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ROSUMI? 
En conditions tiatiirelles, les formes sauvages et cultivées du inil échangent des gènes depuis des 
mill6naire.s et restent cependant fortement différenciées par leur morphologie, En conditions 
esp6rimentales au Sahel, les échanges de gènes entre mil sauvage et niil cultivé ont été inestirés A 
l’aide de marqueurs enzymatiques et mis en relation avec la phénologie des plantes. Les flits sont 
fortement dissymétriques. Sur la totalité des cycles, 8% d’hybrides sont engendrés par I’CcIiantillon de 
mil sauvage et cinq fois plus par I’écliantillon de mil cultivé. La proportion d’hybrides produits par le 
mil sauvage dépend des variations d’intensité du nuage pollinique émis par le inil cultivé, alors que le 
nuage pollinique émis par le mil sauvage n’apparait jamais liniitant pour I’hybriclatioii. Le taus de 
germination des graines produites par les plantes de phénotype cultivé A différents moments de leur 
cyclc est corrdli tiéptivement A I R  fréquence des hybrides formés A ces différents moments, La vitesse 
tlc gwiiinnrion des graines issues des plantes de ph6notype cultivé oit de phénotyiic in(erniCdiairt! 
cti~rc cul[ivi. et saiivstge (cliilwi) est corrkldc n6gativcment A lit fréqiieiicc des Iiybridcs. Les efrets de 
l ’ k 1 i i i l i h  entrc brassages gdndiques, isolcincnts et barribres li In reproduction, prcssioiis cle s&lcction 
íi t i t  Iiropiqties ct iicttu re1 les, sim t disc t i t& pour cspl iqiicr I ’kvol it t ion et IC nitti t i  I ici1 du 110 lyriiorpli isiiic 
tlc ~ ~ o l l t l ~ s c ~ ~ l l l l l  .qltrlrclltll, 
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INTIIODUCTION 

I-c niil, I’ertrti.sc/irr~t glcrirciriu (L.) I l .  BY., espècc annuclle, diploi’dc (211=2s= Id), sexuée, 
lie ri na pli rod i te est pré fire t i t  ic I le nie tit al Ioga nie du fa it d ’it tic pro logy t i  i c marq tide et d ’ it ne 
pollinisation anémophile. Ces caractéristiqucs favorisent Ics échanges géniques cntrc incliviclus d’itne 
mbme population, mais aiissi entre plantes sauvages et cultivécs en sympatrie. En conséquence, les 
clianips citltivds aiissi bien que les popttlations sauvages peuvent être envahis par des formes 
ititermécliaircs fertiles, appelées (( cliibra )) au Niger. 

Les plus anciens vestiges archéologiques observés attestant de la culture du mil en contact 
avec la forme sauvage remonteraient A enviroti 3000 ans BP (Amblard et Pernès, 1989). Depuis le 
ncolitliique, mil domestiqué et mil sauvage évolueraient donc en sympatrie datis ilne large partie de I! 
région sahélienne tout en maintenant leur intégrité. Pour espliquer ce phénomène dcus causes 
principales limitant les échanges géniques peuvent être invoquées : les isolements à la reproduction et 
les barrikres A la reproduction. L’isolement à la reproduction est spatial lorsque les aires de 
clistribution cles deus fortiies de mil sont disjointes. II est temporel qttand, en sympatrie avec le mil 
cultivé, le niil sauvage se trouve en situation d’endogamie totale petidant itlie partie de son cycle en 
raison de sa floraison beaucoup plus étalée que celle du mil cultivé (Retino et Winkel, 1996). 
Lorsqtr’il n’y a plus d’isolement iì la reproduction, les éclianges géniques deviennent possibles, mais 
des barrières A la reproduction vont intervenir et contribuer i les freiner. D’abord entrent en jeu des 
barri6res prdzygotiques telles que la compétition pollinique, B l’avantage de I’autopollen (Sau et al,, 
1988; Robert et al , ,  1991). Puis interviennent des barrières postzygotiques qui s’expriment par In 
Oaisse de viabilird des graines liybritlzs (Amoukou & Marchais, 1993). Si, malgr6 les freins aus 
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Ccllallges cle gtties, le brnssagc gdndlique s’opbre, IC syndrome cle clomcslication pourr¿lit parfois 
rCappnraîrrc ill1 ColIrs clcs géndrslions nt1 grd dc recolllbinaisolls &clldliqlles, cilr i l  est tll9crmill6 par 

l ’ Í W  ;lillcllrs, l’Csp6ce I? g/~l ! lc / l / ) /  serilit so\llllise B dcs prcssi1m tlc sdlcction dil‘fCrcnricllcs, I’Ilon1n1c 
tlcs íillbles t&xssil’s, pelt t ioti i lwtis el 6troilciiictit lids sur I C  n i h e  clirotiiosotiie (l’crti&s e( al,, 1984). 

