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Panicum maximum est une graminée dont l'aire d'extension

s'étend à toute la zone intertropicale humide. Cette diversité

écologique va de paire avec le polymorphisme de cette espèce

dans son centre d'origine: l'Afrique de l'Est, avec principa­

lement le Kenya et la Tanzanie. Cette graminée a aussi la par­

ticularité, pour la très grande majorité de ses souches, de se

reproduire par apomixie facultative, mode de reproduction dont

nous expliciterons le mécanisme,

ces lors du prochain chapitre.

l'hérédité et les conséquen-

C'est une plante aux qualités fourragères reconnues et ap­

préciées de nombreux éleveurs que ce soit en Cote d'Ivoire

(PERNES et al., 1975 NOIROT et al. 1986), au Sénégal (BOYER

et GROUZIS, 1977), aux Philippines (~AVIER, 1970), au ~apon

(NAKA~IMA, 1978), en Australie (Mc COSKER et TEITZEL, 1975), au

Brésil (SAVIDAN et ~., 1985), etc ... Ceci est dû princi­

palement à son métabolisme de plante en C4 (HATCH, SLACK et

~OHNSON, 1967). Sa réponse à l'intensification et en particu­

lier à la fumure azotée reste linéaire jusqu'à des doses très

élevées (600 unités/ha). En COte d'Ivoire, la production de

matière verte oscille entre 30 et 50 t/ha/an selon le niveau

d'intensification et les conditions pédoclimatiques.
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Comme pour beaucoup de ses consoeurs tropicales, tout le

monde s'accorde pour considérer sa piètre production semen­

cière comme le principal obstacle à sa vulgar~sation. BOONMAN

(1971a) note la faible quantité récoltée et le faible taux de

germination. Ceci constitue pour lui le principal problème des

graminées fourragères tropicales. Et P.maximum y est cité com­

me étant le plus mauvais producteur de semences parmi les es-

pèces commercialisées au Kenya. 5TRICKLAND (1971) cite des

rendements de 80 à 200 kg/ha en récolte mécanisée, mais précise

que 50% des épillets sont vides. HOPKINSON et ENGLISH (1982)

estiment à 50% la perte en récolte mécanisée. Enfin, PERNES et

al.(197s) nous indiquent des rendements de 3skg/ha et 26% de

germination sur la variété K1878 lors de récoltes effectuées

selon la technique "Kenya" (RENE, 1975) ils pré-cisent qu'en

récolte mécanisée, les rendements sont encore plus mauvais.

Pour 8URTON et al. (1973), l'égrenage constitue le principal

obstacle. Pour HUMPHREYS (1975), 800NMAN (1971b), PERNES et al.

(1975), l'absence de synchronisation est la cause principale

des faibles rendements. En fait, c'est bien l'association d'un

très grand étalement de la floraison, d'une maturation très

rapide des semences et de leur chute à maturité qui est

responsable des problèmes et ceci confirme le besoin aigü en

recherches concernant la production semencière.

Les recherches menées en Cote d'Ivoire sur cette graminée

fourragère ont commencé au milieu des années soixante par une
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prem~ère prospection en Cbte d'Ivoire et la mise en évidence de

deux phénotypes maJeurs se reproduisant par apomixie facul-

tative <PERNES et COMBES, 1970). Cette faible diversité con-

traste avec le polymorphisme des souches prospectées au Kenya

et en Tanzanie par PERNES et COMBES en 1967 et 1969. La décou­

verte, alors, de souches entièrement sexuées a ouvert la voie à

un programme d'amélioration génétique dont le schéma direc-teur

<PERNES et al., 1975) est basé sur la simplicité de

transmission de l'apomixie lors de la création d'hybrides <SA­

VIDAN, 1982). Notre intervention constitue la phase suivante du

programme. C'est, d'une part la vérification pratique du schéma

d'amélioration et son affinage, mais aussi la création

variétale avec actuellement plus de 10 variétés sélectionnées

dont trois largement diffusées en Cbte d'Ivoire et de par le

monde <Sénégal, Brésil, Thaillande, etc ••• ) à savoir ORSTOM

TS8, DRSTDM Cl et DRSTDM 2AS. Mais c'est surtout les problèmes

grainiers qui forment la base de nos activités. Dans cette fi-

nalité, notre but est

ment biologique des

d'expliquer, par l'étude du fonctionne­

structures reproductives, la mauvaise

transformation du rendement potentiel en production grainière,

en relation avec la méthode de récolte envisagée, et d'y ap­

porter des solutions tant techniques que génétiques. La pré­

sentation de nos travaux commencera par l'observation des

causes de l'étalement de la floraison. Un suivi chronologique

du comportement reproducteur, depuis l'initiation jusqu'à

l'anthèse, et la mise en évidence de relations directes entre

le déroulement de l'anthèse et l'égrenage expliqueront l'éta-
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lement de la production de graines dans le temps. Dans un deu­

