adventice voisin d'un champ de

( ) (mil a chandelles), tous deux diploides,
constituent deux compartiments distincts et morphologiquement faciles a
différencier. Ils s'entrecroisent pourtant librement et leurs hybrides tout en
étant fertiles et bien développés, sont régulierement trés séverement éli-
minés a chaque génération (ils pas les combinaisons de caractéres
permettant une récolte satisfaisante pour le cultivateur, ils n'ont pas I'effica-
cité de la dissémination spontanée de I'adventice). Deux pressions de
sélection différentes maintiennent en un méme lieu des formes distinctes
qui librement mais les échanges sont limités par un déca-
lage léger des floraisons et par la faible réussite adaptative des hybrides
pourtant fertiles et bien développés.
3) Deux populations adjacentes constituées de plantes d'une méme es-
pece, I'une adaptée a un milieu riche en résidus miniers, I'autre poussant
sur un milieu indemne de ces déchets, et qui limitent leurs échanges
géniques par décalage de leurs périodes de floraison, forment deux
compartiments.
4) Dans les exemples précédents concernant les complexes d'espéces,
les Panicum maximum diploides sexués forment un compartiment différent
des Panicum maximum tétraploides ; de méme les

des

C. CONTROLES DES FLUX DE GENES ENTRE
COMPARTIMENTS D'UN COMPLEXE D'ESPECES

Définitions :

— Les flux de génes résultent des hybridations, directes ou indirectes,
ayant lieu entre plantes n'appartenant pas a un méme compartiment. Le
transport résulte soit de migrations de sporophytes (graines, boutures...)
soit de migrations de pollen.

— Les contrdles des flux de génes sont les mécanismes qui : 1) limitent
la réussite de I'nybridation entre plantes, soit au niveau de la réalisation du
croisement, soit au niveau du pouvoir reproductif du produit (stérilité, fai-
blesse de I'hybride ou de ses descendances; de ce fait ces plantes
appartiennent a des compartiments différents, 2) ou modulent quantitative-
ment le taux des échanges (ou flux).
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— Le degré de contrdle est le taux d'échanges géniques réalisés entre
deux compartiments.

Commentaires:

— Les contrbles apparaissent a la fois comme des obstacles aux
échanges (barrieres reproductives par exemple) et les moyens de franchir
ces obstacles. Ces aspects négatifs et positifs justifient qu'on choisisse de
parler de contréles plutét que de barriéres d'isolement (barriéres géogra-
phiques, barriéres reproductives ou barriere de stérilité). En effet:

* le terme de barriére ne souligne que I'échec des croisements, (toute
hybridation malgré la barriére semble un accident di au non fonctionne-
ment de celle-ci),

* le degré souligne, ce qui est essentiel, que le controle peut étre

établi et * llest une réponse adaptative ou un élément
d'organisation des complexes d'espéces.
Le choix du terme de «contréle» est au méme de la compréhen-

sion de l'organisation des complexes et de la constitution de ressources
génétiques. Tout mécanisme d'isolement non régulé et absolu est une
démonstration de la non appartenance a un méme complexe, des plantes
mises en présence, c'est un témoignage d'une différenciation évolutive
plus ou moins lointaine et irréversible (sauf manipulations génétiques parti-
culieres).

L'intérét fondamental de /'idée de contréle et de compartiment est cette
distinction entre le constat d'un échec pur et simple a I'échange génique
(existence de complexes distincts) et la mise en évidence d'une structure
génétique organisée. La notion de compartiment est liée a I'aspect positif
de ce contréle, c'est-a-dire d'un certain degré de transfert, surtout pas a
I'absence d'échanges géniques.

Faute d'une attention particuliére, une confusion entre les deux concepts
de contréle et de barriéres d'isolement empécherait de se donner pour
objectif la compréhension de I'organisation des complexes (deux comparti-
ments étant pris pour deux ensembles distincts non connectés de facon
coordonnée).

Les analyses de ['hybridation ( , 1049), consti-
tuent des exemples d'échanges entre deux compartiments, mais ce n'est
que récemment que les descriptions cohérentes de I'évolution coordonnée
de plusieurs compartiments ont été soulignées par (1970).

Exemples:

1) La situation la plus simple est celle de la séparation géographique de
deux populations, liée a la présence d'une zone inexploitable par les
plantes du complexe considéré. La distance est une limitation dont la
geneése est extérieure au complexe, mais le degré d'échange, ici le taux de
migration, est génétiquement. L'acquisition d'un flux génique

*Dans certains cas, seulement ajusté quand un accident géographique, par exem-
ple, est a l'origine de la restriction du flux de génes.
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satisfaisant entre les deux compartiments (populations) est lié aux modifi-
cations des pouvoirs de dissémination (Iégéreté ou prise au vent du pollen,
attraction ou transport animal des graines, etc...).

2) Les espéces africaines (diploide, , forme
spontanée, adventice) et (diploide, , forme
cultivée) du complexe des riz constituent deux compartiments dont les
échanges peuvent étre contrdlés par un systéme génique simple responsa-
ble de la faiblesse de leurs hybrides. Deux locus complémentaires condi-
tionnent cette faiblesse; certains alléles, en I'un ou I'autre des locus, n'en-
trainent pas cette faiblesse. lls permettent I'obtention occasionnelle d'hy-
brides normaux et fertiles; c'est par la fréquence de ces alléles dans I'un

des compartiments (de I'ordre de 1%) que s'ajuste le degré des échanges.

3) Le degré de permet fréquemment la réalisation «

de deux compartiments. Le flux de génes entre ces deux compartiments

est limité par les accidents méiotiques chez les hybrides triploides entre
plantes diploides et tétraploides (s'il s'agit des degrés 2x et 4x).

Les transferts dans les deux sens sont réalisés de facon trés diverses
suivant le complexe d'espéces. Dans le complexe Panicum maximum le
passage di — vers — se fait par le biais de la pollinisation par un
pollen 2x (produit par un tétraploide 4x) d'une oosphére exceptionnelle-
ment non réduite chez une plante diploide (2x). Le transfert inverse ( —
vers di —) se fait par le développement sans fécondation d'une oosphere
exceptionnellement** réduite produite par les plantes tétra-
ploides (phénomene de ) (Schéma 2).

Schéma 2: Exemple d'échanges géniques entre deux compartiments diploide et
tétraploide.

Chez P. maximum la peut atteindre une fréquence de 1% dans la descen-
dance de certains diploides.

La a pu étre sélectionnée particulierement chez un tétraploide, et atteint 10%
de sa descendance ( etal.,, 1975).

*

: en des lieux ou des sites géographiques différents; cen
un méme lieu; : en des sites adjacents.

**Dans ce complexe, les diploides sont des plantes sexuées, les tétraploides sont
des facultatives.
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Le complexe réalise ces transferts par le biais de
triploides partiellement fertiles et la progressive de la
ou de la tétraploidie par successifs avec les diploides ou les
tétraploides initiaux.

Résumé des définitions

Le complexe d'espéces est constitué par I'ensemble des plantes
susceptibles d'associer, dans leurs descendances par hybridation, di-
rectement ou indirectement, des constituants de leurs . Des
compartiments sont définis dans ces complexes selon le critére suivant:
['hybridation (viabilité et fertilité) réussit avec une probabilité supérieure
entre plantes d'un méme compartiment qu'entre plantes de comparti-
ments différents. On dit alors qu'il y a un contrdle du flux de génes entre
les compartiments; le degré de contrdle est I'évaluation quantitative du
taux d'échanges géniques entre compartiments. Les compartiments ne
sont donc pas étanches, par définition; différents contréles de différents
degrés peuvent constituer différentes partitions d'un méme complexe
(Schémas 3 et 4); ces partitions peuvent étre soit des inclusions succes-
sives (contrbles hiérarchisés) de compartiments, soit des intersections
(contréles multiplicatifs ou en compétition). L'organisation et I'évolution
du complexe passe par lI'acquisition et la sélection des contrdles
conduisant aux partitions les plus efficaces.

Schéma 3: Exemple de contrdles hiérarchisés.

Le compartiment diploide est structuré en deux sous-compartiments D2 dont les
échanges sont contrélés par un systéme de stérilité hybride type O. —_
0. et il est couplé a un compartiment tétraploide par un contrdle de

type Panicum.
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Localité 1 Localité 2

Schéma 4: Exemple de deux contréles non hiérarchisés avec quatre sous-compar-

timents en deux partitions différentes:
A: compartiment de l'espece cultivée couplé au compartiment de I'espéce adven-
tice (contrdle type par sélection disruptive)

B: compartiment des isolements géographiques (par localité), contrélé par les
potentiels de dissémination.

Les exemples de la premiére partie ne constituent, bien entendu, pas un
catalogue complet des différents complexes d'espéces qui ont été, ou sont
étudiés. On voulait, a travers des systemes tres différents, montrer une
méme logique d'organisation pour la comprendre et orienter convenable-
ment les recherches concernant les ressources génétiques. Des régles
simples d'exploration, de collection et d'utilisation de la diversité génétique
de végétaux intéressants devraient en résulter.

ll. DIVERS ASPECTS DE LA SPECIATION,
FRAGMENTATIONS PROGRESSIVES

La notion de complexe d'espéces se situe a une charniére entre la
génétique des populations et la la ou traditionnellement on
parle de spéciation. Ce n'est pourtant pas de spéciation qu'il s'agit; mais
['organisation en compartiments crée des zones de fragilité ou des ruptures
irréversibles sont préférentiellement possibles. L'organisation comparti-
mentée est I'occasion pour que des chemins évolutifs indépendants soient
pris.

Les compartiments se créent par sélection disruptive, c'est une réponse
adaptative génétiguement coordonnée. Quand le contrdle des échanges
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est constitué par une barriére reproductive, celle-ci n'est pas subie mais
établie activement, dans un contexte évolutif qui la rend désirable, par
sélection dans la diversité génétique disponible.

Cette organisation sans cesse remaniée au cours de I'évolution constitue
un noyau d'une grande pérennité, qui se déleste réguliecrement de compar-
timents devenus plus ou moins fortuitement indépendants (a l'occasion de
colonisations ou de migrations lointaines, par suite de modifications brus-
ques ou progressives du milieu; mais au-dela du domaine ol les controles
sont ). Ce noyau est I'élément de continuité de I'évolution, il se
transforme mais sa structure lui confére une espérance de vie (une proba-
bilité de survie) incomparablement plus grande que celle des comparti-
ments marginaux pour lesquels il y a un renouvellement important (sépara-
tion, extinction, nouveau délestage a partir du noyau). La partition en
compartiments est source de stabilité pour le complexe (multiplicité et
diversité sont des gages de stabilité), mais les compartiments eux sont
vulnérables.

Cette situation évolutive hypothétique est résumée dans le Schéma 5 et
apporte des distinctions nettes sur certains problémes de

L'existence d'une barriére reproductive est soit le constat d'une dlffe-
renciation génétique irréversible et indépendante (on confronte deux déles-
tages différents), soit le moteur d'une différentiation intégrée (on
confronte deux compartiments d'un complexe actif). Dans le premier cas
I'isolement reproductif reflete une désorganisation passive, plus ou moins
importante, et peut-étre génétiquement impossible a manipuler. Dans le
second cas la compréhension de cette barriére (le déterminisme génétique
du contréle des échanges, de son degré) devrait étre accessible a I'expéri-
mentation. Elle définira les voies d'acces au réservoir génétique naturel des
plantes étudiées. Si le controle est tres efficace il faudra une étude trés
soigneuse pour le distinguer d'une barriére de premier type; cela justifiera
un effort expérimental sous peine de s'égarer complétement dans l'inter-
prétation des relations évolutives entre les plantes étudiées. Cet effort
n'aura généralement pu étre fait sur des plantes qui ne sont pas d'un intérét
économique évident.
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Schéma 5: Evolution d'un complexe construit sur deux compartiments (diploide et
tétraploide). L'ensemble transforme globalement son phénotype de la forme ala
forme . Des délestages ont lieu régulierement au cours de cette évolution a partir de
['un I'autre des deux compartiments; des extinctions des espéces délestées et
privées des variabilités du complexe ont lieu, et celles qui survivent restent spéciali-
sées. Le et | macroscopique enchaineront d'apres les
caracteres I'évolution temporelle Ty D2 et seront génés par I'apparente naissance
de D2 par « de T;.

__ Les délestages a partir de compartiments différents, a des étapes
différentes de I'histoire d'un complexe peuvent conduire, en ce qui
concerne les compartiments restants, a des situations taxonomiques diffici-
lement explicables. Le schéma 5 peut en étre l'illustration*. T, et b2 appar-
tiennent a un méme groupe botanique par exemples des T a
gardé des caractéres primitifs ( ), D2 est manifestement plus
moderne (herbacé). Leurs degrés de génent, on admet plus



I'accroissement des nombres (on tolére des
pertes unitaires et on accepte confortablement des remaniements structu-
raux et des fusions). L'analyse de l'organisation du complexe si elle était
possible rassurerait; |, n'a pas donné D2 en perdant la moitié de ses
chromosomes; I'organisation en compartiments dont les échanges sont
contrdlés par le niveau de est antérieure a la tendance vers I'évolu-
tion herbacée.

Des complexes ont été parfois complétement morcelés par les péripéties
d'ordre géographique (failles, dérives des continents, etc...); si ces événe-
ments ont eu lieu a des époques relativement peu éloignées (relativement
aux changements de structures génétiques), I'action raisonnée de I'hnomme
peut restaurer leur dynamisme. C'est probablement le cas du complexe -

cotonniers dont les compartiments sont géographiquement trés
fragmentés; c'est I'action de I'homme qui rétablit maintenant des échanges
géniques par I'hybridation (base de nombreux schémas de
sélection) et restitue une activité nouvelle et systématique a ce complexe
fossile».

La colonisation étendue a des aires considérables, crée des fragmenta-
tions (ou des partitions) progressives du complexe; les contrbles des
échanges paraissent alors organisés en gradients suivant les éloignements
géographiques des compartiments. Le complexe des caféiers constitue un
tel exemple d'organisation progressive, par distance, des compartiments.

IV. MESURE ET SIGNIFICATION DES
DISTANCES GENETIQUES -
ANALYSE DES STRUCTURES DES
COMPLEXES D'ESPECES

Il s'agit de donner maintenant les moyens de définir
les complexes d'espéces.

Une population* est souvent définie comme un ensemble de plantes
appartenant a la méme espéce au sens taxonomique, de méme niveau de

, de méme mode de reproduction, occupant le méme habitat. La

taille de I'habitat est définie par les distances possibles.
Les populations trés étendues peuvent étre conventionnellement décou-
pées par I'échantillonnage en sous-populations de dimension définie par
les distances efficace. En pratique la définition précise
des limites d'une population (quand elles ne sont pas géographiquement
évidentes) ne justifie pas une dépense de réflexion considérable: c'est
toujours un échantillon que I'on étudie et des relations entre échantillons
que l'on établit. Il appartiendra a I'expérimentateur de définir précisément
et convenablement la maniére dont I'échantillon est constitué.

*alimentée par des discussions captivantes avec le ‘
**Dans la pratique on des populations; c'est la compréhension de I'ensemble
du complexe d'espéces qui permettra de les ériger en compartiments.
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Empiriquement les différences de mode de reproduction (apomixie facul-
tative, autogamie. partielle, allogamie) ou de niveaux de peuvent
conduire a elles seules a différencier a priori des compartiments différents
dans un groupe de plantes de la méme espéce qui, sans ces distinctions,
paraitraient constituer une unique population du fait de leur habitat et .de
leur aspect.

De méme des variétés trés dissemblables peuvent
s'avérer n'étre que des compartiments ayant une communauté de mode de
reproduction, de et méme a la rigueur d'habitat (exemple des
confrontations de formes cultivées (Zea ) et spontanées (

) du Mais au Mexique).
Des habitats trés voisins, méme en partiel recouvrement (a l'intérieur

d'une méme distance ) peuvent étre source d'une disso-
ciation de compartiments bien différenciés (populations étu-
diées par ).

Autrement dit, le terme de population est réservé a un ensemble de
plantes sur lequel certains échantillons sont étudiés. La définition de cette
entité est sans cesse révisable au fur et a mesure de I'analyse. C'est donc
I'échantillon, support de toutes analyses, qui doit étre parfaitement
connu et bien défini.

C'est par extrapolation qu'on passera de ['‘échantillon a la population
pour définir les bases théoriques suivantes.

A. POLYMORPHISME

1. Fréquences et fréquences

Dans une population donnée on recense pour un locus particulier les
différents génotypes présents. Ceci permet de définir les fréquences
. Si les individus étudiés sont diploides, on note pour chaque locus
la présence de deux alléles (identiques ou non); s'ils sont tétraploides 4
alleles seront recensés par génotype. Connaissant les fréquences
et la nature des alléles dans chaque génotype on déduit les fré-
quences

Exemples :

1) Pour le locus A une population de N individus diploides est étudiée. On
trouve les génotypes, avec leurs effectifs respectifs suivants:

- Ny
AA2 N12

N22
Ai A3 N13

N23
N33
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Les fréquences sont:

Pour I'ensemble des N individus exactement 3 états différents
sont présents |, A2, A3. Puisqu'il y a 2 alléles au locus A pour chaque
individu (organisme diploide), I'ensemble de la population comporte 2N
génes et on peut recenser le nombre de fois ou les états |, A2, A3 sont
respectivement représentés. L'effectif pour I'état | sera:

2) On peut généraliser au cas ou le nombre d'états différents
possibles est k. Dans ce cas, génotypes différents pour un -
diploide sont possibles. Soit i et j deux des k états possi-

bles, la fréquence du génotype sera:
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, est évidemment un nombre positif (ou nul si aucun génotype n'est
présent dans la population). La fréquence de I'état i sera:

et de méme on établira toutes les fréquences P2

3) Trés souvent on considére des situations ou n'existent que 2 états

., A2. Les fréquences sont conventionnellement:
P .:2Q ;. .:R
P 2Q R=1
Les fréquences s'ont alors:
A2 et bien sar =1
Remarques
a) notations: On ne fait pas de différence entre | ;et | | c'est-a-dire

qu'on n'identifie pas le sens du croisement ayant conduit au génotype

on ne s'intéresse qu'a des locus sur 'ADN nucléaire.

b) mode de reproduction: Ces définitions et évaluations sont entiérement
indépendantes du mode de reproduction des plantes étudiées. Méme si le
mode de reproduction des plantes est complétement asexué (donc que les
alleles ne sont jamais individualisés dans des gameétes efficaces reproduc-
teurs) ou si 'autogamie est absolue, on peut toujours évaluer les fré-
quences et .

c) méthodes d'évaluation des état et des génotypes: On a
supposé qu'il était possible d'évaluer exactement pour chaque plante le
génotype pour le locus A. La réalisation pratique pour tout locus donné a
priori est généralement impossible. Cela veut dire que I'on n'étudiera une
population qu'a travers les locus pour lesquels on sait distinguer les géno-
types de facon assez satisfaisante. En gros les méthodes actuelles permet-
tent d'envisager qu'on puisse se faire une idée assez précise des -



types pour une fraction de I'ordre de 1°)/. des différents locus structuraux
qui composent I'ensemble du génome d'une plante (en étant trés optimiste
de 20 4 100 locus). La des observations et des mesures faites est
donc comparable a celle d'un «sondage d'opinion» ou d'une »
des résultats d'une élection en début de dépouillement du scrutin.

Les méthodes les plus satisfaisantes actuellement pour évaluer les struc-
tures des différents génotypes sont les études enzymatiques (par sépara-
tions ) accompagnées d'une bonne analyse mendé-
lienne. Nous renvoyons au chapitre concernant ces méthodes pour leur
analyse détaillée.

2. Définition du polymorphisme d'une population pour
un locus. Taux de polymorphisme des populations

Définitions:
a) On dit qu'une population donnée est polymorphe pour le locus A si la
fréquence de l'alléle le plus fréquent est inférieure

b) Le taux de polymorphisme'™ d'une population, sur I'ensemble des locus
étudiés est mesuré par la proportion de ceux-ci pour laquelle la population
a été décrétée polymorphe selon le critére précédent.

On parle de polymorphisme enzymatique lorsque le polymorphisme est
étudié a l'aide de l'identification des génotypes par séparation
des

Remarques:

a) Le taux de polymorphisme d'une population dépend donc des seuils

pour le critére retenu et du choix des différents locus étudiés.

b) Les nombreuses études du polymorphisme enzymatique montrent que

pour certains locus, les populations semblent trés polymorphes (cas des
, peroxydases) alors que pour d'autres elles paraissent trés ho-

mogenes ou peu variables, c'est-a-dire ( ).

c) L'étude des populations naturelles (aussi bien dans le domaine animal

(y compris 'hnomme) que végétal), depuis plus de 10 ans, a montré que les

*Une autre définition, utilisée concurremment (il faut donc toujours préciser la
définition et le seuil choisi) est la suivante: une population est polymorphe pour le
locus A si la fréquence du atéle le plus fréquent (donc on classe par ordre de
fréquences décroissantes) est au moins 1%.

"terminologie: les termes de diversité, variabilité, d'hétérogénéité génétique et
polymorphisme sont souvent utilisés avec des sens voisins. Nous réserverons le
terme de polymorphisme pour la description des populations a l'aide de systémes
géniques analysés précisément et permettant I ainsi définie. Le terme de
variabilité génétique sera de préférence utilisé lorsque l'instrument d'analyse est la
génétique statistique ou quantitative, avec des descriptions en termes de variance.
Nous réserverons le terme de diversité génétique pour une appréciation beaucoup
plus globale, sans référence a un outil particulier. Nous éviterons le terme d'hétéro-
généité génétique qui ferait référence a la juxtaposition de complexes d'es-
péces différents et non a la diversité d'un méme complexe. Nous parlerons plus
facilement de I'hétérogénéité du milieu (environnement).
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taux de polymorphisme étaient généralement d'environ 50% (avec une
étendue de variation trés grande) et ce, assez du mode
de reproduction (sauf pour les populations marginales a mode de repro-
duction essentiellement :

La signification biologique et adaptative de ce polymorphisme est un
sujet de polémique scientifique encore tres actif (voir passionnel). L'adap-
tation des populations a des milieux hétérogénes, dans le temps et dans
I'espace pourrait en étre une source d'explication (d'autant plus facilement
que l'organisation méme du développement des organismes constitue une
hétérogénéité interne a I'individu). Ce polymorphisme peut aussi, pour une
bonne part, témoigner de simples variations fonctionnellement neutres (en
moyenne pour la population) dont les fréquences dérivent aléatoirement de
générations en générations. Il peut étre entretenu par des transferts généti-
ques récurrents entre compartiments explorant des environnements tres
différents.

Dans le cadre de I'analyse des ressources génétiques le taux de poly-
morphisme sera d'abord un moyen d'apprécier la diversité globale des
complexes d'especes étudiés et, au moyen du calcul des distances généti-
ques, d'étudier les relations entre ses divers compartiments.

d) L'observation visuelle de I'aspect des plantes d'une population, leur
plus ou moins grande uniformité, permet mal d'apprécier le polymorphisme
génétique sous-jacent. Ceci est particulierement vrai pour les variétés
traditionnelles régulierement suivies par les paysans. En effet ceux-ci inter-
viennent directement sur des caractéristiques morphologiques ou

faciles a identifier, soit dans un but d'homogénéisation, soit au
contraire pour entretenir une certaine diversité qui leur parait une bonne
sécurité vis-a-vis des aléas du milieu. Ceci ne concerne qu'un petit nombre
de caractéres et le cultivateur ne peut réellement ni suivre ni maitriser tous
les processus susceptibles de conduire le polymorphisme génétique sous-
jacent.

B. DISTANCE GENETIQUE*

L'établissement de distances génétiques est destiné a évaluer le degré
de ressemblance des structures génétiques entre populations, ou entre
compartiments d'un méme complexe d'espéces, ou mieux a déterminer si
des groupes de plantes répertoriées sous des noms d'espéces différents
appartiennent ou non a un méme complexe d'espéces.

Plusieurs mesures de distance ont été proposées. Dans le cadre de ce
manuel nous sommes intéressés par I'acquisition correcte de cette notion,
de son sens et des possibilités de I'évaluer. Nous renvoyons a la trés
abondante littérature spécialisée pour discuter des diverses formulations
concurrentes ou complémentaires.

Nous présenterons une distance de dont I'acquisition prolonge trés
naturellement I'étude du polymorphisme enzymatique:

*Ce terme ne doit pas étre confondu avec la distance de recombinaison, ou taux de
li , ou de crossing-over, qui traite de la distance entre deux locus situés sur un
méme chromosome.
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1. Définition du coefficient de ressemblance
pour un locus, entre 2 populations A et B

Soit deux populations A et B pour lesquelles I'étude du polymorphisme a
été faite sur les mémes locus. Considérons un de ces locus; les fréquences
des différents états sont désignées par et  (les fréquences
de l'état i dans les populations A et B respectivement).

sont trois parameétres purement théoriques évaluant les probabilités des opérations
suivantes (uniquement faites par la pensée) dans lesquelles on assimile chaque
population a un sac de billes de couleurs différentes (représentant chaque état
), les effectifs de ces billes étant proportionnels aux fréquences des alleles
qu'elles représentent.
est ainsi la probabilité en deux tirages (en remettant la bille dans le sac aprés
le premier tirage) d'obtenir deux fois le méme état a partir du sac représen-
tatif de la population A.
est la méme probabilité attribuée a la population B.
est la probabilité d'avoir le méme état en tirant une fois a partir du sac
A, une fois a partir du sac B.
Le coefficient d'identité |  ou indice de ressemblance de la population A avec la
population B est défini, locus considéré, par la formule:

Remarques :

a) on voit que si les 2 populations, toutes deux polymorphes, n'ont aucune
alléle en commun, = 0 etdonc = O. Leur identité est nulle.

b) siles 2 populations ont la méme composition (mémes états,
mémes fréquences), c'est-a-dire que = quel que soit i:

etdonc | =1, les deux populations sont identiques pour ce locus.

c) la remarque précédente montre que si les fréquences

sont différentes mais les fréquences égales, cette définition du
coefficient d'identité conduit encore a la valeur | = 1. Ainsi supposons que
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la population A soit un mélange de 2 lignées pures (A ,, A2A2 en

proportions p et q) et que la population B comprenne les 3 génotypes Al Al,
.. . .,enfréquence p? , q2 respectivement, dans les deux cas on

aura les mémes fréquences :

fréquence de l'allele |, dans la population A: p

fréquence de l'alléle |, dans le population B: p? + =p

fréquence de l'allele A2 dans la population A: q

fréquence de l'allele A2 dans la population B: +q’=q

et malgré des structures trés distinctes, l'identité sera

maximale et égale a 1.

Ceci ne discrédite pas la mesure d'identité retenue mais précise et
restreint sa signification. La connaissance de | n'exclut ni ne remplace une
étude des fréquences (fréquence des hétérozygotes).

2. Définition de la distance génétique entre les deux
populations A et B

Si plusieurs locus ont été analysés dans chaque population pour chaque
locus ‘ ‘ pourront étre calculés. Soit ‘ ‘ les moyennes
arithmétiques™ de ces valeurs calculées sur tous les locus étudiés, on
définira:

et D, la distance génétique entre les deux populations, est calculée par
D= —Log |

et varie donc de O s'il y a identité a I'infini si I'identité est nulle, ce qui
satisfait assez bien comme étendue de variation pour un parameétre de
distance.

3. Propriétés de la distance génétique de évaluée a
partir des études de polymorphisme enzymatique

— Distance génétique et substitution d'acides aminés en isolement
complet:

Les estimations faites par I'étude de I'évolution moléculaire (en compa-
rant acide aminé par acide aminé, certaines protéines comme les cyto-
chromes ou les hémoglobines chez des organismes trés variés et en
rapportant au temps de séparation évalué a partir des données de la

*d'autres moyennes peuvent étre plus justifiées (moyennes géométriques en parti-
culier) mais cela n'ajoutera rien a la clarté du concept.
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paléontologie), permettent de considérer que sur de grandes échelles de
temps, les protéines ont approximativement évolué a un rythme constant,
qui leur est propre, par substitutions successives d'acides aminés. Cela
signifie qu'au niveau de I'ADN les mutations «tolérables» apparues sur un
codon peuvent, pour I'ensemble des individus appartenant a une méme
entité évolutive, étre progressivement substituées a un taux constant au
cours du temps. Ceci peut résulter de facteurs extrémement variés (phéno-
meénes sélectifs, variation d'effectifs ou dérives aléatoires) non encore
complétement élucidés. Mais empiriquement et en moyenne, tout se passe
comme si aprés un intervalle de temps t assez long, une population A
étudiée pour un locus donné ne sera plus rigoureusement identique a elle-
méme; son changement sera en probabilité prévisible grace aux deux
parameétres t en années et  taux de substitution d'un acide aminé par un
autre dans I'ensemble de la population pour une protéine moyenne par an.
Ce que I'on ne peut pas prévoir c'est la nature du nouvel acide aminé
substitué, s'il y a substitution. Puisque les valeurs obtenues pour oc sont
relativement faibles (10® & 10 par an par site d'acide aminé), on peut faire
en outre l'approximation qu'est la probabilité pour que deux
substitutions indépendantes concernent le méme passage d'un acide
aminé donné a un autre acide aminé donné.

Considérons alors qu'une population unique au temps t = O se subdivise
instantanément en 2 populations indépendantes A et B complétement
isolées . Chaque nouvelle population au cours du temps
connait donc indépendamment des substitutions. Au temps t leurs popula-
tions sont respectivement A et B . On va calculer leur degré d'identité et
leur distance génétique.

1 ( (1

B = o tat

En effet la probabilité pour que A n'ait pas changé par rapport a A est (1-oc
)'. A chaque unité de temps, est la probabilité d'une substitution, donc 1-cc
est la probabilité qu'aucune substitution n'ait eu lieu. En t unités de temps la
probabilité d'aucun changement est ( , et pour I'ensemble du génome
(c'est-a-dire de tous les sites d'acides aminés sur tout le matériel ADN
nucléaire codant pour des protéines), l'identité ne concernera plus qu'une
fraction ( . La population B connaitra indépendamment la méme évolu-
tion vers B . B' et A ne seront donc identiques au bout du délai t que par les
fractions du génome n'ayant pas subi de substitution.

L'approximation exponentielle classique pour petit permet de passer a
la distance par

B

et puisque le point de départ était une population unique

.= 1,Log| =0dou

Les conséquences de cette formule trés simple, dans laquelle empirique-
ment est a peu prés constant, sont les suivantes:

27



— quand deux populations sont complétement isolées leur distance géné-
tique (définie par la formule de ) augmente linéairement avec le temps
(en année, pas en génération puisque la constance  observée empirique-
ment ne dépend pas des durées de génération des organismes étudiés).
— Le parameétre D, quand il est ainsi rapporté aux conditions d'évolution
moléculaire, a une dimension puisque  est un nombre d'acides aminés
substituées par unité de temps, D est exprimée en nombre d'acide aminés
différents (ou par la probabilité pour que tout site donné a priori ne soit pas
occupé par le méme acide aminé) quand on compare lI'ensemble des
protéines produites par un individu issu de la population  a celles d'un
individu issu de la population B'.
— Distance génétique mesurée a partir d'études du polymorphisme
enzymatique

L'analyse enzymatique par électrophorése révele la différence d'états

non pas par unité codon (un acide aminé) mais par molécule de
protéines entiéres, ensemble de plusieurs centaines d'acides aminés.
Seules des substitutions d'acides aminés qui different par leurs charges
peuvent se traduire par des niveaux de migrations tels qu'on puisse sépa-
rer des phénotypes , et donc par référence aux analyses généti-
ques, discriminer des alléles (cf. chapitre IlI).

La proportion, déduite de I'examen du code génétique, de substitutions
d'acides aminés conduisant a des changements de charge est d'environ
1/4 (25%). En considérant que la longueur moyenne d'une protéine codée
par un gene de structure est d'environ 400 acides aminés, le taux de
substitution moyen détectable par électrophorése est donc:

Ainsi la distance génétique déduite par I'étude comparative des polymor-
phismes enzymatiques est:

D:

Avec compris entre 102 et 107 substitutions par site d'acides aminés,
par an

D t

ou D est la distance évaluée en substitutions d'acides aminés par protéine
moyenne.

Exemple: Si DAB = 0,2 cela veut dire qu'en moyenne 20% des protéines
d'un individu de la population A differe par un acide aminé des protéines
homologues d'un individu de la population B. En gros si A et B étaient

isolées depuis leur séparation, on peut approximativement
estimer que cette séparation a eu lieu 0,2 x 10% = 200.000 ans auparavant.

— Distance génétique pour des populations incomplétement isolées

La relation linéaire D = 2«t ne tient plus si les populations considérées ne
sont pas complétement isolées, c'est-a-dire si elles sont des
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d'un méme complexe d'espéces entre lesquels un échange régulier
de génes a lieu (flux de gameétes ou migrations de quelques graines a
chaque génération,

Plusieurs situations d'échanges entre compartiments ont été traitées
sous formes de modéles mathématiques:

— isolement progressif par distance, a travers une occupation continue
d'un territoire,

— systéme d'isolats appartenant, par une fraction de chacun d'eux, a un
méme complexe de migrants,

— colonies successives n'échangeant des migrants qu'entre populations
adjacentes.

Un premier résultat commun a tous ces modéles, est que, dans tous les
cas la distance génétique entre deux populations non complétement iso-
Iées n'augmente pas indéfiniment au cours du temps. Elle est

plafonnée.

Le deuxiéme résultat commun a tous ces modeles est donné par le
paramétre fondamental dont dépend la valeur asymptotique: c'est le rap-
port (g taux de mutation spontanée, de I'ordre de 5.10 ®, m le taux de
migration, I'un et I'autre pris par génération).

La fonction f (toujours monotone croissante) dépend du modéle choisi,
c'est une fonction a peu preés linéaire dans le systéme d'isolats, c'est une
fonction racine (V ), dans le modéle de colonies successives.

Dans tous les cas D reste une valeur faible tant que le taux migration est
nettement supérieur au taux de mutation. Ceci veut dire que des flux de
génes mémes trés faibles, de l'ordre de 1% ou 1 suffisent & empécher
une différenciation marquée, dans son ensemble, des structures géniques
des compartiments d'un méme complexe d'espéces.

— Signification et utilisation des distances génétiques

Les expériences conduites sur des populations naturelles variées, d'or-
ganismes autres que les mammiféres supérieurs (primates) montrent que
les distances génétiques testées sur les polymorphismes enzymatiques
sont inférieures a 0,02 (différence d'acides aminés par protéine moyenne)
pour des populations appartenant a la méme espéce (unité taxonomique et
reproductive). Des différences entre espéces bien isolées reproductive-
ment, mais appartenant & un méme genre et bien typées
correspondent a des distances de I'ordre de 0,10 a 1,00. ces
valeurs deviennent d'autant plus élevées que I'on compare des groupes
plus extrémement éloignés.

Les différences entre individus appartenant a des populations dont on se
demande si elles constituent ou non des compartiments différents d'un
méme complexe d'espéces, peuvent étre apparemment trés fortes (sur
quelques caractéres treés évidents). Telle est la situation des formes culti-
vées du mais (Zea ) et des formes spontanées ( ).
Pourtant il existe dans certaines régions du Mexique des échanges géni-
ques continus (sans perte de l'identité taxonomique des populations



de I'une et l'autre forme), entre ces compartiments. La prévision
est que les distances génétiques entre Zea et devraient étre
quasi nulles si elles sont lues sur un échantillonnage de génes révélant les
différences géniques d'ensemble du génome, et pas les caractéristiques
d'adaptation immédiate, a la culture ou a la dissémination spontanée.

L'organisation des plantes, leur mode de différenciation et de développe-
ment, ont abouti a définir des espéces taxonomiques trés clairement, mais
sans démontrer I'existence entre elles d'une barriére reproductive, perma-
nente ou totale. La permet d'échapper aux barriéres reproduc-
tives et de constituer des relais d'échanges géniques. Dans ce monde des
plantes cultivées (et méme spontanées) la vieille remarque de DARWIN est
toujours fondée: on ne sait pas vraiment reconnaitre les formes sauvages
dont les formes cultivées sont issues (la domestication a commencé il y a
moins de 10.000 ans). L'analyse systématique des barriéres reproductives
partielles demande du temps et de I'espace (quelle énergie pour montrer
qu'il existe quand méme un échange récurrent de 1% entre compartiments
et que les barriéres ne sont pas absolues ou sont contournées!). Quelles
formes exclure a priori des analyses quand on pense au Mais dont la forme
spontanée a été enregistrée dans un genre différent (et c'était légitime d'un
point de vue purement taxonomique!)? Comment savoir si I'incommunica-
bilité géographique évidente entre deux groupes s'est installée récemment
(sans les différencier génétiquement en profondeur)?

Les critéres de distances génétiques devraient clarifier la situation pour
le biologiste chargé de gérer les ressources génétiques: si les distances
génétiques testées sur le meilleur échantillonnage possible de systémes
enzymatiques (supposé non directement compromis par la différenciation
liée a la domestication) sont trés faibles (inférieur a 0,1) on pourrait légitime-
ment suggérer qu'il n'y a pas de barriére reproductive absolue entre les
deux compartiments étudiés ou que si elle existe elle n'aura été que
récemment instaurée (moins de 50.000 ans) et ne se sera pas accompa-
gnée de remaniements trés profonds de I'ensemble des structures. Si par
contre les distances observées sont notables, I'appartenance au méme
complexe d'espéces sera exclue, les problémes d'utilisation de ces formes
dans un méme programme d'amélioration seront d'un tout autre ordre de
difficultés génétiques, et I'organisation de leur conservation aura un autre
sens.

Les relations phylogénétiques entre compartiments ou entre complexes
d'espéces peuvent étre clarifiées par l'observation et l'interprétation de
toutes les distances deux a deux. Une histoire des différenciations, des
migrations ou des adaptations pourra étre batie.

En résumé, I'outil distance génétique lue sur les polymorphismes enzy-
matiques permet de dépasser les différenciations morphologiques appa-
rentes (et d'ailleurs trés importantes a considérer) pour lire plus profondé-
ment I'histoire et I'organisation du complexe d'especes par le témoignage
des structures génétiques elles-mémes.

Cet outil est un des instruments modernes fondamentaux nécessaires a
la connaissance des compartiments d'un méme complexe d'espéces et a
la compréhension de son histoire. C'est grace a lui que les véritables
réservoirs génétiques des formes spontanées pourront étre identifiés, puis
préservés et exploités rationnellement. Ces mémes acquisitions, moins
systématiquement faites qu'il n'est possible maintenant, demandaient
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beaucoup plus de moyens et d'efforts expérimentaux (surtout pour les
plantes a cycles longs).

La distance génétique essaie d'évaluer le plus objectivement possible
les différences d'ensemble du matériel héréditaire nucléaire, les méthodes
auxquelles nous ferons références maintenant seront tout a fait complé-
mentaires et s'intéresseront a I'organisation des différences entre comparti-
ments d'un méme complexe. Elles seront donc limitées a quelques sys-
témes particuliers, c'est-a-dire a des points d'organisation locaux du maté-
riel génétique (responsable des grandes différences affichées qui permet-
taient de définir les compartiments).

La mise en du concept de distance est récente et de nombreux
progrés (modifications, critiques, limites) sont en cours.