cl lit Niiritrc iriiposant IC niainlicri dit i n i l  citllivd ct dir  mil s;iuv;gc. 

pouvciti[ Ctrc dclinngds ctitrc t i i i l  s;iitviigc ct mil ctiltivc! nu cours d’utic gdtidratioti 7 Ccs Ilus clc &tics 

susccptiblc dc cotitribncr aiis gdtidratioiis suivalites 1 Dus rdpotiscs d CCS qucstiotis d6pctid In 
cotiij>rdlictisioii dc I’dqiiilibi*c tiiis C I I  placc i lt i  cottrs de l’dvolittiori ctitrc Ics cliff‘bt~ciitos Iorccs qui 
I i1 a i i i t  i c I i I i c ti t 1 c po I y I no rpl I is I i i  c tl e I ’ es pdcc I). glniic iur t. L ’ 6 tit tl c p rdsc ti t bc i c i a 110 it r o bj cc t i I‘s 
spdciliqitcs tlc qtiaiitificr les flits clc ghes cntrc triil saiivagc ct mil cultiv6 en rclatioti avec la floraisoil 
des plaiitcs. ct d’évaluer leurs cotiséquetices siir le devenir initiiédiat de la dcscetidniicc des deus 
Ibrmes dc mil. 

Et1 cldl>i[ des isolctilctils CI dus bi1rribrcs h li1 ~cl)rod1tctioti, qlicllc  CS^ I L I  prol~otIiol1 dc gbtics 
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MATERIEL ET METNODES 

1’111 KCf l> E L) ’ E T U  D E 

Les échantillotis d’originc utilisés dans cet essai étaient constituds de senietices collectées dans des 
clianips de niil cultivd et dans des populations de mil sauvage vivant en sympatrie. L’utilisation de 
semences prélevées dans I’agrosyst2me. et non pas issues de ligtiées fisées, a permis d’accéder à la 
variabilité réellc de I’cspècc, telle qu’elle peut se rencontrer dans le milieu naturel. A la saison de la 
culture clu mil, les plantules issues des semences récoltées irt sifil, ont été différenciées en dcus 
catégories d’honiozygotes par deux allozymcs correspondant chacune à u n  allèle du nibme gène 
servant ainsi clc niarqucur. Ces platititlcs niarquées ont ensuite ét6 repiquées dans ittic píircelle isolée 
dcs culturcs seloti itti plnn en datiiicr afin qu’cllcs aient chacune itti voisinage siniilaire (figure 1) .  
I h s  la dcsccntlatico des plaiilos dc la parcelle, les individus hétérozygotes au gCnc servant de 
tiiarqiieitr Ctaicrit tidccssait.cnictit IC fruit d’unc hybridatioti cntre mil sauvage et niil cultivé. La 
f’rci-qiicncc dus Iiybridcs proditirs par cliacun des dcliantillons de mil a rendu cotiipte di t  flus de gènes 
fi-cotidant é m  is par I ’ilti tre écliati t i I loti. 
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DISPOSITIF EXPERIhl ISNTAI, 
* 

Les conditions esp6rimentales dc cette étilde sont présentées en d@tail par Retino et al. (sous presse). 
IAS seiiiences tttilis6es provenaient des environs de la ville de Tanout (Niger), rCgion oit la variété 
locale Ankotttcss est très majoritaire, I,c gènc utilisé coninie marqueur perniet la synthèse de l’enzyme 
pliosphosglucomittasc (PGM, E.C. 5.4.2,2.). I I  s’exprime soits delis formes alléliques rencontrées 
dans les deus échantillons. Pour constituer I’écliantillon de mil cultivé, seules les plantes 
homozygotes au loctts Pgni (100, 100) ont été repiquées dans la parcelle, tandis que pour constituer 
celui de mil sauvage seules les plantes Pgiii (104,104) ont été utilisées. Les descendants des deus 
échantillons, lorsqu’ils étaient le fruit d’une hybridation entre mil sauvage et mil cultivé, étaient 
liétérozygotes Pgni (100, IO$), et leur proportion rendait compte des flus de gènes échangés. 