xième temps, la diversité naturelle de ces comportements sera

décr1te par quelques composantes principales indépendantes. La

variab1lité naturelle et l'héritabilité de ces nouvelles com­

posantes du rendement potentiel seront estimées. Ceci conduira

tout naturellement à la définition des voies possibles d'amé­

lioration génétique de la production semencière en relation

d'une part avec les contraintes de la production fourragère et

celles plus techniques de la méthode de récolte.

Cette étude à objectif très finalisé met en évidence des

relations fondamentales entre la morphogénèse, l'architecture

des inflorescences (taille et forme) et le comportement floral

et grainier. Ceci est, bien entendu, en liaison avec les modes

de reproduction et des contraintes, comme la densité pollini­

que et la consommation hydrique. Des problèmes de fertilité

sont ainsi expliqués. Les conséquences sur les limites de

l'amélioration génétique de certaines composantes du rendement

comme par exemple le nombre d'épillets par inflorescence, sont

tirées.

Enfin, la liaison entre la variabilité naturelle du com­

portement reproducteur, l'origine géographique et la présence

ou non de souches diploïdes, sexuées, allogames et sympatri­

ques conduisent à une discussion sur la logique évolutive du

système où s'intègrent le rôle des modes de reproduction, des

niveaux de ploïdie et de la pérennité.



[-
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1. MATERIEL ET METHODES.

A. PIESEITATIIII DU 6I&E lIES MAXIME.

Le polymorphisme du groupe est suffisamment important pour

que trois espèces aient été définies par les botanistes, à sa-

v01r :

Panicum maximum Jacq.

Panicum infestum Anders.

Panicum trichocladum K.Schum.

PERNES (1975) distinguent plusieurs types morphologiques

qui sont:

* P. infestum, de petite taille, à feuilles fines couvertes de

poils durs, à l'inflorescence en forme de racème, porteuse

d'épillets de couleur jaune et de forme tossée.

* Les types C, formes intermédiaires entre P.maximum et P.in­

festum avec des inflorescences aux ramifications de longueurs

inégales et la présence d'un début de verticille.

* P.trichocladum, toujours de petite taille, au port rampant, à

l'importante pilosité se présentant sous la forme de duvet et

couvrant la tige, les feuilles, la gaine, et même l'axe des

inflorescences.

* Les types B, petits duveteux, se rapprochant de P.tricho-

cladum pour de nombreux caractères.
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plus grands, à la p~los~té mo~ns ~mportante et

surtout d'une autre nature (poils longs).

* Les types E, très grands, à larges feu~lles glabres, aux­

quels nous attribuerons l'appelat~on de P.maximum typique.

En Cbte d'Ivoire, la diversité est mo~ndre et cette espèce

est représentée seulement par deux types (PERNES et COMBES,

1970) : le type l ou "Common Guinéa" présent en petites popu-

lations le long des routes dans la région d'Abidjan, et le type

II territorialement plus répandu, mais toujours confiné aux

bords des routes.

Les analyses de CHAUME (1985) sur l'organisation de cette

variabilité morphologique montrent que la diversité s'organise

principalement selon trois facteurs. Une interprétation nou­

velle et synthétique de ses résultats aboutit à la description

suivante les trois facteurs sont la taille, la pilosité et la

précocité. Enfin, représenté dans cet espace à trois dimen­

sions, le polymorphisme apparaît inclus dans un tétraèdre, dont

les trois sommets du triangle de base sont respectivement

(maximum typiques), les types B (af-occupés par les types E,

fines trichocladum) et les types A. Tous les intermédiaires

existent entre ces trois pdles et couvrent donc la base du té­

traèdre. Le sommet est formé par P.infestum. Des formes in­

termédiaires s'observent aussi entre P.infestum et P.maximum :

ce sont, rappelons-le, les types C. Mais, il ne s'agit plus

d'un continuum, ces formes se regroupant vers le pdle infestum.
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Enfin, elles ne sont pas centrées au dessus de la base et se

situent à la perpendiculaire des types 8 et A. Nous retrouvons

ici les résultats de CHAUME (1985) quant à la proximité

relative des types C avec les types 8 et A avec au contraire

leur éloignement des types E. Ceci confirme aussi les observa­

tions sur le terrain effectuées par PERNES (1975) à M'Gwakae­

the.