C. DESEQUILIBRE

Cette notion paraitra moins opérationnelle que celle de distance généti-
que. Elle concernera des groupes de génes dont on peut penser qu'ils sont
directement liés au processus d'adaptation. Ce sont justement les génes
qu'on aurait tendance a écarter d'une étude de distance génétique (ils
seraient suspectés de faire dériver la description par I'accentuation des
distances). L'identification de ces groupes de génes est assez évidente (ce
sont eux que le , ou le descripteur de différents syndromes
d'adaptation, affiche). Ce qui importera c'est la connaissance de I'organi-
sation structurale de ces génes les uns par rapport aux autres: sont-ils
organisés en trés lies? Sont-ils regroupés en groupes de
li plus ou moins indépendants les uns par rapport aux autres? Quelle
est la fragilité de cette structure dispersée sur des groupes
géniques partiellement liés? Ou réside la robustesse du syndrome de
domestication vis-a-vis des récurrentes (flux de génes par-
tiellement contrdlés a partir des formes spontanées voisines)?

Les mesures biologiques sur lesquelles débouche ce concept ne seront
pas nouvelles, ce sont:

1. lidentification des contrdles des flux de génes entre compartiments,
2. l'organisation des recombinaisons entre les génes concernés.

Ces taches sont, de tout temps, la base de I'expérimentation des spécia-
listes des ressources génétiques et de I'amélioration des plantes. Elles
seront étudiées dans le chapitre « Evaluation ». Pourquoi organiser la pré-
sentation sous l'intitulé d'un concept particulier?

Plusieurs raisons:

a) Ce concept permet d'introduire le caractére dynamique de la structura-
tion des complexes d'espéces. Caractére primordial pour concevoir une
conservation réaliste des ressources génétiques qui en préserve la mobilité
et ‘

b) I permet aussi d'unifier, sous I'aspect de la recombinaison (soit entre
compartiments, soit interne au génome), des observations qui sans cela

paraitraient circonstancielles et non , dans leur logique, d'un
complexe d'espéces a l'autre (barrieres reproductives, , Sys-
témes d'incompatibilité , hybridations

, contrbles sur les modes de reproduction, pouvoir de dlssemlna—
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, Ou groupes géniques ). Cela définit et clarifie

les objectifs de I'analyste des complexes d'espéces.
c) Il permet de légitimer les questions d'introduction de ce paragraphe;
tout particulierement de s'interroger sur la fragilité ou la robustesse de
certaines structures adaptatives (domestication par exemple) qu'il faut
maintenir, sans perdre les possibilités d'enrichissement pour d'autres pro-
priétés héréditaires dont I'approvisionnement peut étre assuré a partir
d'autres compartiments.

L'illustration suivante permettra de saisir plus concrétement les notions
visées.

Schématiquement, peut étre qu'un des grands secrets du succes
prolongé de la domestication des végétaux cultivés vient du fait suivant.
L'homme a sélectionné constamment et intensément des structures
morphologiques qui rendaient le plante récoltable et exploitable. Ces
propriétés étaient contrdlées par quelques états particuliers
en des groupes de génes peu nombreux (structure de I'épi et du grain,
morphogenése et floraisons compactes, dormances et puissance des
semences). Les formes spontanées . dont les plantes cultivées étaient
originaires, étaient partout présentes et beaucoup moins protégées vis-
a-vis de I'ensemble des aléas du milieu, puisque non cultivées en
champ. Sans leur survie était associée a la résistance ou a la
tolérance aux adversités du biotope. Le cultivateur procédait dans son
champ par éradications et choix assez catégoriques visant la protection
de types définis précisément adaptés a ses besoins; les formes sponta-
nées établissaient un équilibre quantitatif avec leur milieu extrémement
hétérogene, c'est-a-dire que les sélections n'y sont pas de type survie
ou élimination pure et simple, au contraire elles se traduisent par des
contributions modulées des plantes a la génération suivante; elles pro-
duisent des quantités variables de graines. Sans cesse, les cultures sont
pénétrées par des flux de génes issus des formes spontanées; si les
génes qui controlent les syndromes de domestication sont répartis en un
petit nombre de groupes , le cultivateur pourra a chaque
génération récupérer les phénotypes cultivés (sélection et recombinai-
son faible). En méme temps, et pour les autres territoires chromosomi-
ques un polymorphisme similaire a celui exploré par les formes
spontanées sera entretenu (distance génétique cultivé-spontané  0).
Autrement dit les formes spontanées explorent des adaptations et des
tolérances trés générales au milieu. Elles constituent le « systéme senso-
riel » et I'ajustement large de tout le complexe d'espéces. Le flux de
geénes (limité mais non nul) permet les transferts de ces polymorphismes
adaptatifs (a un milieu hétérogéne et instable) vers les variétés tradition-
nelles cultivées dont I'hnomme protége seulement les caractéres (peu
nombreux) qui les rendent exploitables ou récoltables. L'homme veille a
la sauvegarde de quelques petits ensembles chromosomiques peu
nombreux, les formes spontanées garantissent I'adaptation générale et
['ajustement a long terme. L'absence d'étanchéité entre les comparti-
ments des formes cultivées traditionnelles et de leurs adventices a
assuré dynamiquement la sauvegarde du réservoir génétique des
plantes cultivées, en le remettant sans cesse a jour des derniéres
fluctuations du milieu. Loin de leurs formes spontanées, avec des -
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motivés par des criteres d'uniformité, les variétés s'appauvris-
sent, perdent leur tolérance a des milieux variés, deviennent vulnérables
et exigent sans cesse d'étre renouvelées par d'autres variétés fabri-
quées a l'aide de techniques d'amélioration des plantes de plus en plus
laborieuses ou élaborées. Ces techniques elles-mémes dépendent in-
définiment du patrimoine des systémes géniques de tolérance aux mi-
lieux maintenus dans les formes spontanées. Il faut encore que ces
formes survivent et continuent d'éprouver les adversités du biotope.

1. La recombinaison génétique du point de vue de
I'étude des populations

Les plantes sont génétiquement organisées suivant le mode de repro-
duction sexué. Méme chez les végétaux ou la sexualité a été court-circuitée
ou abandonnée (multiplication végétative, apomixie) les structures généti-
ques restent héritées de I'organisation reproductive antérieure ou la recom-
binaison génétique a lieu.

La reproduction sexuée couvre simultanément plusieurs événements
dont :

— La réduction chromatique au cours de la méiose et, a cette occasion, la
constitution de gameétes éventuellement recombinés.

— La modification profonde de I'état fonctionnel de la chromatine (asso-
ciation ADN-protéines chromosomiques).

— Le choc de la rencontre des gamétes d'alleles
différents, introduction dans le lents cytoplasmiques
nouveaux, mise en place des génes du ¢ dans un contexte de

régulation différent).
— Une séquence de développement déterminée ('embryogenése).

De tous ces phénomeénes majeurs, les réflexions qui
.suivent en privilégieront* un: la recombinaison génétique. C'est-a-dire la
possibilité d'obtenir grace au relais de parents diploides, des gamétes AB
et ab, la ou initialement seuls les gameétes Ab et étaient présents
(Schéma 6).

Ensemble des gamétes Ensemble des gameétes
a 2 catégories a 4 catégories

Schéma 6: Schématisation de la recombinaison génétique r taux de recombinaison:
r = /2 siles locus A et B ne sont pas liés.

33



L'autofécondation obligatoire (autogamie absolue) établie dans une col-
lection de plantes homozygotes pour les deux locus A et B ne sera pas
l'occasion de recombinaisons génétiques et, malgré la méiose et la fusion
des gameétes, elles sera équivalente a un mécanisme asexué du point de
vue que nous étudions.

Mécanismes limitant la recombinaison

Le est une limitation a la recombinaison (par la structure des
chromosomes) et deux génes liés absolument se comportent I'un par rap-
port a I'autre comme ils le feraient dans un mode de reproduction asexué.
Cependant, hormis la recombinaison, leur situation est trés différente de
celle ou ils seraient s'ils étaient figés par multiplications ou par
autogamie stricte dans une lignée pure*; autour d'eux tout le contexte
génétique change, se recombine et de ce fait leurs expressions et leurs
interactions sont sans cesse remaniées.

L'autogamie partielle du point de vue de la recombinaison ressemble au

, méme pour des locus indépendants. Le Schéma 7 montre I'ensem-

ble des gamétes obtenus, aprés une génération d'autogamie partielle, a

partir d'une population constituée par deux plantes homozygotes dont les

descendances sont produites avec une fréquence  par autofécondation
et une fréquence par fécondation libre du mélange de leurs pollens.

Du fait de I'autogamie partielle le taux de recombinaison apparent de-

vientr' = ) au lieu de r; deux locus indépendants paraissent ainsi liés

(avec au lieude ). De ce point de vue l'introduction de -

mie apporte une restriction a la recombinaison pour tous les locus, c'est
une sorte de i généralisé.

La subdivision entre des populations partiellement isolées apporte des
restrictions analogues. un taux de migration pollinique m (proportion
de croisements obtenus dans une population a partir du pollen venu de
['autre population) le nouveau taux de recombinaison apparent est
(Schéma 8).

Un mode de reproduction plus complexe comme |'apomixie facultative
(voir analyse détaillée premiére partie, chapitre | Panicum), les structures
d'age et le recouvrement des générations, la séparation en groupes de
plantes diploides et tétraploides sont d'autres mécanismes de restriction
de la recombinaison (la tétraploidie seule introduit dans une population des

*Lignée pure: ensemble de plantes identiques et intégralement
homozygotes. Il s'agit 1a d'une définition, I'autofécondation absolue ou méme le
doublement d'haploides ne permettant peut étre jamais la réalisation d'une

intégrale, incompatible (?) avec I'organisation du matériel génétique sans
cesse changé, modifié, restructuré, corrigé, réparé, muté.

*La présentation de ces mécanismes a volontairement été limitée a la transformation
réalisée en une génération a partir de situations simplifiées. Des analyses mathéma-
tiques de ces modeles permettraient d'étudier plus largement le devenir de ces
schémas sur plusieurs générations a partir d'ensembles de gameétes initiaux plus
réalistes.
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retards a l'atteinte de I'équilibre (équilibre en particulier):
comme l|'autogamie partielle et I'apomixie).

Ainsi, I'existence de la recombinaison (sexualité) est associée de fagon
permanente a des processus qui en tempeérent I'ampleur et tendent a limiter
quantitativement la diversité des gameétes réalisables.

Coefficients de déséquilibre entre deux locus et notations
algébriques

Soit une population de plantes diploides: on s'intéresse a deux locus A et
B avec deux alléles (respectivement A, a et B, b). On peut théoriquement
recenser soit I'ensemble des génotypes présents soit I'ensemble des ga-
meétes qui ont donné naissance a cet ensemble (ou celui qui donnera
naissance a la génération suivante).

Les génotypes (et leurs propriétés biologiques: mode de reproduction,
pouvoir de dissémination, valeur adaptative...) sont les intermédiaires qui
permettent la transformation de I'ensemble des gamétes; on s'intéressera
donc aux fréquences ¥,

P2, P3, P4 sont les fréquences des gameétes AB, ab, Ab et respective-
ment. Les fréquences des alléles aux deux locus sont donc:

fréquence A =p1 P3
Locus A fréquence a qy = p = P2+P4
Locus B fréquence B P2 =P1 P4
fréquence b gz = 1-p2= P2+ P3
de sorte que 4 2 a
Par définition le parameétre de déséquilibre est:
D= P2-- Formule 1

C'est-a-dire la différence entre le produit des fréquences des gamétes AB
et ab et le produit des fréquences de et Ab. La valeur absolue maximale
pour D est:

o _1
4
Ce terme est aussi appelé: mesure de déséquilibre du ** du non
équilibre de la phase ou déséquilibre **_On utilise

souvent une expression normalisée par les fréequences

notations et les constructions théoriques ne sont ici destinées qu'a introduire, le
sujet et les concepts sous-jacents a l'idée d'organisation des complexes d'espéces;
nous ferons donc comme s'il n'y avait pas de probléme de mesure (tout ce chapitre
est selon I'expression de Pascal une expérience par la pensée»). C'est I'existence
(conditions de genése et de stabilité) de structures et leur sensibilité aux variations
des parametres qui importent plus que la description quantitative précise.
**Ces deux termes sont impropres D 0 peut apparaitre sans i et sans
interactions entre locus.
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Schéma 7: Transformation d'un ensemble obtenu pour deux locus liés
(taux de recombinaison r) et autogamie partielle (taux d'autofécondation o).

. détail du schéma d'obtention des fréquences terminales

IIl. résumé de la transformation

lll. représentation analogue dans le cas du croisement au hasard en pollinisation
libre des deux mémes plantes de départ (sans autofécondation préférentielle).

Les fréquences de gamétes recombinés sont évidemment la moitié de celles du
schéma 6 (ou seul le croisement Ab était considéré, alors qu'il ne

sente que la moitié des unions au hasard).
La confrontation des points Il et Ill montre que I'autogamie impose un taux de
recombinaison équivalent r® = r (1-a) au lieu de r.

36



POPULATION | POPULATION 1|

ENSEMBLE INITIAL DES GAMETES ENSEMBLE FINAL DES GAMETES

Schéma 8: Transformation de I'ensemble des gamétes par le jeu du |i etdela
subdivision avec migration pollinique de taux m. L'ensemble équivaut a une restric-
tion de la recombinaisonr' = 1

D' est alors compris dans l'intervalle [-1, +1], et est analogue a un
coefficient de corrélation (corrélation entre locus).

D est nul soit si un des locus est monomorphe (c'est évident et le terme
n'a pas de sens) soit si les fréquences sont égales aux produits
des fréquences (c'est-a-dire P1 = pjp2- p2 = P3 = P4 =

. ,etD= — = 0). D permet d'étudier plus facilement
I'évolution du déséquilibre quand on approche de la fixation
d'un des alléles en un des deux locus.
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Chaque fréquence peut étre décrite par référence au produit
des fréquences , C'est-a-dire:

+

Pl
P2

P3
P4

Formule 2

11
|
O oo O

a titre d'exemple:
+D =P +P3)Pi+Py+ | .- .
=P, (P,+P4 P3 +P,)

le taux de recombinaison r entre A et B est faible. Les ensembles de
gameétes issus de ces deux populations sont trés différents malgré I'égalité
des fréquences = L=qi=qg2= 12

La premiere donne I'ensemble des gamétes suivants:

Le parametre D définit des caractéristiques importantes de la population
dont les fréquences ne rendent pas compte. Utilisons un exem-
ple schématique: considérons deux populations,

['une constituée uniquement de génotypes
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et la seconde

Il serait souhaitable d'obtenir un paramétre décrivant globalement I'état
de déséquilibre sur un grand nombre de locus mais, actuelle-
ment, on ne dispose comme paramétres bien analysés que des bilans de
valeurs de D sur tous les locus pris deux a deux et les moyennes de leurs
valeurs absolues normalisées.

Evolution du déséquilibre en

La est une situation théorique de référence dans laquelle on
suppose que la population est infinie, que les croisements ont lieu au
hasard et avec une chance égale entre tous les génotypes considérés. Les
analyses a un locus montrent qu'en une génération* un état d'équilibre est
atteint pour lequel les fréquences des génotypes sont obtenues comme
s'ils résultaier(1t de l'union au hasard des gamétes. D'ou les fréquences

loi de ):

AA
Aa ,
q21

d'un état d'équilibre en une seule génération montre que la

considérée au niveau d'un locus est un systéme sans mémoire (qui ne comptabilise
pas le temps). Tout écart a la au niveau diploide conduit a un systéme dont
I'état dépend du temps (c'est le cas de I'autofécondation partielle, de I'apomixie
facultative, de la au niveau aussi). C'est-a-dire que les fré-
quences en un locus tendent vers un état d'équili-
bre qui peut étre défini par les seules caractéristiques des fréquences et
du mode de reproduction. La limitation de I'effectif des populations introduit égale-
ment des évolutions asymptotiques.
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I'évolution de D en régime (en utilisant la démons-
tration de , 1975). donnés les différents génotypes qui se croisent
au hasard a la génération t (ils sont issus de I'union au hasard des 4
catégories de gameétes), il y a deux maniéres possibles d'obtenir un

AB a la génération t + 1:
1) 1l résulte des génotypes AB, sans recombinaison (ou . référe a un alléle

arbitraire au locus spécifié). La probabilité de cet événement est 1-r. La

fréquence de ces génotypes est P (1) (fréquence du gameéte AB).

2) |l peut étre le produit d'une recombinaison dans les génotypes A .
B

La probabilité de cet événement est r. La fréquence de ces génotypes est

pi1p2 (probabilité pour qu'un gameéte A de fréquence | rencontre un

gaméte B de fréquence p,).

Ainsi:

)= ) )4 r Formule 3

ou ) et |, !sont les fréquences du gaméte AB aux
générations (t + 1) et t respectivement.

Les expressions de la formule 2 permettent d'écrire:

pro+ 1) = p *D

ouD '* ' et DY sont les valeurs prises par le paramétre de déséquilibre
aux temps (t + 1) et t respectivement.
L'expression de la formule 3 devient alors:

D )=@rD ! Formule 4

et de proche en proche, a partir de l'instant origine t = 0:

D )=( b Formule 5

Le méme résultat aurait été obtenu a partir de n'importe quelle configura-
tion initiale.
Donc:

1) Spontanément le déséquilibre décroit a chaque génération
(sauf si r = 0), jusqu'a une valeur d'équilibre D = 0 atteinte asymptotique-
ment. Cette évolution a lieu sans que les fréquences a chaque
locus ne changent.

2) L'évolution est d'autant plus rapide que r est plus élevé; cependant,
méme quand les locus sont indépendants (r = /2) I'équilibre n'est
pas atteint immédiatement. Le systéme a 2 locus permet une « mémorisa-
tion» prolongée de I'état de déséquilibre initial malgré la
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Fig. 1: Evolution du paramétre D (déséquilibre ) en fonction de r (taux de
recombinaison entre deux locus) dans une population ‘

L'évolution de D peut étre trés lente pour des taux de recombinaison trés
faibles. Il faut a peu prés 30 générations pour diminuer D de 50% si r est de
l'ordre de 1%. Certains taux d'autogamie partielle (99% d'autofécondation
par exemple) peuvent simuler cette recombinaison faible pour tous les
locus.

Plus cette évolution sera lente et plus des sources de déséquilibres

pourront avoir un effet suffisant pour maintenir de fagon stable
une valeur D différente de 0. Les systemes réducteurs de la recombinaison

facilitent I'apparition et le maintien de déséquilibres , C'est-a-
dire des ensembles de gametes structurés (différents de I'ensemble des
gametes obtenu par le simple produit des fréquences ). Nous

verrons plus loin l'importance des ensembles de gamétes structurés pour
une population; en bref ils conféerent:

1. des valeurs adaptatives moyennes supérieures,

2. une meilleure économie de l'entretien d'une variabilité génétique impor-
tante,

3. la pérennité des partitions des complexes d'espéces.

2. Evolution du déséquilibre dans une
population subdivisée

simplement certains résultats mis en évidence par et
(1973).

a. La valeur du déséquilibre global ( ,) dans une population
subdivisée est obtenue a partir des fréquences dans les sous
populations constituantes et de leurs déséquilibres respectifs (en tenant
compte des effectifs relatifs des sous populations). Pour une subdivision en
deux populations on a:
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=k1 D1+ + Ki -P12) (P21 - P22) Formule 6

ou ki et k; sont les effectifs relatifs des deux sous populations et et P12
les fréquences a l'alléle A au locus A dans les 2 sous populations respecti-
vement (méme notation pour l'alléle B (p2s et p22) du locus B), estle
déséquilibre global. D, et D2 sont les déséquilibres
dans l'une et l'autre sous population respectivement.

La formule 6 montre en particulier que méme si chaque sous population a

atteint I'équilibre (D1 = D2 =0), la population a dans son ensemble
une valeur  non nulle si les fréquences ne sont pas les mémes
dans les deux sous populations. Le chemin vers I'équilibre global =0
passe soit par I'égalisation des fréquences entre les deux sous
populations soit par I'établissement de déséquilibres stables D | et D2
opposés aux produits des écarts des fréquences aux deux locus

dans les deux sous populations.

Ceci veut dire que si des pressions de sélection maintiennent des fré-
quences différentes dans les 2 sous-populations la population
d'ensemble aura une structuration particuliere (hors de I'équilibre

) de son ensemble de gamétes. Autrement dit, I'existence d'un désé-
quilibre global reflétera la partition de la population en deux
compartiments.

b. La migration entre les sous-populations tend a permettre l'acquisition
asymptotique d'un ensemble de gamétes sans déséquilibres, comme s'il
n'y avait qu'une population, avec une vitesse égale au plus grand des
termes ( )ou( - . *.Si - . <rletaux d'atteinte de I'équilibre

est retardé dans une population subdivisée par rapport a ce qui
aurait lieu dans une population

Par exemple sir = /2 (indépendance) et m; = m; = 1% la disparition du
déséquilibre global, en absence de toute sélection différentielle entre sous-
populations, se fait a peu prés au taux:

our = I
soitr'=2(my + my)-(m+ my)?=4%
Un contrble des échanges de degré de 1% entre les compartiments se
traduit pour tous les locus, du point de vue de I'évolution du déséquilibre
, par une situation équivalente a celle qu'ils auraient s'ils étaient
tous liés avec un taux de recombinaison de 4%. Ainsi, du point de vue des
fréquences , des taux de migration faibles suffisent pour homogeé-
néiser les compartiments d'une population subdivisée, mais il n'est est pas
de méme pour les associations . Il'y a uniformisation importante
du complexe au niveau des fréquences par une migration, méme
faible, sans perte de la structure compartimentée.
*mi et m sont définis de la fagon suivante par un schéma de migration particulier:
chaque population a un effectif élevé constant égal a N ; ou N2; elles échangent M
individus par génération; les proportions de migrants sont m, = etmy = .
Les valeurs m; = m, = 0,5 correspondent au croisement au hasard pour I'ensemble
de la population.
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3. Evolution du déséquilibre en autogamie
partielle

L'autogamie partielle ajoute au un élément ralentisseur de I'évolu-
tion du déséquilibre ‘ et (1973) ont établi
des expressions trés générales qui tiennent compte du taux d'autoféconda-
tion et du taux de recombinaison r. Le déséquilibre a linstant (t +
1) s'obtient a partir de la valeur du déséquilibre . initial (D°) et
d'une fonction ) qui est 'homologue du terme ( de la formule 7.

Cette expression est assez complexe* .

- Approximativement, la nouvelle valeur de r' est voisine de quand la

recombinaison entre les deux locus est presque libre. Le taux de recombi-
naison apparent entre deux locus quelconques est d'autant plus faible que
le taux d'autofécondation est plus élevé.
Le Tableau 1 donne un ordre de grandeur de I'évolution comparée de
) avec et sans autofécondation.
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TABLEAU 1:

Evolution du déséquilibre )= * suivie a travers ) (qui vaut
( en ): donnée de ‘ and KAHLER (1973). o taux
(t)
générations
0 1 2 3 5 10 30 100

e =0 1 0,5 0,250 0,125 0,031 0,001 0,000 0,000
r % 1 0,5 0,499 0,497 0,494 0,487 0,460 0,368

a=0 1 0,004 0,988 0,982 0,972 0,924 0,835 0,548
r=0,006 == 994% 1 0,994 0,991 0,990 0,989 0,988 0,987 0,982

4. Remarques sur les états stationnaires de
non-équilibre

Les notions d'équilibre ont été bien définies dans le cadre de la thermo-
dynamique et dans le traitement mathématique des systemes dynamiques
(théories qualitative des équations ). Ces remarques ont pour
but de schématiser les diverses situations que nous rencontrerons.

Un systéme isolé tend a évoluer par sa dynamique propre vers un état
d'équilibre caractérisé par différents parameétres (un ensemble de gametes
isolé considéré pour deux locus tend a évoluer vers une valeur nulle de son
paramétre D, avec une vitesse plus ou moins grande qui dépend de ses
caractéristiques: taux de recombinaison entre les locus, subdivision et taux
de migration, autogamie...).

Lorsque le systéme est plongé dans un milieu qui lui impose un ensem-
ble de contraintes, I'évolution vers cet état d'équilibre est perturbée. Si, du
fait des contraintes extérieures a partir d'un certain niveau d'évolution, le
systéme est écarté de son état d‘équilibre avec la méme intensité qu'il met
a y revenir spontanément, un régime permanent s etabllt différent de I'état
d'équilibre, c'est un état stationnaire de

Cet état stationnaire n'existe que tant que les contralntes sont présentes:
si une petite modification quantitative de ces contraintes ne se traduit que
par un petit déplacement de cet état, le régime stationnaire est dit stable
(Figure 2).

a. Exemples d'états stationnaires de non équilibre pour D.

— Paramétre de déséquilibre . Pour un complexe d'espéces les
contraintes peuvent étre celles de I'adaptation au milieu, c'est-a-dire les
pressions de sélection. Une situation assez typique est la suivante, le milieu
impose deux tendances adaptatives différentes** (formes sauvages et
cultivées, ou deux types de sols occupés par des populations adjacentes)

*On parle aussi dynamique» ou mobile, ou régime stationnaire.
**Sélection disruptive.
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et la recombinaison entre les locus est limitée (locus trés voisins, contréle
des échanges par barriéres reproductives ou distances, etc...). L'évolution
spontanée de D est alors suffisamment ralentie pour que la tendance
sélective a la différenciation puisse s'y opposer et maintienne une valeur
D O.

stationnaire de non-équilibre

A chaque génération, les contraintes extérieures augmentent D d'une quantité égale
en valeur absolue a la diminution imposée par la tendance interne.

Fig. 2: Schématisation des états d'équilibre (E) et stationnaire (S) pour un complexe
d'espéce vis-a-vis du parameétre D.

I n'existera d'états stationnaires S que si les deux tendances antago-
nistes peuvent conduire a des déplacements équivalents (mais opposés)
du parametre considéré. de cette zone d'ajustement quantitatif,
des situations S (état stationnaire) ne seront plus possibles. Si D évolue
spontanément beaucoup plus rapidement que ce que les contraintes
externes peuvent limiter, I'état d'équilibre (E) sera atteint de toute fagon
(mais plus ou moins rapidement) et aucune structure organisée nouvelle
n'aura lieu. On voit donc comment les modifications quantitatives de la
recombinaison peuvent avoir des répercussions qualitatives sur I'existence
d'un état S structuré, stable.

Nous verrons plus en détail dans le paragraphe suivant, les résultats
concernant I'acquisition d'états stationnaires variés pour plusieurs locus en

fonction des degrés de et des intensités de sélection.
— Déséquilibre dans les populations subdivisées. et
(1975) ont étudié le modeéle suivant (fig. 3).
On suit I'évolution du paramétre de déséquilibre le long de la

série de populations intermédiaires. Les deux locus liés ont un taux de
recombinaison r, il y a deux alléles par locus et on n'impose pas de
différences sélectives entre les génotypes dans les populations intermé-
diaires.

Une contrainte (différence de potentiel) est maintenue par les deux
grandes populations A et B dont les fréquences aux deux locus
sont différentes. Les populations A et B sont en équilibre de

Nous avons vu que l'effet de subdivision sur des génes liés peut étre
interprété comme une restriction secondaire a la recombinaison, ce qui se
traduit par une convergence retardée vers I'équilibre D=0.SIl
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Fig. 3: Modéle de migrations et de relais par populations entre deux populations de
grande taille dont les fréquences dans les deux locus considérés sont
maintenues constantes et différentes. Dans tout I'ensemble des populations subdivi-
sées aucune différence sélective n'existe entre les génotypes réalisables.

n'y avait pas la contrainte due a la stabilité des populations A et B, I'évolu-
tion globale serait une atteinte lente de la valeur D = 0 sur tout I'ensemble
des populations. La généralisation du schéma a deux sous-populations de

et al. (1973) étudié plus haut montre que si le nombre de sous-
populations est grand, le déclin asymptotique du déséquilibre est entiére-
ment sous le contréle du taux de migration si les valeurs de r sont modé-
rées.

L'introduction de contraintes par la stabilité des fréquences A et B se
traduit par I'organisation, a travers les populations intermédiaires d'un
gradient stable des valeurs de D (séquence des états stationnaires) et la
vitesse du changement de D n'est apparemment pas influencée par le
degré de ; la migration en est le seul facteur déterminant. Ainsi deux
gradients: fréquence génique et déséquilibre , sont stationnaire-
ment associés, et stabilisés, par suite du couplage d'un échange, contrdlé
par la migration, et d'une contrainte extérieure.

b. Evolution des modes de reproduction (autogamie, apomixie)

— Evolution interne* de I'autogamie. Dans une population génétiquement
polymorphe pour le taux d'autogamie des individus, on peut montrer qu'en
'absence d'effets sélectifs, I'autogamie tend a devenir de plus en plus
importante dans le population (accroissement du taux  éventuellement
jusqu'a 1)**. Cette évolution tend a réduire la fréquence des hétérozygotes
dans la population, ce qui entraine généralement une baisse de vigueur
des plantes. A partir d'un certain niveau, cette baisse de vigueur peut étre
telle que tout accroissement de  est contre-balancé par ce désavantage,
et une valeur stationnaire différente de 1 s'établit (cf. KAHLER et al.,
1975). Si le désavantage di a la perte de I peut étre réduit
(par duplication et fixation homozygote des alléles complémentaires qui

*L'expression «évolution interne» signifie que I'on ne s'intéresse qu'aux variations
de fréquences et aux réorganisations propres au compartiment lui-méme, soumis a
des contraintes définies, et pas a sa croissance ou son extinction, ni aux compéti-
tions et remplacements par divers autres compartiments.

**Le mécanisme est analogue a celui décrit pour lI'apomixie (ci-aprés et paragraphe
V, B, 3, p. 54).
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rendaient | nécessaire) le systéme peut faire disparaitre cet
état stationnaire d'origine interne et libérer la tendance spontanée vers CC =
1. Un autre processus (externe cette fois) peut étre responsable d'un
nouveau type d'état stationnaire, comme nous allons le voir maintenant.

Type d'état stationnaire créé et entretenu par la sélection de groupe,
pour I'apomixie facultative.

L'évolution interne (population isolée, absence de sélection) de I'apo-
mixie facultative se fait dans le sens de la réduction du taux de sexualité,
[équilibre étant I'apomixie absolue ( , 1970). C'est-a-dire que le
polymorphisme pour la coexistence de génotypes sexués et
dans la méme population est déplacé spontanément vers le

pour I'apomixie. Si le polymorphisme concernait uniquement le taux
de sexualité de plantes toutes facultatives, I'évolution aurait
lieu dans le sens du pour les de taux de
sexualité le plus bas (cf. paragraphe V, B, 3 du présent chapitre, p. 58).

A partir d'un réservoir de génotypes entierement sexués des colonisa-
tions créent des populations qui acquiérent progressivement et spontané-
ment des taux de sexualité de plus en plus bas. Le milieu instable soumet
ces populations a des pressions irréguliéres telles qui si la variabilité
génétique de ces populations est insuffisante elles disparaitront faute de
disposer, lors d'un état extréme du milieu, des quelques génotypes particu-
liers capables d'assurer la survie a la population. Ce modéle schématique
( , 1975) constitue ainsi des états stationnaires du taux de sexualité
ou les deux tendances antagonistes sont:

— réduction interne de la sexualité dans chaque population,
— disparition récurrente des populations au-dessous d'un certain seuil de
sexualité (sélection de groupe) (Fig. 4).

Fig. 4: Stationnarité apparente du taux de sexualité s_ dans la zone du crible par
élimination des populations a s (taux de sexualité) s, et approvisionnement régulier
par migration des populations atteignant le seuil s, au cours des phases de disper-
sion transitoires.

Le systéme parait stationnaire dans la zone du crible pour la valeur s, et dépend du
flux continu de populations qui transforment s de facon interne, a partir du réservoir
sexueé.
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c. Multiplicité des états stationnaires accessibles, bifurcations et zones
d'instabilité. Les caractéristiques de stabilité des équilibres et des états
stationnaires doivent étre soigneusement définies. Ces états sont stables si
une petite variation dans les paramétres du systéme ou des petites varia-
tions de conditions initiales permettent, apres relachement ou non de ces
perturbations, de retrouver des états stationnaires identiques ou voisins,
ayant qualitativement les mémes propriétés. Si I'état stationnaire n'était pas
encore atteint au moment des perturbations la stabilité se traduira par une
reprise de I'évolution vers un état stationnaire voisin, ou le méme.

Toutes les perturbations, ou modifications de paramétres, n'ont pas lieu
dans des phases ou les tendances sont aussi nettement canalisées. I
existe toute une gamme de valeurs des paramétres, ou des conditions de
contraintes, pour lesquelles les orientations vers |'état stationnaire sont
moins déterminées. A parti: de ces zones d'instabilité plusieurs états sta-
tionnaires distincts sont susceptibles d'étre atteints, une petite perturbation
suffit alors pour franchir un seuil et faire basculer I'évolution d'ensemble
dans une autre direction, vers un autre état stationnaire de non-équilibre.
Ces situations ont lieu quand le systéme est loin de I'état d'équilibre, aux
confins des domaines ou bassins d'attraction de ces états stationnaires (ou
attracteurs). A ce niveau les fluctuations aléatoires peuvent avoir des réper-
cussions considérables et étre amplifiées jusqu'a s'exprimer par des chan-
gements qualitatifs importants du systéme.

Exemple: Pour un ensemble de locus liés avec un taux de recombinaison
donné et en présence d'effets sélectifs déterminés (définissant les valeurs
adaptatives des différents génotypes) plusieurs états stationnaires diffé-
rents peuvent étre atteints. Certains, instables, constituent des zones de
bifurcation a partir desquelles des états stables distincts peuvent étre
atteints. appelait I'ensemble des chemins d'évolution possible, la
.topographie adaptative du systéme considéré.

On peut faire varier deux sortes de parametre sur une telle topographie.
D'une part, les conditions initiales (fréquences et
initiales) et déterminer si la population (ou le complexe d'espéces) était
installée en un état stationnaire stable ou avait enclenché une piste d'évolu-
tion bien canalisée, aboutissant a un état stationnaire stable déterminé. La
connaissance de cette topographie définit les différentes situations acces-
sibles pour le complexe d'espéces étant donné les contraintes fixées.

D'autre part, on peut modifier les paramétres responsables de la configu-
ration de la topographie adaptative (distances entre locus des différents
génotypes), ceci peut changer le nombre et la position des états station-
naires possibles. Ce n'est plus le changement de piste évolutive mais
['existence de certains types de pistes qui est en question. La stabilité
structurelle de la topographie adaptative décrit le fait que les états station-
naires, aprés perturbations des parameétres de la configuration, restent
approximativement les mémes, avec les mémes caractéristiques de stabi-
lité. La variation du taux de recombinaison peut faire disparaitre la possibi-
lité d'un état stationnaire stable a D 0, le complexe d'espéces évoluera
vers une homogénéisation des combinaisons , sans structure, a
D = 0 (un certain niveau de la recombinaison peut étre incompatible avec
une organisation compartimentée pour les locus considérés). De nom-
breuses études seront beaucoup moins par I'analyse quantita-
tive précise des évolutions que par le dénombrement des états station-
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, leur stabilité, leurs conditions d'accés et I'impact des variations
quantitatives des paramétres sur leur existence.
Remarque: D'aprés le parameétre dont on suit I'évolution, la méme popula-
tion peut étre soit en équilibre soit stationnaire. Les pics adaptatifs sont des
états d'équilibre du point de vue des fréquences géniques, ils peuvent étre
des états stationnaires du point de vue du déséquilibre . L'ac-
cent mis sur les fréquences conduit a parler plutét d'équilibre tout en
sachant qu'il peut y avoir stationnarité pour D.

La structure compartimentée peut ne concerner que quelques locus clés
du génome (aux manifestations trés apparentes), d'autres n'étant coor-
donnés par aucun déséquilibre stable. Ce peut étre le cas de la
confrontation au niveau diploide des formes sauvages et
cultivées ou le déséquilibre ne concerne que les locus responsables des
caracteres utilisés par la domestication.

Les questions que nous poserons concernent I'existence et l'identifi-
cation des compartiments du complexe d'espéces et leur entretien:
quels flux les connectent, quelles sont les contraintes (sélection) qui
imposent, ou sont compatibles avec, cette organisation? quelle en est la
stabilité?

V. DYNAMIQUE DES ADAPTATIONS

Ce paragraphe rapportera quelques résultats simples de génétique des
populations pour mettre en évidence des modifications possibles du poly-
morphisme et apprécier leurs vitesses. Ces données sont indispensables a
la compréhension des problémes posés par la conservation des res-
sources génétiques (chapitre 1V). Deux modalités de conservation sont
couramment pratiquées:

1) Aprés échantillonnage, le meilleur possible, des populations naturelles
ou des variétés traditionnelles, on stocke les graines a long terme ou on
entretient une collection par multiplication végétative. L'évolution des
échantillons est ainsi arrétée, le but étant de pouvoir les réutiliser aprés
plusieurs années dans un programme d'amélioration confronté a un
contexte différent et a des problémes nouveaux. Les caractéristiques phy-
siques du milieu (micro-climats, désertification par sur-exploitation...) ainsi
que les populations de parasites (races nouvelles, especes en expansion)
auront changé. Les populations en place auraient répondu a ce change-
ment en se transformant » du milieu et des populations). On
peut penser que ces réponses adaptatives sont suffisamment rapides pour
que les collections stockées soient « désuetes » ou « dépassées » 20 ou 50
ans plus tard.

2) La deuxiéme modalité de conservation est de collections
vivantes, dans des stations expérimentales, ou le passage de génération
en génération est rigoureusement contrélé par des programmes de croise-
ments (autofécondations, sous sac, petites parcelles iso-
Iées laissées en pollinisation libre...). Ceci crée de nouvelles conditions
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d'évolution pour les échantillons de variétés ou de populations: les effectifs
sont réduits (souvent quelques dizaines d'individus), les plantes sont proté-
gées, la station ne correspond pas au milieu d'origine des populations, les
régles de croisement sont différentes (I'autofécondation est devenue stricte
ou exclue), un choix nouveau est imposé pour les pieds producteurs des
semences (conformité a un «type fertilité...). Cette maniére de procéder
peut-elle entrainer des transformations importantes (des pertes d'alléles ou
d'associations prédominantes) des collections par rapport a I'échantillon
initial?

A. CHANGEMENTS DUS A DES SELECTIONS
CONSTANTES, DANS UNE POPULATION INFINIE
CONSIDEREE POUR UN SEUL LOCUS

Les traités classiques de génétique des populations décrivent une situa-
tion ou les 3 génotypes .. . .defréquence P, 20, R contribuent
a la génération suivant de facon différente, par leur nombre de descen-
dants. Les coefficients w,, w3 désignent ces contributions relatives des
différents génotypes. Si I'on considére que pour des raisons variées, exté-
rieures a la population, I'effectif d'ensemble est maintenu constant et trés
grand, ces coefficients ne régiront que I'évolution des valeurs P, 2Q et R de
génération en génération et pas la survie de la population, phénomeéene qui
entre dans un autre cadre d'interprétation et d'analyse. Le polymorphisme
décrit par les fréquences (p=P+Q,q=Q+ R) est donc suscep-
tible de se modifier par changement de p et q au cours des générations.
L'hypothése de stabilité de I'effectif de la population sert a faciliter la
représentation et a mettre I'accent sur la transformation du polymorphisme,
c'est-a-dire I'éventuelle perte de diversité génétique par élimination d'un
allele dans une collection vivante maintenue a effectif constant par le
conservateur (ou chez un cultivateur qui emblave toujours la méme sur-
face) ou la substitution d'un alléle par un autre, quand celle-ci est une
condition de survie pour la population confrontée a une nouvelle agression
par exemple. Il est bien évident que dans les conditions naturelles les
variations d'effectifs peuvent étre considérables et affecter largement les
transformations des polymorphismes

Le probléme simplifié a résoudre sera le suivant: sachant qu'a la généra-
tion initiale le polymorphisme |, A2 est décrit par les fréquences po, q0,
quel sera-t-il a la génération x (donc décrit par _, ) du fait des effets
différentiels w,, ws les mémes a chaque génération. On ajoute une
hypothése complémentaire: les croisements ont lieu au hasard.