La parcelle espérinientale était éloignée des champs de mil et mise en place avec tin mois de 
retard siir les cultures de la région, ceci afin de limiter les risques de pollution par du pollen extérieur. 
Elle comprenait 196 plantes (1 plante / ni2). La bordure extérieure (52 plantes) a servi de protection. 
Sa floraison a toutefois été suivie puisqu’elle participait au nuage pollinique, A l’intérieur de cette 
bordure, toutes les plantes ont été utilisées pour l’analyse des flus de gènes, soit 72 plantes issues de 
I’échantillon de niil cultivé et 72 autres issues de I’échantillon de mil sauvage. Dans chacun des deus 
grotyes, des formes intermédiaires (chibra) sont apparues, situation habituelle dans le cas de lignées 
non fixées, Trois pliénotypes étaieiit donc en présence dans la parcelle : le phénotype sauvage, le 
phénotype cultivé Ankoutess et le phénotype intermédiaire chibra, ce dernier étant toutefois 
minoritaire. Les plantes se distribuaient ainsi : 

- 6 1 plantes de pliinotype cultivé, constituant le groupe CLT ( I  plante de ce groupe est restée 
stdrilc) ; 
- I I cJc pli&iotypc cltibra dans 1’t.cll;~ntillnii issit des sctiicticcs tlc niil cultivd, cot~stiiir~tnt le groupc 

c 1-1 13 ; 
- 68 ( ~ c  plicitiotylx si\ltv:lgc, constituant I: groupc SVG ; 
- 4 de pllljrloty[,c cllibrÍl datis I’ljcllalllilloll issu tlcs sclllcllccs tlc ~,oplll¿ltions sn1lvÍlgcs. collstilllanl 

1111 grOltpc IIVI) l i t i i i t l j  potIr i \ t ~  iitiillyslj, 

OIISH~VA’I‘IONS 

I’l1dnologic de In floraisol1 
La date de floraison fciiicllc dc cliaqite épi a été notde sur I’enscnible des 196 platiles, tandis que la 
floraison nirjle a ét6 suivie stir itti sous-écliatitilloti de 30 plantcs dc cliaque origine afin cl’cstitner le 
décalage jourtialicr moyen entrc la floraison femelle et la floraison t i d e  d’un épi (figure I ) .  

Viabilité et vitessc de germination des graines 

On a considdré que toutes les graines d’un épi étaient produites le jour oit la floraison femelle étaient 
observée siir cet dpi .  I I  s’agit I$ d’une approsirnation car en réalité tin dpi est au stade femelle pendant 
3 B 4 jours. Des lots de 150 graines produites chaque jour du cycle de floraison pour chacun des 
pliénotypes (CLT, SVG o11 CI-113) ont 616 mis a germer en boîtes de Pétri A 40°C. La germination s’est 
échelonnée siir 48 heurcs et In proportion de graines germées a été notée en distinguant quatre 
périodes : 0-811, 8- I 6h, 16-2411 et 24-4811 après la mise en germination. 

Proportion d’livbrides fornides au coitrs du cycle de floraison 

Au fur  et h mesure dc leur gerniination, les plantules ont été analysées par électropliorèse 
cnzymatiquc. La distribution des hybrides Pgni (100, l04) formés au cours du cycle de floraison a 
ainsi pit être obtenue pour chacun des phénotjpes CLT, SVG et CI-113. Les flus de gènes globaux (stir 
la totaliti. des cycles), ont été évalués par le calcul de la nioyenne des flus journaliers putidCrCs par la 
production journalit;re de graines. De plus, pour chacun des lots analysés la frCquence des hybrides 
gernik ti 6t6 suivie sur les 4s Iieiires de germination en distinguant les périodes : O-811, S-IGh, 16-2411 
cl 24-4811. 
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RESULTATS 

Afin dc dCcrirc la phénologic de la floraison, tous les épis de la parcclle (22000 &pis au total) ont ét6 
observés puis battus pour en prélcvcr les graines. Pour la qttantification des flus dc gkncs, 7942 
plantules ont ét& analysées : 2597 produites par le CLT, 1503 par IC CHB et 3842 par le SVG. 

* 

PIIENOLOCIE DE LA FLORAISON 

La floraison femelle précède de 4 jours en moyenne la floraison mâle. Le SVG comtiiencc tì fleurir 47 
jours après le semis (JAS) et termine A 144 JAS, tandis que le CLT fleurit entre 62 et 84 JAS. 
L'étalement de la floraison du CI-IB est coniparable à celui du SVG. Les productions d'épis et de 
graines par plante sont très différentes selon les phénotypes (tableau 1).  Considérant que les nombres 
de graines et de fleurs fertiles procluites par Line plante sont étraitement corrélés, i l  apparaît que la 
production moyenne de fleurs d'une plante sauvage englobe totalement celle d'une plante cultivée 
(figure 2). Dans tin premier temps, le nuage pollinique de I'écliantillon de mil sauvage (( noie )) la 
floraison du mil cultivé. Le mil sauvage se trouve ensuite isolé du mil cultivé pour sa reproduction 
jusqu'à la f i n  de soli cycle, de 85 tì 144 JAS. Le CHB A un comportement pliénologiqite proche du 
SVG, mais la quantité de fleurs produites dans la parcelle est très faible en raison de la faible 
proportion de plantes de type chibra, 