La variabilité se rencontre aussi pour les niveaux de

ploïdie (COMBES, 1975). Le plus fréquent (92%) est le mode té­

traploïde (2n=4x=32). Les 8% restants renferment des diploïdes

(2n=16), des pentaploïdes (2n=40) et des hexaploïdes (2n=48).

On rencontre exceptionnellement des aneuploïdes.

La diversité n'affecte pas uniquement la morphologie ou le

niveau de ploïdie. Elle touche aussi les voies de reproduction

empruntées par l'espèce. Tout d'abord, il s'agit d'une plante

pérenne, susceptible de se reproduire par tallage et marcot­

tage. Elle se multiplie aussi par graines lorsque les condi­

tions sont favorables. Ce sont alors pas moins de trois modes

de reproduction que nous rencontrons.

* Le plus fréquent est l'apomixie facultative. Il est fonc­

tionnellement lié aux niveaux euploïdes supérieurs ou égaux à

4x. Présent potentiellement au niveau diploïde ou triploïde,

il s'avère alors stérile. Mis en évidence par WARMKE (1954),

ce mode de reproduction présente deux types de sacs
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non réduits et

issus de cellules du nucelle et d'autres à huit noyaux,

originaires de la méïose. Les premiers sont qualifiés de sacs

apomictiques, les seconds de sacs sexués. Les deux types

coexistent sur une même inflorescence. La proportion de sacs

sexués const~tue le taux de sexualité résiduel. Celui-ci est·

caractéristique du génotype et varie entre epsilon et 90%,

mais avec un mode autour de 5%. Il se trouve aussi influencé

par les conditions environnementales (SAVIOAN, 1982). La

formation de l'embryon exige la pollinisation pour les deux

types de sacs embryonnaires. Si dans le cas sexué, la double

fécondation a lieu normalement, dans le cas apomictique, il y

a pseudogamie le pollen ne féconde que les noyaux polaires

et la formation de l'embryon est induite par les premières

divisions de l'albumen (WARMKE, 1954). Le résultat de ce mode

de reproduction est l'obtention de descendances très

homogènes parmi lesquelles s'observent quelques Uhors-types U

issus de sexualité.

* La sexualité pure, sans présence de sacs apomictiques, exis-

te naturellement au niveau diploïde (COMBES, 1975). Ces

plantes sont fertiles, mais présentent des taux d'allogamie

variables allant de l'allogamie stricte chez le T26 <ASSIE­

NAN, coma pers.) à l'allogamie facultative chez le K189A, où

les autofécondations sont possibles (PERNES, 1975). La poly-

·idisation par la colchicine donne des tétraploïdes qui

restent de purs sexués. Leur p. :linisation par du pollen
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donnent des hybrides dontprovenant de plantes apomictiques

le mode de reproduction est soit sexué, soit apomictique

(COMBES, 1975). Le mode de reproduction de ces hybrides se­

xués ainsi obtenus va de l'allogamie stricte à l'absence

complète d'autostérilité (NOIROT, obs.pers.).

L'obtention d'hybrides sexués et d'hybrides apomictiques

dans une descendance a ouvert la voie aux recherches sur le

déterminisme génétique de l'apomixie. SAVIDAN (1982) a montré

qu'il s'agit d'un déterminisme simple à un locus et deux al­

lèles, l'un dominant A à l'origine des sacs aposporiques,

l'autre récessif a. Dans un tel modèle, un sexué tétraploïde

est aaaa, tandis que l'apomictique est Aaaa. Un croisement

entre ces deux génotypes donne 50% de sexués et 50% d'apomic­

tiques. Cette proportion étant celle observée lors de tous les

croisements effectués, ceci implique que tous les génotypes

utilisés comme parent m~le sont Aaaa.

B. LE _mm VElET"".

Bi. La collection.