Donc en résumé:
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Dans une population infinie ou les croisements ont lieu au hasard quel
est I'effet de' coefficients de sélection constants w, wa, w3* sur I'évolu-
tion des fréquences au cours de générations sans recouvre-
ments?

Le croisement au hasard se traduit a la génération n par les fréquences

al

ou w est le paramétre de normalisation , + . + L =wappelé
valeur adaptative moyenne de la population:

*Certaines notations appellent wi, w,, w3 des valeurs adaptatives en réservant aux
termes de coefficients de sélection les parameétres qui représentent les valeurs
observées par référence a I'un d'entre eux. Par exemple wi = 1-s, wp = 1, ws = 1-t.
Dans ce cas s et t sont qualifiés de coefficients de sélection. Le contexte éclairera la
notation.
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Cette derniére condition n'est un état d'équilibre possible que si p est
réellement une fréquence (c'est-a-dire O<p<1). Ceci n'a lieu que
pour l'un ou l'autre des deux ensembles de conditions suivants:

(wz-wy)>0et (wi-wy) O soitws> w2; wl>w2
numérateur positif dénominateur > numérateur
ou

(wz-wz) Oet(wz-w;) Osoitw,>w;z;w, w

numérateur négatif dénominateur négatif et de valeur absolue > valeur
absolue numérateur

Le tableau suivant permet de suivre I'évolution de p

*évident sur la formule [1] (tous les termes sont positifs); **méme formule, la partie
[2] est négative; ***évident sur formule [3] |, , . > 0; **** évident d'aprés [3]
<O.
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Ces analyses montrent donc que le polymorphisme varie du fait
des coefficients de sélection qui sont un moyen de décrire I'adaptation
relative des différents génotypes. On suppose que ces adaptations corres-
pondent aux effets moyens de ces génotypes pour toutes les associations
possibles qu'ils peuvent avoir dans chaque plante avec les génotypes en
tous les autres locus. Parmi ces polymorphismes décrits au paragraphe V.
A combien en est-il pour lesquels des effets moyens wy, ws différents
peuvent étre décelés? Pour I'ensemble de tous les locus d'une plante, la
réponse est encore impossible et controversée. Pour des génes dont on
sait qu'ils contrélent des résistances ponctuelles a des races de parasites,
ou des caractéres d'adaptation trés précis (égrenage spontané d'une
forme sauvage par opposition a la fixation forte sur I'épi de la forme
cultivée) les valeurs w,, w,, w; peuvent étre notablement différentes,
comme 0,5 et 1*. Pour un systéme enzymatique (alcool )
marquant fortement le métabolisme énergétique en anaérobiose des va-
leurs 0,9 et 1 sont vraisemblables ( , 1978). Un géne contrélant un
mode de reproduction (apomixie alternative de sexualité ; autofé-
condation alternative ) peut pour les différents génotypes
conduire a des coefficients de sélection équivalents dans un rapport de 0,5
a1l

Les tendances des. transformations des polymorphismes étant ainsi dé-
montrées il reste a envisager leur vitesse. Les formules [1], [2] ou [3]
permettent de calculer de proche en proche les changements de fré-
quence. Supposons qu'a la génération initiale t = 0,

etw, = 1,2; wy = 5
on a:
p, = 0,12 p2 = 0,15 ps = 0,20
q = 0188 gz = 0/85 Qs = 0/82 Q4 = 0180

On voit que ces changements sont assez rapides, avec des coefficients
de sélection assez raisonnables.

Les courbes suivantes (tirées de et , 1971)
montrent deux évolutions I'une correspondantaw,=1+s;w,=1;w3;=1-s
(Fig. 5), l'autre avec L (fig. 6).

,=0, . = 1 décrivent un alléle récessif 1éthal; w3 = 0,3, w2 =1, =0,9 peu-
vent décrire les coefficients propres aux génotypes d'hémoglobine SS, AS, chez

['homme dans un milieu fortement impaludé.
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Fig. 5: Evolution pour des coefficients de sélection correspondant & une dominance
intermédiaire en faveur du nouvel atéle A

On voit qu'il suffit de quelques dizaines de générations (70, fig. 5 avec s =
0,1; 25 fig. 5 avec s = 0,3; 20 fig. 6 avec s = 0,3) pour qu'un alléle passe
d'une fréquence inaccessible pour un échantillonnage raisonnable (10 #) a
une fréquence telle que I'on sera quasiment s(r de le posséder (10 ). Ainsi,
pour des génes soumis a des conditions d'évolution de ce genre (des
résistances a des parasites en particulier) il est évident qu'en peu de
décades, les échantillons prélevés ne sont plus a jour. Face a des parasites
qui eux sont restés soumis a ce régime évolutif et substituent sans cesse
geéne de virulence a géne de virulence les collections stockées ne posse-
dent pas en fréquence utile" les génes de résistance aux races récentes.

*En «fréquence utile» signifie que les alléles existent probablement avec des
fréquences proches des équilibres mutationnels (10 s 10'4) trop faibles pour que le
sélectionneur qui en a besoin rapidement puisse étre véritablement aidé par les
collections de ressources génétiques.

54



Fig. 6: Atteinte d'un équilibre dans le cas de

Des modéles construits sur des modes de reproduction différents (
, allogamie) ne donneraient pas de cinétiques plus lentes).

L'idée que I'évolution est un processus lent est issue des observations,
paléontologiques ou paléobotaniques, des . Quand on analyse les
transformations des polymorphismes génétiques des populations naturel-
les ce point de vue n'est pas réaliste. |l y a probablement un mouvement
régulier rapide d'adaptation ponctuelle des populations a leur milieu. Toute
population artificielle arrétée dans son ajustement au milieu est rapidement
(en quelques dizaines de générations) «décrochée» du mouvement adap-
tatif d'ensemble. Telles pourraient étre en partie les grandes collections en
chambre froide (cf. Chapitre IV), véritablement anachroniques!

Lorsque les pressions de sélection majeures cessent (relaxation), des
différences moyennes légéres peuvent subsister entre deux génotypes.
Les valeurs de s prennent alors des ordres de grandeur de 0,01 a 0,001, les
fréquences n'évolueront plus que trés lentement. Cela signifie
que les polymorphismes des populations naturelles mémorisent trés long-
temps les effets sur les fréquences de sélections anciennes qui
ont pu disparaitre. Cette relaxation lente confére aux grandes populations
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des formes spontanées un tres important de réservoir de résistances
face a des perturbations épisodiques du milieu. Les populations cultivées
marginales soumises a de brutales réductions d'effectifs du fait des choix
dirigés par le sélectionneur n'ont pas la méme stabilité quand les pressions
de sélection de I'environnement sont relachées (cf. dérives, p. 52). Elles
perdent donc trés vite ce volant de résistance ou d'adaptations potentielles
aux aléas plus ou moins récurrents ou aux agressions cycliques. Les
variétés traditionnelles encore couplées par des flux de génes réguliers aux
populations sauvages voisines se réapprovisionnent par contre réguliére-
ment a ces grands réservoirs potentiels.

B. TRANSFORMATIONS DANS LES COLLECTIONS
MULTIPLIEES SEXUELLEMENT

L'entretien par sexuée réguliere en station, a deux carac-
teres susceptibles de faire dériver les échantillons loin de leur aspect initial
représentatif des populations de départ: d'une part la multiplication est
obligatoirement en effectif trés limité, d'autre part, les pressions de sélec-
tion sont considérablement modifiées. Nous montrerons par des exemples
que, contrairement aux espoirs a priori, I'élimination ou I'affaiblissement des
pressions de sélection, ne favorise pas la protection des polymorphismes
initiaux bien que leur but ait été de mieux conserver les types

1. Le polymorphisme initial des variétés traditionnelles

Les populations naturelles ont un polymorphisme caché considérable
(on peut estimer qu'il touche plus de la moitié des génes: cf. paragraphe
[II) malgré un aspect souvent assez uniforme et méme trés typé (norme
adaptative, aspect ). Cette constatation est aussi valable pour
les variétés cultivées traditionnelles. Une idée regue treés fausse est de
croire que les variétés traditionnelles de plantes trés (ble, millet,
riz, orge, haricots...) soient trés construites essentiellement
sur une lignée pure type. Ces modes de reproduction se traduisent par des
niveaux plus élevés qu'il n'est attendu. Méme quand l'ob-
servation de caracteres tels que l'aspect de I'épi conduit a croire en leur
uniformité, les sélectionneurs obtiennent des réponses a des sélections

qu'ils leur imposent. Ce polymorphisme et cette

non négligeable résultent de I'accumulation au cours des générations de
facteurs suivants:
— D'abord une pression de sélection forte en faveur des pieds les plus
vigoureux par le paysan qui fabrique sa semence.
— Cette pression tend a renforcer la fréquence des génotypes hétérozy-
gotes issus des quelques hybridations dues aux légers taux
renforcée par I'existence récurrente de plantes males stériles, generale-
ment non comptabilisées dans I'évaluation de I'autogamie facultative.
— Les taux de recombinaison ( .), qui semblent plus élevés chez les

que chez les des mémes génomes, amplifient les
polymorphismes réalisables a partir des ségrégations des descendants
d'hybrides occasionnels.
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En outre les coefficients de sélection peuvent varier avec les fréquences
des génotypes, en avantageant les plus rares ce qui tend a prolonger l'effet
de ségrégation précédent.

D'autres mécanismes externes créent ou renforcent ces polymor-
phismes: certains cultivateurs «experts» composent et recomposent soi-
gneusement des variétés mélangées ( , 1979). Des flux de génes a
partir des formes spontanées augmentent encore ces possi-
bilités parce que, souvent, le cultivateur laisse les hybrides spontanés
fleurir et que dés le premier hybride x cultivé, I'aspect extérieur
cultivé se retrouve avec souvent une vigueur plus grande.

A ces facteurs propres aux populations de variétés traditionnelles, ou le
cultivateur a une grande part, s'ajoute les causes habituellement suscepti-
bles d'entretenir les polymorphismes.

Ainsi toute variété traditionnelle correctement échantillonnée, mise en
collection de ressources génétiques, doit étre considérée a priori comme
polymorphe, méme si la plante est réputée a juste titre trés .Ce
polymorphisme a vraisemblablement une composante adaptative impor-
tante. Sera-t-il préservé par une multiplication soigneuse des collections en
station?

2. Les dérives dues aux effectifs limités (en absence
de toute sélection)

— Dans une population maintenue a effectif constant, N, si la
fréquence initiale des hétérozygotes est (pour 2 alleles A2 de
fréquence p et q respectivement) la fréquence ne sera plus que

aprés n générations (en absence de toute sélection). On peut dire aussi
que la probabilité pour que la population soit devenue monomorphe pour
['un ou l'autre des alléles est

Puisque la probabilité de perdre tous les alléles

sauf 1 pour chacun des locus du génome dans la population, tend vers 1.
S'ily a L locus polymorphes dans la population initiale, aprés n générations
une fraction aura perdu ce polymorphisme.

Supposons que le systéeme de maintenance dans la station soit une régle
de croisement au hasard de 20 pieds ( par un mélange de pollen
équitablement issus des 20 pieds) et qu'a chaque génération de multiplica-
tion on installe 20 pieds. Dés la premiére génération on aura perdu le

morphisme pour

En admettant un nombre de 10.000 locus pour un génome de plante, 5000
d'entre eux auraient été polymorphes dans la population initiale (taux de
polymorphisme généralement considéré d'au moins 50%). Dés la premiére
multiplication on a perdu ce polymorphisme pour 125 d'entre eux. En 10
générations on aura perdu une fraction de:



soit prés de 20% du polymorphisme initial.
— Une autre maniéere de considérer les effets de dérive est d'étudier ce qui
arriverait pour les alleles les plus rares a l'issue de la premiére

. Si I'effectif est N, I'alléle le plus rare présent en un seul exemplaire a
pour

fréquence Deux autres résultats de la génétique des populations
a effectif limité nous disent que ces alléles ont une probabilité

perdus et d'étre conservés et fixés (donc élimination des autres alleles)

au cours des générations successives et que I'événement fixation de I'alléle
rare aura en moyenne lieu au bout de 4N générations. La perte de cet allele
est évidemment beaucoup plus rapide.

Si I'on se réfere aux courbes de sélection décrites dans le paragraphe A,
on voit qu'une telle substitution en 4N générations, avec N = 20, est équiva-
lente a un avantage sélectif considérable de I'alléle si la population était
infinie et le remplacement d seulement a la sélection.

Les forces aveugles produites par la limitation de I'effectif dans les
collections sont aussi puissantes que si, simultanément, des coefficients de
sélection indépendants trés élevés agissaient sur tous les locus

Parmi les alléles rares, (dans notre exemple N = 20)

seront fixés; c'est-a-dire que 2,5% de ces locus qui, bien que polymorphes,
donnent I'aspect dominant ou typique de la variété, perdront leur allele
majoritaire.

— Ainsi ces régles d'entretien trés soigneuses des collections ne sont pas
du tout conservatrices «des alléles » ; elles sont évidemment encore moins
conservatrices du fonctionnement général de la variété initiale puisque
toute disparait rapidement.

3. Les sélections involontaires qui échappent au
controle du conservateur de ressources génétiques

Trois situations vont étre décrites, elles montreront comment malgré sa
bonne volonté le gestionnaire voit son matériel initial se dégrader et perdre
son polymorphisme quand il résulte d'équilibres sélectifs qu'il ne peut
maitriser.

a. Polymorphisme apomixie-sexualité. Dans la premiére partie, on a évo-
qué un complexe polymorphe pour la sexualité et I'apomixie. Pour simplifier
I'exemple on supposera I'apomixie absolue et une population initiale poly-
morphe tétraploide.

Les génotypes sont sexués, en fréquence P; les génotypes
sont en fréquence Q. L'apomixie absolue permet de ne pas
considérer les autres génotypes possibles (supposes tous A

dominant). Les conclusions sont les mémes en apomixie facultatlve
( , 1970, 1972, 1975).
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Les génotypes produisent des gameétes males et femelles . Les
génotypes produisent les gamétes méles suivant la ségrégation 1/2
Aa, 1/2 ; les gameétes femelles, toujours non fécondés, sont tous
En supposant qu'il n'y a aucune différence sélective pour les productions

et polliniques entre les deux génotypes, la génération suivante
aura les fréquences suivantes:

Les fréquences sont augmentées a chaque génération de
la fraction des descendants de sexués issus de la pollinisation par les
gametes Aa. Les ne peuvent que croitre, les sexués que
décroitre. Les plantes sexuées et étant morphologiquement
(seule I'étude des sacs embryonnaires, ou I'observation
des ségrégations dans les descendances, permettent le tri), les collections
de populations polymorphes méme de trés grande
taille évolueront inéluctablement en perdant la sexualité. C'est-a-dire en
perdant 'outil le plus efficace pour le sélectionneur*.
On pourrait montrer que pour préserver le polymorphisme il faudrait une
certaine sélection en faveur des sexués et chercher a quelle condition on
aura

ou 1 + s et 1 sont les coefficients de sélection des sexués et des
respectivement.
On trouve s = 0,5. La force «d'inertie» de I'apomixie est telle qu'il faut des
coefficients de sélection 1,5 et 1 (respectivement pour les sexués et les
) pour maintenir les deux modes de reproduction en équilibre
polymorphe.

b. Polymorphisme stérilité-fertilité male en autogamie

Les populations de plantes tres sont susceptibles de mainte-
nir un polymorphisme modéré pour un géne contrélant la stérilité male. Les
plantes mm sont naturellement hermaphrodites fertiles (9 et ) et supposons-
les, pour un calcul simple, strictes. Les plantes Mm sont fertiles

* Cette situation a eu lieu aussi dans les conditions naturelles, les tétraploides sont
tous et la sexualité n'a été conservée dans le complexe des Panicum
qu'au niveau diploide ou I'apomixie semble non fonctionnelle et A induire une
stérilité compléte.
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femelles et stériles males. Elles ne donnent donc que des descendants

hybrides par pollinisation a partir des plantes mm. Si la vigueur hybride est

en moyenne trés forte (ce qui est trés souvent le cas chez les plantes

) les descendants des plantes Mm, tous hybrides, seront en

moyenne plus vigoureux. Les plantes Mm étant obligatoirement hybrides,

nous admettrons ainsi qu'elles ont en moyenne un avantage sélectif ( )i
Si P est la fréquence des plantes stériles males Mm, et Q la fréquence

des plantes fertiles tant males que femelles, on obtiendra ainsi

la génération suivante:

— un seul type de pollen : m

— les descendants de Mm sont donc 1/2 Mm, 1/2 mm

— tous les descendants de mm sont mm et

Donc avant sélection :

La sélection conduit a(1 +s) P, et 0, relativement. Pour trouver P et Q' il faut
ramener les fréquences a l'unité en divisant par

**Ce modele trés simplifié ne donne qu'une vision trés imparfaite de la situation.
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Si la vigueur ne donne pas en moyenne aux Mm un avantage sélectif
double de celui de mm, le géne M disparaitra; pours=1,1, P 5%, les
fréquences naturellement observées pour le géne M (de l'ordre de 1%) ne
permettent pas d'accepter un avantage sélectif aussi élevé. Il est plus
raisonnable de considérer que la disparition de M est seulement freinée par
avantage sélectif indirect que lui procure la vigueur hybride et qu'il n'est
entretenu de fagon stable que par le jeu des mutations de taux p.

Dans ces conditions, la fréquence des Mm est augmentée par uQ, trés
proche de si Q est voisin de 1

P= s
Pours=0,9, = pours=0,5 = . La fréquence d'équilibre de M
devient rapidement peu différente d'un taux de mutation quand I'avantage
sélectif n'approche plus le double de celui des plantes hermaphrodites.
Ainsi, les plantes stériles males peuvent atteindre des fréquences de 102
41073 si s = 1, dans des variétés traditionnelles ou le sélectionneur fait un
choix trés strict pour sa semence. Le conservateur de ressources généti-
ques soucieux d'éviter des pollinisations étrangéres conduit sa collection
sous sac d'autofécondation. Il perd automatiquement M qu'il ne rencontre-
ra plus dans ses collections qu'avec une fréquence égale au taux de
mutation. Par contre en inspectant n'importe quel champ de variétés



il est raisonnablement certain de trouver quelques plantes Mm.
Sa méthode de conservation lui fait perdre a la fois M et une clé de la
compréhension d'un certain polymorphisme et du taux
inattendu dans les variétés traditionnelles (le phénomeéne stationnaire d'en-
tretien des plantes males stériles peut en étre une explication importante).
Les sélectionneurs recherchent trés fréquemment des stérilités males
héréditaires, on peut faire le pari que la moisson sera meilleure en criblant
pour ce caractére des variétés traditionnelles plutot que la collection «
» (?) entretenue par autofécondation controlée!

c. Polymorphisme entretenu par une sélection antagoniste

. (Exemple de I'alcool du Mil,
1979). Pour un locus , deux S et F (Cf. chapitre III et
chapitre 1V, partie I) ont été identifiés chez le Mil. Les observations des
variétés traditionnelles montrent trés fréquemment un polymorphisme mar-
qué pour ce locus. Par contre les collections entretenues depuis longtemps
par croisements contrdlés montrent exclusivement du
pour chaque variété; la fixation a eu lieu pour F (a une exception
prés sur 100 lignées testées). L'analyse mendélienne d'une F2 issue d'un
hybride FS met en évidence une distorsion par rapport aux ségrégations
attendues 1 FF: 2 FS : 1 SS, avec un déficit des SS. Les résultats observés
sont compatibles avec le modeéle suivant (donné a titre d'illustration).
Au niveau des gamétophytes, les coefficients de sélection défavorisent S:

S coefficient 1-s
F coefficient 1

Au niveau (et probablement au stade plantule), les coefficients
de sélection sont en faveur de S:

SS coefficient 1
SF coefficient 1-a
FF coefficient 1-2a

Si les fréquences dans la population initiale sont p? ,q2
(donc fréquence p, q pour S et F) on a aprés sélection et
pollinisation au hasard les fréquences de zygotes:

SS : p'2

SF : '

FF : g'2

I'application des coefficients de sélection au niveau conduit aux

nouvelles fréquences:
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et on déduit les nouvelles fréquences de S et F apres le cycle complet de
deux sélections

d'ou = p"—p. Il est plus facile de calculer p d'abord en fonction des
fréquences intermédiaires p', q':

Des équilibres stables peuvent étre acquis soit pour p' = 0 (S perdu F fixé)
soit avec ( ) ( ) - ( ) = 0. Ce dernier terme s'écrit:

al — )=0

Un deuxiéme équilibre banal est possible: q'= 0 (F perdu, S fixé). Reste un
troisieme équilibre possible si -s+a=0.

En remplagant q' par sa valeur en fonction de g ou p on trouve que ce terme
s'annule pour

Deux domaines de solutions sont possibles, pour lesquelles

Le deuxiéme domaine seul conduit a un équilibre stable.

Ainsi, deux sélections antagonistes peuvent conduire a des équilibres
polymorphes stables a condition que les coefficients a et s soient en
relation convenable. Supposons que le jeu des cultures en poquet et le
régime des pluies aient conduit a de telles valeurs (I'étude expérimentale
suggéres =0,2et 0,177 a 0,5) pour les variétés traditionnelles. La mise
en collection de conservation va changer la situation non au niveau

(inaccessible a I'expérimentateur) mais au niveau : pour ne
pas risquer de perdre la collection on irrigue (souvent une culture de
contre-saison), on ne seéme pas en poquets mais on tente de repérer
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chaque plante individuellement (on ne laisse en tout cas pas la sélection
naturelle agir aussi nettement). Dans ces conditions s reste inchangé, mais
a tend a étre annulé. Les sélections antagonistes ne s'équilibreront plus,
seul S contre sélectionné au niveau sera désavantagé et par
suite éliminé.

Paradoxalement, dans le cadre de ce modéele, c'est l'alléle le plus avan-
tageux pour le sélectionneur qui disparaitra de la collection!

C. CONCLUSIONS

Ces modeles et les aspects simplifiés des études théoriques
en effectifs limités mettent I'accent sur les transformations trés fortes qui ont
lieu, malgré les soins du conservateur, dans les collections entretenues
régulierement par multiplication sexuée contrélée. Ces «dérives» sont trés
difficiles a apprécier lorsqu'on ne suit pas spécifiquement chaque carac-
tere. La valeur estimée des coefficients de sélection est telle que quelques
dix générations suffisent pour perdre irrémédiablement les polymor-
phismes concernés. Ces dérives ont lieu:

1. du fait des réductions d'effectifs: elles concernent alors indifféremment
tous les locus.

2. du fait du changement de conditions de reproduction et de sélection:
elles touchent alors des caractéres adaptatifs importants, ceux que le
sélectionneur n'aurait pas voulu perdre, et ce quels que soient les effectifs
entretenus. Les fréquences deviennent rapidement trés faibles et I'organi-
sation fonctionnelle des populations ou des variétés traditionnelles se désa-
grege et devient inanalysable. La conservation conduit a la perte d'alléles
et a la perte d'information.

Ces changements sont rapides et incompatibles avec une conservation
valable des ressources génétiques tant a long terme qu'a moyen terme.

VI ORGANISATION GEOGRAPHIQUES DES
COMPLEXES D'ESPECES ET QUELQUES
CONSEQUENCES

Les représentations simplifiées, les outils d'analyses, et les aspects dy-
namiques des transformations des populations étant acquis il convient de
revenir aux faits accumulés depuis siécle sur la distribution des
plantes utiles.

A. DOMESTICATION DES PLANTES ET
AGRICULTURES

Des restes de plantes cultivées, particulierement des céréales, ont été
découverts en plusieurs points du globe et assez correctement datés: il y
avait du blé cultivé, du mais, du millet, du riz plusieurs millénaires avant
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notre ére (au moins 5000 ans av. .). A ces périodes des sociétés de
chasseurs, pécheurs, éleveurs, itinérants se sont transformées
en sociétés d'agriculteurs. Ces transitions sont difficiles a imaginer ainsi
que la vitesse de cette transformation.

Certains admettent que |' de l'agriculture (imposant la domes-
tication des plantes) est une réponse a deux types de contraintes possi-
bles: soit un changement assez radical du milieu (désertification) disper-
sant le gibier, réduisant les points de péche, soit un accroissement démo-
graphique dépassant les possibilités offertes par la cueillette. Les études
archéologiques et montrent que de tels événements ont
eu lieu, mais peut-étre se sont-ils produits aprés les premieres domestica-
tions car comment imaginer que dans I'affolement des disettes, des fa-
mines, 'hnomme puisse initier une sélection de formes cultivées a partir des
formes sauvages et pressentir que ce sera la solution a ses problémes
urgents.

D'autres pensent que la domestication des céréales aurait pu précéder

['agriculture, elle aurait répondu a d'autres besoins. En particulier elles
auraient d'abord été le moyen de fabriquer des boissons alcoolisées (ce
qui n'étonnera pas nos modernes consommateurs de biere, de «
(alcool de sorgho ou de cing céréales mélangées), de saké (riz), de whisky
(orge) ou de bourbon... et secondairement, les contraintes de surpeuple-
ment, la réduction de I'efficacité des cueillettes et de la chasse, auraient
conduit a utiliser ces plantes comme base alimentaire plus directe et a
fonder I'agriculture.

Des sociétés intermédiaires, éleveurs itinérants avec des petites pé-
rfiodes de semis et récolte intégrées dans les parcours, ont été décrites

‘ ., de nos jours des nomades d'Afghanistan) ou peuvent étre
supputés (ethnie domestiquant le «millet mongol» au cours du
dernier millénaire). De telles sociétés de transition se seraient sédentari-
sées en des zones propices. Les conflits trés forts entre éleveurs et agricul-
teurs dans les zones limites de I'agriculture (nord , centre nord
Sénégal, centre Niger par exemple) n'aident pas a imaginer ce passage
hors de conditions géographiques trés particuliéres ou indépendamment
des contraintes politiques du monde extérieur. Il est plus facile d'imaginer
une transformation de sociétés déja sédentaires: péche et cueillette, que le
nomade devenant agriculteur. Les pasteurs nomades exploitent actuelle-
ment des zones particulierement ingrates, inaccessibles a I'agriculture et
ne se sont pas transformés, sous le choc des désertifications, ils ont
changé leurs itinéraires.

La domestication d'une céréale a partir des formes sauvages constitue-t-
elle une sélection complexe de trés longue durée? Peut-étre la discussion
autour des arguments précédents sera-t-elle simplifiée par une analyse
génétique de cette question.

La domestication ne correspond pas a des changements trés
complexes. Les premiers blés cultivés diploide:
( ), et tétraploide ( ) n'étaient probablement
qu'une spécialisation modérée des formes spontanées diploides et tétra-
ploides respectivement. Les différents niveaux de existent dans le
complexe indépendamment et bien antérieurement a la
domestication. De chaque groupe et espéce de des formes
cultivées ont été sélectionnées mais la domestication ne consistait pas en
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la création de ces . Le Mais ne différe génétiquement pas dans
son ensemble de la forme spontanée ( ) malgré
la spectaculaire dissemblance de leurs épis; le millet sauvage

) et le millet cultivé ( ) sont deux diploides comme le sont
les mils (spontané) et P. (cultivé). Les
formes spontanées annuelles pour les riz existaient avant la domestication
et ce n'est probablement que secondairement que des obstacles repro-
ductifs se sont établis avec les formes cultivées. Du point de vue des
structures génétiques il n'existe pas de différences profondes entre les
formes spontanées et cultivées qui en dérivent. Les complexes d'espéces
profondément compartimentés sont issus d'une évolution beaucoup plus
ancienne que la domestication; celle-ci n'a subdivisé et créé que des
compartiments trés voisins avec des contréles de flux de génes légers
(mais suffisants pour assurer I'originalité morphologique de la forme culti-
vée). L'analyse fouillée des complexes d'espéces concerne I'étude de
'ensemble des plantes génétiquement connectées, parmi lesquelles
'homme a trés localement assuré une partition complémentaire pour la-
quelle les contréles des flux se sont peu a peu renforcés.

L'analyse physiologique des capacités de photosynthése et la simulation
de cueillettes soigneuses (et encore pratiquées parfois) des formes sau-
vages montrent que la domestication n'a pas concerné les potentiels de

production. Comment les premiers auraient-ils pu suivre un
tel caractere? Les caractéres possibles (ce que appelle «le
syndrome de domestication des ») devaient étre évidemment ac-

cessibles a une sélection intuitive améliorant les conditions de la cueillette
(fixation sur les épis des grains a maturité, regroupement des floraisons et
de la maturation par simplification de la morphogenése du végétal : diminu-
tion du nombre des épis et augmentation de leur taille), les conditions de
semis et de conservation des semences (accroissement des réserves du
grain et des réserves glucidiques pour une meilleure compétition a la levée,
dormance limitée) dont la sélection est implicite et automatique dés que
des semences sont constituées, les facilités de préparation culinaire
(grosses graines nues ou a enveloppes légeres). Le contrble génétique de

ces propriétés ne requiert des alléles particuliers, initialement, que pour
trés peu de locus et I'étude des descendances d'hybrides spontanés x
cultivés le confirme. L'acquisition de formes a peu pres cultivables a pu étre
trés rapide dées que l'idée vient de semer les graines des plantes remarqua-
bles dont le avait constaté I'absence d'égrenage spontané a
maturité (Cf. IV, dynamique de la sélection). Sur cette amorce des plantes
sans égrenage spontané (scrupuleusement protégée), le repérage des
autres caractéres permet de perfectionner progressivement la plante, mais
linitiation est déja faite et I'ardeur du sélectionneur néophyte trés grande (il

ne pense qu'a ¢a) et ses coefficients de sélection sont donc treés forts.

Si le bilan des millénaires de sélection empirique et les décades récentes
d'amélioration des plantes ont abouti a des plantes cultivées spectaculaire-
ment dissemblables des formes spontanées il ne faut pas cependant
conclure que l'initiation de la domestication suppose une conjoncture biolo-
gique exceptionnelle.

L'idée de domestication par contre semble elle rare, mais elle est née a
plusieurs reprises et indépendamment, dans des contextes écologiques
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différents et avec des complexes d'espéces spontanées exploitables,
variés.

Le grand complexe des a été plusieurs fois exploité, a
partir de compartiments spontanés différents. La premiére idée a da pro-
duire un résultat suffisamment convaincant dans les zones fertiles irrigables
de Mésopotamie pour qu'elle soit reprise ailleurs de I'Afrique du nord au
Tibet.

Le complexe des a pu étre indépendamment exploité en
Afrique (delta central du Niger), en Chine du nord, aux Indes.
L'idée de domestication a pu passer du blé ( ) a d'autres

complexes (les mils, les sorghos) et étendre en Afrique ces créations de
céréales jusqu'a I'Atlantique.

En Chine, avec le millet, une agriculture de zones séches trés différente a
été créée a partir du complexe des ; les mils des pays du Sahel ont
été une réponse analogue a partir des

Le nouveau monde, dans les mémes millénaires, |nstalla|t aussi ses
céréales (quinoa, mais, (?), ) en des zones variées.

Entre -10000 et -3000 avant le temps présent (une fourchette de temps
relativement restreinte dans I'histoire de 'humanité), a plusieurs reprises
lidée de domestication a surgi, s'est efficacement appliquée et a largement
circulé.

B. LES CENTRES D'ORIGINE

organisa a travers le monde de trés nombreuses prospections.

En réunissant les informations acquises, qui concernaient toutes les plantes
utiles, il constate que la diversité des formes cultivées pour chaque espéce
et le nombre des espéces cultivées n'étaient pas distribués uniformément
mais que certaines zones étaient particulierement riches et assez bien
localisées géographiquement. Ces centres de diversité correspondaient
selon lui a des centres d'origine, non seulement des espéces cultivées,
mais de l'agriculture elle-méme. Centre de diversité est une observation,
centre d'origine est une interprétation.

Ces centres sont classiquement représentés comme l'indique la Figure
7. (Fig. 7a: représentation simplifiée et plus moderne).

Les caractéristiques de la diversité permettant d'identifier ces centres
étaient principalement:
— Hétérogénéités du milieu (diversité des paysages et multiplicité des
cycles culturaux potentiels; diversité des parasites).
— Multiplicité d'espéces voisines de l'espéce cultivée: il existe plusieurs
compartiments du complexe d'espéces concerné.
— Présence d'hybrides : évidence de flux de génes entre
compartiments ( )
— Diversité des variétés cultivées variétés polymorphes: polymorphisme

et élevé

— Fréquence élevée de caracteres a alléles dominants: indication d'un
taux moyen élevé

Des enquétes ethnographiques et linguistiques, des données archéolo-
giques, I'observation des multiplicités des usages des plantes permettaient
d'adjoindre a l'idée de zone centrale pour les complexes d'espéces
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concernés l'idée d'un lieu de domestication initial et encore actif, et de
zones de naissance de l'agriculture c'est-a-dire I'identification de centres
d'origine.

Des zones de partition des complexes d'espéces existent

de l'agriculture, elles sont plutét liees a la multiplicité des compo-
santes physiques (reliefs, climats) et biologiques du milieu; il n'est pas
impossible que cette diversité initiale du complexe d'espéces ait favorisé la
naissance d'une agriculture en ces zones, mais, pour des plantes n'ayant
pas subi de domestication ancienne marquée, la notion de zone centrale
pour un complexe d'espéces est parfaitement recevable.

Depuis les travaux de , I'aspect tres étroitement circonscrit de
ces centres d'origine est quelque peu revu. L'origine des agricultures ne
semblent plus devoir étre aussi strictement localisée. qualifie de

non-centres» des zones extrémement étendues (sur des milliers de kilo-
métres) ou peut s'étre produite la domestication d'une plante donnée (le mil
ou le sorgho en Afrique de I a I'Atlantique). Des grands ensembles
géographiques peuvent étre décrits ainsi plus grossiérement (Fig. 7b).

L'aire de répartition d'un complexe d'espéces peut étre subdivisée selon
les zones suivantes:

A Zones centrales (observation de la plus grande diversité de comparti-
ments du complexe d'espéces, grand polymorphisme

fortes moyennes). Dans ces zones centrales certaines par-
ties trés restreintes, parfois certaines populations, mettent en évidence des

recombinaisons ou des flux de génes trés actifs, des
situations sont évidentes: ce sont les . zones
de création active de variabilité.

B Zones marginales: le complexe d'espéces n'est plus représenté que par
quelques compartiments; d'une zone a l'autre ce ne sont pas forcément les

mémes; les populations sont moins polymorphes, | moindre
permet I'affichage phénotypique de caracteres déterminés par des alleles
récessifs.

La collecte des formes effectuées a travers des zones marginales trés
différentes conduit a une diversité évidente interzone trés grande et une
diversité modérée. Extérieurement artificiellement
regroupée en collection parait plus grande que celle réunie dans une-
prospection de la zone centrale. Les potentialités de variabilité de la zone
centrale sont masquées par les effets de dominance et les recombinaisons
trés actives; I'analyse génétique permet de lire cette variabilité cachée.
L'histoire des migrations vers les zones marginales a assuré une premiere

lecture de cette variabilité en la recombinaison au sous-échan-
tilonnage des migrants, en des adaptations précises, en rédui-
sant le polymorphisme et donc en affichant par

I'expression des génes
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Fig. 7: CENTRES D'ORIGINE
a: Centres d'origine selon
b: Centres d'origine et non Centres d'origine selon
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LISTE SUCCINCTE DE PLANTES CULTIVEES ET LEUR ORIGINE PROBABLE

REGION ,, complexe du Proche-orient
Céréales

Avoines,

A.

Avoines fourrageres, Méditerranée

Orge,

Seigle, Culture secondaire, Plateau d'Anatolie,

Blé tendre, Caucase-Caspienne

,Z;midonnier,

Engrain ou épeautre ( ), Turquie
' (Blé), Géorgie, Géorgie

B

Légumineuses

Pois chiche,

Vesce, pois carré, P.O.
Lens

Lentille cultivée,

Lupin blanc,

Petit pois, transplanté de

Vicia

Lentille batarde,
V.

Féve, .ou

Racines et tubercules

Beta vulgaris

Betterave,

Navet, , Chine (probable)

Carotte,

Radis, formes sauvages et spontanées répandues
Oléagineux

Colza, Est méditerranéen

B

Moutarde, Est méditerranéen

Carthame ou faux safran,
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Lin, culture primaire,

Olivier cultivé,
Papaver
Pavot,

Fruits et noix
Noisetier, Balkan Caspienne
Melon,

Cognassier, Balkan Caspienne
Ficus
Figuier, Turquie, Irak, Iran

Noyer, Balkan, Pakistan
Phoenix
Palmier dattier, plateau du

Pistachier, Turquie, Iran

Prunus

Amandier, Turquie, Pakistan

P.

Abricotier, Turquie, Iran

P.

Cerisier, Balkan Caspienne

P.

Prunier, Balkan et Europe de I'Est

Grenadier, Caucase Caspienne
communis

Poirier, , Iran

P. malus

Pommier, Balkan, Caucase Caspienne

Vigne, Méditerranée

Légumes et épices

Oignon, Méditerranée
A

Ail, Méditerranée

A

Poireau, Méditerranée

Aneth (odorant), Méditerranée
Chou, transplanté de I'Europe de I'Ouest
carvi

Cumin (carvi),

Coriandre,

Concombre, .?, Inde? (domestication probable dans les 2 endroits)
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Cumin,
Fenouil, Méditerranée (tres répandu)
Laitue, Méditerranée
Cresson, Méditerranée
Persil, Méditerranée
Anis, Méditerranée
Pourpier cultivé, Méditerranée
, Turquie
Plantes textiles
Cannabis

Chanvre, trés répandu, Eurasie

Lin, Culture primaire,

Farineux, Plantes a sucre (hormis racines)
silique
Caroubier, Est de la Méditerranée

Fourrages
Graminée fourragéere, Formes utiles de la Turquie et URSS
Graminée fourragere,
Graminée fourragere, Brome, Turquie, Europe centrale
Graminée fourragere, Dactyle, Europe et Méditerranée
Graminée Fétuque élevée, Europe Méditerranée
, Europe, Méditerranée
Luzerne, Asie centrale, Turquie, Iran
Luzernes, Méditerranée
, Europe et
Sainfoin, Turquie
Phalaris
Alpiste, Europe
leiste, Méditerranée
Fléole des prés, Europe

Graminée fourragere, Paille a balai. Méditerranée P
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Trefles, Europe,

Vicia

Vesces fourrageres, Méditerranée
Poisons, Narcotiques et Plantes médicinales
Belledonne, Méditerranée
Digitalis

Digitale, Europe

Réglisse, Méditerranée,
Jusquiame, Méditerranée,
Papaver

Pavot, Méditerranée.

psyllium
Pucier, Méditerranée

REGION A2, Afrique
Céréales

Avoine, , a partir de A.
Millet de guinée, Guinée

., Nigeria-Sénégal

, Nigeria, Togo,

, Ouganda

Ris,
Mil a chandelles, Savane aride du Soudan au Sénégal
Sorgho, Zone de savane du Soudan au Tchad
Légumineuses
Noix de terre, de I'Afrique de I'Ouest
, Savanes de |'Afrique de I'Est
(poix a vaches), ., Bordure des foréts
(pois Bambara, noix de terre), Savane d'Afrique de I'Ouest
Racines et Tubercules
Igname, Cote-d'lvoire. Cameroun

D.
Igname, Cote-d'lvoire, Cameroun
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Igname, Guinée, Cameroun
Patate

Igname pois, ., zone de forét

Oléagineux

Karité, ., savane

Palmier a huile, ., bordure des foréts
communis

Ricin,

Gourde a graine oléagineuse,

Fruits et Noix

Baobab, arbre a pain de singe, Savanes africaines

Pommier

’

Pastéque, savane séche, Sud et Est Afrique

Légumes et épices

Gombo,

Feuilles et graines, Savane
, trés répandu

feuilles et graines,
Hibiscus

, Savanes
H.