FLUX DE GENES ET CONSEQUENCES SUR LA GERhJJNATlON DES DESCENDANTS 

Les flits de gènes sont fortcmeiit dissymétriques, avec pllis de 40% d'hybrides produits dans la 
descendancc de CLT oit celle de CNB, contre seulement 1 I %  dans celle de SVG lors de la floraisoti 
clc CI,?' (tableau I ) .  Sur la l o l n l i t i  dcs cycles, 8% cl'liybritles sont engenclrds liar I'Ccliatitillon de iiiil 
siiitviigc, soit ciriq fois nioitis qiic liar ccliti de tili1 cullivC. La distributioti joiirtiali6re du I "mi t agc  
d ' h y b ~ i d ~ s  j > ~ d l l i t S  I'iir I C  SVG est sigliificntiv~tiict1t c 0 1 ~ 6 l i ~  A la llortiisoli dc C1,'I' (I' 0.61, P < 
0.0 I ) ,  alors quc In tlistribtltion jourllílli6re d'l1ybridcs ~"'odllits pnr CL'I' o11 CI-Il3 cst intldl)clldantc dcs 
vílrialiolls dc flornisol1 tlc SVG ( f ì~l l rc  3). 1°C CI4ß p:irticipc pcu A la I'icondatioll du SVG, O11 rnison 

IA propolli~~ll  des gl'aillcs vinblcs (gl*aillcs gcrllldcs) produitcs par IC c1;r 1111 *jour dollrid cst 

p t ~ ~ b í i b l ~ t i i ~ t i t  (IU l'íiil)lc t i ~ l i i b r ~  (IC ~ ) I i i t l t ~ ~  i ~ ~ i p l i ~ t ~ Q c ~ ,  I)t1is(lllc ~ i p r b ~  lit 11oriiisoti CJC CI.,"I* S C U ~ C I N C I I ~  
O. l?4 d'liybridcs solit IJrodttits IXII' IC SVG, 

invcrsciiictit proportiotiticllc iiii poitrcctitngc d'liybridcs fortiids cc jour (r = -0.53, I' < 0,O I ) ,  ce qui 
ri'cst [ J ~ S  IC cils pour I C  SVG ci IC CI-ID. 'Toulcs cfafcs de t'6condalioli cotifotiducs, IC pourcentagc 
d'hybrides gcrmds iiugincntc réguli~rciiieiit avcc la durdc clc mise ci1 germinatioti : i l  passc de 36 A 
S W O  pour IC CLT ct de 32 A 78% pour le CllB entre Ics périodcs O-SI1 et 24-4811 (figure 4). Ce 
plidnorti&tic 11,a pas été obscrvd pottr le SVG. 

DISCUSSION 

Dans les régions oit nii l  cultivé et mil sauvage sont en sympatrie, la fréquence des phénotypes 
interniédiaires (chibra) dans les clianips cultivés varierait entre 5 et 30% (Rey-Herme, 1992), alors 
que dans les populatiotis de niil sauvage au Sénégal et au Niger cette fréquence a été estimie tì 3 1 et 
19% respcctivcment (Marchais et Tostain, 1992). Ces observations attestent de l'importance de l'effet 
des échanges géniques dans la production de formes déviantes en conditions naturelles. Elles ne 
petrvcnt toutefois pas rendre compte de la forte dissymétrie de ces échanges, car elles a!nalgament 
toutes les formes inter~iiédiaires, quel que soit leur statut génétiqtie (FI, F2, croisenierils eli retour...). 
Dans I'étude espériinentalc préseiitée ici, les flus de gknes entre mil sauvage et mil cultivé ont pu être 
quantiliés par la prodltction d'liybrides de première génération (Retino et al., soils presse). La totalité 
de la périodc de floraison du mil cultivé s'inscrit dans celle du mil sauvage et plus de la moitié de la 
période dc reproditctioti dc cc dernier se déroule eli dehors de la foraison du inil cultivé, donc en total 
isolenient reproductif.. Dans lus conditions expérimentales présentées ici, si l'on consiclkre les flux de 
g h s  et In production de graines q u i  en résulre, la probabiliti pour itiie plante d'engcndrcr titi individu 
tlc tiiêtnc pliénotype qu'elle ust 14 fois plus élevée pour titic plante sauvage que patir tilie plarile 
ciiltivCe. Lu mil sau\agc app:iraît donc nettement plus ef'licace qitc I C  mil cultivé pour tiiaintenir son 
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int6gritb phbnotypiquc. De plus, son nuage polliniquc n’apparaît jamais limitant pour I’liybridation 
ptiisqtie la production d’hybrides par I’Ccliantillon dc mil cultivé est toujours proche du Iiiasiliiiiin. La 
disposition des plantes dans la parcelle a été conditionnéc par la nécessité de qtiaiitificr Ics flus de 
gène en situation d’équiprobabilitd de fécondation, toutes choses égales par ailleurs. Une telle 
disposition n’est évideinment jamais observée dans la nature oil les plantes d’un même phénotype sont 
regroupées en champs cultivés OLI en popiilatioris spontanées. Au contact d’un cliamp de mil et d’une 
population de i n i l  sauvage, les Cchangcs seraient donc dissymétriques, et diminueraient en s’éloignant 
de la zone de contact, suivant la dispersion des nuages polliniques (Burton, 1974). 