Le matériel végétal introduit dans nos expériences est

issu de la collection ORSTOM installée à Adiopodoumé. Celle-ci

comprend en fait deux ensembles: la collection statique et la

collection dynamique. La première renferme les souches origi­

naires de prospections et d'introductions, la seconde, du ma-
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tér~el créé sur la station par hybridation, autofécondation,

polyploïdisation et haploïdisation. Pourquoi les appellations

"stat~queU et Udynam~queU? Tout simplement en raison de notre

attitude vis-à-vis des clones qui les composent. Dans le pre­

mier cas, nous attachons une grande importance à maintenir tous

les génotypes (452) en place quelque soit leur vigueur et leur

intérêt agronomique immédiat l'attitude conservatrive est

recherchée. Dans le second cas, nous avons quatre sous-en­

sembles

- les hybrides diploïdes sexués,

les hybrides tétraploïdes sexués,

les hybrides tétraploïdes apomictiques,

les autres origines (haploïdes, digéniques, autofécon­

dations). Chacun de ces sous-ensembles est volontairement li­

mité en nombre (96 souches). Contrairement à la collection

statique, il y a ici une perpétuelle évolution avec apport de

matériel nouveau et élimination ou disparition de souches peu

vigoureuses. Nous cherchons à y diversifier les origines gé­

nétiques et à y augmenter la vigueur moyenne.

82. La nomenclature.

La nomenclature des souches : K187, 623, 267, 2A4, peut

paraître complexe. Elle suit, à deux exceptions près, une règle

simple. Les clones prospecté~ au Kenya ou en Tanzanie voient

leur nom débuter respectivement par K ou T. Ceux issus

d'introductions commencent par la lettre 6, s'ils sont issus de
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gra1nes, ou portent un numéro simple n304 n, s'ils proviennent

d'éclats de souche. Notons que les génotypes de Cbte d'Ivoire,

installés à partir d'éclats de souches, portent aussi un

numéro, bien qu'il ne s'agisse pas à proprement parler

d'introduct10ns. Le sigle lDxx (exemple 1023) indique un hy­

bride diploïde (0) de première génération. L'appelation 2S87

implique un hybride tétraploïde sexué (S) de deuxième généra­

tion par rapport au digénique le plus proche. L'hybride 2A4 est

toujours de deuxième génération comme l'indique son premier

nombre, mais il s'agit ici d'un apomictique tétraploïde (A).

Enfin, la lettre T placée à la fin (T41.T, K189A.T, 1023.T)

nous informe qu'il s'agit d'un digénique obtenu par traitement

à la colchicine de la souche correspondante (T41, K189 ou

1023). Les deux exceptions à la règle sont S2.T et Cl. Dans le

premier cas, il s'agit d'un digénique particulier provenant de

la polyploïdisation d'une graine autofécondée de K189A. Quant à

la souche Cl, elle est apparue spontanément lors d'une

expérience sur des haploïdes de T19 et, comme ce dernier, elle

présente des caractères de type C, d'où son nom (PERNES,

com. pers. ).

83. Description des principaux clones utilisés.

* La variété DRSTDM Cl est une souche à talles fines et nom­

breuses présentant des caractères intermédiaires entre

P.maximum et P.infestum. Sa panicule est petite et son faible

nombre d'épillets est compensé par une épiaison abondante
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tout le long de la première année culturale. Néanmoins, son

épia~son principale se situe à la m1-septembre. Elle est

alors capable d'émettre plusieurs vagues successives de pa­

nicules. Sa production semencière oscille entre 200 et 250

kg, exceptionnellement 300 kg. Du point de vue fourrager,

c'est une excellente variété riche en feuilles (90%> et à

fort taux de matière sèche (24 à 27%>, appréciée des bovins

comme des ovins et capable de croître sous cocotiers.

* La variété T58 est originaire de Tanzanie (prospection ORSTOM

- PERNES COMBES, 1969>. Elle a un port de P.maximum typique.

Elle montre un grand nombre d'épillets par inflorescence et

une épiaison relativement synchrone au début d'octobre. Sa

production semencière est d'environ 350 kg/ha et peut

atteindre 450 kg/ha les meilleures années. Elle est sensible

à la sécheresse en période de montaison-épiaison. Très bien

appétée, elle montre un taux de feuilles de 75% et un

pourcentage de matière sèche de 17 à 19%. Son usage est

réservé essentiellement à l'élevage bovin.