Piper
Poivrier de Guinée, 1.0.
, savanes

S.
Morelle, feuilles, savanes

Morelle, Fruits, savanes
S
Morelle, feuilles et fruits, savanes et foréts

Morelle, feuilles et fruits
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Plantes textiles
, Savane tres répandu

Coton, Soudan?

Farineux, Plantes a sucre
(faux bananier),
, Savanes

, arbre a gousses et graines comestibles, savane (ou Inde?)

Fourrages
Chions
Graminée fourragére, herbe de Rhode, Kenya, Afrique du Sud

Graminée fourragére,
C

Graminée fourragére, Chiendent vrai,
C

Graminée fourragére, Kenya, Afrique du Sud
Graminée fourragere, Afrique du Sud
Graminée fourragére, Tanzanie, Afrique du Sud
E.

Graminée fourragére, Afrique du Sud

Graminée fourragere, Afrique de I'Est

Panicum maximum

Herbe de Guinée, Centre du Kenya, Tanzanie
Kikuyu, Kenya, Ouganda

P

Herbe a éléphant

Sorgho, Zones de savane

Poisons, Narcotiques et Plantes médicinales

arabica
Café, , forét
C.
Café, forét

Café, zones de foréts

Cola

Noix de cola,
C.

Noix de cola,
Strychnos
Noix vomique
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Plantes utilitaires

Gourde bouteille, trés répandu

REGION B, Chine centrale
Céréales et

Millet japonais, Chine de I'Est
Blé noir, sarrasin, Chine de I'Ouest
F.
Blé noir, Chine de I'Ouest
Riz, Sud de la Chine et Inde
Panicum
Millet , Chine du Nord
Millet des oiseaux, Chine du Nord
Légumineuses
Glycine
Soja, Nord Est de la Chine
Haricot velours, Sud de la Chine
angularis
Haricot, Sud de la Chine
Racines et Tubercules
Navet, Chine du Nord,
Igname, Chine du Sud
Lys tigré, Chine tempérée
Lotus
var.

Radis chinois ( )

Oreille d'éléphant, fleche d'eau, Chine du Sud

Souchet , Chine du Sud
Oléagineux
, Chine du Sud

Colza, Chine tempérée
ﬁ)loutarde de , Chine tempérée
Arbre a lard chinois (Croton), Chine du Sud
Fruits et Noix

album
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Olivier chinois, Chine du Sud
, hoix et bois, Chine tempérée
Chataignier de Chine, Chine tempérée
Noisetier de Chine, Chine tempérée
Néflier du Japon, Montagnes du Sud Ouest Chinois
Amandes comestibles, arbre aux 40 écus, Chine du Nord
Noyer, Montagnes, Sud Ouest chinois
Litchi
Litchi, Chine du Sud
Prunus
Abricotier, Chine tempérée de I'Ouest
P.
Pécher
Poirier, Chine tempérée

Chataignier d'eau, Chine du Sud

Jujubier, Chine tempérée de I'Ouest

Légume et épices

chinoise, Chine tempérée
A.
Poireau chinois
Aralia
Udo

Melon d'hiver, gourde cirée

feuilles comestibles, Chine tempérée

B.

Choux chinois, Chine tempérée
chinois, Chine du Sud

Melon a conserve

C.

Concombre

Gourde bouteille

mauve

Oenanthe

Céleri oriental

Crosne du Japon, Artichaut chinois

Radis de cheval



Poivre chinois et japonais, Chine du Sud
officinale
Gingembre, Chine du Sud
Riz sauvage d'Asie, Chine tempérée
Plantes Textiles
, Chine du Sud
Ramie, Chine du Sud
Cannabis
Chanvre, Chine centrale
Poisons, Narcotiques et Plantes médicinales
Aralia
Ginseng
major
Bardane, Chine tempérée
Thé, Chine du Sud et Sud Ouest
Campbhrier, Chine du Sud

Rhubarbe, Chine tempérée
Plantes utilitaires

Bambou, Chine du Sud

Bambou

Bambou

Arbre a laque, vernis vrai, Chine du Sud

Indigo, Chine du Sud

REGION B2

Asie Occidentale et lies du Pacifique
Céréales

Larme de Job, , Indochine

Millet, Nord Est de I'Inde

Riz, de I'Est de I'Inde au Sud Chinois
Panicum miliare

Millet, Himalaya

Millet, Sud de I'lnde
Légumineuses

(pois de pigeon), origine incertaine

Haricot glaive, Sud Est asiatique
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, origine incertaine
tricot Jacinthe, Sud Est Asiatique
Pois de la forét ( ), Nouvelle-Guinée

Haricot mat, Sud Est Asiatique
V.
Riz, Sud Est Asiatique
V.
ou pois chiche noir, Inde et Sud chinois
V. radiata
Haricot , Inde et Sud chinois
Racines et Tubercules

Faux taro, oreille d'éléphant, Indonésie
Faux taro, Sud Est asiatique

Vrai taro

Faux taro, Polynésie

alata
Igname, Sud Est asiatique

Igname haricot, , Indonésie
Feuille de du Pacifique Sud
Oléagineux

Moutarde , Nord de I'lnde
Cocos

Cocotier, Sud Est asiatique

Sésame

Fruits et Noix

Artocarpus communis

Arbre a pain, Il du Pacifique

A

Jacquier, Pacifique sud et Sud Est asiatique

, Sud Est asiatique
A. carambola
, Sud Est asiatique

Limier, Sud Est asiatique et sud chinois
C.
, Sud Est asiatique et sud chinois

C.
Pamplemoussier, Sud-Est asiatique et sud chinois
C. limon
Citronnier, Sud Est asiatique et sud chinois
C.

, Sud Est asiatique et sud chinois
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C.

Mandarinier, Sud Est asiatique et sud chinois

C.

Grappe-fruit, Sud Est asiatique et sud chinois

C.

Oranger a fruits doux, Sud Est asiatique et sud chinois

Durian, Sud Est asiatique et sud chinois
Pommier rose ( ), Sud Est asiatique
Mangoustanier, Sud Est asiatique

Manguier, Malaisie

Musa

Bananier, de I'est indien a Bornéo

M.

Bananier plantain, Polynésie

M.

Bananier cultivé, de I'Est indien a Bornéo
Musa sect.

Chanvre de Manille, Polynésie

Ramboutan, Sud Est asiatique

N.
, Sud Est asiatique
Légumes et
I du Pacifique
Curcuma

Curry, Safran des Indes, Inde, Malaisie
vrai, Sud Est asiatique

Giroflier

Muscadier

Piper

Poivre noir, Sud Est asiatique

Aubergine

Plantes Textiles

Cocos

Cocotier, du Pacifique
Jute, Inde

Chanvre , Inde
Hibiscus

Musa
Chanvre de manille, Abaca, Philippines
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Farineux et Plantes a sucre
Palmier a sucre, Sud Est asiatique, Pacifique sud
, Sud Est asiatique
Sagoutier, Il du Pacifique
Sagoutier
Canne a sucre, Inde ou Nouvelle-Guinée
Tamarin, Savane ou Afrique
Poisons, Narcotique et Plantes médicinales
Noix de Sud Est asiatique
, Sud Est asiatique
Croton
Croton, Sud Est asiatique
Henné, , Sud Est asiatique
Piper bette
, feuille, Sud Est asiatique

P.
Kawa, Polynésie

.1 Afrique de I'Ouest

.: Europe du Nord
.: Europe de I'Ouest
P.O.: Proche Orient

REGION ,, AMERIQUE CENTRALE REGION c2, AMERIQUE DU SUD

Céréales
Panicum Millet
Zea Mais Graminées
céréales
céréale caudatus
A.
Chenopodium
Chenopodium
Chia grande Quinoa
Chia Grande
Légumineuses
Arachide
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Haricot épais
Haricot Jack

Inga
Lupin
Haricot
P. Haricot fleur
d'Espagne
P. Haricot Lima ou
Haricot
P. vulgaris Haricot commun P. vulgaris Haricot commun
Racines et Tubercules
Canna
Igname
Patate douce
Manioc Manioc
Maranta
Plante a tapioca
Haricot Igname,
P.
Pomme de terre
Capucine
coco
Oléagineux
Arachide
Tournesol
Coton
Coton
REGION C;, DUNORD  REGION c2, AMERIQUE DU SUD
Fruits et Noix
Sapote,
d'Amérique
occidentale Pomme cajou
Ananas Ananas Ananas Ananas
il
A.
A. A. a fruits
acides
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A. squamosa

Opuntia

Prunus

Légumes et épices

C.

Chenopodium

23 Xe)

de

Pomme

Papaye

Sapotillier blanc

Sapoatillier noir,
Kaki noir

Figuier de Barbarie Opuntia

Avocatier

Goyavier

jaune

rouge

Piment, Poivron

Piment,

Courge, courgette

Courge, courgette
, gourde

Citrouille

Tomate

Coquerét tomate

Vanille

A

A, squamosa

IRESEY]

maxima

de
Pomme
Noyer du Brésil

Cerise verte

Papaye
Papaye

arbre a tomates

arbre a tomates

Cactacée
Passiflore
Avocatier

Goyavier
(baies)
(baies)
(baies)

Piment, Poivron
Piment, Poivron
Piment, Poivron
Piment, Poivron

Potiron

Coqueret du Pérou
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Plantes Textiles
Agave

A

A

A.

Fourrages

Sisal

Coton

fourragére

Poisons, Narcotiques et Plantes médicinales

Agave
Datura

cacao

Plantes utilitaires

Indigo fera

Agave
Herbe a la taupe,
stramoine Datura
I
N.
IP.
Cacaoyer
Rocou,
Indigo Indigofera

Gourde bouteille

gracilis

coca

Coton

Légumineuse
fourragere
Tréfle « »,

Légumineuse four-
ragere, Stylo
Légumineuse
fourragére, herbe
du

Graminée
fourragere

Stramoines
Coca (cocaine)
Maté

Tabac
Tabac

Indigo
Gourde bouteille

C Isolats: Les zones marginales représentent un isolement partiel par
distance, le flux de migration est encore abondant, les populations ou les
cultures occupent de grands espaces continus. Des migrations exception-
nelles, des changements de milieu (avancée du désert isolant des oasis,
lots forestiers, Tles) peuvent conduire a des populations d'effectif limité
évoluant sur elles-mémes, trés coupées du reste du complexe d'espéces.
Ce sont des isolats ou I'on attend des effets de dérive aléatoire tres forts,
une diversité trés faible, un
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et I'expression de nombreux genes récessifs. La spécialisa-
tion adaptative a un milieu restreint et la dérive due aux faibles effectifs
ces populations vraisemblablement trés vulnérables aux parasites
de la zone centrale. On y trouve des formes cultivées étranges, originales,
trés excentriques. Des différenciations du génome importantes peuvent
s'étre produites et les descendances issues d'hybridations artificielles
entre elles ou avec les formes centrales, peuvent conduire a des dysharmo-
nies fonctionnelles marquées. Des stérilités peuvent s'exprimer, elles ne
témoignent pas d'un contrdle régulier d'un flux de géne réduit entre
compartiments mais elles sont I'expression de I'accumulation plus ou moins
anarchique de remaniements structuraux, en situation homozygote, diffé-
rents d'un isolat a l'autre.

A ce tableau simplifié doit s'ajouter le terme de centre endémique qui
décrit des zones ou les populations du complexe d'espéces sont installées
de fagon stable et ancienne sans que I'analyse des diversités ait encore
permis de parler de zone , marginale ou d'isolat ancien.

Pour des complexes d'espéces trés anciens il est possible que les
changements géologiques du milieu (éclatement du Gondwana par exem-
ple) ne permettent plus de retrouver précisément cette organisation de
zones centrales et marginales. Le complexe sera éclaté en isolats ou les
compartiments seront complétement coupés les uns des autres. Le
complexe des cotonniers diploides pourrait étre de ce genre. Les grandes
migrations humaines pourraient étre a I'origine de nouveaux rapproche-
ments entre ces compartiments isolés et des flux de genes se réorganiser;
les cotonniers tétraploides pourraient étre le produit de tels mouvements.
Les sorghos méditerranéens tétraploides ont réintégré ainsi le complexe
des diploides dans deux zones marginales (les Indes anciennement, I'Ar-
gentine en 1930).

Les complexes récemment étudiés ou en cours d'investigation permet-
tent d'illustrer ces termes (Cf. Tome I).

1. Le complexe des (Panicum) parait correspondre réellement
au schéma de base suivant: une zone centrale en Afrique de I'est avec des
constitués par des populations de couplages sexués
tétraploides; les zones marginales sont trés éten-
dues sur I'Afrique; la Cote-d'lvoire correspondrait a un centre endémique
(faible diversité) mais I'ancienneté de la colonisation a valu a Panicum
maximum le nom d'Herbe de Guinée.

2. Complexe des caféiers: La zone centrale a été probablement morce-
Iée a la suite des disparitions de foréts et d'extension de savanes dans les
confins sud : , hord Kenya, nord Ouganda, sud Soudan. Les zones
marginales se développent en un vaste continuum couvrant I'Afrique, Ma-
dagascar représente des multitudes d'isolats.

3. Complexe du mil a chandelles:: Cette céréale a été probablement
domestiquée a plusieurs reprises sur le « non-centre » s'étendant du Tchad
a I'Atlantique; les zones marginales se prolongent jusqu'aux Indes et en
Afrique orientale et australe et des isolats nombreux ont été constitués:
isolat en cours de disparition en Chine, isolats d'oasis du Sahara, de
Tunisie, du Maroc et d'Espagne.

4. Complexe des riz: au moins 3 domestications indépendantes ont vrai-
semblablement créé le vaste ensemble des riz cultivés asiatiques et -
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; les formes spontanées ancestrales ont subi des différenciations

géographiques assez marquées avant la domestication (évolution des
vers les annuelles en particulier). Les domes-

tications a partir des formes annuelles ont eu lieu dans des
zones centrale de genése d'agricultures: au Mali (delta central du Niger),
aux Indes et en Chine. En Afrique des zones marginales ont été bien
décrites comme des centres de différenciation secondaire, en Guinée et en
Sénégambie. Des échanges comparables entre compartiments cultivés ont
lieu en Asie du sud est (structure de passage entre (Indes)
et (Chine du Nord) et en Afrique (création d'un compartiment
spontané nouveau (0. ) a partir des contacts afri-
cain-asiatique). Indépendamment de la domestication, les formes sponta-
nées ont éteé organisées en un complexe
encore bien marqué et, postérieurement a la domestication, des formes
spontanées éloignées génétiquement (0. ) ont été réinte-
grées dans le complexe.

C. LE COUPLAGE DES FORMES SAUVAGES ET DES
FORMES CULTIVEES

La domestication a créé un compartiment cultivé a partir de comparti-
ments sauvages particuliers. Cette création s'est faite sans création de
barriére reproductive a priori, par le seul jeu de la sélection des caractéres
favorisant la récolte et I'exploitation de la plante cultivée. L'accumulation de
plusieurs génes responsables du «syndrome de domestication» n'a pu
acqueérir cependant une certaine stabilité (conduire a des déséquilibres

stables) qu'en réduisant les recombinaisons et en isolant suffi-
samment un compartiment cultivé.

Cet état de confrontation stationnaire de deux compartiments couplés
est, en général, fonctionnel dans les zones d'origine répertoriées pour les
plantes cultivées.

1. Les formes spontanées et les formes cultivées coexistent

ou ‘
2. les flux de génes existent entre ces deux compartiments et sont
controlés:
— d'une part par des barriéres reproductives partielles génétiquement
simples (haricot, riz, mais), par des décalages de floraison (mil, mais), par
des niveaux de différents entre lesquels les flux sont récurrents et
simples (pomme de terre, blé), par des modes de reproduction différents
(autogamie, apomixie) réduisant les échanges (millet, riz, blé, pomme de
terre, , Panicum)
— d'autre part, du fait de l'intervention du cultivateur qui exclut de sa
semence les plantes n'ayant pas le phénotype cultivé mais qui toléere
souvent la participation a la pollinisation des hybrides spontanés entre
cultivés et sauvages.
3. Les formes back-cross et parfois F2 issues des hybrides sauvages x
cultivés peuvent avoir un phénotype cultivé tel que le cultivateur les réin-
tégre dans sa variété au cours du choix de ses semences.
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Cette situation assure la maintenance du compartiment cultivé pour son
phénotype domestiqué tout en permettant de faire communiquer pour
toutes les autres caractéristiques d'adaptation, les polymorphismes géné-
raux entre sauvages et cultivés. Le cultivateur impose une sélection trés
stricte pour les caractéres de domestication; les polymorphismes tres
anciennement stockés dans le compartiment spontané traduisent les adap-
tations trés larges a I'écosysteme (équilibre des diversités parasitaires,
enregistrement de toutes les alternances climatiques, des diversités des
sols...). Le flux de génes, faible mais régulier, des formes spontanées aux
formes cultivées maintient des distances génétiques d'ensemble négligea-
bles; seules sont affichées les distances pour les génes du «syndrome de
domestication » (une trés petite minorité de locus par rapport a I'ensemble
des locus polymorphes). Les déséquilibres (bilans des effets
de sélection et de la réduction des flux de génes et des recombinaisons)
sont cependant assurés (d'ou lI'autonomie apparente des deux comparti-
ments). Les flux de génes probablement réalisés sont de I'ordre de 1

Ce couplage permet aux variétés traditionnelles de ne pas perdre la
rusticité ni le potentiel d'adaptation et de tolérance qu'elles doivent aux
formes spontanées. Elles ont ainsi accés a une réserve génétique presque
inépuisable. La sagesse séculaire des agriculteurs (transmises par mythes,
croyances variées, imposées par la menace des famines ou fruit d'un
certain bon sens) a maintenu ce couplage. Les formes spontanées réali-
sent a travers de grosses fluctuations d'effectifs dues souvent a des sélec-
tions fortes, I'ajustement de leur polymorphisme génétique au milieu; elles
servent ainsi de relais a la des variétés traditionnelles et de
I'écosystéme. Les formes spontanées sont les véritables réalisateurs de
Iadaptation large des variétés traditionnelles. On voit I'importance des
enquétes aupres des cultivateurs qui permettent d'identifier le plus précisé-
ment possible la réalité de ce couplage.

D. CONSERVATION —

Quelques principes résultent naturellement de toutes les descriptions
faites:
1. La planification des collectes doit tenir compte de I'organisation géogra-
phique de la dispersion du complexe d'espéeces étudié. Une bonne pros-
pection résulte d'une bonne connaissance et d'une bonne identification
des zones centrales, marginales et des isolats. La découverte et I'échantil-
lonnage des apporteront non seulement de la diversité géné-
tique mais surtout des clés biologiques, propres aux complexes étudiés,
qui permettent l'entretien et la création par recombinaison de cette variabi-
lité. Les complexes d'especes doivent étre largement définis avec leurs
regles de partition et d'échanges géniques entre compartiments.
2. L'analyse de la variabilité génétique ne peut se limiter aux différences
morphologiques ou agronomiques affichées. Les outils de lecture de la
variabilité cachée sont indispensable pour atteindre de grands potentiels
de ressources génétiques.
3. L'identification et la collecte des formes sauvages couplées aux formes
cultivées est une tache fondamentale. La lecture de ce couplage impose
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I'observation des sur le terrain (identification d'hybrides) et

des enquétes aupres des cultivateurs (quelle est leur
stratégie de fabrication de semence, leur attitude vis-a-vis des hybrides
sauvage X . ?)

4. Les conservations classiques (chambres froides, multiplications végéta-
tives, cultures in vitro) et les collections en multiplication sexuée contrélée
sont deux systémes gravement défectueux pour la maintenance des res-
sources génétiques. Les premiéres ne suivent pas la dynamique des trans-
formations du biotope (particulierement I'évolution des agresseurs) et ne
sont peut étre pas génétiquement stables, les secondes dérivent fortement
et ne savent pas préserver les organisations les plus fonctionnelles des
populations et des variétés traditionnelles.

La connaissance précise de I'organisation des zones centrales et l'identi-
fication de peuvent ouvrir la porte a des conservations dyna-
miques et efficaces, et méme a des transferts originaux de polymorphisme
adaptatif. Elles peuvent orienter les méthodes d'amélioration des plantes
vers la recherche de structures moins simplistes, plus stables et
plus économiques. Les conservations dynamiques peuvent étre le résultat
de la mise en place de réserves en des points privilégiés des zones de
diversité (conservation de plusieurs complexes simultanément dans le ca-
dre d'agricultures traditionnelles protégées et largement financées). L'or-
ganisation d'un réseau de stations de conservation dynamique simulant
des couplages x cultivés en contrélant les paramétres qui régis-
sent la compartimentation et les flux de génes peut étre, souvent, plus
réaliste. La détermination de ces parametres et leur mesure constituent une
tache prioritaire des chercheurs travaillant dans le domaine des ressources
génétiques.

Vil. CENTRES D'ORIGINE COMME CENTRES
DE DIVERSITE DES PARASITES

Les paragraphes précédents ont montré sur quelles bases il était possi-
ble d'aborder rationnellement I'étude de I'échantillonnage et de la différen-
ciation des populations de plantes; ces données seront mises en pratique
dans les chapitres suivants. Il reste cependant toute une information impor-
tante sur la différentiation des complexes d'espéces qui ne dépend pas
seulement des génotypes des plantes étudiées: c'est tout la part concer-
nant la relation avec cette composante de I'écosystéme constituée par les
populations d'autres espéces, en compétition ou parasites. Ces autres
espéces peuvent étre directement étudiées pour leur variabilité génétique
en elle-méme avec les méthodes que nous venons d'évoquer. Mais, cer-
taines données exigent une attention et une méthodologie particuliéres, ce
sont celles qui concernent les controles génétiques de la relation entre ces
espéces et la plante cultivée étudiée: les relations hétes-parasites (bacté-
ries, champignons, virus, mycoplasmes...); insectes, oiseaux, chauve-sou-
ris ( , consommateur, et élément de dissémination), plantes; les
relations symbiotiques (Iégumineuses et , etc...).
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Dans la conservation des ressources génétiques, ou dans les introduc-
tions en collection, il faudra assurer aussi I'entretien des de
bactéries fixatrices d'azote, tenir compte de I'absence d'insectes

normalement aux plantes dans les centres d'origine (sans

ces insectes les populations conservées n'auront plus la méme structure

reproductive, elles passeront de a l'autogamie, ou méme

la stérilité pour les multiplications sexuées). Certaines multipli-

cations végétatives d'organes spécialisés imposent aussi parfois la contri-
bution de champignons associés.

Ces couplages positifs doivent donc étre soigneusement préservés et
analysés. Les couplages négatifs (parasitismes) doivent aussi retenir une
attention toute particuliére. La présentation des études appropriées font
l'objet du présent paragraphe en utilisant le seul exemple de la relation
plante-champignon pathogéne. Nombre de situations sont transposables
pour la relation avec l'insecte (phytophage ou parasite) avec I'oiseau
(consommateur intelligent capable de déjouer les ruses du sélectionneur
en changeant d'approche) mais les études génétiques sont beaucoup
moins élaborées pour permettre une illustration compléte des problémes.
Les relations dans le cas des maladies a virus, a myco-
plasmes ou a bactéries peuvent étre souvent bien comprises a travers le
schéma plante-champignon mais possédent un aspect particulier qu'il ne
faut jamais négliger c'est leur intégration plus ou moins totale aux cellules
de I'néte qui leur confére une résistance particuliére aux traitements physi-
ques destinés a les éliminer. De la vient leur transmission particulierement
importante au cours des introductions malgré des désinfections soi-
gneuses. Les traitements particuliers ( sur bouturage in
vitro, culture de méristeme) peuvent étre parfois efficaces mais souvent il
faudra accepter d'échanger des graines au lieu de boutures (cas du
manioc) quitte a perdre, du fait de la recombinaison génétique entrainée
par la sexualité, I'exact génotype initial et a devoir le retrouver approximati-
vement en criblant de larges descendances.

L'analyse de la relation héte-parasite qui suivra est un des éléments
primordiaux de I'étude des ressources génétiques car elle conditionne:

— l'analyse du réle des quarantaines pour l'introduction des plantes col-
lectées, et donc la planification des campagnes de prospection en inté-
grant cette composante,

— la planification des prospections et leur réalisation pour aider a recher-
cher des zones ou des variétés, ou des populations, résistantes peuvent
étre découvertes,

— l'organisation des évaluations ou, dans certains cas, la possibilité d'ino-
culer systématiquement les plantes étudiées pour leur résistance dans un
centre isolé des zones de culture disposant de collections bien répertoriées
des races de parasites,

— la nécessité, quand, ce qui est le cas général, les inoculations artificiel-
les ne sont pas possibles, de distribuer largement les expériences d'éva-
luation dans des écologies trés variées (relais des évaluations agronomi-
ques hiérarchisées assumées dans les lieux de sélection méme),

— la pratique des conservations, et les surveillances indispensables:

* pour éviter que des conservations dynamiques dérivent en perdant
toute résistance génétique si par exemple les parcelles sont abusivement
traitées ou que les parasites ont disparu,
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+ pour signaler la valeur des réservoirs massais qui auront été longue-
ment confrontés a des populations de parasites donnés,

» pour déterminer enfin des zones de réserves qui pourront étre particu-
lierement efficaces pour protéger la dynamique des résistances.

— l'information prioritaire qu'attendent souvent les sélectionneurs d'une
banque de génes: possédez-vous des géniteurs résistant a tel parasite?
éléments les plus inscrits dans les listes de descripteurs.

La logique qu'il convient d'acquérir pour aborder ces problémes s'établit
a partir des études génétiques du parasitisme, virulence ou agressivité des
parasites ici avec leurs schémas simples (Théories de FLOR et de VAN
DER PLANCK) et leurs faiblesses.

Le développement des variétés résistantes aux maladies est un des
objectifs prioritaires des sélectionneurs. Dans l'agriculture moderne, le
déploiement de variétés hautement productives, génétiquement homo-
génes, implantées sur de grandes surfaces, entraine inévitablement un
accroissement des risques d'épidémie donc des pertes potentielles impor-
tantes. Le recours a la lutte chimique, onéreux et non exempt de danger
aussi bien pour 'nomme que pour I'environnement, ne résout que partielle-
ment et a court terme les problémes posés par les parasites et ravageurs.
Dans le cas des cultures , la sélection génétique constitue une voie
rationnelle de lutte dans la mesure ou I'application de produits pesticides
ne peut étre envisagée pour des raisons économiques et techniques évi-
dentes.

La mise en d'un programme d'amélioration pour la résistance aux
maladies exige la mobilisation d'un potentiel génétique large et diversifié
afin de réunir toutes les sources possibles de résistance. Elle implique
également la détermination de tous les caractéres de pathogénie chez le
parasite. L'exploration et I'exploitation des ressources végétales naturelles
disponibles répond a cette double nécessité. A cet égard, il apparait que
les centres d'origine et de diversification des plantes présentent un intérét
tout particulier du fait d'une évolution vraisemblablement conjointe des
plantes hotes et de leurs pathogenes.

A. LES RESSOURCES GENETIQUES NATURELLES ET
LA RESISTANCE AUX MALADIES

Depuis les travaux de , il est largement admis que les centres
d'origine et de diversification des plantes constituent les principales
sources de résistance aux maladies. (1970) montre, en étudiant le
cas des principales plantes cultivées, que la plupart des caractéres de
résistance actuellement connus et intégrés dans les cultivars modernes
proviennent des espéces sauvages ou de variétés ancestrales. Corrélative-
ment, la diversité des facteurs de résistance coincide le plus souvent avec
celle des caractéres de pathogénie chez les parasites. En toute hypothése,
les aires d'origine sont vraisemblablement communes a la plante hote et a

ses parasites spécifiques. Il semble, d'aprés (1976) que les
conditions y sont réunies pour que s'établisse entre les populations hétes et
pathogénes un régime stationnaire de équilibrée. Au cours
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des multiples générations pendant lesquelles ils ont été en contact, I'n6te et
le parasite se sont parallelement et tres largement diversifiés. Il est alors
concevable que I'on retrouve encore au sein des populations naturelles la
plus grande diversité des races du pathogene et des formes de résistance
chez I'néte.

Il reste également beaucoup a explorer parmi les cultivars primitifs exis-
tant dans les régions ou la domestication s'est effectuée trés lentement en
dehors de l'influence des technologies modernes. Bien que I'équilibre initial
ait été sans doute perturbé, ces cultivars ont pu conserver une bonne part
de la variabilité génétique des plantes sauvages dont ils sont issus et avec
lesquels les échanges géniques ne sont souvent pas complétement inter-
rompus (ex. ‘ , 1975). et I'Inde constituent
deux exemples de pays ou se maintient une agriculture archaique, dans
laquelle il est encore possible de retrouver ce type de matériel végétal.

Ainsi, parmi les collections originaires , il a été découvert la seule
source de résistance actuellement connue au virus» qui
cause de trés graves dégéats aux cultures d'orge ( , 1975). Aux

Indes, les récentes explorations des régions montagneuses du Nord Est
ont permis de collecter un grand nombre de cultivars primitifs de riz parmi
lesquels on retrouve des caractéres de résistance aux principaux patho-
génes de cette culture ( , 1977).

S'il apparait que, d'une maniére générale, la diversité génétique du
pathogéne est en correspondance avec celle de la plante cultivée, il existe
cependant des cas ou ce parallélisme ne se retrouve pas.

Chez la pomme de terre, on connait deux centres d'origine distincts qui
sont: les Hauts plateaux du Mexique pour le groupe des

et les Andes bolivienne et péruvienne pour les
Cette derniére espéce, qui est a l'origine de nos cultivars modernes, s est
diversifiée puis a été domestiquée en dehors de la présence du Phytoph-
thora ., agent pathogéne du mildiou, dont I'aire d'origine corres-
pond a celles des . Les facteurs de résistance dont
est totalement dépourvue ont été retrouvés chez S.

Dans le cas des champignons pathogénes agents des , il existe
un certain nombre d'espéces dont le cycle biologique complet s'effectue
sur deux hétes distincts. L'absence de I'héte intermédiaire dans l'aire
d'origine de I'néte principal entraine I'absence de sexuée
chez le pathogéne et par conséquent la suppression d'une importante
source de variabilité pour les caractéres de pathogénie. Cette situation se
rencontre en Israél ol le , héte intermédiaire de la rouille noire du
blé n'existe pas ( , 1970).

Il'y a sans doute d'autres exemples ou, pour des raisons moins évi-
dentes, la diversification génétique de I'héte et celle du parasite ne coinci-
dent apparemment pas. A cet égard le cas du couple caféier-rouille oran-
gée est significatif. Bien que le centre d'origine de la rouille du caféier

demeure inconnu, il est largement admis que celui-ci
recouvre l'aire de son héte, c'est-a-dire le continent africain, et plus préci-
sément la partie centre-orientale qui constitue le centre de diversification le
plus important des . Or, I'étude de la répartition géographique des
différentes races de la rouille montre que I'inde recele le plus grand nombre
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de races biologiques du champignon (GOUJON, 1971), beaucoup plus
que , 'Ouganda ou le Kenya. Plusieurs raisons peuvent étre a
l'origine de cette situation dont deux nous paraissent essentielles.

D'une part les connaissances relatives aux races de rouilles présentes
sur les caféiers spontanés sont extrémement faibles parce que la prospec-
tion n'a jamais été effectuée de fagon systématique. Nos connaissances
actuelles sur la diversité génétique du parasite en Afrique ne sont donc
qu'un reflet trés partiel de la réalité. Ceci est une trés générale sur
la méconnaissance du parasitisme dans les populations de plantes sponta-
nées.

D'autre part, la diversité des races de la rouille observée aux Indes peut
s'expliquer par le fait qu'il s'agit du seul pays, si I'on excepte I'lle Bourbon et
I'fle Maurice, ou le arabica ait été introduit directement ‘
son pays d'origine. On y retrouve sans doute une part de la trés grande
diversité génétique du caféier éthiopien.

Ainsi, il important de considérer que les centres d'origine ou de
diversification des plantes ne constituent pas toujours la source de toute la
diversité génétique chez  parasite.

Dans la pratique, l'identification puis l'introduction de nouveaux génes de
résistance dans les espéces cultivées sont des procédures qui nécessitent
une parfaites connaissance des relations génétiques unissant la plante
hote et ses pathogénes. Cette connaissance a énormément progresseé
depuis que les hypothéses sur les interactions hote-parasite émises par
FISCHER et (1929) ont trouvé une premiere confirmation dans
les travaux de FLOR (1956) sur la rouille du lin. Les résultats de FLOR
montrent I'existence d'une correspondance gene pour gene entre la résis-
tance de la plante et la virulence du pathogéne. Cet auteur considére que
des systémes génétiques complémentaires gouvernent le déterminisme
des relations — . A chaque géne de résistance de
['héte le parasite se montre capable d'opposer un géne de virulence spéci-
fique.

Depuis ces travaux, le systeme du gene pour géne a été expérimentale-
ment mis en évidence chez de nombreux complexes hbtes-parasites qui
impliquent surtout des champignons mais également des nématodes, des
insectes et des virus (tableau 3).

Toutes les études conduites sur la sélection pour la résistance aux
maladies reposent désormais sur I'analyse préalable des interactions gé-
nétiques hoétes-pathogénes dont nous allons définir les principaux aspects.

B. LES INTERACTIONS GENETIQUES
HOTE-PATHOGENE

Trois composantes essentielles interviennent dans le déroulement du
processus parasitaire: le génotype de I'héte et celui du parasite dont
dépendent les mécanismes de résistance et de pathogénie, ainsi que
I'environnement dont les effets agissent directement sur I'évolution de la
maladie. Nous allons porter tout particulierement notre attention sur les
deux premiers termes de cette trilogie.
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TABLEAU 3

Complexes dans lesquels le systéme du géne pour géne a été mis en
évidence (extrait de FLOR, 1971 et , 1975).
Plante héte Pathogéne*

OO0 TOOOIIIOOOOODOZIOO®OOOO

Malus
virus
. Phytophthora
caries
controversa
xg = bactérie; C = champignon; | = insecte; N = nématode; V= virus;

1. Définitions

Les définitions qui vont suivre sont en grande partie empruntées a VAN
DER (1968) qui a tres largement développé le concept d'interaction
héte-parasite.

Considérons différentes variétés d'une méme plante confrontées a plu-
sieurs souches d'un parasite et placées dans des conditions favorables au
développement de la maladie. Schématiquement deux situations se pré-
sentent: ou bien toutes les souches du parasite sont pathogénes a I'égard
de toutes les variétés de I'hbéte ou bien chaque souche n'attaque que
certaines variétés et pas d'autres.

Dans le premier cas, la résistance opposée par les variétés se traduit par
des différences dans la gravité des symptémes. Elle est dite horizontale ou
non spécifique. La gravité des lésions subies par I'nGte mesure I'agressivité
du pathogene.
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Dans le deuxiéme cas, la résistance se traduit par une réaction de quasi
tout ou rien. Elle est verticale et s'oppose a la virulence du parasite. La
résistance verticale implique I'existence d'une interaction différentielle
entre les variétés de I'hote et les races ou du parasite du fait de
la compatibilité entre certains génotypes hoétes avec certains génotypes
pathogénes. Il n'y a pas d'interaction différentielle dans le cas du systeme
résistance horizontale -agressivité.

2. La résistance verticale

FLOR (1955) a mis en évidence la relation du géne pour gene en étudiant
le déterminisme génétique du pouvoir pathogene de . Dans
les descendances F2 d'un croisement entre une race virulente et une race

pour une variété de lin possédant un géne de résistance, les
ségrégations pour la virulence sont

Sur des variétés possédant 2, 3 ou 4 génes de re3|stance les ségréga-
tions en F2 du pathogéne deviennent bi, tri ou . Il apparait
ainsi que, pour chaque géne qui conditionne la résistance chez I'néte, il
existe un géne de virulence correspondant chez le parasite. La spécificité
parasitaire repose sur l'interaction étroite, géne pour géne, entre la plante
et le pathogéne. Ces génes peuvent correspondre aussi bien a des séries

qu'a des loci différents.

Prenons I'exemple du couple — Phytophthora

pour mieux comprendre le fonctionnement du systeme. Toutes les
variétés dérivées de S. ne possedent aucun géne de résistance
verticale R (génotype r) et se montrent sensibles a toutes les races du
mildiou. Les génes R proviennent de I'espéce sauvage S. et
conferent la résistance a toutes les races qui ne possedent pas les génes
de virulences correspondants. Par convention les variétés possédant
sont résistantes aux races (0), (2), (3), (2, 3) etc... mais sensibles aux races
1), (1,2), (1,2,3), etc...

De cette fagon, BLACK et al. (1953) ont dressé un tableau de correspon-
dance entre variétés de pommes de terre et races du mildiou qui constitue
une référence, au niveau international, pour la désignation des caractéres
de résistance chez la pomme de terre (tableau 4).

En 1966, et BLACK évaluent a 9 le nombre de génes R
identifiés ce qui correspond en théorie a 2 ° = 512 races de parasites. A cette
date, la race possédant les 9 génes de virulence, n'était pas encore
identifiée mais la plupart des races plus simples étaient connues.

3. Les effets de la résistance verticale sur le
développement de la maladie

Nous allons analyser quelques unes des particularités de la résistance
verticale dans son utilisation au champ.

En regle générale, pour les pathogénes tels que Phytophthora
ou qui provoquent des épidémies explosives, l'introduc-
tion d'un gene de résistance verticale a pour effet de retarder le déclenche-
ment de I'épidémie.
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Au niveau d'un champ, la population pathogéne n'est pas homogeéne.
Parmi les en présence, ceux qui étaient virulents a I'égard des
variétés précédemment cultivées sont les plus abondants du fait de leur
prolifération sur les plantes sensibles. L'introduction d'une variété porteuse
d'un nouveau géne R la met donc a I'abri d'une attaque massive et pré-
coce. Sile capable de surmonter la résistance est présent dans
la population pathogéne il va s'installer progressivement sur les plantes et
I'épidémie se déclenchera lorsque le taux aura atteint un certain
seuil. Le processus infectieux sera donc plus lent a se développer d'ou le
retard dans I'apparition de I'épidémie. Une fois la résistance surmontée,
I épidémie se développera de la méme fagon que sur les variétés précé-
dentes.

VAN DER (1968) donne une illustration du processus en analy-
sant un exemple hypothétique se rapportant au mildiou de la pomme de
terre. Deux variétés cultivées dans des champs contigus, I'une sensible et
['autre pourvue d'un géne R de résistance verticale, sont confrontées a une
attaque de mildiou. Il est supposé que seulement 1% des spores de la
population pathogéne posséde le géne de virulence correspondant au
géne R de la variété résistante. Si la vitesse d'infection est telle que la
maladie augmente 100 fois en 10 jours dans les premiers stades de
I épidémie (augmentation qui peut se mesurer par exemple par le nombre
de plants atteints) celle-ci sera donc retardée de 10 jours sur la variété
résistante (figure 8).