L’influence des barrières prézygotiques stir les échanges de gènes, quoique réelle, n’a pu être 
mise en évideiice dans le cadre de cette expérimentation. En revanche, l’effet des barrières 
postzygotiqties est perceptible à travers la perte de viabilité des hybrides produits par le mil ctiltivé. 
Ceci a déjà été signalé daris le cas de croisenielits contrôlés entre mil cultivé et mil sauvage 
(Amoukou 6c Marchais, 1993). A ce phénomkne s’ajoute le retard de germination des plantes hybrides 
produites par le phénotype cultivé ou le pliénotype chibra. En milieu paysan et en situation de 
compétition avec le mil chibra, le niil cultivé serait donc avantagé une première fois par une 
germination plus rapide dans le poquet puis, au moment du démariage, lorsque le paysan choisi 
d’éliiiiiner les plantes les moins vigoureuses (Couturon et al, 1997). Le maintien du mil cultivé 
dépend de pressions de sélections anthropiques. Toutefois I’introgression de son génome par des 
gènes de populations sauvages évoluant sotis les seules contraintes de la sélection naturelle, si elle 
favorise l’apparition de chibras peu productifs, pourrait aussi entretenir sa capacité d’adaptarion atis 
lluctuatioiis dcologiques (notamment climatiques) caractéristiques de la zone sahélienne. 
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LI~GENDES DES FIGURES 

Figure I. Plan de la parccllc esp6rimentale. C = phénotype cultivé, C’ = phénotype chibra du i n i l  
cultivé, S = phénotype sauvage, S’ = phénotype chibra du mil sauvage. 
Les petites lettres représentent les plantes de bordure, les grandes lettres les plantes iitilisées pour 
mesurer les flits de gènes et la production d’épis et de graines. Les lettres en caractères gras 
représentent les plantes obscrvées au stade mdle. 

Figitre 2. Variations du nombre moyen de fleurs par plante estimé pour le mil cultivé (CLT), sauvage 
(SVG) et chibra (CtIB) durant le cycle de floraison. 

Figure 3. Variations clu pourcentage d’hybrides engendrés par le mil cultivé (CLT), sauvage (SVG) et 
chibra (CHB) durant le cycle de floraison. Les barres verticales représentent les erreurs standards. 

Figtire 4,  Variations clu pourcentage d’hybrides germés en 48 heures dans la descendance du niil 
citltivé (CLT), sauvage (SVG) et cliibra (CHB), pour les quatre périodes 0-831, 8-1611, 16-2411 et 24- 
4811. Les barres verticales représentent les erreurs standards. 
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I. Nombres moyens d'épis et de graines produits par une 
plante sur la totalité de son cycle ; taux de germination et pourcentage 
d'hybrides. 

Epis Graines Taux de Pourcentage 

germination* d'hybrides* 

Cultivé 
moyenne 2.8 786 1 80.1 50.2 

N 60 60 22 22 

cv 50 55 16 21 

ES 0.2 559 2.9 2.3 

Sauvage 
moyenne 31 9 56359 91.8 11.3 

N 68 68 24 24 

cv 53 49 6 68 

ES 20 3365 1.2 1,6 

Chibra 
mo y en n e 21#1 11134 71.2 41.9 

N I1 11 15 15 

cv 58 42 27 34 

ES 3.7 1420 5,O 3.7 

Note: N, effectif ; CV, coefficient de variation (YO) ; ES, erreur standard; 
* pendant la période de floraison de la forme fecondante. 
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