En régle générale, le retard est égal au temps qu'il faut a la maladie pour
se développer du niveau d'ou elle est partie sur la variété résistante au
niveau d'ou elle est partie sur la variété sensible.

TABLEAU 4

Systeme de désignation des relations entre génes de résistance et races de Phy-
tophthora dans le cas du couple Pomme de terre-Mildiou (BLACK et al.
1953). Extrait de VAN DER (1968).

Races du parasite

© O & & (A ey (23
Phénotypes
S S S S S S S S
R R S R R S S R S
R2 R R S R S R S S
R3 R R R S R S S S
. R R R R S R R S
R{R3 R R R R R S R S
R R R R R R S S
R R R R R R R S

1 £ o

Le phénotype transcrit dans cette colonne est I'expression simplifiée du génome ou
les caracteres de résistance correspondent aux alléles dominants:
r correspond au génotype ri, Iz, 3
Ry correspond au R, ra, r3...
. .correspond a Ry, R2, r3..
etc...
R = résistant
S = sensible
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Fig. 8: Effet de la résistance verticale chez la pomme de terre sur le développement
d'une épidémie de mildiou. Les courbes montrent I'évolution de la maladie sur 2
variétés, l'une sensible, I'autre résistante (d'aprés VAN DER , 1968).

(1956) a effectué des relevés au cours de I'année 1955 en
Allemagne. Les variétés dépourvues de géne R ont montré les premiers
symptémes de mildiou début juillet. Dans les variétés dotées du géne R ;
I'épidémie a commencé 1 mois plus tard, puis 15 jours apres dans les
variétés pourvues des génes R et R3. Ces chiffres montrent I'effet bénéfi-
que des génes R ou il est bien évident que plus I'attaque est tardive, plus
son incidence sur la récolte sera faible.

Une condition apparait cependant essentielle pour que I'effet de retard
soit significatif: il est nécessaire que les races virulentes a I'égard du ou
des genes de résistance introduits soient peu fréquentes dans la popula-
tion parasite initiale. Ce probléme qui concerne la structure des populations
pathogénes et la fréquence des différentes races qui la composent fait
intervenir les notions de des pathogénes et de leur évolution
génétique en fonction des différents facteurs de sélection.

4. La résistance verticale et la sélection stabilisatrice

a. Cas des parasites obligatoires. Les parasites obligatoires sont inca-
pables de se développer en dehors de la plante héte. Lors d'une épidémie,
is se propagent par l'intermédiaire des plantes sensibles. L'introduction
d'une variété résistante implique, dans ces conditions, le fonctionnement
d'un systéme a trois composantes = hote — hote récepteur —

. La variété introduite sera effectivement résistante si
qu'elle recoit provient d'une variété différente c'est-a-dire si le pathogéne
ne porte pas le géne de virulence correspondant. L'apparition d'un nou-
veau génotype héte entraine une modification de I'équilibre qui s'était établi
entre la plante et le pathogéne. La pression ainsi créée se traduit par la
sélection de mutants virulents a I'égard de la variété résistante. Cette
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faculté d'adaptation des parasites aux modifications de I'environnement
hote dépend essentiellement du niveau d'hétérogénéité génétique de la
population pathogéne entretenue, elle-méme liée a la variabilité des indivi-
dus. Celle-ci est entretenue grace a la reproduction sexuelle, a l'interven-
tion de mécanismes et aux mutations qui interviennent au -
cours du cycle biologique du pathogéne.

Dés que le ou les génes de virulence apparaissent a une fréquence
suffisante dans la population parasite, la résistance est surmontée. Ces
mécanismes d'adaptation du pathogéne mettent en évidence un des in-
convénients majeurs de la résistance verticale. Bien qu'elle soit absolue
c'est-a-dire qu'elle confére I'immunité, elle n'apparait pas de durée illimitée.
Cela a conduit fréequemment a des désastres lorsque des variétés por-
teuses des génes de résistance verticale ont été trés largement diffusées. Il
semble donc que les sélectionneurs soient voués a une perpétuelle fuite en
avant dans la recherche de nouveaux facteurs de résistance.

Ceci n'est que partiellement vrai car il a été montré en particulier dans le

cas du couple Phytophthora que les races
virulentes a I'égard de certains génes de résistance restent rares malgré la
pression de sélection. Cette particularité que VAN DER (1968) a

largement analysée repose sur le fait que les races du pathogéne qui
accumulent des génes de virulence inutiles sont moins aptes a survivre.
C'est la sélection stabilisatrice ou sélection disruptive dont les effets s'op-
posent a la pression de sélection. Elle opére en faveur des races du
pathogéne dépourvues de virulence inutile.

Bien qu'il ne s'agisse pas d'un parasite strict, Phytophthora est
trés étroitement lié a son hote et peut étre considéré comme tel en termes
d'épidémiologie. Lorsqu'il a atteint I'Europe, vers le milieu du siécle,
les cultivées ne possédaient pas de géne de résis-
tance verticale. Des attaques trés séveres ont entrainé des pertes de
récolte pratiquement totales. Les premiers croisements réalisés avec

ont permis d'incorporer un premier géne R de résistance
dans les variétés cultivées. La pression de sélection qui a résulté de la tres
large diffusion de ce géne s'est traduite par l'apparition de la race (1) et la
résistance a été surmontée. Par la suite, les génes Rr2 et rR3 ont été sélec-
tionnés. Les genes de virulence correspondant sont apparus dans la popu-
lation parasite mais ils sont restés relativement rares. Les données de
SCHICK et al. (1958) illustrent parfaitement les effets de la sélection stabili-
satrice. Les auteurs ont pratiqué 209 isolements au cours de la méme
saison sur des variétés dépourvues de génes R. En fréquence, ils obtien-
nent les races suivantes: 72% des isolements appartiennent aux races (0)
et (4)* dépourvues de genes de virulence spécifiques aux génes R de
résistance, 27% correspondent aux races (1) et (1,4), (2), (2,4), etc..., un
géne de virulence effectif et 0,8% pour les races avec 2 génes de virulence.
Les races plus complexes (1, 2, 3) (1, 2, 3, 4) n'ont pas été trouvées.
D'apres VAN DER , la tendance est manifeste: les races possédant
des génes de virulence non nécessaires sont moins abondantes et peuvent
étre présumées de ce fait moins aptes a survivre.

*La race (4) du mildiou est considérée comme pratiquement dépourvue de viru-
lence, le géne R4 contre lequel elle est spécifique étant un géne trés faible.
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Ces observations effectuées en Europe aprés de nombreuses années de

sélection ne sont le fait d'une situation particuliére. L'inven-
taire des races de Phytophthora existant au Mexique, dans l'aire
d'origine du parasite, sur un clone de dépourvu de
gene R et sur des cultivars de S. , confirme que les races les plus
abondantes sont celles qui n'ont pas de virulence superflue ( et
al. 1959).

Il faut retenir de ces notions sur les interaction entre population hote et
population pathogéne que:
— d'une part, l'introduction d'un nouveau géne de résistance entraine un
déséquilibre qui favorise la sélection des races pourvues de génes de
virulence correspondants. C'est la pression de sélection.
__D'autre part, le retrait d'un caractére de résistance donné ou du géne
de résistance, entraine la disparition, ou tout au moins la raréfaction, des
races virulentes correspondantes dans la population parasite qui tend a
retrouver son équilibre antérieur. La sélection stabilisatrice opére en faveur
de cet équilibre. On peut la considérer comme la résultante d'une quantité
d'actions indéterminées conduisant a la création d'un polymorphisme dans
lequel les races complexes possédant des génes de virulence non néces-
saires sont rares. Les génes de résistance verticale sont forts si les races
complémentaires sont moins aptes que les autres races a survivre en
'absence de ces genes.

b. Cas des parasites non obligatoires. Les parasites non obligatoires
sont ceux qui possédent dans leur cycle biologique une phase

c'est-a-dire une longue période de survie en dehors de I'héte. Dans ce

cas, c'est I'ensemble milieu — héte — pathogéne qui rem-
place le systéme héte — hote — pathogéne, au cours du développement
de I'épidémie. La source extérieure de est le sol ou les résidus
de récolte ou l'endroit quelconque ou le passe sa vie

. Dans un tel systéme chez les plantes annuelles, un seul génotype
devrait suffire & conférer une résistance verticale stable. La sélection stabi-
lisatrice agit des races pourvues de caractéres de
virulence superflus et qui sont ainsi maintenues a une fréquence faible
durant la phase

Prenons I'exemple du flétrissement de la tomate dG & un champi
gnon du sol .. . L'introduction dans les
sélections du géne 1, qui confére la résistance a la race 1, n'a pas entrainé
['apparition généralisée de la race 2 capable de le surmonter. Si la pression
de sélection a été forte, il semble que la sélection stabilisatrice a été plus
importante, puisqu'elle a permis de maintenir dans le sol la race 2 a un
niveau trés faible malgré une large diffusion des variétés pourvues du géne
1. D'aprés VAN DER (1968) il semble méme que le fait de surmonter
les génes de résistance forts entraine chez les parasites non obligatoires la
perte d'une partie de I'aptitude a la vie . C'est ce que laisse
supposer I'exemple de Pseudomonas , bactérie pathogéne
du bananier. Celui-ci est résistant a la race 1 de la bactérie qui est trés
largement répandue dans les régions tropicales et subtropicales et qui
attaque principalement les Solanacées. Mais il est sensible a la race 2 qui
est en fait un ensemble composite de plusieurs souches. Il a été montré
que toutes les souches appartenant a la race 2 sont beaucoup moins aptes
alavie et ne sont plus capables d'infecter les hétes de la
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race 1. Parmi ces souches, la plus pathogéne a I'égard du bananier
présente, de plus, des exigences nutritionnelles particulieres qui la
condamnent pratiquement au parasitisme strict.

5. Gestion de la résistance verticale en sélection
végétale

Dans la pratique, il convient de retenir les caractéristiques principales de
la résistance verticale. Du fait de I'étroite spécificité qui la relie au parasite,
elle est la plus aisée a mettre en évidence. De nature mono ou

, la résistance verticale est également et relativement facile a introduire
dans les espéces cultivées a partir des espéces sauvages ou des cultivars
primitifs, si le ou les génes ne sont pas liés a des caractéres défavorables.

L'essentiel de la lutte consiste surtout a répartir les génes de résistance
entre les différentes variétés cultivées pour permettre a la sélection stabili-
satrice de jouer convenablement. Dans le cas des parasites du sol, non
obligatoire, un temps de rotation au niveau du champ dépendant de la
cinétique du champignon, permettra d'assurer la stabilité de la résistance.
Pour ce qui concerne les parasites stricts, la répartition des variétés devra
se faire, dans un espace géographique déterminé, principalement en fonc-
tion de la dissémination du parasite. Nous avons vu que l'utilisation d'un
seul géne de résistance puis sa tres large diffusion pouvaient conduire a
des catastrophes car la pression de sélection est telle que la résistance est
rapidement surmontée par la réapparition de la virulence correspondante.
Deux techniques sont le plus souvent préconisées pour éviter I'érosion
rapide des génes de résistance. La premiére suggérée par PERSON
(1967) consiste a introduire dans le méme génotype deux ou trois genes en
combinaison puis de renouveler régulierement ces génes pour en sauve-
garder l'efficacité, ce qui revient a renouveler les variétés. Ce systéme
présente des inconvénients liés a la difficulté d'introduire plusieurs génes
en combinaison dans le méme individu et surtout exige de disposer d'un
nombre important de génes de résistance verticale forts.

VAN DER (1968) propose la création de variétés composites ou

consistent en un mélange

|dent|ques par tous les caractéres sauf pour les génes de résis-
tance qu ‘elles portent, chacune d'elles portant un seul géne. La proliféra-
tion du parasite est rendue extrémement difficile par le fait qu'il est
confronté dans un espace géographique restreint a plusieurs résistances.,
Par ailleurs, la sélection stabilisatrice agit pleinement puisque chaque type
de plante ne posséde qu'un seul géne de résistance. Le systéme s'oppose
ainsi a la prolifération des races virulentes trés défavorisées par leurs
génes inutiles.

6. La résistance horizontale

Elle se distingue de la résistance verticale essentiellement parce qu'elle
ne confere pas de protection spécifique a une race déterminée de parasite.
En absence d'interaction différentielle variété héte — race du pathogéne,
cette résistance se traduit par un certain degré de tolérance a I'agression
du parasite. Ses effets sont notables a chaque phase du processus -
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: réduction de la quantité , allongement de la phase de
latence, ralentissement de la progression du parasite dans les tissus de
['héte, sporulation plus faible. La résistance horizontale présente donc un
caractére quantitatif et se révéle stable dans le temps, car non sujette aux
variations de virulence du pathogéene. Quel que soit son niveau, elle agit a
I'égard de toutes les races de pathogenes au sens virulence-résistance
verticale.

L'expérience montre qu'elle est le plus souvent de nature polygénique.
La complexité des mécanismes génétiques mis en jeu et le fait qu'elle soit
partielle expliquent que cette résistance ait été longtemps ignorée dans la
pratique de la sélection

a. Mise en évidence de la reSIStance horizontale. Plusieurs systéemes
héte — pathogéne ont fait I'objet d'études relatives a la résistance partielle
ou résistance au champ (selon I'expression utilisée par de nombreux au-
teurs). Parmi les principaux ont peut citer le cas de la pomme de terre et du
mildiou (ULLRICH, 1976), du mais et de la rouille (

, 1969) ou encore de I'orge et de la rouille (

1972).
VAN DER (1968) a analysé le comportement de deux variétés de
pomme de terre dépourvues de génes de résistance R = et

Capella. Les observations se limitent a la réaction des parties aériennes a
une attaque de mildiou. Dans les conditions favorables a la maladie,

est trés fortement attaquée et succombe rapidement. Dans les mémes
conditions, la maladie se développe plus lentement sur Capella, le champi-
gnon fructifie moins abondamment, le feuillage et les tiges succombent
tardivement. En I'absence de géne R il apparait que des différences nettes
permettent de distinguer le comportement des deux variétés a I'égard du
Phytophthora . Capella posséde une résistance horizontale plus
élevée que bien que toutes deux soient sensibles au mildiou car
dépourvues de résistance verticale.

b. Mise en évidence de I'agressivité. Aux Etats-Unis, et
(1940) ont étudié 28 isolats de f.
pour leur comportement pathogéne a I'égard de deux vanetes

de tomates et Best. Les isolats ont été regroupées suivant
leurs caracteres morphologiques en culture in vitro. Ce regroupement
effectué par les auteurs pour la commodité de I'expérimentation permet de
distinguer aisément les différents types pathogénes puisqu'il apparait que
les isolats présentent une grande homogénéité de comportement a l'inté-
rieur d'un méme groupe morphologique.

L'intensité des symptdmes est évaluée selon une échelle de gravité allant

de O (immunité) a 15 (mort de la plante).
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TABLEAU 5:

Comportement parasitaire de 28 isolats de .. a
I'égard de deux variétés de tomate (d'apres et , 1940, extrait
de Van der , 1968).
Groupes d'isolats selon leurs Variétés Variétés
caractéres morphologiques Best
(a) (b) (b)
Complétement dressé 10,4
Dressé avec 8,7
Légérement dressé 8,3
Légérement rampant 6,3 1
Rampant 47

a) le principal critere morphologique utilisé pour caractériser les souches est la
forme du myceélium aérien, en culture sur milieu artificiel

b) les valeurs d'intensité des symptdmes correspondent a la moyenne de plusieurs
répétitions.

Les données rassemblées dans le tableau 5 montrent une variation
continue des symptémes. Celle-ci va dans le méme sens sur les deux
variétés de tomate testées établissants une hiérarchie des souches les
moins agressives aux souches les plus agressives. Ce tableau montre
également que présente une résistance horizontale plus élevée
que Best. Aucune interaction n'a été observée entre
races du pathogene et variétés de I'hbte, mais les isolats se sont classés
par ordre croissant suivant la gravité des symptdomes qu'ils ont provoqués.
Ce test met en évidence les différents niveaux d'agressivité des souches
pathogénes.

7. Principales caractéristiques de la résistance
horizontale

Nous avons vu, lors de I'étude sur les effets de la résistance que celle-ci
retarde le déclenchement de I'épidémie. Selon la régle générale proposée
par VAN DER (1968) la résistance horizontale ralentit la progression
de I'épidémie lorsque celle-ci a commencé. Cet effet est directement lié au
niveau de tolérance de la plante face a I'agression du pathogene. Il peut se
traduire par un allongement de la période de latence, un ralentissement de
la progression du parasite dans les tissus hbtes, une réduction de la
sporulation, etc...

L'exemple suivant illustre bien les effets de la résistance horizontale sur
le développement d'une épidémie de mildiou de la pomme de terre.

Les progrés de la maladie ont été suivis en Hollande au cours de 'année
1953 sur 117 champs contenant 3 variétés de pommes de terre: Bintje,

et Voran (fig. 9).
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Fig. 9: Effet de la résistance horizontale chez la pomme de terre sur le développe-
ment d'une épidémie de mildiou en Hollande. Comportement de 3 variétés dans 117
champs au cours de I'année 1953 (extrait de VAN DER , 1968).

Aucune des 3 variétés observées ne posséde de gene R de résistance
verticale. On constate que sur la variété la plus sensible, Bintje, le mildiou
s'est développé trés rapidement jusqu'a détruire pratiquement tous les
champs de cette variété un mois aprés le début de I'épidémie. A l'opposé,
la variété Voran s'est montrée beaucoup plus tolérante puisqu'il a fallu
attendre le mois de septembre pour constater la destruction des champs,
alors que I'épidémie s'était déclenchée sur les 3 variétés étudiées a la
méme époque. s'est comportée de fagon intermédiaire.

Pour ce qui concerne les principales caractéristiques de la résistance

horizontale, nous emprunterons a ROBINSON (1973) I'essentiel des remar-
ques qui vont suivre. D'apres cet auteur, deux caractéristiques principales
s'attachent a ce type de résistance: elle est universelle et elle est perma-
nente.
— On peut considérer qu'elle est universelle si on examine les situations
extrémes. Il n'existe pas, a proprement parler, de sensibilité absolue. Il est
vraisemblable en effet que chaque plante, méme si elle est sensible en
terme d'agriculture, posséde un fond de résistance, celui qui apparait
aprés que la résistance verticale ait été surmontée. On I'a vu chez la
pomme de terre ou les variétés sans géne R sont quand méme capables
d'exprimer une certaines résistance a la maladie ne serait-ce qu'en subis-
sant plus ou moins rapidement ses effets destructeurs.

Par contre, la résistance absolue existe si I'on considére les espéces au
sens large. ROBINSON constate, en effet, que sile
est capable d'attaquer une centaine d'espéces du genre . il reste
encore plus de 1.000 espéces dans ce genre qui une résistance
absolue au parasite. D'autre part, il est une autre forme de résistance-que
I'on appelle la fausse résistance et qui confére une absolue
contre l'agresseur avant le contact de avec la plante. Ce type de
résistance est le plus souvent lié a des caractéres morphologiques: épais-
seur de la cuticule, présence de poils a la surface des feuilles, ot dans le
cas de certaines variétés d'orge une morphologie florale particuliére qui
assure une protection totale a I'égard du charbon . En termes
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d'interactions hote — pathogene cette résistance peut étre assimilée a une
résistance de type horizontale puisque les systéemes géniques gouvernant
les caractéres morphologiques de la plante sont totalement indépendants
de ceux gouvernant le pouvoir pathogéne chez le parasite.

— La résistance horizontale est permanente dans le temps, comme on
peut le constater de ce qui précéde, essentiellement parce qu'elle est
indépendante (relativement) des modifications génétiques intervenant
dans la population pathogéne au niveau des caracteres de virulence. En
['absence d'interactions races du parasite — variété de
I'hbte, les systémes génétiques complexes qui déterminent son expression
lui assurent sa stabilité. Cela ne préjuge pas cependant des variations qui
peuvent affecter le niveau de résistance horizontale, celle-ci pouvant étre
affaiblie par les phénomeénes d'érosion.

Ces mécanismes d'érosion sont bien connus et peuvent résulter d'une
sélection intensive pour la résistance verticale. C'est le cas de la pomme de
terre. Depuis la découverte des génes de résistance R chez

. les croisements ont été principalement orientés vers le transfert
de ces genes. La résistance verticale, disponible sous une forme -
nique, d'emploi facile et totalement efficace pendant les premiéres années
masquait alors la résistance horizontale. La sélection s'est effectuée sans
tenir compte de celle-ci de telle sorte qu'elle a été progressivement diluée
au cours des multiples croisements . Ce processus d'érosion est
appelé «effet » du nom de la variété de pomme de terre chez
laquelle il a été particulierement remarqué (VAN DER , 1968).

La perte de résistance horizontale peut aussi résulter de I'évolution
séparée de la plante et du parasite ou d'une longue période sans contact.
Quand la rouille américaine a atteint I'Afrique en 1949,
les mais locaux, introduits d’/Amérique par les Portugais, étaient restés
pendant plusieurs siécles a I'écart de la maladie. L'absence de contact a
vraisemblablement entrainé une perte des génes par un effet de dérive,
ceux-ci étant devenus neutres en I'absence de pression exercée par le
parasite. La résistance horizontale s'est trouvée trés affaiblie et les dégats
causés par le parasite lors de son introduction ont été considérables.
Cependant, un bon niveau de tolérance a été trés vite restauré a partir des
plantes rescapées. Les génes existaient donc dans la population héte mais
a une fréquence trop faible pour permettre une compléte expression de la
résistance. Cet exemple montre que la résistance horizontale peut étre
accumulée rapidement par fécondation croisée, sous l'effet de la pression
de sélection, pourvu que la population de départ soit hétérogéne et repose
sur une base génétique suffisamment large.

En' conclusion, s'il apparait que la résistance horizontale présente de
nombreux caractéres intéressants, il ne faut pas en négliger les inconvé-
nients. Sa nature polygénique constitue un handicap certain pour la sélec-
tion et le niveau de protection qu'elle assure n'est pas toujours satisfaisant.
De plus, elle est souvent difficile a évaluer. Chez les plantes ou la résis-
tance verticale est connue, il faut chercher a renforcer la résistance hori-
zontale. La combinaison des deux types de résistance est sans doute
souhaitable et peut étre trés efficace dans la mesure ou les génes de
résistance verticale sont employés avec discernement afin d'assurer leur
fiabilité.
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8. Critique des concepts: résistance verticale —
résistance horizontale

Les données qui précédent ont permis de définir de fagon succincte une
approche théorique des mécanismes qui interviennent dans les relations
entre hote et pathogéne. Les hypothéses de VAN DER sur l'exis-
tence de deux types de résistance: horizontale et verticale permettent
d'interpréter bon nombre d'observations recueillies par généticiens et

. Mais elles mettent en opposition, de fagon abrupte, deux
formes apparemment antagonistes de I'expression de la résistance. D'une
part ce qui est: stabilité dans le temps, expression quantitative, hérédité
polygénique et non spécificité qui caractérise la résistance horizontale;
d'autre part et a I'opposé: instabilité, expression qualitative, hérédité mono-
génique et spécificité qui caractérisent la résistance verticale. Tout porte a
croire qu'il existe deux sortes de résistance et par suite deux systémes
génétiques différents. (1975) considéere pour sa part et fort
justement que la nature ignore sans doute cette distinction et que les deux
mécanismes sont intimement mélés au cours du processus agression
parasitaire — réaction de I'hdte.

Le systéme du géne pour géne mis en évidence par FLOR semble en
accord avec de trés nombreuses observations et apparait largement impli-
qué dans les interactions hote — parasite ( , 1974). La résistance
verticale serait le reflet de ce systéme en action dans lequel une race du
pathogéne correspondrait a une combinaison déterminée de génes de
virulence ( , 1966). Bien que la plupart des génes de résistance
soient considérés comme des génes majeurs (genes ayant des effets
facilement identifiables) rien ne s'oppose a ce que les génes mineurs (a
effet modéré ou faible) fonctionnent selon le méme systéme en correspon-
dance avec des génes mineurs de virulence chez le (

et , 1977). Cette réflexion rejoint I'opinion de NELSON
(1975) pour qui chaque géne contribue a la fois a la résistance verticale s'il
agit indépendamment dans un systéme géne pour géne, et a la résistance
horizontale par effet additif avec d'autres genes. Toujours selon NELSON
(1978), il n'existe, a la limite, ni génes majeurs, ni génes mineurs, mais des
genes de résistance. Pour donner une image, cet auteur considére que les
geénes fonctionnent «verticalement» lorsqu'ils sont indépendants et «hori-
zontalement» lorsqu'ils agissent ensemble.

9. Les interactions hote — parasite et les populations
végétales naturelles

A la lumiére des connaissances acquises sur les mécanismes de la
résistance, I'histoire évolutive des relations entre I'héte et le pathogéne
dans leur milieu naturel apparait moins difficile a cerner. Pour NELSON
(1978), I'histoire du Phytophthora etde , dont
['origine géographique commune est vraisemblablement la vallée
au Mexique, est édifiante. La situation telle que nous pouvons l'observer
actuellement montre qu'il existe un certain équilibre entre les antagonistes.
Chaque héte subit les effets de la maladie mais de fagon suffisamment
modérée pour que la survie des deux partenaires ne soit pas menacée. Il
semble que I'hbte et le pathogéne soient parvenus a un régime de
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existence dont le prix est moindre que I'alternance supériorité — infériorité.

Comment sont-ils parvenus a ce statut?

La résistance initiale que I'ndte a opposé a la premiere attaque du
parasite a probablement résulté de la modification d'un seul géne et s'est
sans doute traduite par une réaction de type immunité ou hypersensibilité.
En réaction, la population parasite a évolué et des souches pathogénes a
'égard des individus résistants sont apparues. Si tel a été le cas, le
processus de s'est déroulé, étape par étape, selon le schéma
initial, et a eu pour résultat une accumulation substantielle de génes de
résistance et de génes de virulence. Le fait que et
Phytophthora coexistent en relative harmonie au Mexique semble
montrer que, a ce stade, tout nouveau geéne de résistance n'inclut pas de
réponse massive au sein de la population pathogéene. De méme chaque
nouveau géne de virulence ne semble pas menacer gravement la survie
des plantes. Les génes qui a l'origine fonctionnaient séparément intervien-
nent, a ce stade d'équilibre, collectivement. Les genes R extraits de

qui ont procuré la résistance verticale a S.
parce qu'ils ont été considérés séparément, font partie du complexe géni-
que qui confere a S. sa résistance horizontale. C'est ainsi que
NELSON considére qu'un méme gene peut fonctionner dans les deux
systémes de résistance.

et (1977) pensent également que le stade d'équi-
libre atteint par les populations naturelles résulte d'une succession d'éta-
pes selon le mécanisme du géne pour géne. La résistance globale de la
population héte est la résultante des effets cumulatifs de tous les génes de
cette population. D'une maniére générale, les génes majeurs dont les effets
sont facilement mesurables parce que relativement importants sont pré-
sents dans une population d'individus a une fréquence faible. A l'inverse,
les génes mineurs dont les effets sont moindres ont une fréquence d'appa-
rition élevée. Globalement on peut considérer que leur impact est identique
dans la mesure ou l'importance des effets est compensée par la fréquence.
Ainsi dans I'optique d'un équilibre dynamique des systemes géniques,
I'effet des génes (qui se traduit par un symptédme par exemple) et leur
fréquence dans la population doivent étre pris en considération.
Tous les génes de résistance doivent opérer ensemble dans un vaste
systéme ou leurs effets sont additifs, aussi bien au niveau de l'individu,

comme cela a été montré pour du blé (MARTIN et
1976) ou des génes majeurs conditionnent des réactions quantltatlves
qu'au niveau de la population ou intervient entre les individus.

Chaque plante présente un symptdome donné qui est le résultat de
linteraction entre ses génes de résistance et les génes de virulence de
lisolat pathogéne qui I'atteint. Le symptéme d'ensemble est I'expression de
la résistance de la population héte a I'égard de la population pathogéne.

Selon et (1977), au sein des populations naturel-
les il existe donc un systéme intégré de réactions auquel participent
conjointement résistance verticale et résistance horizontale au sens de
VAN DER . Ces deux concepts correspondent a des modes de
fonctionnement différents et complémentaires d'un ensemble de génes
appartenant au méme complexe génique.

La recherche des facteurs de résistance dans les populations naturelles
doit impérativement tenir compte de I'état d'équilibre hbte — parasite qui
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s'y perpétue. Extraire des génes isolés de ces populations conduit inévita-
blement a la rupture de cet équilibre. La tendance a l'uniformité génétique
dans la culture moderne a pour corollaire la spécialisation des races dés
pathogénes et crée ainsi les conditions de I'épidémie. L'utilisation de la
variabilité génétique la plus large dans la sélection pour la résistance
permettra sans doute de restaurer au mieux I'équilibre héte — pathogéne
dans les

10. Conclusions

Les données que nous venons d'exposer constituent quelques éléments
d'ordre fondamental qui ont permis de progresser dans la connaissance
des mécanismes trés complexes qui régissent les interactions - para-
site. Tous ces éléments font partie d'un ensemble dont les développements
théoriques de VAN DER n'abordent que quelques traits essentiels.
Chaque couple héte - parasite représente un cas particulier pour lequel il
est nécessaire d'adapter une stratégie correspondant aux parameétres qui
lui sont propres. D'autre part, il ne faut pas oublier qu'une plante n'est pas
sujette a un seul agresseur et que les systémes génétiques mis en jeu dans
la résistance sont tres spécifiques. Ce sont donc plusieurs systémes qui
interviennent pour répondre a I'agression simultanée de plusieurs para-
sites: Il faut donc nécessairement concevoir I'amélioration en essayant de
reconstituer des structures géniques et non pas en isolant un ou quelques
genes majeurs. L'introduction de structures uniques a montré ses limites.
Dans le cas de l'effet , la perte de génes redondants qui intervien-
nent sans doute dans I'expression de la résistance horizontale a eu pour
conséquence de réduire trés sensiblement le niveau de celle-ci. L'exemple
du caractere de stérilité male T. introduit chez le mais américain a eu des
conséquences beaucoup plus graves. Ce caractere gouverné par des
génes cytoplasmiques est lié a la sensibilité a
Cette liaison a été mise en évidence a la suite des épidémies catastrophl-
ques qui ont frappé les cultures américaines en 1970 alors que la caractére
de stérilité male cytoplasme T avaient été incorporé dans la plupart des
cultivars haut producteurs. Cet exemple met clairement en évidence les
risques encourus par la généralisation de structures géniques homogénes.
I'montre de plus la complexité des mécanismes génétiques liés a la
résistance puisque I'hérédité cytoplasmique semble devoir intervenir direc-
tement dans certains cas.

Il convient donc plus que jamais de prendre en considération les résis-
tances existantes dans les populations de plantes sauvages de méme qu'il
est nécessaire d'étudier les populations de pathogénes qui leur sont asso-
ciées, et d'étudier leur dynamique. C'est tout le probléme de la stratégie
des prospections, de la constitution des collections et de leur évaluation
qui, bien évidemment, ne concerne pas seulement les aspects

Si des études suivies sont difficilement réalisables sur les
sauvages en place, il reste la possibilité d'étudier les phénomenes existant
dans certains types de cultures traditionnelles comme le manioc en Amazo-
nie ou I'équilibre entre la plante et ses parasites semble remarquablement
maintenu grace a la diversité des cultivars utilisés. A leur niveau, les
agriculteurs traditionnels amazoniens ont constitué des collections de gé-
notypes qu'ils gérent de fagon a assurer le maintien du polymorphisme.
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~ CHAPITRE lI
STRATEGIES DE PROSPECTION

et J.






l. ORGANISATION DE LA PROSPECTION

Au terme d'une suite de préoccupations et d'événements multiples dont
l'origine a été exposée précédemment, il a été décidé d'élargir, pour utiliser
['expression a la mode, la base génétique d'une plante cultivée.

Considérons comme résolu le probléme du financement qui est une
prospection en lui-méme mais d'un autre ordre.

Il va falloir maintenant envoyer une ou quelques rechercher la
plante la ou elle se trouve, c'est la prospection proprement dite. Nous en

d'abord les buts, ensuite il faudra procéder a une certaine
démarche dans la préparation, le déroulement sur le terrain, le bilan.

A. BUTS D'UNE PROSPECTION

Le but essentiel d'une prospection est la collecte de matériel vivant
rassemblant la plus grande variabilité possible; cette variabilité condition-
nera ensuite toutes les phases de I'amélioration proprement dite.

La nature du matériel a collecter est fonction de la plante d'une part, du
type de conservation, d'autre part.

On a examiné dans les monographies ces différents aspects.

Selon le type biologique de la plante, les organes a collecter varieront:
— plantes herbacées annuelles: graines
— plantes herbacées pérennes: graines, éclats de souche, rhizomes,
tubercules et tout autre organe de reproduction végétative
— plantes ligneuses: graines, rameaux ou non, plantules, jeunes
plants.

La nature des organes prélevés dépend beaucoup des possibilités tech-
niques de conservation qui suivront. On a pu envisager la collecte et la
conservation de pollen vivant. Une technique prometteuse parait étre la
culture in vitro ( , 1978).

Les types de conservation classique sont: la conservation a long terme
en chambre a basse température (-196°C) ou a moyen terme en chambre
froide (4°C) pour les semences; les collections de plantes vivantes pour les
espéeces pérennes.

Les prospections sont un des moyens, souvent le seul, de sauvegarder
les espéces en voie de disparition. Or, on peut considérer que toutes les
espeéces, cultivées comme sauvages, sont dans ce cas. Les premieres par
disparition des cultivars anciens au profit de cultivars modernes a large
diffusion, les secondes par destruction des milieux naturels.

La prospection conduit naturellement dans certains cas a recommander
des mesures de protection.

Enfin, il est utile de rappeler que les contingences matérielles ne permet-
tent pas, le plus souvent, de visiter le méme pays plusieurs fois.
donné l'importance des moyens mis en jeu, on considérera généralement
une prospection comme définitive.

Quelques cas échappent a la régle, soit qu'on puisse parfaire une pre-
miére prospection (voir Panicum maximum: régions de Tanga et des Monts

en Tanzanie; Riz: delta intérieur du Niger au Mali; Mil au Mali),
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soit que la prospection se fasse dans le pays méme ou se trouve la
structure de recherche agissante (voir prospection de Panicum maximum
en Céte-d'lvoire et surtout les prospections continues de caféiers a Mada-
gascar et en Cote-d'lvoire).

I arrive que la prospection soit faite dans le but précis de récolter du
matériel ayant des caractéristiques déterminées: adaptations écologiques,
caracteres , résistances a certaines maladies, etc...

Outre que, , cette démarche semble erronée — tous
les témoignages de la variabilité doivent étre retenus pour I'amélioration
la précision étroite d'un objectif n'est que rarement conciliable avec les
réalités du terrain. Et c'est ainsi que, s'il avait fallu s'en tenir aux seules
populations sauvages de basse altitude, au-dessous de 1300-1200 m, de

arabica, la prospection de 1966 en aurait été un échec
total: il n'y a pratiquement pas de vraies populations sauvages, elles ne
donnent que trés peu de fruits, elles ne se trouvent pas au-dessous de
1600-1500 m !

Outre la collecte du matériel vivant et des observations qui y sont rela-
tives, les prospecteurs ne doivent négliger aucune information sur la plante
et son contexte. Par la nature méme du but, par les moyens et les techni-
ques mis en , une prospection en vue de I'amélioration génétique
d'une plante se doit d'étre totale, de tendre vers la connaissance la plus
étendue possible de la plante en question. Ainsi, il faudra envisager la
récolte de matériel traditionnel: herbier, fruits et fleurs conservés en milieu
liquide, bois, etc...

B. PREPARATION DE LA PROSPECTION

t. Choix et constitution de I'équipe de prospection

Le portrait, ou le profil, du prospecteur de caféiers tracé par R.
(1963) reste un idéal applicable a toutes les plantes:

«Le prospecteur doit déja étre préparé a ce type de recherches sur le
terrain.

I doit étre a la fois agronome et écologiste, connaitre la et
tous les problémes que pose son amélioration.

Ses connaissances générales doivent porter sur la climatologie, la pédo-
logie, la flore.

L'histoire régionale a la est a apprendre

Il est certain que répondait a ce portrait et qu'il a payé de sa
personne a la recherche des caféiers, en Afrique et a Madagascar.

Mais — décadence des jeunes générations selon les chercheurs du
troisieme age, plus vraisemblablement spécialisation ou plus prosaique-
ment création d'emploi? — maintenant la tendance va plutét a la constitu-
tion d'équipes dont la somme des composantes tend ce portrait.

Il n'est pas évident que la formation de «prospecteurs» se justifie; il est
certain par contre qu'on doit étre formé a la prospection. Il est important
qu'il n'y ait pas de hiatus entre la prospection et la suite des opérations, que
le prospecteur soit intéressé aux recherches post-prospection et qu'inver-
sement le personnel responsable des activités d'amélioration participe a la
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prospection. En effet, dans ce cab, ce que le chercheur envisage d'effec-
tuer comme études ultérieures pourra en partie le guider au cours de la
collecte, comme les observations effectuées durant la prospection oriente-
ront ces travaux.

Cet aspect est trés important: la connaissance du matériel végétal tel
qu'il se présente sur le terrain d'origine fournit au chercheur qui I'étudiera
ensduite en station une image concrete trés stimulante pour la réflexion.
Cette image a manqué cruellement a certains qui n'ont pas eu la chance de
participer a des prospections...

A l'expérience, la composition de I'équipe dépend en fait de la plante a
prospecter, d'un intérét particulier, des individus, de leurs motivations et de
leurs rapports. Elle dépend aussi beaucoup des disponibilités (tableau 6).

Les rapports entre les personnes sont particulierement importants, ce
point n'est pas a sous-estimer quand on prend la responsabilité d'envoyer
des gens vivre longtemps dans des conditions qui ne sont pas toujours du
plus grand confort et toujours fatigantes. Il doit se créer une compréhension
collective des objectifs a atteindre. Ces recommandations ne sont pas
puériles car beaucoup de ont connu des difficultés et n'ont
pas donné les résultats escomptés pour de telles raisons.

Le choix des prospecteurs revient a créer une équipe chargée de rame-
ner le maximum de matériel et de données dans des conditions particu-
lieres de vie et de travail. De la qualité de ce matériel va dépendre tout le
programme ultérieur d'amélioration.

La nature et le statut de la plante vont commander la composition de
[équipe selon la démarche suivante:

Il s'est avéré que pour le caféier le maximum d'efficacité était la réunion
de spécialistes de botanique, génétique et phytopathologie.

La démarche peut étre présentée ainsi:
— connaissance de la plante.

— caractéristiques du genre et genres voisins.

— caractéristiques globales des espéces.

Les plantes doivent étre reconnues a tous les stades de développement,
sur les seuls caracteres végétatifs le plus souvent. Alors que la collecte
botanique classique se fait en regle tres générale seulement sur du matériel
en fleurs et en fruits.

— méthodes de conservation et de multiplication.

Dans chaque population il convient de choisir le type de matériel qui a les
meilleures chances de survie. Il est nécessaire d'avoir connaissance des
pratiques horticoles classiques complétées par des mises au point spécifi-
ques, les techniques utilisées en prospection se différenciant de la manipu-
lation de grandes séries de plantes. Par exemple, pour un individu -



, duquel on ne peut prélever que quelques boutures, il est fonda-
mental de conserver et d'obtenir la reprise d'au moins I'une d'entre .elles.
Un soin particulier et «personnalisé» leur sera donc accordé (cf. café
Tome |, p. 66 ou riz p. 141).

— Connaissance de la plante dans son milieu.
— Approche des conditions d'habitat des espéces de caféiers et re-
cherche des nouvelles stations.
— Définition des relations de la plante avec ses parasites. On tentera
de décrire le « paysage phytosanitaire» de la plante dans son milieu:
parasites de la plante elle-méme, passage a d'autres espéces de la
méme station, efc...

TABLEAU 6: Composition des équipes de prospection ( — Afrique et
région malgache)
PLANTE PAYS ANNEE COMPOSITION
Panicum Cote-d'lvoire 1964 généticiens (2)
Cote-d'lvoire 1966 généticiens (2)
Kenya, Tanzanie 1967 généticiens (2)
Tanzanie 1967 généticiens (2)
CAFE 1966 botanistes (2), pédologue (1)
*Madagascar 1960-1974 botanistes et généticiens
Comores 1975 généticiens (2)
Réunion, Maurice
Centrafrique 1974 botaniste (1), généticien (1)
Kenya 1977 botaniste (1), généticien (1),
(1)
*Cobte-d'lvoire 1974-1983 généticiens et
RIZ 1974-1983 généticiens (2)
MIL Sénégal 1976 généticiens (2)
Mali 1975-1976 généticien (1), botaniste (1)
1978-1979 généticiens (2)
Haute-Volta 1975 généticien (1), botaniste (1)
Togo 1977 généticiens (2)
Niger 1976 généticiens (2)

*Prospections de type continu

Les parasites des caféiers, par exemple, ont été également isolés dans

toutes les régions de

par les chercheurs portugais qui ont alors

pu procéder a l'infection systématique d'un grand nombre de caféiers a

au Portugal.

On est amené donc pour atteindre ces objectifs a faire appel a des
spécialistes aptes a assurer les taches préalablement définies: botaniste,

généticien, horticulteur et
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Ce schéma est applicable aux plantes arborées ou arbustives de forét:

, cacaoyers, hévéas, essences forestiéres. |l suffira de remplacer

une spécialité ou l'autre. La contribution d'un sylviculteur parait souhaitable

dans la prospection d'une essence forestiére par exemple. Plus que le titre,
c'est la qualification du prospecteur qui est importante.

Pour une plante domestiquée, mil, riz, I'aspect humain peut réclamer la
présence d'un « », spécialiste de géographie humaine ou

. A notre connaissance, en Afrique, jamais un tel
spécialiste n'a participé a une prospection et on ne peut que le regretter.
Généticiens ou botanistes sont capables de faire des observations sur les
pratiques culturales, ils I'ont fait quand c'était nécessaire. Mais il y a, a la
base de la domestication d'une plante, une réalité socio-économique ou

, qu'ils ne peuvent aborder.

La recherche des formes sauvages des plantes demande de bonnes
connaissances en botanique et en écologie. Dans ce cas, la présence d'un
botaniste sera des plus utiles. C'est ainsi que dans les premiéres prospec-
tions de mil , la mission au Mali en 1975, composée d'un généti-
cien et d'un botaniste, a bien précisé le statut de la forme sauvage (cf. Mil
Tome | et , 1979).

Par contre, si on imagine la prospection d'une espéce introduite dans
une zone ou elle est uniquement connue comme cultivée, tel le mais ou le
manioc en Afrique, I'apport botanique n'est pas nécessaire. Il peut devenir
fondamental pour une plante domestiquée dans une autre région du
monde mais dont on recherche des formes ou des espéces voisines
sauvages. Ce pourrait étre le cas de gombo
peut-étre originaire d'Afrique mais qui n'y est pas cultivé traditionnellement.

Cette premiére phase, définition des objectifs et choix de I'équipe, est
une des plus importantes sinon la plus importante; de sa bonne réalisation
dépendra tout le succes de la mission.

Notre équipe étant constituée, nos prospecteurs diment avertis vont
collecter toute I'information préalable nécessaire a I'accomplissement de la
mission.

2. Recherche préalable de I'information

L'information préliminaire doit étre la plus compléte possible; elle touche-
ra les domaines de la botanique: taxonomie et systématique, variabilité,
écologie, biologie et répartition; de la génétique: polymorphisme, modes
de reproduction, diversité chromosomique; de I'agronomie: formes culti-
vées, pratiques culturales, stockage; des maladies: parasites, résistances,
modes de transmission ; des données ethnographiques.

Il faudra s'informer sur I'aspect matériel de la mission, connaissance
générale des pays a visiter, zones de végétations naturelles, zones de
cultures, climats, routes, etc...

Enfin le dernier point mais non le moindre est la préparation administra-
tive: autorités et personnalités scientifiques a contacter, formalités d'expor-
tation du matériel, possibilités de transport et d'expédition du matériel. Ainsi
les contacts pris avec le Dr. , botaniste a Nairobi, furent détermi-
nants pour la réussite des prospections Panicum en Afrique de l'est.

Il est bien évident que toutes ces informations ne pourront étre recueil-
lies, beaucoup n'existent pas. Il est nécessaire d'avoir une image aussi
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précise que possible de la plante et du pays a prospecter. Une prospection
n'est jamais trop bien préparée.

a. Connaissance de la plante. Elle commence par la connaissance de
I'espece ou des espéces recherchées, de leurs rapports avec des especes
voisines voire des genres voisins.

Ainsi considérons quelques exemples analysés en premiere partie:

Panicum maximum. A cette espéce ont été adjointes lors de la prospec-
tion P. et P. qui fait partie du méme complexe
d'espéces: la section des du genre Panicum pour les systémati-
ciens. Des hybrides entre ces espéces ont été découverts et croisés avec
les P. maximum.

Café. Au sein des Rubiacées se distinguent un certain nombre d'es-
péces présentant la placentation , les vicissitudes de la nomen-
clature les ont fait se disperser ou se rassembler. La tendance la plus
moderne (travaux de ) est de distribuer cette centaine d'espéces en
4 genres étroitement alliés. Les prospecteurs doivent dépasser la nomen-
clature pour ne retenir que les rapports inter-taxonomiques et considérer
I'ensemble.

Riz. Ont été collectés: et O. saliva, formes cultivées,
leurs éventuels hybrides, les espéces sauvages et adventices (O.

, O. , etc...) mais aussi qui ressemble aux riz
sauvages.

Mil. La prospection s'est efforcée d'englober la totalité des espéces du
complexe: les de la section (P. typhoides, mais
aussi P. forme sauvage et également P.

dont un génome est celui de P. typhoides).

A ce stade et dans certains des cas, il pourra étre envisagé de requérir le
concours d'un botaniste pour se retrouver dans les méandres de la nomen-
clature. Les régles de la nomenclature, pour si compliquées qu'elles pa-
raissent, n'en sont pas moins d'une utilité absolue; elles ne sont pas
toujours un pur jeu de I'esprit... botanique, elles permettent parfois d'identi-
fier des taxons qui ont un sens biologique.

La nomenclature des plantes cultivées est particulierement compliquée,
ceci tient a leur variabilité méme. Trés souvent celle-la est un reflet de celle-
ci | Beaucoup de botanistes ont décrit comme espéces des cultivars.

De méme les espéces a large répartition géographique ont regu plu-
sieurs noms si elles varient quelque peu dans une aire de dimensions
importantes.

Si les deux causes s'ajoutent, on arrive a des situations trés complexes:

Pierre a été décrit sous une dizaine de nom différents,
et on a donné un nom scientifique a prés de 20 variétés!
typhoides a regu 17 noms différents (cf. tome |, p. 174 a 176)
correspondants a des phénotypes présentant une légéere homogénéité et
ayant des aires de répartition géographique différentes.

Cependant cette variabilité taxonomique présente une certaine utilité:
c'est un indicateur de variabilité génétique: les sections des du
genre Panicum ou des du genre (mil), se superpo-
sent aux complexes d'espéces.

Rappelons que sans analyse critique, et ce sera un des résultats des
études ultérieures, on ne pourra pas prendre, a ce stade, de position
définitive par rapport a la nomenclature. N'oublions pas que la taxonomie
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est un produit de I'esprit humain et qu'il s'y exerce deux tendances celle de
ceux qui regroupent et celle ce ceux qui pulvérisent! En définitive, il faudra
s'efforcer d'avoir une image aussi précise que possible des problémes
taxonomiques de la plante recherchée.

Un bon ouvrage de départ pour les plantes cultivées tropicales est
«Tropical » de en 2 volumes. On peut également
conseiller «Evolution of plants» de 1976.

Les flores, dans leur laconisme, sont indispensables a consulter. Aucune
ne couvre toute d'Afrique tropicale, peu sont complétes!

La «Flora of Tropical » est ancienne. La « Flora of West Tropical

» révisée récemment, est fondamentale pour toute la région du Séné-
gal au Cameroun oriental, sa position n'est pas toujours en pointe (voir
I'exemple des caféiers et des mils). Son pendant oriental <« Flora of East

Tropical » est loin d'étre achevé, de méme que la «Flore du Came-
rouny, la «Flore du », la «Flore du », la «Flore de Mada-
gascar»!

Les monographies, quand il en existe, sont a rechercher. La premiére
partie de cet ouvrage donne une idée des sources bibliographiques.

L'Association pour I'étude taxonomique de la flore d'Afrique tropicale

publie chaque année un index bibliographique relatif a tous les
Phanérogames africains et malgaches au sud du Sahara. Cette publication
dépasse souvent les cadres de la seule systématique.

On ne fera que rappeler les différents bulletins signalétiques et «

» spécialisés.

Une source indispensable de données est fournies par les collections de
plantes séches, les herbiers ou . Leur consultation est indispen-
sable.

— L'examen des échantillons d'herbier, si elle ne permet pas d'avoir la
vision globale de la plante, permettra d'apprécier les caractéres indiqués
dans la littérature, de les concrétiser: la longueur de la |i

par rapport a celle réduite . , les différences entre les inflo-
rescences des 3 Panicum, les soies des épillets de mil.

Les herbiers possédent généralement d'autres collections de fruits, de
graines, de bois, qu'il sera utile de consulter.

— Une méme plante est souvent représentées par de nombreux échantil-
lons, c'est le cas des plantes cultivées ou utiles, qui donneront une pre-

miere idée de I'éventuelle variabilité. pas que «les systémati-
ciens... (ont porté)... plus d'intérét aux caractéres morphologiques des
types déposeés ( ) qu'au polymorphisme et aux variations des

populations naturelles» (CHARRIER, 1978).

— Les types doivent étre examinés attentivement et avec soin; ils sont les
étalons qui ont servi de référence pour la description du auquel on a
attribué un nom. Les types sont généralement signalés sur la feuille elle-
méme. Ce n'est pas toujours le cas et on devra se référer a la description, la
diagnose, pour identifier le type. Il y a la un travail difficile, souvent fasti-
dieux, qui demande une grande . S'il se présente quelques diffi-
cultés, on fera appel aux conservateurs des herbiers.

— Les mentions portées sur les étiquettes accompagnant les échantillons
seront lues avec soin. Tous les collecteurs n'ont pas attaché la méme
attention a leur rédaction. Quelques plantes, rares il est vrai et générale-
ment anciennes, sont étiquetées d'Afrique ou de Madagascar! Une bonne
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étiquette devrait porter le nom du collecteur, le numéro de récolte, la
localité, le type de milieu, puis des informations sur le port, la couleur des
différents organes, leur forme, leur odeur, etc..., enfin le nom en langue
locale, l'usage, etc...
— La plus grande partie de ces échantillons est déterminée, c'est-a-dire
qu'ils portent un nom donné par le collecteur ou un spécialiste ayant
examiné le matériel. Des échantillons restent innomés ou un doute se pose
a leur sujet, souvent mentionné par le collecteur. Ainsi un échantillon de
du Gabon est considéré par son découvreur, comme proche de C.
qui n'est connu que de I'Ouest africain. C'est grace a un échantillon
indéterminé de I'herbier de I'Afrique de I'Est a Nairobi qu'a pu étre retrou-
vée, récoltée et mise en collection une espéce intéressante, vraisemblable-
ment nouvelle.
— Pour I'Afrique et pour des raisons historiques évidentes les grandes
collections sont en Europe: Belgique, herbier royal de
France, Museum national d'histoire naturelle de Paris; Grande- Bretagne
Royal de et British Museum de Londres; Italie,
herbier du Jardin botanique de Florence. Chacun a sa spécialité géogra-
phique: Belgique, Zaire, Burundi, Ruanda; France, Afrique de I'Ouest et
Centrale; Grande-Bretagne, Afrique de I'Est, Ghana, Nigeria, Afrique du
Sud; ltalie, , Somalie,
On trouvera aussi de riches collections, souvent récentes, dans les
herbiers locaux que I'on visitera dés le début de la mission de prospection.
Beaucoup d'autres données pourront étre recherchées dans la bibliogra-
phie qui seront utiles a la prospection. Les travaux de CHEVALIER et
restent toujours d'un grand intérét et forment une base de
données qui sera complétée par une recherche bibliographique plus mo-
derne de la plus grande utilité pour la suite du programme.

b. Connaissance de la zone de prospection. La, encore, les informations
seront recueillies par la .recherche de la littérature: climat, végétation,
agriculture, etc... Les données cartographiques sont a rechercher avec
beaucoup de soin. Tous les pays ne sont pas connus avec la méme
précision. En Afrique, la plupart des pays de langue frangaise par exemple,
ont une trés bonne couverture cartographique a plusieurs échelles, établies
a partir de photographies aériennes en général récentes. Mais certains
pays n'ont que d'anciennes cartes élaborées a partir de cheminements sur
le terrain, le relief y est approximatif, les noms et la place des localités
sujets a caution.

Il faut obtenir des renseignements administratifs sur les possibilités d'hé-
bergement, les points de ravitaillement en carburant surtout, les moyens de
transports, les possibilités d'expédition de matériel vivant, les centres de
recherches, collections vivantes, etc...

Enfin on pourra recueillir beaucoup d'informations auprés des personnes
connaissant le pays et la plante.

Bien souvent documents et renseignements ne sont obtenus que sur
place. Cependant, il est maintenant possible d'établir un projet de prospec-
tion relativement précis.

3. Projet de prospection

A partir de la distribution du matériel a rechercher, qui sera une aire ou
une série d'aires pour une plante domestique, des localités pour une plante
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sauvage, et en fonction des voies de communication ou des moyens de
transports existants, on établira un itinéraire possible.

Rappelons que l'identification des lieux de récolte est souvent trés
compliquée:

— La graphie est incorrecte pour beaucoup de langues africaines non
écrites; le collecteur écrit le nom de la localité comme il I'entend et selon
qu'il parle l'allemand, I'anglais, le frangais ou le portugais le résultat peut
étre bien différent, et beaucoup de collectes ont été faites avant qu'il y alt
des cartes de la région. En , les transcriptions sont

italiennes, anglaises a partir de noms qui n'appartiennent a aucune de ces
langues mais au ,au ou au ‘

— La localité est imprécise parce que le nom trés répandu. (Tels a Mada-
gascar les etles , par exemple).

— Le nom a changé: les villages des sultanats orientaux de Centrafrique
portent le nom de leurs chefs jusqu'en 1954. Les premiers collecteurs ont
donné les noms utilisés par les premiers navigateurs ou les premiers colons
qui n'ont jamais été utilisés par les habitants et non maintenus.

— La localité, le village a disparu; il a pu aussi se déplacer, ce qui est trés
fréquent.

— Les noms ne correspondent pas a une localité; le collecteur de bonne
foi, a noté le nom d'une tribu ou d'un clan.

— La localité est connue sous deux noms, le nom vrai dans la langue de
I'ethnie qui I'habite et un nom donné par une autre ethnie. C'est trés souvent
celui-ci qui figure sur les cartes.

— La difficulté est encore accrue s'il s'agit d'un lieu-dit: forét, montagne,
etc... Ces appellations sont rarement mentionnées sur les cartes et rare-
ment générales, méme les noms des fleuves et cours d'eau varient: un
méme fleuve a souvent autant de noms que d'ethnies riveraines (Amour =
Hei Long Kiang par exemple).

Bref, c'est a une véritable recherche historique qu'il faudra se livrer dans
certains cas pour situer les localités et ces cas sont souvent la majorité.
Pour le Cameroun, a établi un index des localités botaniques
(Flore du Cameroun). Il existe aussi un répertoire mondial des localités mais
encore inacheveé.

On se rappellera ces trop longues remarques quand il s'agira d'identifier
le matériel collecté!

L'itinéraire étant défini, on précisera les lieux d'expédition du matériel,
objectif primordial de la prospection. Il n'y a pas de probléme quand la
récolte porte sur des semences, il risque d'étre difficile a résoudre quand
ce sera du matériel vivant.

Toute facilité permettant d'accélérer le transport est un facteur de succes
complémentaire.

La prospection des plantes cultivées profitera évidemment d'une meil-
leure accessibilité que celle de plantes sauvages. Ici les facilités de circula-
tion automobile pour avoir accés rapidement et facilement aux différentes
zones a prospecter sont particulierement indispensables.

La période de prospection doit tenir compte de la période favorable pour
récolter le matériel et aussi des possibilités de déplacements sur le terrain.
Il faudra établir un compromis entre ces deux impératifs. En régle générale,
la saison des pluies sera a déconseiller: difficultés voire impossibilité de
déplacement et de travail efficace sur le terrain. En ce qui concerne le mil,
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par exemple, la solution retenue a consisté a choisir une époque de
prospection en fonction de la maturation des cultivars les plus tardifs. Ce
passage apres la récolte permet d'apprécier plus facilement qu'au champ
la variabilité des cultivars. Les agriculteurs sont aussi plus disponibles pour
répondre aux questions des enquéteurs. Cependant les cultivars trés pré-
coces risquent d'avoir été consommeés, ayant joué le de de
soudure». D'autre part les formes sauvages a épillet caduque ne doivent
pas étre récoltées trop tard. Ainsi, dans la pratique, lorsqu'une prospection
en deux temps n'a pas été possible, la collecte a commencé au cours du
mois de novembre, certaines cultures étant encore sur pied.

Le projet de prospection comportera finalement I'objet de la prospection,
l'itinéraire, le calendrier, la durée, la période, les modalités de transport et
d'expédition du matériel, les besoins matériels et I'estimation financiere.

C. DEROULEMENT SUR LE TERRAIN

Dans le cadre des objectifs, des projets et des moyens mis en , les
prospecteurs doivent pouvoir bénéficier de la plus grande liberté d'action
possible: il leur faudra faire preuve d'initiative a tout instant.

1. Phase préliminaire

Avant d'aller sur le terrain méme, on se doit de prendre contact avec les
autorités compétentes. Il est toujours souhaitable, et c'est la régle générale,
d'étre accompagné par un spécialiste délégué par les autorités locales.
Connaissance du milieu et de la plante, du pays méme, contacts lors des
enquétes sont des plus fructueux.

C'est a ce moment qu'il faudra régler les modalités pratiques de dédou-
blement de la collection et le lieu d'implantation de la partie devant rester
dans le pays. De méme que les modalités législatives d'exportation du
matériel.

On recherchera les informations nécessaires précises pour I'accomplis-
sement du projet: état des routes, lieux d'envois, moyens de transports,
etc... Trés souvent le projet sera remanié a ce moment-la en fonction de ces
nouveaux éléments.

Nous passerons sur la préparation matérielle domestique et le transport
pour n'insister que sur ce qui a trait a la récolte et au conditionnement du
matériel. Beaucoup de choses peuvent étre achetées ou fabriquées sur
place, les caisses pour la conservation et I'envoi du matériel
végetatif par exemple. Certains centres de recherche peuvent fournir du
matériel spécial, on devra le savoir avant de venir, sinon l'apporter: instru-
ments d'optique, de mesure, etc...

C'est souvent a ce moment-la que les prospecteurs pourront prendre
connaissance du matériel vivant qu'ils vont s'efforcer de rechercher dans
les collections ou les jardins des centres de recherche. Ainsi au Kenya, a la
station de ce fut le cas pour qu'aucun des trois
prospecteurs n'avaient vu vivant. Si méme le matériel est connu, c'est une
démarche a ne pas négliger.
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Enfin comme il a été dit précédemment, 'examen des collections d'her-
bier va encore apporter des données importantes.

Les discussions, les échanges de vue avec les personnalités résidant
dans le pays et portant quelque intérét aux plantes sont un apport inestima-
ble: la présence de arabica au (Kenya) n'a été connue que
par des informations recueillies sur place, il n'y a pas de référence d'herbier
a Bruxelles, , Paris, ni a Nairobi. Cependant, il en est fait mention dans

and of Kenya». La faute dans la préparation a pu étre
rattrapée | De méme il a été signalé a propos de Panicum que ce sont les
conseils du Dr a I'Université de Nairobi qui ont amené les prospec-
teurs a modifier leur itinéraire et a collecter les échantillons les plus intéres-
sants dans des zones qui ne figuraient pas sur le parcours initialement
prévu.

2. Phase active

Le matériel prét, les données diverses bien assimilées et ordonnées, les
prospecteurs quittent enfin la ville qui les a accueillis les premiers jours, la
prospection entre dans sa phase active.

Une chose est de connaitre la plante en collection, champ ou jardin, une
autre est de la trouver et de la reconnaitre sur le terrain ! Difficultés réduites
au minimum, évidemment, pour une plante domestique, poussées a
l'extréme, au contraire, dans le cas d'un arbre ou arbuste de forét.

La recherche de la plante ne se fait pas au hasard. On connait, par les
données de la bibliographie, la zone d'altitude la formation végétale
par exemple. Mais les prospecteurs ne connaissent pas le pays et ils
doivent concrétiser leurs connaissances livresques. Les indications d'habi-
tat relatives a conduisent a la rechercher dans une
«forét de montagne» alors qu'il se situe a la partie supérieure de la forét de
basse altitude.

L'expérience montre que c'est moins la difficulté de reconnaitre I'espéce
que de la situer dans son contexte de végétation qui est importante.

I est presque toujours plus difficile par exemple de trouver la forét qu'un
caféier! Ce n'est pas une boutade: comme nous le disions ci-dessus, il faut
trouver le type d'habitat, par ailleurs bien des foréts dont on conserve des
récoltes dans les grands herbiers ont disparu.

Or, n'oublions pas que le maximum de collectes a été fait dans la
seconde moitié du siécle dernier et les toutes premieres décennies du
nétre. Combien de foréts ont disparu depuis! Raison de plus, s'il en fallait,
pour accélérer le mouvement de prospection.

Le champ ou la station une fois repérés, une enquéte aupreés du cultiva-
teur est indispensable pour comprendre I'organisation au niveau
du village ou de la région. Les informations recueillies comprennent: les
noms du village, de I'ethnie, les noms vernaculaires, I'origine de la se-
mence, les dates de semis et de récolte de chaque cultivar, les techniques
culturales, I'attitude du cultivateur vis-a-vis des formes spontanées ou ad-
ventices, les usages (culinaires ou autres) le comportement vis-a-vis des
aléas climatiques ou parasitaires, etc... Ces informations sont a confronter
avec celles des cultivateurs des points de récolte voisins et avec la propre
appréciation du prospecteur. Ainsi peut naitre un dialogue des plus utiles
avec les cultivateurs (cf. Tome I, p. 187 pour le Mil).
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On recueillera, préparera et le matériel végétatif vivant
immeédiatement et sur les lieux mémes de récolte. Ce matériel est d'une trés
grande fragilité, sauf bien sar quand il s'agit d'organes de reproduction
végétative spécialisés. Les fruits seront traités plus tard.

Quand il y a une hésitation sur la nature du matériel il faut le récolter plutét
que de passer a cOté de quelque chose d'intéressant — et 8 Madagascar,
nous avions les erreurs de collecteurs souvent illustres!

Il sera souvent nécessaire de faire des herbiers avec fleurs et fruits. On
s'attachera a conserver en milieu liquide (alcool, formol ou autre) quelques-
uns de ces organes reproducteurs. Pour les espéces ligneuses, il est bon
de prendre un morceau de tronc.

Les parasites cryptogamiques seront collectés selon les méthodes en
usage.

Des exemples circonstanciés ont été donnés dans les monographies.

L'identification du matériel est trés importante: un matériel non identifié
ou mal identifié perd beaucoup de sa valeur. Les échantillons prélevés
portent tous un numéro; le but de la numérotation doit étre de pouvoir
retrouver la provenance du matériel, de connaitre le type de matériel
collecté et de montrer clairement les relations entre les différents échantil-
lons.

La localisation géographique doit étre faite avec le plus grand soin
possible, on se rappellera les difficultés rencontrées avec les herbiers! II
convient d'utiliser les noms mentionnés sur les cartes et de faire référence a
celles-ci: la distance a un centre et la position géographique par rapport a
celui-ci, les coordonnées géographiques a partir des cartes seront notées.

I n'est pas utile de s'étendre sur le déroulement de la prospection. Il
devra étre adapté a la plante et au pays; les beaux projets, le bel ordonnan-
cement avant le départ vont se trouver confrontés a la réalité. L'important
est de trouver et de rapporter le matériel. Les routes prévues ne sont pas
accessibles, les points d'expédition ont disparu, il faudra improviser. Les
prospecteurs devront utiliser, ils I'avaient prévu, des moyens locaux, piro-
gues, animaux de bats, transports en commun. Il faudra toujours estimer
les moyens et le temps passé en fonction des résultats escomptés.

L'observation des étalages de marchés permet de découvrir parfois des
cultivars oubliés ou peu accessibles, ou elle peut en enquétant auprés des
marchands faire découvrir des zones de cultures inconnues jusque-la. La
visite des greniers est indispensable car il s'y trouve rassemblée la totalité
de la variabilité rencontrée dans les cultures du village.

Il ne faut pas trop attendre des paysans pour obtenir des renseignements
sur une plante sauvage a moins qu'elle ne soit utilisée ou I'ait été. A
Madagascar, les villageois ne connaissent généralement pas les caféiers
sauvages en tant que tels, par contre ils recouvrent sous le nom de «

» café de forét, beaucoup de plantes qui n'ont rien a voir avec les
Rubiacées mais possédent des graines aplaties et des fruits rouges.

C'est cependant une source de renseignements a ne pas négliger: dans
une prospection, rien n'est a négliger.

Les paysans, s'ils ne se soucient que peu de classification et de systé-
matique ou mieux s'ils n'ont pas les mémes critéres que ceux utilisés en
botanique, sont des observateurs de premier ordre. Un rameau ou mieux
encore une plante en place permettra a un guide de retrouver immédiate-
ment cette plante.
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La prospection se terminera par la remise du double du matériel collecté
a l'institution prévue du pays hote.

3. Bilan de la prospection

Il est important d'insister sur le rapport de prospection destiné a faire le
bilan de toutes les observations de terrain pour les utilisateurs du matériel
végetal. Ce doit étre un document analytique qui réunit cependant les
observations des différents prospecteurs.

Le rapport comprendra nécessairement:

— litinéraire suivi avec une carte précisant la situation des points de
collecte,

— la description des conditions géographiques, climatiques, édaphiques,
ethniques des zones prospectées,

— une liste des échantillons récoltés avec leur point de collecte, le nom
vernaculaire et I'ethnie du cultivateur,

— une description du matériel collecté par cultivar accompagné éventuel-
lement d'illustrations, et des caractéristiques morphologiques, adaptatives,
culturales de ce cultivar.

Des fiches descriptives sont ensuite réalisées pour chaque échantillon
(cf. chapitre Descripteurs: descripteurs de terrain).

Ces différents points seront présents selon l'initiative des auteurs. Rap-
pelons que ce rapport est indispensable pour la suite du programme mais
aussi pour les organismes qui ont initié et financé la mission. Il devra aussi
étre impérativement remis aux autorités du pays ou s'est faite la mission.

Ce rapport, quelques années apres, restera avec le matériel mis en
collection, le seul souvenir de la prospection.

Il. METHODOLOGIE D'ECHANTILLONNAGE

Avant d'établir quelques principes d'échantillonnage il faut distinguer
deux étapes dans les prospections et les collectes:
— La premiére est une véritable exploration, on ne sait méme pas au
départ si dans la région explorée, il sera seulement possible de découvrir et
de rapporter des plantes du type recherché (telles étaient par exemple les
conditions de la récupération de . la découverte de
plantes diploides sexuées de Panicum maximum). Dans ces conditions il
serait absurde d'alourdir la tdche des prospecteurs par des exigences
systématiques pour I'échantillonnage. C'est sur place qu'ils orienteront
leurs parcours et leurs prélévements en fonction des renseignements de
tous ordres qu'ils obtiendront.
— La deuxiéme concerne des plantes bien connues, trés bien recensées;
des populations déja repérées. Dans ce cas on peut envisager de planifier
un échantillonnage le plus correctement possible.

Pratiquement le réalisme imposera trois recommandations:
— Les bons programmes de collecte se déroulent au moins en deux
temps: un premier repérage et une récolte préliminaire, base d'études
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permettent de mieux planifier une deuxiéme campagne plus systématique.
Les échantillonnages doivent aussi étre planifiés et aussi objectifs que
possible mais jamais au prix d'émousser le sens d'observation des pros-
pecteurs et d'affaiblir leur potentiel de décision sur le terrain.
— La primauté du jugement sur I'aspect systématique impose que les
collectes soient faites par des spécialistes de la plante concernée, préoc-
cupés des ressources génétiques plus que des intéréts appliqués immé-
diats mais parfaitement informés des probléemes posés par I'amélioration
de la plante.

A. OBJECTIFS DE LA COLLECTE DES RESSOURCES
GENETIQUES

Il ne faut pas perdre de vue que les objectifs généraux sont doubles:
— Rapporter le maximum de diversité génétique pour le complexe étudié
(conservation d'une banque de génes).

— Déterminer les mécanismes générateurs de cette diversité et localiser
les sites ou ces mécanismes semblent mis en oeuvre (conservation dynami-
que des ressources génétiques et connaissance de leur gestion).

Le premier point vise des conservations centralisées plus ou moins
indépendantes des zones d'origine, le deuxiéme prépare la constitution de
conservations dynamiques (réserves, stations de conservation reprodui-
sant les mécanismes d'entretien et de création de diversité).

Si I'on se reporte aux descriptions schématiques des aires d'origine
(chapitre 1), le premier objectif tend a privilégier des échantillonnages peu
abondants couvrant les aires les plus vastes possibles, le deuxiéme objec-
tif visera des échantillonnages abondants, relativement peu dispersés dans
quelques zones centrales pour tenter d'identifier et d'étudier précisément
des ‘

La nature du matériel végétal échantillonné a une incidence trés grande
également sur 'organisation des collectes, suivant que I'on cherche a
échantillonner des variétés améliorées adaptées a des écologies variées,
des variétés traditionnelles ou des populations spontanées.

La premiére catégorie milite en faveur de parcours rapides sur de trés
grandes distances ponctués de préléevements assez peu détaillés. La
deuxiéme catégorie conduit a préférer des échantillonnages dans les vil-
lages, a une date a peine postérieure a la récolte, accompagnés d'en-
quétes et d'observations comparées des semences stockées dans divers
greniers. L'observation des variétés en place est cependant nécessaire
(particulierement pour juger des phénotypes des formes de transition avec
les formes spontanées) et un premier parcours avant les récoltes doit
permettre de bons repérages. L'échantillonnage des populations sponta-
nées est encore plus exigeant en temps passé pour rapporter un échantil-
lon de dimension donnée ou pour couvrir une région. La maturation des
graines est échelonnée, souvent sporadique; pour des graminées ou d'au-
tres plantes annuelles les populations ne peuvent étre détectées qu'a des
moments tres particuliers, elles peuvent disparaitre complétement aprés
maturité des graines. Les «mauvaises herbes» peuvent étre arrachées par
I'entretien des routes ou par les troupeaux en déplacement. Pour des
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plantes pérennes (caféiers, hévéas) il est difficile de synchroniser la col-
lecte et la maturation des fruits pour des raisons de repérage ou d'accés au
matériel; I'échantillonnage d'arbres dispersés dans une forét ou I'espece
n'est pas écologiquement dominante pose non seulement le probléme du
repérage mais aussi celui de la délimitation des populations.

Les échelles de temps de ces trois types de prospections ne sont pas
comparables et leur simultanéité est généralement inconciliable.

B. DONNEES A PRIORI POUR LA REALISATION DE
L'ECHANTILLONNAGE

La recherche des diversités sera aidée par quelques considérations de
génétique des populations rapprochant les observations des polymor-
phismes et I'existence de groupes géniques , les modes de
reproduction, les diversités des milieux, les régles d'échanges de semence
ou de migrations spontanées (pollens et graines).

1. Diversités génétiques observées

Les analyses par électrophorese (cf. méthodes d'évalua-
tion génétique, chap. lll) permettent de donner une image du polymor-
phisme des populations naturelles et de la variabilité des variétés tradition-
nelles en termes de taux de polymorphisme, et de distance
génétique (cf. chap. I). Les études détaillées sont encore trés succinctes,
quelques données existent cependant.

Le tableau 7 recense, sur dés plantes pour lesquelles les résultats
concernent plus de 10 locus, les parameétres suivants:
— Le nombre de locus (locus variables) pour lesquels sur I'ensemble des
populations recensées on trouve plus d'un alléle: soit par polymorphisme

, soit pour des alléles majoritaires diffé-

rents (cf. chapitre |, définition du polymorphisme).
— Un indice de diversité moyen* calculé comme moyenne, pour I'ensem-
ble des populations et des locus variables de _ ,) ou (i) désigne un
alléle particulier de fréquence | dans la population considérée pour le
locus variable observé.

On peut remarquer l'irrégularité des résultats d'une plante a l'autre et
souligner I'absence de liaison nette entre le mode de reproduction et la
diversité génétique.

*définition « population and ».
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TABLEAU 7: Extrait de

, 1978

Nombre de

Nombre de

Densité

N L Mode de Nombre de
Especes et régions . . locus locus moyenne
reproduction populations étudiés variables [He x 100
Oenothera Cook 16 20 1 8 3
Illinois 28 20 4 22 %
Israél 28 28 25 11 %
t 43 11 11 14
Phlox Texas 10 16 I 11 %
P. 10 16 4 27 %
Californie 11 14 8 30




TABLEAU 8: Nombre d'alléles de chaque catégorie.

N . . nombre de C
Especes échantillons Locus s
protéines D S L D L
Phlox 16 19 13 24 1 1
cultivars' nommées [72] [14] [14]
28 populations de 28 16 45 16 25 6 12
formes spontanées 7 régions (Israél) [22] [21] [33] [8] [16]
. F 11 3 22 3 9 2 14
formes spontanées [28] [8] [23] [5] [36]
Phlox 10 populations 16 9 19 2 2
spontanées Texas [42] [29] [50]
Phlox 10 populations 16 9 21
spontanées Texas [100]
11 populations 14 8 22 6 8 5 4
Californie [26] [19] [(26] [16] [13]
formes sauvages
2% d'alleles fournis par la catégorie concernée




Un deuxiéme type d'observations (cf. tableau 8) apporte des informa-
tions sur la distribution géographique des alleles. Un peu arbitrairement, 5
catégories d'alleles sont définis:

disperseé D: observé a fréquence > 10%
dans plus de 2 régions
Allele commun C
fréquence > 10% dans  sporadique S:  observé a fréquence > 10%
au moins un échantillon dans seulement 2 régions

localisé L: observé a fréquence > 10%
dans une seule région

Allele rare R dispersé D: i est observé dans plus

fréquence toujours d'une région

<10% localisé L: i n'est observé que dans
une région

Le Tableau 8 souligne que pour les alléles rencontrés, on trouve des
différenciations locales notables puisque la colonne C D est en général loin
de fournir la majorité des alléles recensés (2 parmi 6). Les alléles sont
bien représentés et ne contribuent donc pas de fagon négligeable a la
diversité d'ensemble. Si lI'on considére les ressources génétiques du point
de vue d'une banque de genes il y a fort intérét a ce que I'échantillonnage
concerne le maximum de populations et de régions: échantillonner davan-
tage de sites avec moins d'individus par site.

La encore ce tableau ne met pas en évidence des particularités liées au
mode de reproduction.

Le Tableau 9 concerne les données relatives aux richesses
comparées entre les formes cultivées et les formes spontanées observées
sur des collections de 3 complexes (orge, tomate, riz).

Le Tableau 9 souligne l'importance des formes spontanées comme ré-
serve originale d'alleles, (malgré un pourcentage commun toujours impor-
tant). H. avec seulement 20 échantillons introduit 18% d'alléles
nouveaux. Les populations de H. d'Israél sont en moyenne de
50% plus variables que le fameux composite en sa génération
(ce composite avait été synthétisé a partir de 6.200 origines d'orges de la
collection mondiale).

Un dernier point que nous n'illustrerons pas concerne I'observation des

déséquilibres dans les populations naturelles. Il semblerait que
des complexes (lisibles a travers des déséquilibres
de locus dont la signification adaptive directe, comme les , 'est

pas évidente) puissent étre mis en évidence tant chez les formes sponta-
nées que dans les variétés traditionnelles. Leur signification pourrait étre
importante en ce qu'ils soulignent l'incidence des corrélations environne-
ment-polymorphisme enzymatique.

Des données de génétique quantitative rapportées chapitre |, 3, per-
mettent également de considérer le méme probléme: quelle est la part de
diversité par rapport a la part de polymorphisme

. Pour deux plantes du méme complexe d'espéce ( )
et d'habitats trés comparables, on peut noter de fortes différences dans la
valeur relative des deux sources de variabilité.
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et al. (1982) donnent un autre exemple d'observations de carac-
teres morphologiques et enzymatiques et des conséquences qu'il convient
de tirer pour 'organisation de | . Il s'agit cette fois des formes
spontanées des blés tétraploides. Cette forme est
l'ancétre spontané immédiate de toutes les formes tétraploides cultivées
avec lesquelles elle est pleinement , elle est aussi partiellement
fertile avec les blés , elle est comme tous les blés
cultivés (taux de l'ordre de %). Des alléles peuvent étre ainsi
facilement transférés de ces formes spontanées aux formes cultivées. On
trouve chez T. des caractéristiques agronomiques intéres-
santes (gros grains, haute teneur en protéine, résistance a la rouille jaune).
L'étude de et al. concerne 50 loci analysés sur 457 individus repré-
sentatifs de 12 populations en Israél. 32% des loci étaient polymorphes
dans toutes les 12 populations, 30% étaient localement polymorphes, les
derniers étaient polymorphes au niveau de la région. Pour 49 des loci le
taux de polymorphisme était supérieur a 10%. atteignait au
maximum loci par individus. La distance génétique maximum entre 2
populations valait 0,248. Les variations concernant les polymorphismes
enzymatiques et les caractéristiques d'épillets pouvaient étre significative-
ment corrélées avec des facteurs du milieu et la répartition géographique
(longitude). proposait les stratégies d'échantillonnage suivantes
pour maximiser la variation génétique collectée en terme d'unité de codt et
d'effort :

< 1. ll n'existe pas, a l'intérieur d'Israél, une région unique riche en diver-
sité. Le patron de différenciation, sporadique, local et régional concerne
des populations différentes par leur effectif et leur degré d'isolement.

2. Plusieurs alleles sont limités a une ou deux populations ou zones, mais
ils y sont présents en fréquence appréciable 10%). La proportion d'al-
leles sporadiques communs et localisés atteint 68% et seuls 8% sont rares
sur I'ensemble de l'aire. Il est donc souhaitable de collecter des petits
échantillons dans un aussi grand nombre de localités que possible. Dans
cette espéce la probabilité est forte de trouver des variants nouveaux,
localement communs dans des régions nouvelles non encore explorées.
MARSHALL et (1975) ont déja souligné l'importance d'échanger
en priorité des alléles localisés.

3. Puisque la différenciation est partiellement adaptative et significative
écologiquement, I'échantillonnage doit concerner la plus grande diversité
environnementale possible (altitude, latitude, longitude variées; conditions
climatiques, édaphiques et biotiques. »

Cependant la diversité reste (méme pour la plante

), trés fortement prédominante et I'on retrouve la conclusion du ta-

bleau 8.

L'analyse des populations d'une région donnée permet d'organiser un
meilleur échantillonnage ultérieur et de déterminer en fonction des colts
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des diverses étapes de la collecte, les effectifs des échantillons a prélever
dans chaque situation®. ( et al. 1980)

*Si on préléve des échantillons de n; individus sur n populations, on peut évaluer le

colt C de la collecte par: C= ,n,+ _n,n,ou C,estle colt lié¢ aux changements de
populations et C2 le colt de prélevement d'un individu dans une population.

Un principe d'optimisation de n et n, proposé par et appliqué par

serait de choisir n et n, de facon telle que le produit du colt global C

par la contribution moyenne d'un individu a la variance entre populations (a%s) soit

. Le principe permet de situer n et n; a un niveau tel que relativement au

colt I'apport de tout individu supplémentaire ne soit plus trés élevé (C faible mais

B élevé) et ne soit pas insignifiant (C fort avec une contribution individuelle a la

variance négligeable). )
La contribution a la variance  de chaque individu collecté est

ou _estlavariance et o , la variance due a I'hétérogénéité entre
populations (cf. analyse de variance hiérarchisée p. 137 et suivantes).
Il faut donc rendre minimum:

ce qui revient a annuler:

Supposons que les codts de collecter une population de plus (temps, déplacement)
soit 16 fois le colt de prendre une plante de plus dans la population (temps) on a C,
=16 c2. En prenant des valeurs de variances calculées sur des populations d'lsraél

( ) et ( ) on trouve
pour la floraison:
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Si on disposait d'un seul budget global C = 1000 C2, C =

n (16C, + 6C,) pour
n; (16C, + 3C;) pour

.n, + _n_ on obtient

1000 C, =

1000/19#53 populations.

doun, = 400012246 populations

On voit ainsi l'incidence, sur le nombre de populations , de la
connaissance acquise sur la variabilité de ces populations analysées a la suite
d'une prospection préliminaire.

2. Incidence du mode de reproduction

TABLEAU 9: Variabilité comparée entre formes cultivées et formes sponta-
nées de trois complexes d'espéces (orge, tomate, riz).

Nombre Bases de .
d'entrées mesures Resultats
297 43 alleles en 3 | 40% des alléles en
20 locus - | commun dans les -
rases
32% des alléles ne sont
observés que dans H.
18% des alleles que dans
H.
47 cultivars du | 49 alleles en | 37% alléles en commun
Pérou 10 locus 2% alleles que dans les
cultivé 43 populations formes cultivées
spontanées (+ 61% alleles que dans les
- 1de L. e. var. formes spontanées exclu-
spontané )
série 1 (17 53% en commun
cultivé alleles) 47% chez 0.
- série 2 (9
spontané bandes esté- | 78% en commun
rases) 22% dans 0.
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On dispose de trop peu d'études détaillées pour permettre de suggérer
des consignes d'échantillonnage en fonction de la seule connaissance a
priori du mode de reproduction.

La diversité génétique des peut, a tous les niveaux, étre
comparable a celle des . Les connaissances acquises sur les
variétés traditionnelles des plantes montre que leur polymor-
phisme peut étre considérable et que celui-ci peut avoir une
grande importance adaptative face a la diversité des écosystémes cultivés.

L'amélioration des plantes a 'avenir, fortement échaudée par la vulnéra-
bilité des variétés récentes, aura besoin non seulement de riches banques
de génes mais aussi d'exemples opérationnels de variétés polymorphes
stables présentant des en régime stationnaire. Celles-ci
représentent probablement bilans adaptatifs face a des milieux bien
déterminés tant pour leur tendance générale que pour leurs types de
complexité (diversité, irrégularité). Des ressources génétiques qui ambi-
tionnent d'étre a la fois banque de génes et conservation d'organisation
adaptatives complexes ne peuvent escamoter un échantillonnage serré de
quelques populations naturelles ou variétés traditionnelles, et ce, quel que
soit le mode de reproduction des plantes du complexe d'espéces (autoga-
mie, allogamie, apomixie). Les populations centrales cou-
plées aux formes sexuées Panicum maximum ont un polymorphisme
comparable a celui attendu chez des populations sexuées ;la
diversité des cultivars de pommes de terre tétraploides (autogamie et
multiplication végétative) du Pérou est nourrie de celle des

diploides; les diploides ne sont pas moins poly-
morphes ( et ) que les diploides
: les variétés traditionnelles de millet du nord sont extréme-

ment polymorphes malgré leur taux d'autogamie supérieur a 99%.

Le mode de reproduction par contre intervient plus valablement pour
définir la taille d'une unité a échantillonner pour des populations naturelles:
I'isolement par distance est beaucoup plus réduit chez les
( lointains) que chez les

3. Distribution géographique du complexe d'espeéces

Le chapitre |, 6, schématise la distribution de complexes d'espéces en
zones centrales (dont des ), zones marginales et isolats. Mal-
gré le manque d'analyses détaillées prouvant ce schéma,
on voit que les stratégies d'échantillonnage peuvent étre modulées de la
fagon suivante:

Zone centrale: proximités modérées entre prélevements, plus grande
chez les que chez les . Les échantillons en chaque
point peuvent étre abondants. Les zones a , les
doivent étre prospectés en jumelant des echantlllonnages au hasard et des
repérages visuels de hors-types.

Zones marginales et isolats: Les consignes correspondant a des objec-
tifs « banque de génes = peuvent étre suivis, il faut mettre I'accent plus sur
la diversité des sites que sur le nombre des individus par site.
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4. Consignes pratiques d'échantillonnage

La lecture des monographies de la premiére partie montre la diversité de
ce qu'on appelle un échantillon. La taille de I'échantillon dépend d'abord
de sa nature (éléments de multiplication végétative, plantules, graines,
pollens) et de la plante.

La dimension de I'échantillon doit étre calculée en fonction des objectifs
d'étude qui le concerne (prévoir un excédent pour l'analyse génétique par
les laboratoires de ressources génétiques) et des possibilités de conserva-
tion (colts des chambres froides, surfaces disponibles par les collections
de plantes pérennes). Ce n'est que trés secondairement qu'une justification
de la taille de I'échantillon dépendra d'optimisations mathématiques. A titre
d'exemple on trouvera tableau 10 le nombre d'échantillons prélevés au
cours des différentes prospections de riz depuis 1974.

Les contrats de collecte des dimensions d'échantillon type. Il
faudra explicitement détailler ces formats suivant qu'il s'agit d'échantillons
de petites graines a fort égrenage spontané de formes sauvages ou de lots
de cultivars plus faciles a collecter en grenier. Les échantillons des hors-
types, témoins d'une , serviront a des recherches sur I'organi-
sation du complexe des espéces prospectées; ils ne doivent pas figurer
dans le catalogue de collecte destiné a la conservation générale.

Sur les populations ou variétés en place les échantillons doivent étre
réalisés par regroupement de plusieurs prélévements aléatoirement distri-
bués sur I'ensemble du champ. L'information concernant cette distribution
n'est pas utilisable dans le cadre de la conservation générale, le maintien
de lots séparés par épis d'un méme champ ne se justifie donc pas, sauf si
la collecte doit servir a analyser la structure reproductive de la variété.

Accompagnant certains échantillons, des exemplaires botaniques types
doivent étre rapportés (épis ou graines caractéristiques, planches d'her-
bier) mais I'encombrement de ce matériel ne justifie pas de le multiplier
systématiquement. La encore le jugement des collecteurs est déterminant.

S'astreindre a accompagner chaque échantillon de fiches détaillées est
un travail dont I'efficacité est illusoire (méme si la perspective de beaux
descripteurs mis en mémoire informatisée est alléchante). Il vaut mieux
garantir quelques informations peu mais solides et rédiger en
fin de collecte un compte-rendu synthétique replagant le mieux possible les
grands ensembles d'échantillons par zone écologique, avec des repéres
ethnographiques et des données sur l'agriculture. Autant que possible il ne
faut cependant pas descendre en dessous du minimum suivant:

— N° de prospection,
— nom d'espéce (latin, aprés vérification si nécessaire),
— nom vernaculaire,
type de précocité défini par le paysan,
— position précise du prélévement (longitude, latitude, altitude),
— condition (grenier, champ, population naturelle, hors-type particulier),
— taille approximative du lot a partir duquel I'échantillon est prélevé,
— pratique de I'échantillonnage:
graines au hasard (battues, par épi ou par pied)
bouture,
tubercule,
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— dimension approximative de I'échantillon,

— caractéristiques particulieres frappantes.

Les notations de parasites, les données d'enquéte doivent étre rapportées
par ensemble dans le rapport plutét que par échantillon (sauf attaque trés
exceptionnelle et échantillonnage sur de rares survivants). Les méthodes
de gestion des bases de données (Chap. IV) permettent d'enregistrer les
observations en clair; il est superflu de vouloir coder au maximum les
notations au risque de les biaiser.

TABLEAU 10: Prospections (échantillons prospectés par I et de-
puis 1974).
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5. Rappels

+ Les populations spontanées sont riches d'une variabilité phénotype-
ment peu visible: quelques unes méritent d'étre trés soigneusement échan-
tillonnées (une ou deux par zone écologique).

Il vaut mieux multiplier les sites de prélevement qu'augmenter la taille
des échantillons (c'est d'autant plus vrai que I'on est loin des zones cen-
trales).

* Les échantillons trés méticuleux et statistiquement tres planifiés ne
concernent que des populations ou des champs bien repérés a la suite
d'enquétes précises ou préliminaires qui en font suspecter I'im-
portance. Ces travaux concernent alors les recherches en ressources
génétiques mais pas le lot de conservation, «banques de genes général.

+ Les collecteurs quadrillant systématiquement une région doivent tou-
jours avoir présent a I'esprit que les de zones relevant de la
consigne ci-dessus est de toute premiére importance pour préparer la
conservation dynamique des ressources génétiques (le seul type de
conservation qu'il faudra en définitive chercher a réaliser, la constitution de

banques de génes » n'étant qu'une mesure de premiéere urgence).

* Le souci d'efficacité doit primer I'excessive méticulosité bureaucrati-
que. Quelques bonnes informations nettes et slres et des échantillons bien
répertoriés valent mieux que pléthore de détails incertains sur des lots a
délimitation confuse. Le bon sens des collecteurs connaissant bien leur
plante et leurs objectifs doit toujours se traduire par une décision nette dans
la définition des échantillons et la stratégie de prélévement sur le terrain.

+ |l est rare qu'une collecte valable puisse concerner des plantes trés
diverses; une équipe de spécialistes différents (sélectionneurs, généti-
ciens, , botanistes), prospectant le méme complexe
d'espéeces est efficace la ou plusieurs sélectionneurs de plantes différentes
ne réaliseront qu'un survol assurant l'illusion du nombre mais pas de la
solidité des ressources collectées. Beaucoup de kilométres de routes gou-
dronnées ne valent que si, en quelques sites, elles aboutissent a de
grandes randonnées pédestres ou de pistes plus difficiles ou les équipes
prennent le temps d'observer et de questionner plus que de prélever. Des
heures de « avec un bon cultivateur ou un groupe de villageois,
des journées de discussions, de promenade et d'échantillonnage dans une
seule population rapportent souvent autant d'information véritable que des
centaines d'échantillons. La collecte des ressources génétiques ne se juge
pas au nombre d'échantillons mais a la qualité des conservations qu'elle
permettra.
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CHAPITRE 1li
EVALUATION

M. Lourd, Y. , G. Second et J.






l. INTRODUCTION

Le matériel végétal accumulé au cours des prospections représente des
milliers, voire des dizaines de milliers d'échantillons. Des observations ont
été consignées au cours des collectes, mais elles sont de valeur trés
inégales, rapidement faites, dépendant des circonstances particuliéres du
moment ou I'échantillon est prélevé. Il faut donc organiser une analyse des
collections. C'est le programme d'évaluation.

Les ressources génétiques accumulées doivent étre évaluées de fagon a
répondre aux problémes posés par I'utilisation future:

— Quelles sont les caractéristiques agronomiques des échantillons, les-
quels d'entre eux possédent des résistances a des parasites donnés, des
caractéres technologiques ou recherchés, un cycle végé-
tatif donné?...

— Comment peut-on utiliser les caractéres intéressants distribués dans
des compartiments différents du complexe? Quelles sont les regles de
transfert génétique entre compartiments, quels seront les obstacles a sur-
monter?

— Connaissant la structure du complexe d'espéces, comment assurer la
meilleure conservation des ressources génétiques?

On comprend aisément que les réponses au deuxiéme ensemble de
problémes supposent tout un travail d'analyse génétique du complexe
d'espéces: études cytogénétiques, recherches de distances génétiques
au moyen d'outils biochimiques ou d'analyses de génétique quantitative,
programmes d'hybridation... Il s'agit Ia d'une évaluation génétique des
ressources.

Le premier ensemble de probléemes semble faire appel a des observa-
tions plus immédiates. Il concerne plus directement les sélectionneurs
utilisant les voies classiques d'amélioration a l'intérieur d'un seul comparti-
ment de formes cultivées. Il semble pouvoir étre résolu assez simplement
par la mise en place de quelques collections complétes de I'ensemble des
échantillons réunis, les observations étant effectuées successivement sur
quelques années dans plusieurs localités représentatives des grandes
zones écologiques de cette culture. Ces évaluations directes en collection
constituent I'évaluation agronomique. L'idée qu'elle puisse étre suffisante et
réalisée indépendamment de toute évaluation génétique est illusoire.

Organisation hiérarchisée des évaluations agronomiques

Une collection de ressources génétiques des céréales telles que le blé
ou le riz comprend des dizaines de milliers d'échantillons. Une collection
de ressources génétiques de caféiers couvre des dizaines d'hectares
installés pour de nombreuses années. La diversité des conditions écologi-
ques de la culture d'une plante donnée est considérable. Il est impossible
d'installer de grandes collections d'évaluations agronomiques dans la mul-
tiplicité des milieux souhaités; cela demanderait des moyens énormes
d'installation, d'observations et d'interprétation.

Quelques grandes collections mondiales d'observations (2 ou 3) de tous
les échantillons n'apporteront pas de renseignements réellement utilisa-
bles. Des caractéeres morphologiques seront en gros assez stables (formes
de I'épi, diverses notations de coloration ou de pilosité). Les caractéres de
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longueur de cycles, de hauteur de plantes dépendront beaucoup de la
latitude d'observation, de I'ensoleillement, des températures, de I'hygromé-
trie, de l'altitude, etc... L'utilisation de quelques témoins et d'une échelle de
précocité ne permet pas de transposer correctement d'une région a l'autre
les données des cycles. Le polymorphisme génétique des systémes de
réponse est trés grand et non complétement recensé.

Les caractéres de sensibilité a des parasites dépendront des races
présentes dans la localité d'observation, des conditions climatiques de
I'année favorisant, ou non, une pullulation. L'inoculation systématique n'est
pas possible pour toutes les races d'un parasite (on ne va pas introduire
dans un pays de culture d'une plante donnée une collection mondiale
compléte de parasites!); la plupart des tests sont effectués trés empirique-
ment, surtout quand il s'agit des insectes, des mammiféres, des oiseaux, ils
sont trés sensibles aux biais dus au voisinage de variétés particulierement
attractives et I'nétérogénéité des attaques sur le terrain est considérable.
Quelle sera la valeur pour I'utilisateur du Nord Niger des observations
rapportées au centre Sénégal?

Les évaluations agronomiques consignées dans quelques grandes col-
lections n'ont aucune valeur universelle. Leur stockage informatisé donne
des facilités d'accés qui renforcent l'illusion d'une signification générale. Il
ne faut pas étre dupe, I'évaluation agronomique n'est utilisable que si elle
est menée dans les conditions écologiques du projet d'amélioration des
plantes.

Dans chaque zone écologique il n'est possible de consigner des obser-
vations valables et des tests de résistances que pour au plus quelques
centaines d'échantillons. Aussi les utilisateurs procéderont-ils en deux
temps:

— lls demandent un sous-ensemble représentatif de quelques centaines
d'échantillons des ressources génétiques concernées. lls observent dans
leurs localités de travail ces collections.

— Ayant déterminé parmi ce sous-ensemble quelques échantillons qui

présentent un intérét particulier, ils redemandent un échantillonnage plus
des groupes auxquels appartiennent ces échantillons. lls ob-

serveront alors comme précédemment ces nouveaux sous-ensembles.

Ainsi a chacune des étapes le volume des collections mises en place et
observées est suffisamment réduit pour que I'évaluation agronomique lo-
cale soit correcte.

Cette évaluation agronomique hiérarchisée n'est possible que si au dé-
part on dispose d'une classification objective, a valeur universelle de la
collection des ressources génétiques. Cette classification est la tache
principale de I'évaluation génétique. Son succeés conditionne la possibilité
du réseau hiérarchisé d'évaluation agronomique. Toutes les méthodes
d'évaluation et de traitement de ces évaluations, présentées dans ce chapi-
tre, contribuent conjointement, et en fonction des types de plantes étu-
diées, a réaliser une évaluation génétique de qualité, donc a créer les
conditions d'une évaluation agronomique correcte et réguli€rement mise a
jour.
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Il. EVALUATIONS DIRECTES EN COLLECTIONS
ET TRAITEMENT DE CES OBSERVATIONS

L'essentiel du paragraphe concerne le traitement des données recueil-
ies de fagon a réaliser les meilleurs classifications possibles des res-
sources génétiques et une représentation significative du complexe d'es-
peces dont on constitue ces ressources. De ce fait les acquisitions du
paragraphe Ill (Evaluation génétique) entrent naturellement dans les infor-
mations traitées et sont susceptibles d'étre soumises aux mémes types
d'analyses.

A. OBSERVATIONS, ACQUISITIONS DES

Les collections d'observation sont disposées sur le terrain en une série
de petites parcelles, quelques lignes pour chaque échantillon, avec répéti-
tions (de préférence plus de 2). L'ensemble est disposé sur une méme
grande parcelle de fagon a ce que les observateurs puissent aisément
parcourir toute la collection. C'est peu a peu, par le jeu des observations
répétées, des aller et retour, de la familiarité avec le matériel végétal, que
les caracteres a noter prennent forme, que les différences deviennent
descriptibles, méme . Aucun fichier, aucun descripteur a priori
ne vaudront les legons portées par une fréquentation quotidienne des
collections.

De la un premier recensement de caracteéres, un choix de leurs différents
états (coloration des limbes: vert bleu, vert, vert pale; pilosité des gaines:
glabre, modérée, abondante...) et un premier catalogue constituent les
éléments préliminaires des descripteurs (cf. exemples des descripteurs et
définitions, chapitre V). Des observations successives, des tentatives de
comparaison conduiront a simplifier ces descripteurs, a introduire d'autres
caractéres. Des notations standardisées de sensibilité aux maladies, les
données des (cf. paragraphe ), toutes autres
informations systématiques sur les différents échantillons permettront la
constitution d'un dossier répertoriant toutes les données d'observation,
avec une certaine codification numérotant chaque caractére et les états
des caracteres. Quelle mise en forme peut-on faire de ces données?

Les méthodes informatiques de stockage, d'utilisation des fichiers en tant
que tels constituent la mise en place et la constitution des banques de
données de ressources génétiques étudiées (chapitre V).

Le paragraphe suivant est destiné a décrire comment transformer ces
données pour acquérir les connaissances nécessaires a la planification
des programmes d'évaluation agronomique hiérarchisée.

B. TRAITEMENT DES OBSERVATIONS

L'acquisition d'une vue synthétique d'un grand ensemble de données
(des milliers d'échantillons, une centaine de notations pour chacun d'eux)
s'acquiert en trois étapes:
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1. Description des grandes orientations de la diversité d'ensemble, re-
pérage de caractéres et d'associations de caractéres prépondérants.
Quels sont les grands axes de la variabilité d'ensemble? Ces descriptions
sont acquises au moyen de représentations graphiques (nuages de points
représentatifs des échantillons ou des caractéres, projetés dans des plans
correspondants aux étirements maximaux) et de paramétres (coordonnées
des points, mesures de la représentativité de la projection d'un point dans
le plan étudié). Les méthodes types sont des analyses en composantes
principales ou des analyses de correspondance.

2. Construction de classifications. Pour permettre un échantillonnage

acceptable de I'ensemble de la collection il est commode de réaliser des
regroupements, de constituer des classes. Ces méthodes de taxonomie
numeérique ou de constitution de groupes utilisent diverses approches,
avec certains choix arbitraires. La pratique judicieuse utilisera simultané-
ment plusieurs méthodes pour retenir les points communs. Une classifica-
tion est satisfaisante si la partition de I'ensemble conduit a des regroupe-
ments tels que les ressemblances d'individus appartenant a un méme
groupe sont plus grandes que les ressemblances entre individus apparte-
nant a des groupes différents. Ce principe n'est pas si simple ou si banal
quand il s'agit de le réaliser sous forme d'un algorithme de construction de
classes. Il faudra résumer I'ensemble des observations concernant deux
individus en un indice décrivant leur ressemblance ou leur distance (dans
le méme esprit que les définitions d'identité génétique ou de distance
génétique entre populations: (chap. I. D)), puis établir des régles de re-
groupement qui correspondent en gros a trois attitudes:
1/ On regroupe de proche en proche, deux a deux, les échantillons les
plus semblables (ou les groupes ainsi constitués apres les premiéres
étapes) jusqu'a constitution d'un unique groupe final qui englobe toute la
collection. Ces regroupements successifs, ascendants conduisent a des
diagrammes en forme d'arbres, analogues a des schémas phylogéniques.
La constitution de en est le type. La décision d'arréter les
regroupements a un certain niveau de ressemblance est arbitraire et on
peut proposer plusieurs découpages. (Figure 10).

. 10: Exemple de

La coupure A définirait 12 groupes, dont 3 réduits a un seul individu
(groupes 8, 11, 12). La coupure B définirait 4 groupes (a, 13, y, ), la
coupure C, 2 groupes (a + B; y + 6). Ces 3 coupures sont construites sur un
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paramétre commun a tous les groupes ainsi constitués: la dissemblance
des individus d'un groupe n'excede pas la valeur seuil définie par la
coupure. On pourrait cependant souhaiter ne pas étre aussi arbitraire et
tenir compte de la physionomie de I'arbre de regroupement: souhaiter une
partition telle que a, B, (5-6-7), (8-9-10), 6.

2/ On constitue d'emblée un groupe central, le plus typique constitué par
un ensemble dont les échantillons ont une bonne ressemblance entre eux
et qui sont le moins excentriques possible dans la collection. Ce groupe
central étant constitué, un deuxi€éme groupe central sera obtenu selon le
méme principe a partir des échantillons de la collection restant apres

élimination de ceux entrant dans la composition du premier groupe central.

Et ainsi de suite jusqu'a ce qu'il ne reste plus qu'a considérer les échantil-
lons les plus excentriques. La Méthode nodale est un exemple d'un tel
processus de regroupement. Contrairement aux approches (1) la constitu-

tion des groupes conditionne ici le déroulement de la méthode. Dans le cas
précédent on associait les individus sans présumer de ce que serait la
partition définitive établie a posteriori.

3/ On essaie de trouver au départ quelques échantillons trés différents
susceptibles d'étre chacun des noyaux de regroupement raisonnables. [En
absence d'amorces convaincantes a priori, on essaie plusieurs points de
départ différents pour voir si I'on aboutit a des classifications ayant des

points communs forts satisfaisants]. Tous les échantillons de la collection
sont alors regroupés a I'un ou l'autre des noyaux de départs. Autant de
sous-ensembles sont ainsi constitués qu'il y a d'échantillons noyaux choisis
a priori. Dans chacun de ses sous-ensembles la méme démarche permet
d'aboutir a une partition plus fine. Les programmes utilisables imposent
pratiquement une telle progression, ils ne peuvent efficacement construire
un grand nombre de groupes a priori. Cette démarche facilite aussi la
constitution étape par étape des noyaux de regroupement raisonnables. La
méthode des nuées dynamiques | ) correspond a cette regle de
regroupement.

3. Classement et établissement de critéres de classement. Les classifi-
cations étant faites il est intéressant de découvrir quels critéres principaux,
quels caractéres typiques permettent en gros de retrouver les groupes,
d'en constituer en quelque sorte les clés de détermination. Les clés per-
mettront d'introduire des échantillons, nouveaux venus, qui n‘avaient pu
étre pris en compte pour construire la classification. Il s'agit de classer ces
échantillons dans le cadre de groupes constitués et non plus de créer des
groupes. La valeur d'indices construits a partir des états de caracteres clés
définit I'appartenance de I'échantillon a tel groupe. Avec ce type d'analyse
on pourra aussi apprécier comment d'autres mesures, non introduites dans
les descripteurs initiaux, permettent de placer correctement les échantil-
lons observés dans leur groupe. Cet aspect est particulierement utile dans
les évaluations agronomiques locales faites en un point sur des sous-
ensembles de la collection. Les évaluations locales portant sur des nom-
bres plus restreints, des parcelles disposées sur un terrain d'expérience
plus homogéne peuvent étre I'objet de mesures plus précises et pas
seulement de notations et donc approcher des données d'intérét agronomi-
que plus immédiat (précocité, poids de graines, hauteur, matiéres séches,
etc...). des correspondances entre les classifications générales et
les observations locales est un moyen de donner au niveau de I'utilisateur,
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une image pratique des groupes constitués, et donc de bien guider le choix
pour le test suivant. Les méthodes correspondant a ce Séme volet sont les
analyses discriminantes.

Les livres spécialisés de I'analyse multivariable décrivent les techniques
de calcul appropriées.

L'enchainement de ces méthodes est illustré et décrit p. 269 et suivantes
(chapitre IV, bases de données et leur exploitation).

Ill. EVALUATION GENETIQUE

A. LES METHODES DE LA GENETIQUE QUANTITATIVE

I ne s'agit pas d'introduire ici I'ensemble des méthodes de la génétique
quantitative. On cherchera surtout a en clarifier I'emploi et les conditions
d'utilisation.

1. Génétique quantitative et ressources génétiques

La génétique quantitative est I'application des méthodes statistiques,
essentiellement analyses de variances, corrélations et régressions, sur des
mesures faites sur des plantes appartenant a des familles ordonnées par
des regles de croisement. De cette définition résultent deux considéra-
tions:

__Les rigueurs de statistiques de la planification des expériences et des
conditions agronomiques de leur réalisation imposent I'étude simultanée
d'un nombre restreint de familles. Ne seront donc traités par ces méthodes
que des sous-ensembles trés restreints issus des collections de ressources
génétiques. L'objectif sera donc la mise en évidence de propriétés généti-
ques typiques du complexe étudié, a partir de cas particuliers choisis le
mieux possible dans le complexe d'espéces. L'usage de la génétique
quantitative n'est donc pas destiné a fournir des données de description
mais a mettre en évidence des propriétés génétiques pertinentes du
complexe étudié.

— Décrire les méthodes de génétique quantitative revient donc d'abord a
classer les difféerents schémas expérimentaux d'aprés les régles de croise-
ment qui lient les familles concernées. A partir de la, la poursuite des
analyses est de deux ordres:

— Les méthodes de décomposition de la variance ou d'analyse des corré-
lations sont appliquées comme dans toutes les analyses linéaires et I'on se
contente de déceler certains effets familiaux ou d'estimer des variances
décrivant les variabilités manifestées dans des catégories données. Dans
ce cas la description reste objective et apporte dans le domaine des
ressources géneétiques des informations utiles.

— Des modeéles d'hérédité sont définis a priori et ce sont ces paramétres
qui sont mesurés ou testés, on parle d'effets additifs, de dominances,
d'épistasie, d'aptitude a la combinaison (générale ou spécifique), etc. Dans
ces cas, la validité des conclusions reste douteuse et biaisée par un
vocabulaire qui dépasse largement les possibilités d'une expérience réa-
iste: on estime une aptitude «générale» a la combinaison a partir d'un
ensemble de croisements concernant 10 individus, on parle « »
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la ou on teste des « résidus de variations » aprés avoir choisi a priori que les
facteurs importants ou la dominance; on
apprécie la valeur en combinaison des plantes avec une =« population » en
comparant quelques dizaines de leurs descendants issus des pollinisa-
tions, forcément différentes, par le mélange de pollens produits par la
population... Ces méthodes qui peuvent étre de bons guides pour les
sélectionneurs réalistes dotés de bon sens ne constituent pas un apport
notable a I'évaluation des ressources génétiques.

Ainsi nous restreindront la présentation de I'apport de la génétique quan-
titative en analysant un type d'expérience en nous efforcant de mettre en
lumiere les types de significations biologiques des résultats acquis.

2. Un schéma d'analyse hiérarchisée construit sur une
généalogie par autofécondation

a. Position du probleme.
— Plusieurs populations naturelles (ou plusieurs champs de variétés tradi-
tionnelles) d'une plante donnée ont été repérées. A partir de mesures de
différents caractéres que I'on effectuera sur un terrain d'expérience conve-
nable on aimerait apprécier les caractéristiques suivantes
— A-t-on des arguments pour penser qu'il y a une impor-
tante des plantes de chaque population pour des génes ayant une inci-
dence sur les caractéres qu'on se propose de mesurer?
— Les populations présentent-elles chacune un certain polymorphisme
pour les déterminismes génétiques de ces mémes caracteres (est-il facile
de trouver dans une population des plantes ayant un génotype différent)?
— Les populations different-elles notablement les unes des autres pour
leurs génotypes d'ensemble pour ces caractéres?
Ces questions sont homologues a celles que le chapitre analysait au
moyen des études de polymorphisme enzymatique:
» taux
» taux de polymorphisme
» distances entre populations

Mais la, dans le domaine de la génétique quantitative, les phénotypes
observés sont loin des génes et le déterminisme génétique précis des
caractéres observés n'est pas connu. Ceci justifie la modestie des ques-
tions et la prudence des réponses qui seront du type:
soit
« on n'a pas été capable de mettre en évidence une certaine
, polymorphisme ou différence entre populations, respective-
ment;
ou encore
« des différences ont été observées, il existe une certaine
, un certain polymorphisme mais les différences entre populations
(tant pour les degrés et de polymorphisme que pour
leurs valeurs moyennes) pourraient étre dues a des biais d'échantillon-
nage incontrolés (et d'autant plus importants que I'expérimentation ne
peut porter sur un trés grand nombre de plantes par population).

L'aspect quantitatif des résultats sera des variances mesurant les varia-
bilités génétiques relatives dues aux facteurs , polymorphisme
, variation
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Le principe de la génétique quantitative est que la comparaison directe
de deux plantes ne permet pas d'attribuer leur différence au fait qu'elles ont
des génotypes différents ou qu'elles ont rencontré des conditions de déve-
loppement différentes. Si on ces deux plantes et que sur le
méme terrain on compare au méme moment leur descendance en nombre
suffisant, I'existence de différences significatives entre les deux familles
démontrera que les génotypes des deux plantes étaient différents. Si ces
plantes étaient des plantes issues de l'autofécondation d'une plante
unique (la grand-mére des plantes observées sur le champ d'expérience),
la conclusion sera encore plus précise: cette plante de départ, la grand-
mere, était hétérozygote pour au moins une partie des génes qui avaient
une incidence sur le caractére étudié. peut s'apprécier a
partir des observations de la deuxiéme génération d'autofécondation; les
différences héréditaires entre deux plantes se jugent en comparant leurs
premiéres générations d'autofécondation.

Ce principe méne au schéma suivant (schéma 9):
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b. Méthode de calculs. Le plan d'expérience agronomique porte sur les
descendants de la génération d'autofécondation, ce qui représente
un nombre de plantes mesurées égal a . si:

p = nombre de populations comparées (numérotées sur l'indice i)

a = nombre de plantes ensachées par population (numérotées sur
lindice j)

b = nombre de plantes filles pour chaque plante

précédemment ensachées (numérotées sur l'indice k)

¢ = nombre de plantes observées pour chacune des plantes filles
(numérotées sur l'indice 1).

Ainsi la descendance de chacune des plantes d'une population donnée
comprend plantes petites filles réparties en b familles. On mesure un
caractére X: la valeur observée sur une plante numérotée est

arre
clestlamesuredela ' des &plantes issues de la plante parmiles b
plantes dela plante parmi les a plantes de la popula-
tion i.

Les mesures des c plantes d'une famille () différent pour deux raisons:
1. des inégalités du milieu (le terrain d'expérience, quelle que soit sa
qualité présente toujours quelques hétérogénéités).

2. des différences éventuelles pour le déterminisme du
caractere X, encore en ségrégation aprés 2 générations d'autofécon-
dation.

sont les estimations des moyennes et des variances de la descen-
dance de la plante

Tester I'nétérogénéité des moyennes X, se fait par une
analyse de variance a une catégorie, acceptable siles Ve

ip Ne sont pas trop dissemblables. Si la conclusion stat|st|que tend

a repousser I'nypothése d'homogénéité de ces moyennes, cela mettra.
en évidence l'existence de différences entre les b
plantes , . .., ,doncque laplante (mére de ces b plantes)
était hétérozygote pour certains des génes ayant une incidence sur le
caractere X. Ce test se résume par le tableau suivant (tableau 11).
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TABLEAU 11

: variance résiduelle (variance limite de résolution de I'expérience)
s variance entre familles issues de la plante
: variance décelable due a | de la plante

Pour chacune des séries le tableau 11 peut étre construit et permettre d'apprécier I'existence
pour chacune des a plantes contrblées des p populations.

En remontant d'un cran I'analyse, on peut construire le Tableau 12.



TABLEAU 12



TABLEAU 13




Le passage du tableau 11 au tableau 12 est a la fois un simple jeu d'écriture
et une hypothése implicite importante: on admet que les effets

sont en moyenne assez comparables pour toutes les plantes de la
méme population i et donc que 52f; est une bonne représentation d'ensem-
ble de I'nétérogénéité due a la variation résiduelle incontrélable dans
I'expérience et a I'effet détectée par le tableau 11. Le
méme jeu d'écriture, c'est-a-dire les mémes principes et les mémes hy-
pothéses, permet I'étude du niveau supérieur (tableau 13): les différences
entre populations.

La possibilité de construire les tableaux successifs suppose qu'a chaque
niveau les populations et les plantes échantillonnées ont grossierement la
méme organisation génétique (méme degré de polymorphisme, méme
degré )- Pour un caractere assez global (poids de graines
par plante, précocité) il n'est pas impossible que de nombreux locus
contribuent a son expression. On pourrait alors imaginer qu'a travers eux
on lise une certaine moyenne et de polymorphisme repré-
sentative de l'organisation génétique des populations de la plante étudiée
dans la région échantillonnée.

Dans ce cas les variances ~, permettent d'apprécier l'origine de
la variabilité génétique d'ensemble pour les plantes de la zone étudiée. La
variance d'un ensemble de plantes prélevé au hasard dans l'essai repré-
sentatif de la région, est:

149



TABLEAU 14



permettent d'apprécier quantitativement la part de variabilité globale due
aux différentes sources: , polymorphisme, distances
et par suite de planifier un échantillonnage raisonnable (cf. chapi-

tre Il). C'est aussi une bonne indication sur la maniére dont est structurée la
variabilité génétique d'un groupe de population.

Si on peut, sans trop d'entorses aux rigueurs d'analyses statistiques,
regrouper I'ensemble des tableaux, on arrive au schéma d'estimation sui-
vant (tableau )"

Illustration

Dans une méme région (Israél) deux ensembles de populations concer-
nant deux espéces du complexe , occupent des habitats
comparables. L'un des ensembles concerne . diploide,

; l'autre . diploide . lls appartien-
nent tous au méme génome (S du point de vue cytogénétique) etal.
1973 ont mis en place une analyse hiérarchisée simultanément pour les
deux ensembles (méme date d'implantation, méme terrain). lls n'ont cepen-
dant pas poussé l'essai jusqu'a la deuxieme autofécondation; I'analyse
globale (tableau 15) ne comprend donc que les trois premiéres lignes, on
ne peut apprécier . Le tableau 15 donne quelques résultats typiques.

Les commentaires d'un tel tableau méritent d'étre gardés en mémoire:
— On ne trouve pas une résiduelle plus forte chez que chez

, alors qu'on aurait pu attendre un effet de ségrégation plus
fortda a que I'on imagine chez la plante

— Le polymorphisme est souvent plus élevé pour la plante

. C'est une des démonstrations qui aident a chasser l'idée a priori
d'un polymorphisme supérieur en allogamie qu'en autoga-
mie. Idée qui est particulierement nocive lorsqu'on planifie I'échantillon-
nage des variétés traditionnelles des plantes trés (cf. chapitre

)

*Nous avons choisi cette présentation intuitive, ascendante de I'analyse de variance
hiérarchisée car elle nous semble plus pédagogiquement proche d'une redécou-
verte du raisonnement génétique la justifiant. Il aurait été plus rapide et plus simple
de partir, comme on le fait classiquement du modéle linéaire suivant:

= =+ Dr Y + +
avec
Di effet propre a la population i
effet particulier dG a la plantation j dans la population i
effet d a la ségrégation dans la famille donnant une valeur
particuliere a I'individu k.
= résidu dans la génération entre individus' :
la valeur est due a un résidu de variation génétique
et a l'effet particulier du milieu rencontré
par l'individu
moyenne générale

Par ce modéle on peut interpréter directement les significations des variances du
tableau.
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TABLEAU 15

entre populations
F Variance s’ " s
6.56 4.43
DATES DE
ok ok 47 41,4 21,7
FLORAISON 142,8*** 27,3 184 19 83
HAUTEUR
DE LA 23.3*** 195 14 673 195 335 119
FLORAISON
LONGUEUR
DE L'EPI
A LA 8.1%** | 4.5* 8 1 78 32 27 14
FLORAISON
NOMBRE
- o 4 6,1 3,7
D'EPILLETS 165 3 1 6

**Seuil de signification: 1%
***Seuil de 1

— Les distances entre populations semblent beaucoup plus accentuées a
lintérieur du groupe que du groupe (résultat plus
classiquement attendu que les deux précédents).

Ce type de résultat permet de poser une question importante, et d'encou-
rager des recherches pour y répondre: comment les plantes
réussissent-elles a créer un polymorphisme comparable ou
supérieur a celui créé par les plantes et une variabilité résiduelle
du méme ordre de grandeur?

3. Les plans d'expérience adaptés aux évaluations
agronomiques des collections

Nous ne développerons pas les méthodes relatives aux planifications
des expériences agronomiques, si bien traitées dans les ouvrages spécia-

lisés (les classiques par exem-
ple). Soulignons quelques problemes prathues
Le » des ressources génétiques est le probleme des effectifs

observés. Pour une céréale par exemple on ne peut imaginer observer
correctement plus de 200 ou 300 lignes dans un méme essai, bien que
souvent dans les stations plusieurs milliers de lignes puissent étre mises en
place simultanément.

Comment organiser le champ d'expérience? Combien de répétitions?
Les plans d'expériences classiques conseillent pour I'observation d'un
grand nombre de variétés des plans incomplets équilibrés (blocs ou lattés)
tels qu'ils sont pratiqués dans les stations bien organisées pour ce genre
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d'expériences ne sont pas souvent disponibles ou accessibles au sélec-
tionneur local désireux de faire ses propres évaluations et nous suggérons
plutét d'accepter un mauvais controle de I'hétérogénéité du terrain en
disposant la collection en blocs complets (d'au moins 3 blocs) puis de
distribuer régulierement plusieurs lignées de référence (témoins) dans
chaque bloc.

Nous ferons aussi cette remarque rassurante que l'organisation des
plans d'expériences était en grande partie guidée par la nécessité d'avoir
des traitements de données simples (accessibles avec les machines élec-
tromécaniques); maintenant avec les ordinateurs. malgré les irrégularités
de répétitions sur les données manquantes, des traitements
régionaux sont aisément effectués. Ceci méme si le plan définitif ne pré-
sente aucune valeur satisfaisante compte tenu des caractéristiques: nom-
bre de témoins, nombre de répétitions, nombre de lignées, nombre de
sous-blocs.

En tout état de cause, I'objectif prioritaire a rechercher est la plus grande
lisibilité possible sur le terrain, a ce niveau l'essentiel est de mettre la faculté
de jugement de I'observateur dans les meilleures conditions d'appréciation
possible.

B. AUTRES METHODES CLASSIQUES D'EVALUATION
GENETIQUE

1. Phytopathologie et évaluation génétique

Contrairement a de nombreux caractéres agronomiques, la résistance
aux maladies n'est pas un caractére stable dans le temps. L'évolution
permanente des populations de pathogenes en fonction des facteurs de
résistance qui leur sont opposés oblige de sélectionneur a renouveler
fréquemment les variétés cultivées. Pour ce faire, il peut étre amené a
rechercher de nouveaux caractéres de résistance dans le matériel végétal
issu des prospections. L'évaluation du potentiel génétique de ce matériel
est la premiére étape importante, préalable a tout programme d'améliora-
tion, pour laquelle se pose un probleme de méthodologie. En effet, la
résistance montrée par les plantes lors des tests effectués au champ ou au
laboratoire est un caractére phénotypique qui peut correspondre a I'ex-
pression de nombreux génotypes différents. La caractérisation des génes
impliqués dans le mécanisme de résistance dépendra étroitement des
conditions expérimentales et des souches du pathogéne utilisées.

a. La recherche des génes de résistance verticale. La résistance verticale
implique I'existence d'interactions du type géne pour géne (FLOR, 1955),
entre génomes hote et pathogéne. A chaque géne de résistance de I'ndte
correspond un géne de virulence du parasite et réciproquement. Il est donc
possible, a partir d'une gamme d'isolats de virulence connue de rechercher
les caracteres de résistance correspondants chez la plante. L'inoculation
de chaque individu avec tous les connus du parasite doit
conduire a une évaluation satisfaisante des facteurs de résistance verti-
cale. Cette phase de tri systématique permet de constituer des tableaux de
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compatibilité __ incompatibilité entre les races et les individus. La réponse
du tout ou rien a l'inoculation permet de séparer aisément les phénotypes.
Chaque inoculation doit comporter un seul biotype du pathogéne afin de
mettre en évidence un seul géne de résistance. Ces tests donnent une
premiére évaluation des génes de résistance disponibles. La seconde
phase consiste a identifier les génes par les voies classiques de I'analyse
génétique: croisements et étude des descendances afin de reconstituer
une partie du génome de résistance. Cette méthode est laborieuse et
nécessite parfois plusieurs années d'expérimentation pour obtenir une
évaluation satisfaisante des caractéres disponibles. Des méthodes plus
rapides faisant appel a 'ordinateur ont été développées notamment par
etal. (1971 ; ainsi que et (1972). Fondées sur
la théorie du géne pour géne, elles consistent a traiter simultanément des
résultats d'inoculations portant sur un trés grand nombre de génotypes
hétes et pathogénes. L'analyse des données fait ressortir le nombre de
locus impliqués dans les réactions chez la plante et le parasite en précisant
la nature des génes de et de
Cette analyse rapide constitue un outil puissant pour le traitement de tres
nombreuses données, mais elle ne représente qu'une étape intermédiaire
vers la connaissance précise des génomes de résistance. L'analyse géné-
tique reste la seule voie permettant d'établir une cartographie des génes.

b. La recherche des genes de résistance horizontale. Selon le concept de
VAN DER , la résistance horizontale est non spécifique et d'ordre
quantitatif. Elle s'applique a I'égard de toutes les races du pathogéne (dans
le sens race = virulence = résistance verticale). Les test d'inoculation ne
peuvent plus étre fondés sur des tableaux de correspondance sensible-
virulent, . Un méme plant confronté a plusieurs races
réagit selon différents niveaux de tolérance qu'il est souvent difficile d'éva-
luer pour lI'expérimentateur. De ce fait, le choix des biotypes nécessaires
aux tests pose un probléme particulier. Il faut d'autre part considérer que
les facteurs d'environnement influent fortement sur I'expression de ce type
de résistance et qu'enfin celle-ci peut s'exprimer difféeremment suivant le
stade de développement de la plante. Le premier principe a respecter pour
I'évaluation de cette résistance est de placer le parasite dans les conditions
les plus favorables a son développement de fagon a effectuer un tri sévére
et significatif des niveaux de résistance. De multiples expérimentations sont
nécessaires pour établir une échelle de gravité des symptémes aussi
précise que possible. Pour étre reproductibles et comparables, les tests
doivent étre conduits dans les conditions d'environnement rigoureusement
contrdlées.

La caractérisation des génes par I'analyse génétique classique s'avere
complexe car I'expression de cette résistance est de nature polygénique.
En fait de nombreux auteurs considérent maintenant qu'il n'y a pas de
séparation nette entre résistance verticale et horizontale. Cette derniére
semble résulter de I'action de plusieurs génes qui peuvent étre analysés
indépendamment. Ainsi NELSON et al. (1970), en étudiant le couple

turcica - Zea ont montré que les génes mineurs qui
conférent une résistance de type horizontal lorsqu'ils sont associés au sein
d'un méme génome, peuvent étre dissociés et agir indépendamment selon
le principe du géne pour gene.
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En supposant d'aprés ce qui précéde qu'un certain nombre de génes
puisse étre caractérisé, ces génes ne représentent sans doute qu'une
partie de I'ensemble dont I'évaluation reste partielle. La mesure de la
résistance au champ dans les conditions naturelles de l'infection donne
une autre évaluation, plus globale, de la résistance horizontale. Dans ce
cas, I'expérimentation doit étre effectuée dans le méme milieu ou dans des
conditions trés proches de celles de I'habitat naturel de la plante. Cette
méthode cependant ne permet aucune analyse de déterminisme génétique
de la résistance horizontale en I'absence du contréle des parameétres de
linfection.

c. L'évaluation de la résistance — l'intérét des centres spécialisés. Comme
nous venons de le voir, I'analyse aussi compléte que possible de tous les
caractéres de résistance disponibles au sein d'une collection nécessite
['utilisation de toutes les sources connues de . Aucun centre de
recherche, au niveau régional et méme au niveau national ne dispose, dans
les conditions de son implantation, d'une telle diversité de génotypes
pathogénes. La tentation est grande pour I'expérimentateur de constituer
une collection de afin de renforcer son potentiel d'analyse. Si
de telles pratiques ont déja été opérées, méme dans des conditions de
contréle rigoureux, le risque de propagation de nouvelles races dans des
zones géographiques ou elles n'existent pas est trés important et doit étre
absolument évité. Seule la création au niveau international de centres
spécialisés, situés hors des zones de cultures des plantes considérées,
offre toutes les garanties de fiabilité et de sécurité nécessaires. Les fonc-
tions de ces centres peuvent étre multiples:

Constituer des collections de tous les déja connus afin de
pouvoir tester aussi bien les plantes issues de prospections que tous les
nouveaux cultivars sélectionnés.

__ Caractériser les nouveaux biotypes de parasite dés que ceux-ci -
dans une quelconque région du monde.

— Effectuer toutes expériences d'hybridations entre , voire

méme créer par mutation de nouveaux types pathogénes afin d'évaluer

['évolution possible des races de parasites et d'anticiper dans la sélection

des caractéres de résistance.

L'exemple du Centre international des rouilles du caféier situé a
au Portugal est, a cet égard, significatif. Situé hors des zones de culture
des caféiers, le centre posséde une vaste collection de cultivars, sélections
et hybrides de caféiers dont le comportement a I'égard des races différen-
tielles de rouille est connu. Il recueille tous les isolats du pathogéne afin de
caractériser les facteurs de virulence, lui permettant ainsi de signaler toute
apparition de nouvelle race. Chaque nouveau cultivar sélectionné dans une
quelconque région de peut étre testé sur I'ensemble de la
gamme des de rouille de la collection.

De tels centres offrent les meilleurs garanties pour une recherche de
toutes les sources de résistance disponibles dans le cadre d'un détermi-
nisme génétique du type géne pour géne. Mais, du fait méme de leur
isolement et des conditions artificiellement créées pour conduire les tests,
['évaluation de la résistance horizontale y est difficile. Celle-ci doit étre
effectuée dans une deuxiéme phase, au niveau de stations régionales,
implantées dans !es zones de culture ou peuvent étre conduites des -
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au champ. Le comportement des plantes, dans les conditions
climatiques de leur utilisation est analysé en terme d'épidémiologie. Une
évaluation plus rigoureuse dese niveaux de résistance peut ainsi étre
obtenue.

2. Cytogénétique et évaluation génétique

Les analyses cytogénétiques peuvent étre une excellente source d'infor-
mations pour I'évaluation des ressources génétiques liées a un complexe
d'espéces particulier, et ce a deux niveaux:

— Au niveau de la description de I'ensemble du matériel, parce que divers
caractéres cytogénétiques ,peuvent entrer dans les analyses de données
descriptives au méme titre que les caracteres morphologiques ou biochimi-
ques.

— Au niveau de I'étude des relations entre les composantes du complexe,
parce qu'il appartient au cytogénéticien de tenter toutes sortes d'hybrida-
tions entre ces composantes, puis d'étudier les causes des échecs ob-
servés aussi bien que les confrontations chromosomiques réalisées quand
des plantes hybrides ont été obtenues.

Parmi les mécanismes qui ont permis la spéciation ou, sans aller jusque
la, simplement la création d'une grande variabilité , toute
une série de processus ont pu intervenir qu'on pourrait regrouper sous le
terme de «modifications chromosomiques». Toutes ces modifications peu-
vent étre mises en évidence par une observation directe, quand elles
touchent au nombre, a la morphologie ou la structure des chromosomes, ou
par une observation indirecte — observation d'une confrontation — quand
elles touchent aux relations d’homologie* ou entre chromo-
somes de plantes différentes que I'on aura réunis dans un méme hybride.

a. Les descripteurs cytogénétiques.
— Nombre de chromosomes et .

Effectuer un comptage chromosomique de toutes les plantes collectées ou
introduites peut paraitre une tache ingrate, et ceci surtout lorsque des
données bibliographiques existent déja, qui signalent I'absence de variabi-
lité pour ce caractéere. L'exemple du Panicum maximum montre d'abord
qu'il faut parfois n'accorder qu'une confiance limitée aux données biblio-
graphiques: avant les analyses effectuées a | le nombre de base
indiqué pour 'espece était 9; tous les clones introduits en Céte-d'Ivoire ont
pourtant montré étre a base 8. Par ailleurs, s'il se peut que dans les plantes
que vous étudiez des comptages sérieux aient été effectués sur un nombre
trés limité (sinon un ou deux) d'écotypes, trés rarement les comptages
antérieurs auront pris en compte la variabilité dans son
ensemble. Il se peut donc qu'il y ait, au sein du complexe, des plantes
ayant un nombre chromosomique différent du commun. Notamment parce
que la est un phénomeéne trés fréquent chez les végétaux
supérieurs.

*Notre objectif n'est pas de présenter ici un résumé de cytogénétique. Il existe
d'excellents ouvrages qui peuvent servir d'introduction au «jargon» cytogénétique
(voir bibliographie). Certains termes ne s'en trouveront pas moins illustrés sinon
expliqués dans le texte.
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On peut encore illustrer ce qui précéde avec I'exemple du Panicum.
N'analysant que les six ou sept formes commercialisées de par le monde,
le cytogénéticien peut affirmer que le nombre chromosomique de I'espéce
est 2n = 32. Le travail de COMBES (1972) réalisé sur une collection d'environ
500 génotypes, a révélé qu'il existait en fait toute une série a
base 8, avec des plantes 2x, 4x, 5x et 6x a I'état spontané. Les hybridations
artificielles réalisées depuis sont venues compliquer encore cette situation.

Un fait important qui justifie ce criblage cytogénétique est que bien
souvent, s'il existe une différence dans le niveau de , elle ne se
traduit pas par des modifications morphologiques immédiatement décela-
bles au niveau macroscopique. Encore une fois ceci se trouve illustré, chez
Panicum, par les plantes diploides et tétraploides collectées au sein de la
méme population de , en Tanzanie.

Si une différence de niveau de ne suffit souvent pas a induire une
spéciation, elle crée tout de méme une certaine barriére a I'hybridation, soit
que le croisement donne peu de descendants, comme on I'a observé pour
les croisements 2x x 4x (diploide x tétraploide) chez Panicum, soit que les
produits de ce croisement soient stériles, comme c'est le cas pour les
caféiers résultant du croisement arabica (2x) x (4x).

Bien qu'il existe des exceptions, les plantes d'une méme espeéce ont
généralement un méme nombre de base. A l'intérieur d'un complexe d'es-
peces, la mise en évidence, par exemple, de plantes a x =7 et d'autres a x =
9, comme c'est la cas chez les . est déja une indication impor-
tante quant a la classification de ces espéces. Pour I'utilisateur de ces
données, cette différence ne doit toutefois pas étre considérée comme une
barriere infranchissable.

Les résultats spectaculaires obtenus chez les blés par les cytogénéti-
ciens ont abouti a présent «a une forme de «génie génétique» dont la
précision et la puissance devraient s'accroitre rapidement. L'unité d'é-
change génétique n'est plus I'espéce (le blé tendre) mais la tribu (

), au sein de laquelle on modeélera de nouvelles «espéces» culti-
véesy. ( , 1981).

Un autre exemple, dans une autre tribu, celle des , montre
quelles «dimensions cytogénétiques» il faut donner a la notion de
complexe d'especes quand on conserve pour objectif I'amélioration des
formes cultivées. Le mais, cultivé ou sauvage ( ) @ 2n = 20 chromo-
somes. Une autre posséde le méme nombre chromosomique, le

Les chromosomes de cette espéce ne présentent
pourtant pratiquement aucune homologie avec ceux du mais. Bien
qu'ayant un nombre chromosomique tout autre, (2n
=36 ou 72) n'en apparait pas moins beaucoup plus proche de I'espéce
cultivée. Au point que des hybrides aient été réalisés depuis fort long-
temps, et que plusieurs programmes visant a l'utilisation de génes du

pour I'amélioration du mais soient actuellement en cours.

Tout ceci montre que le nombre chromosomique est un descripteur
comme les autres. Il peut étre précieux dans certains cas, ne
pas I'étre dans d'autres. Il reste que c'est un élément d'information indis-
pensable. Un élément qu'on peut tenter d'affiner en prenant également en
considération les caractéristiques morphologiques de certains des chro-
mosomes.

— Morphologie des chromosomes (caryotypes).
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La taille d'un chromosome est évidemment fonction de son état de
contraction au moment de I'observation, et de fait ce caractére, en valeur
absolue, se trouve inutilisable. Les tailles relatives de tous les chromo-
somes d'une méme espéce (ou d'un génome) semblent par contre plus
constantes. De plus, la position du , et la présence de satellites,
permettent une caractérisation précise de quelques uns des chromosomes
de l'espéce. Mais cette description trouve sa limite* chez les espéces qui
possédent de « petits » chromosomes. Il n'y a guere de problémes, pour les
spécialistes, quand il s 'agit de reconnaitre les dix chromosomes du mais
(voir plus bas), mais si I'on rassemble les données obtenues a ce jour chez
le riz asiatique, (tableau 14), le résultat est catastrophique!

La premiere analyse (a) montre un rapport de 1 a 2,5 entre le plus petit et
le plus grand chromosome, alors que ce rapport et de 1 a 4,1 pour la
derniére référence citée (e) faisant appel aux techniques classiques. Les
auteurs ne s'accordent méme pas sur le nombre et la localisation des
satellites.

Les descriptions morphologiques issues des méthodes cytologiques
classiques, peuvent donc étre de valeurs bien différentes. Des techniques
plus récentes permettent d'affiner la caractérisation.

__ Structure des chromosomes.
Des techniques de coloration nouvelles, et notamment les colorations au
, ont permis d'obtenir des caryotypes beaucoup plus précis, ou les
zones et apparaissent différenciées —
les «bandes » observées.

Le caryotype obtenu en utilisant cette technique chez le riz ( et

1978) différe encore singulierement de tous ceux qui ont été
obtenus auparavant (tableau 16). La de l'observation pour ces
petits chromosomes reste encore a vérifier. Mais pour des plantes qui ont
des chromosomes de taille plus importante, une telle caractérisation doit
pouvoir étre codifiée en termes de descripteurs.

Il existe autant de situations particulieres que de complexes d'espéces a
étudier. Et des cas particuliers intéressants peuvent se rencontrer: chez le
mais, le polymorphisme cytogénétique peut ainsi s'exprimer au niveau de
nodosités marqueurs (les « »), de la présence
de chromosomes B, et d'anomalies sur le chromosome 10. Une situation
qui a permis la caractérisation des races, et apporté de précieuses infor-
mations sur 'évolution du mais ( etal., 1981).

b. Les relations entre composantes du complexe. L'analyse des descrip-
teurs par les méthodes décrites par (chapitre V) donne une image
de la structure du complexe d'espéces qui peut, plus ou moins bien suivant
les cas, révéler des groupes distincts et partant, permettre une classifica-
tion.

Le cytogénéticien peut choisir, dans chacun de ces groupes, un ou
plusieurs représentants, et tenter des hybridations, intra et intergroupes. Le
résultat de ces hybridations traduit en général assez bien le degré d'éloi-
gnement des groupes ou des individus les uns par rapport aux autres, tel
que le révéle l'analyse . Autrement dit, les croisements intra-

*Elle est également fonction du pouvoir de résolution du matériel optique utilisé.
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TABLEAU 16: Tailles relatives et positions des centroméres dans les chromosomes
de cellules somatiques chez le riz asiatique O.

chromosome (a) (b) (c) (d) (e) 4]
n° 1 12,4 11,5 12,2 12,8 15,5 15,2
sm sm sm sm
n° 2 10,9 10,6 11,3 11,0 11,7 12,2
sm m m m
n° 3 10,1 10,6 9,8 9,8 10,8 11,2
sm m m m
n° 4 9,4 9,0 9,3 8,7 10,1 9,6
sm sm sm st
n° 5 9,2 8,2 91 8,7 9,8 7,6
sm m m sm
n° 6 8,7 7,7 8,1 8,4 8,5 7,6
sm sm m m
n° 7 7,7 7,7 78 78 7.4 7,0
sm sm m m
n° 8 74 7,7 7,2 7.8 6,6 6,5
sm m sm m
n° 9 7,2 7,2 7,0 6,9 5,8 6,2
sm m st m
n°10 6,4 7,2 6,7 6,9 5,5 6,2
st m m sm
n° 11 57 6,7 6,1 6,0 45 55
sm sm m m
n°12 5,0 58 55 54 3,8 51
sm sm m sm
(a) d'apres (1941), sur pointes de racines,
(b)  d'aprés HU (1958), sur pointes de racines,
(c) d'aprés et (1960) sur pointes de racines,
(d)  d'aprés HU (1964) sur pointes de racines,
(e) d'apres SEN (1963) sur mitose pollinique,
travaux cités dans (1973) qui utilisent toutes les techniques classi-
ques.
(f) d'apres et (1978), sur pointes de racines,

avec une technique de

La position du est donnée par les abréviations en deuxiéme ligne. m:
région médiane, rapport des bras de 1,0 a 1,7. sm: , 1,74 3,0. st:
,3,0a7,0.

groupes donneront beaucoup d'hybrides et peu ou pas d'anomalies de
caractére chromosomique; les croisements intergroupes donneront d'au-
tant moins d'hybrides que les groupes seront éloignés, et d'autant plus
d'anomalies en tous genres: ‘ , , plantes
morphologiquement perturbées stériles. Un tel schéma peut étre
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valide dans beaucoup de cas mais bien des systémes d'isolement particu-
liers peuvent intervenir et perturber cette corrélation. Il en est ainsi, par
exemple, des systémes d'incompatibilité, de I'apomixie. Tous ces systemes
rendront le croisement impossible quelle que soit la distance génétique
révélée par ailleurs entre les géniteurs choisis.

Le premier niveau d'analyse, pour le cytogénéticien, est donc le degré
de réussite de I'hybridation. Un certain nombre d'obstacles peuvent étre
mis en évidence et expliqués par I'usage d'une technique appropriée. Le
cytogénéticien dispose par ailleurs d'une panoplie d'astuces pour surmon-
ter ces différents obstacles. Tout ceci est schématisé dans le tableau 17
(inspiré de , 1981).

Le second niveau d'analyse concerne évidemment I'hybride lui-méme;
qu'il s'agisse d'un hybride contrélé résultant d'une hybridation réussie entre
deux composantes du complexe; ou qu'il s'agisse simplement d'une plante
du complexe, dont I'analyse méiotique montre I'origine hybride, origine que
I'on cherchera a préciser (la description rejoint ici des relations
entre composantes du complexe).

TABLEAU 17: Les obstacles au croisement, quelques techniques permettant de les
observer et de les surmonter.

LES TECHNIQUES

DE REVELATION LES «<ASTUCES»

LES PROBLEMES

A. Obstacles au pollen

+ le pollen ne germe pas Fluorescence » pollinisation avancée ou re-
tardée,
+ le tube pollinique ne peut |ou + chimiothérapie,
pas pénétrer dans le style|coloration au + croisements réciproques,
+ la croissance du tube bleu * mélange de pollens,
pollinique s'interrompt « fécondation in vitro,

doublement chromosomique
de I'un des parents,

prématurément

B. Obstacles a la fécondation

+ « utilisation d'une espéce
Méthodes « pontsy,
(apomixie) d'observation + utilisation de la variabilité
+ production d'un des sacs génétique pour le caractére
albumen plus embryonnaires «aptitude au
ou moins « fusion de cellules
défectueux somatiques.

*'étude des systemes d'incompatibilité rentre dans cette rubrique.

Nous examinerons successivement:

+ les résultats d'hybridations entre diploides,

» [origine des plantes |

* les résultats d'hybridations avec des plantes
— Les hybridations entre diploides.
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Parmi les facteurs qui affectent I'appariement entre chromosomes, le
plus important est le degré de similitude structurale et chimique qu'on
appelle 'nomologie. Rappelons, sans entrer dans le détail du déroulement
de la méiose, supposé connu, que l'appariement étroit des chromosomes
homologues se fait a un stade que I'on appelle le . Au stade
suivant, le , les chromosomes sont appariés sur toute leur lon-
gueur, et si finement qu'il est généralement difficile de percevoir la nature
double des filaments chromosomiques. C'est a ce stade qu'une ressem-
blance ou une différence précise entre deux chromosomes d'une paire
peuvent étre observées. Le cytogénéticien se contente trop souvent de
regarder les plaques . La métaphase est évidemment le
stade ou les chromosomes sont le plus faciles a observer, parce que trés
contractés. Mais elle ne constitue pas le meilleur stade pour une bonne
observation de ce que sont réellement les appariements. Nous reviendrons
sur ce point plus loin.

Chez les diploides, la figure la plus fréquente que I'on observe en fin de
prophase et en métaphase, est ce qu'on appelle un bivalent, association de
deux chromosomes homologues appariés. Mais apreés le ,
comme les chromatides homologues tendent a se séparer, les chromo-
somes, au sein du bivalent, ne sont plus appariés que la (prés de la) ou il y
a eu des échanges. Ce que I'on voit de ces échanges, est connu sous le
nom de chiasma. Les configurations observées en métaphase méiotique
dépendent essentiellement du nombre, de la place des etdela
position du centromére. Le degré de ressemblance entre deux plantes du
complexe, au niveau chromosomique, peut donc s'estimer:

— soit par la fréquence des bivalents en métaphase,

— soit par le taux moyen de chiasma observé par cellule. Dans ce dernier
cas, on qu'un bivalent droit représente la d'un
chiasma unique, et qu'un bivalent en anneau représente la

de deux .

Si lI'on prend I'exemple des espéces diploides de caféiers (tableau 18),
on peut comparer les appariements chromosomiques de trois types d'hy-
brides avec ceux qui sont observés chez le parent commun,

. Le nombre de bivalents chez les hybrides est trés proche de celui

observé par (1976) chez le parent. On peut donc déduire I'homo-
logie des chromosomes des especes concernées. On dira que
, C. , C. et C appartien-

nent sans doute au méme génome, le génome A. Peut-étre I'espéce
, avec un plus grand nombre d'univalents, est-elle Iégerement diffé-
rente. Mais ce degré de différence se traduit généralement dans la littéra-
ture par un indice ajouté au génome (A, A2 ou A, A") plutét que par une
lettre différente (génome A et B). Entre les chromosomes de et
, des échanges géniques sont en effet toujours largement
possibles.



TABLEAU 18: Comportement méiotique des hybrides F1 entre espéces de caféiers
diploides (2n = 22 chromosomes), comparé au comportement du parent commun C.
canephora.

bivalents auteurs
C. canephora 10,88 a 10,98 Louarn (1976)
C. canephora x C. congensis 10,74 2 10,90 Charrier (1978)
C. canephora x C. liberica 9,93 a 10,66 Chinnappa (1970)
C. canephora x C. eugenioides 9,89 410,35 Louarn (1976)

Si I'on réalise un hybride entre deux composantes du complexe qui sont
suffisamment éloignées I'une de I'autre pour qu'existe une différence struc-
turale importante entre leurs chromosomes respectifs, la méiose sera irré-
guliére (présence de nombreux univalents) et ses produits seront large-
ment stériles. Si a l'intérieur du méme complexe, on prend maintenant en
considération un groupe plus «restreint», dont les composantes possédent
la méme structure chromosomique (le méme génome), les appariements
chez les hybrides seront satisfaisants. L'outil — configurations méiotiques,
devient alors inopérant pour juger des relations et surtout des distances
entre composantes du groupe.

Par ailleurs, on sait que I'évolution ne se fait pas exclusivement par voie
de remaniements structuraux. Si deux plantes donnent un hybride a méiose
trés irréguliére, on observera sa stérilité (sauf cas particuliers, cf. apomixie).
Mais a l'inverse, si la méiose est réguliére, cela ne constituera en aucun cas
une garantie de fertilité. Autrement dit, suivant les complexes d'espéces, le
«groupe restreint» dont nous faisions état plus haut, peut étre de taille trés

TABLEAU 19: Fertilités polliniques moyennes (%) des hybrides F1 entre espéces
africaines de riz, d'aprés MORISHIMA et al. (1963)
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différente. distances génétiques importantes peuvent s'exprimer utili-
sant d'autres N, qui ne se traduisent pas par des diffe-
rences dans  structure des . D'ou par exemple les méioses
réguliéres observées chez les hybrides du groupe des riz,
alors que ces hybrides s'averent par ailleurs trés fortement stériles (tableau
19).

Pour résumer on notera que les analyses méiotiques permettent d'expli-
quer certaines stérilités, mais en aucun cas on ne devra considérer la
corrélation entre distance génétique, remaniements chromosomiques et
stérilité, comme une régle générale. Des facteurs géniques peuvent intera-
gir dans le déterminisme de la stérilité, comme démontré par CHU et
(1970) dans le cas des riz, et dans le déterminisme de l'appariement. On
peut déja citer ici I'exemple classique du blé tendre et du géne (Ph) porté
par le chromosome 5B ( , 1957), bien qu'il s'agisse d'une plante

— L'origine des plantes ‘
De trés nombreux complexes d'espéces contiennent des formes
. Du point de vue cytogénétique I'étude des relations de ces formes
entre elles, et des formes avec les formes di-
ploides, consiste en une détermination de la structure de ces
. Autrement dit il s'agit trés schématiquement de déterminer la
nature ou de ces plantes diploides du
complexe dont les génomes sont les plus proches des
génomes de formes . La plupart des montrent des
homologies partielles ( ) entre chromosomes de leurs différents
géenomes, et des régulateurs d'appariement peuvent aussi venir perturber
la classique division entre auto et . Les problémes de «tra-
duction » des configurations méiotiques observées chez les plantes
peuvent étre illustrés en utilisant les résultats de nos propres
recherches (voir volume |), et plus particuliérement les données Panicum et
caféiers qui portent sur les représentants tétraploides de ces complexes.
Une plante est une plante qui est issue du doublement
chromosomique d'un diploide. Théoriquement, la configuration méiotique
peut montrer autant de tétravalents que ce qu'est le nombre de base.
L'observation peut étre assez proche du chiffre attendu, comme le montre
le tableau 20, dans lequel les plantes ont toutes un nombre de base égal a
7.

TABLEAU 20: Appariements (tétravalents et bivalents) observés chez diverses
graminées qualifiées , d'apres et , Cités
dans COMBES (1975).

Espéces Nombre de IV Nombre de |l Nb. . obs.
5,0 125
6,1 50
57 125
5,6 200
4,3 150
1 3,5 260
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Mais les observations peuvent parfois traduire trés imparfaitement I'ori-
gine du , comme le montre le tableau suivant (tableau 21) extrait
de COMBES (1975).

TABLEAU 21. Appariements (tétravalents et bivalents) observés chez quatre Pani-
cum maximum d'origines diverses (voir texte), d'apres COMBES (1975).

NUMé
d'intrli)ﬂﬁtr:ct)ﬁans Nombre de IV Nombre de I Nb cellules

267 3,56 8,59 88
T19-36,5-1,4 2,17 11,60 54
1,59 12,52 122
1,55 12,74 51

Les deux premiéres plantes de ce tableau sont deux qui

révélent une possible origine (le nombre de base est, rap-

pelons le, de 8 dans ce groupe). Mais les deux derniéres plantes sont
issues d'un doublement par la colchicine de diploides sexués. Ce sont
donc des indiscutables. lls montrent cependant une fré-
quence de quadrivalents nettement inférieure a celle de 267.
Si les analyses génétiques réalisées par ailleurs permettent de suggérer
que les sont largement , on ne peut expli-
quer le comportement des tétraploides sexués qu'en faisant appel a des
hypothéses du type régulation par des facteurs géniques (voir plus haut).
Méme si le arabica, tétraploide du complexe des caféiers, montre
une maijorité de bivalents, qui laisserait supposer une origine
, environ 10% des cellules méres de pollen présentent des
(CHARRIER, 1978). On peut ici encore faire le méme type d'hy-

pothése que pour Panicum, ou privilégier l'origine en recon-
naissant une certaine entre les génomes (d'ou une désignation
de type A, A').

De fait il semble que a majorité des naturels rentrent dans ce
qu'on appelle la catégorie des segmentaires, qui dérivent
d'espéces diploides partiellement différenciées au plan chromosomique.
Quelques sont observés, mais I'appariement préférentiel pré-

vaut, qui conduit a une majorité de bivalents. L'exemple le plus classique
est celui du blé tendre, ou les trois génomes A, B et D sont
Un systéme génique de régulation des appariements vient assurer un
comportement strict, c'est-a-dire une méiose parfaitement
réguliére a 21 bivalents, assurant du méme coup la fertilité de la plante.
On peut tout de méme trouver des situations bien nettes

, résultat d'une différenciation entre les espéces diploides ances-
trales telle qu'il n'y a pas (ou peu) d'appariement possible entre elles. Les
especes diploides de départ possédent des génomes différents, qu'on
désigne dans la pratique par des lettres différentes. En dehors de I'exem-
ple trop classique des blés, on peut citer le coton, dont le génome A est
d'origine africaine, le génome D et les premiers hybrides tétraploides

étant d'origine américaine ( , 1976).

— Recherche de paternité: hybridations avec les

164



Dans un complexe d'espéeces ou coexistent formes diploides et formes
, la forme la plus intéressante pour I'utilisation peut étre tétra-

ploide. Considérons une telle situation avec un tétraploide de structure
hybride . On peut, pour tenter son amélioration, prendre en considé-
ration toutes les formes qui peuvent se rencontrer avec cette structure:

* Les autres tétraploides

» Les diploides AA,

* Les diploides .

* Les formes possédant des chromosomes A'ouB'.

D'ou la nécessité d'une recherche d'homologie. On cherchera a hybrider
des représentants de chaque groupe du complexe (groupes définis par
ailleurs — spécificité ou classification issue de méthodes de taxinomie

numérique) avec la structure qu'on veut améliorer, en évitant les
croisements entre niveaux de différents, par une utilisation de la
colchicine.

Des croisements du type:

X (1)
ou du type:
X (2)

seront ainsi réalisés.

On pourra alors classer les plantes du complexe en fonction de leur
possible (cas 1: observation de tétravalents) ou non (cas 2: on observe que

des bivalents et des univalents). Une telle recherche peut
encore étre illustrée chez les blés ou chez les caféiers, ou elle a trouvé son
application.
Un autre exemple intéressant est celui des graminées fourragéres
, a reproduction , utilisées dans le Sud-Est des Etats-
Unis. On connait ainsi un a 2n=50 (x=10 chromosomes) et un

a 2n=45 (x=9) dont la fertilité, malgré une méiose irréguliére, est
maintenue grace a I'apomixie. Mais I'amélioration de ces plantes pose un
probléme, parce qu'on ne posséde pas de formes sexuées homologues de
méme degré de , et parce que la variabilité de ces formes

est elle-méme limitée. Alors les chercheurs concernés se penchent
sur une recherche , et une tentative de synthése nouvelle sur
une base de variabilité génétique beaucoup plus large. Dans le cas des

, deux des trois génomes existants chez le ont été
retrouvés. Mais le troisieme, qui porte le déterminisme de I'apomixie, n'a
pas encore été identifié ailleurs dans le complexe ( , 1981).

— Conclusion: fiabilité des configurations méiotiques.

Plus l'intervalle entre le moment ou a lieu le crossing-over et celui ou se
fait I'observation est grand, et plus l'intervention d'un changement est
possible, qui modifie la configuration des chromosomes. L'exemple le plus
simple, que I'on peut rencontrer partout, c'est I'évolution des bivalents en
fin de métaphase, début d'anaphase (figure 11). Aprées d'un
chiasma, le bivalent en anneau devient un bivalent droit. La
du second chiasma donne deux univalents. Leurs positions respectives et
une faible liaison encore visible peut permettre de les assimiler encore a un
bivalent. Mais I'écrasement de la préparation peut aussi modifier leur -



et entrainer une erreur d'interprétation. C'est ici le cas le plus simple, et
I'erreur est évitable pourvu qu'on travaille au bon stade. Le probléme se
complique avec les . Il est souvent difficile de différencier deux
bivalents accolés (du fait d'un étalement insuffisant) d'un tétravalent. Des
observations de cellules meres de grains de pollen de caféiers tétraploides
nous ont permis de mettre en évidence des associations de 3 ou 4 chromo-
somes qui pouvaient étre sujettes a discussion dans une observation en
métaphase (on parle souvent a ce stade de « »), cf.
(1980) sur les caféiers.
Une autre source de difficulté peut étre la petite taille des chromosomes.

Les chromosomes de certaines espéces, tels qu'on les ob-
serve en métaphase | de la méiose forment-ils des bivalents en anneau ou
non? L'observation de stades peut 'étre dans ce cas

riche d'informations. Méme chez les plantes qui ont des chromosomes trés
petits, il est en effet possible de mettre en évidence des remaniements
structuraux. Des boucles d'inversion ont ainsi été observées chez des
hybrides de caféiers ( , 1979).

(1 chiasma) 21

Fig. 11: Evolution des bivalents en fin de début d'anaphase.

Les configurations méiotiques sont les figures sous lesquelles les asso-
ciations de chromosomes sont présentes a la méiose: c'est une interpréta-
tion étendue qui inclut tous les stades auxquels les chromosomes sont
visibles.

Les observations en prophase (associations, remaniements), puis en
métaphase (associations), en ( ) et en télophase (asso-
ciations, ), peuvent étre réunies, de fagon intéressante, dans
une représentation synthétique. Une exploitation de ces données par une
analyse en composantes principales peut étre réalisée. Un tel exemple
remarquablement étudié est réalisé par (1979). D'une maniére
plus générale, on doit pouvoir associer les données cytogénétiques, caryo-
types aussi bien que configurations méiotiques, avec des résultats de
fertilités, et d'autres données, morphologiques biochimiques, pour
une interprétation plus globale de la variabilité du groupe étudié.

166



	Page 1
	Page 2
	Page 3
	Page 4
	Page 5
	Page 6
	Page 7
	Page 8
	Page 9
	Page 10
	Page 11
	Page 12
	Page 13
	Page 14
	Page 15
	Page 16
	Page 17
	Page 18
	Page 19
	Page 20
	Page 21
	Page 22
	Page 23
	Page 24
	Page 25
	Page 26
	Page 27
	Page 28
	Page 29
	Page 30
	Page 31
	Page 32
	Page 33
	Page 34
	Page 35
	Page 36
	Page 37
	Page 38
	Page 39
	Page 40
	Page 41
	Page 42
	Page 43
	Page 44
	Page 45
	Page 46
	Page 47
	Page 48
	Page 49
	Page 50
	Page 51
	Page 52
	Page 53
	Page 54
	Page 55
	Page 56
	Page 57
	Page 58
	Page 59
	Page 60
	Page 61
	Page 62
	Page 63
	Page 64
	Page 65
	Page 66
	Page 67
	Page 68
	Page 69
	Page 70
	Page 71
	Page 72
	Page 73
	Page 74
	Page 75
	Page 76
	Page 77
	Page 78
	Page 79
	Page 80
	Page 81
	Page 82
	Page 83
	Page 84
	Page 85
	Page 86
	Page 87
	Page 88
	Page 89
	Page 90
	Page 91
	Page 92
	Page 93
	Page 94
	Page 95
	Page 96
	Page 97
	Page 98
	Page 99
	Page 100
	Page 101
	Page 102
	Page 103
	Page 104
	Page 105
	Page 106
	Page 107
	Page 108
	Page 109
	Page 110
	Page 111
	Page 112
	Page 113
	Page 114
	Page 115
	Page 116
	Page 117
	Page 118
	Page 119
	Page 120
	Page 121
	Page 122
	Page 123
	Page 124
	Page 125
	Page 126
	Page 127
	Page 128
	Page 129
	Page 130
	Page 131
	Page 132
	Page 133
	Page 134
	Page 135
	Page 136
	Page 137
	Page 138
	Page 139
	Page 140
	Page 141
	Page 142
	Page 143
	Page 144
	Page 145
	Page 146
	Page 147
	Page 148
	Page 149
	Page 150
	Page 151
	Page 152
	Page 153
	Page 154
	Page 155
	Page 156
	Page 157
	Page 158
	Page 159
	Page 160
	Page 161
	Page 162
	Page 163
	Page 164
	Page 165
	Page 166
	Page 167
	Page 168
	Page 169
	Page 170
	Page 171
	Page 172
	Page 173
	Page 174
	Page 175
	Page 176
	Page 177
	Page 178
	Page 179
	Page 180