* La souche 267 est un écotype ivoirien présent le long des

routes de Basse-COte et plus connu sous le nom de uCommon

Guinea u . Il correspond au type l de PERNES et COMBES (1970>

et fleurit continuellement avec plus ou moins d'intensité,

sans présenter de pic très marqué. Son nombre d'épillets est

important sans être exceptionnel comme le T58. Sa production

semencière ne dépasse pas les 100 kg/ha. De plus, c'est un



13

p1ètre fourrager avec seulement 50% de feuilles, 15% de ma­

tière sèche et d'abondants refus liés à la présence continue

d'inflorescences. Non vulgarisé, c'est avant tout un témoin

expér1mental important.

* Le clone T21 est un type C, originaire de la prospection

ORSTOM - PERNES COMBES, 1969 en Tanzanie. Morphologiquement

très ressemblant au Cl, il a été retenu comme parent mâle en

raison de ses qualités d'épiaison abondante, de sa vigueur et

de la finesse de ses talles.

* Les souches T41.T, T33.T, K189A.T et T34.T sont des digéni­

ques issues par traitement à la colchicine des diploïdes

correspondants. Ils ont tous une morphologie de P.maximum

typique avec feuilles larges, grosses talles et grandes in-

florescences. Ils diffèrent sur quelques détails. Ainsi,

T41.T est caractérisé par un port très dressé et une épiaison

relativement abondante, groupée et très précoce. La souche

T33.T ressemble beaucoup à T58. Son port de feuilles est

moins dressé que T41.T mais son épiaison est très semblable.

Quant à T34.T, il est très particulier à feuilles très

larges et retombantes, il se remarque surtout par une

épiaison très réduite. Enfin, K189A.T se reconnaît à ses

feuilles très larges, mais à port dressé. Son épiaison est

très abondante pour un digénique.
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* Le clone 52.T a déjà été signalé pour son or~gine particu­

lière. Comme K189A.T avec qui il présente une parenté, c'est

une souche à épiaison très abondante.

* La souche 64 est originaire d'Angola. C'est un type à port

rampant, à petites panicules et possédant certaines ressem­

blances avec P.trichocladum. Sa production semencière ne dé­

passe pas non plus les 100 kg/ha. Sa particularité réside

dans son taux de germination peu affecté par la récolte mé­

canisée.

* La variété DRSTDM 2A4 est, comme son nom l'indique, un hy­

bride apomictique de deuxième génération, ayant pour parent

male la variété Cl. Il possède de ce fait des caractères in­

termédiaires entre le type C et un Panicum classique: le

verticille est bien présent, mais le nombre de ramifications

y est faible. Le nombre d'épillets est moyen. En revanche, il

présente un pic d'épiaison très marqué en septembre. Ce qui

lui confère une bonne production semencière (environ 250

kg/ha>. Très vigoureux, susceptible de subir des rythmes de

coupe de 3 à 4 semaines, il est surtout caractérisé par

l'absence de remontaison en dehors de la période de repro­

duction par graines. Ceci lui confère un fort taux de feuil­

les et une très bonne appétance. Utilisé à la fois par

l'élevage ovin et bovin.
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* L'hybride s1mple 1A48 présente des analog1es avec le précé­

dent. Comme lU1, il possède un parent appartenant èUX types

C : le T19. Ses talles sont malgré tout moins fines et moins

nombreuses. Son épiaison, moins intense, est nettement plus

tardive. Retenu pour ses qualités fourragères, il n'est ce­

pendant pas vulgarisé en raison de sa production semencière

insuffisante. Il sert néanmoins comme parent lors de croise­

ments.

* La plante sexuée 2587, utilisée dans de nombreuses hybrida­

tion mérite d'être ·~crite. Elle a été choisie pour plusieurs

raisons qui sont :

sa très forte autostérilité, ce qui évite le tri des au­

tofécondations,

son épiaison abondante en septembre-octobre,

sa forte vigueur,

son port fourrager, avec ses talles nombreuses,

fines et son rapport ufeuilles/tigesU élevé,

sa structure génétique complexe (hybride trois-voies),

et enfin, sa parenté avec le clone K4 aux caractères in­

trogressés de P.trichocladum (fig. 1) •

* Les hybrides tétraploïdes sexués 1530, 1532 et 1535 sont is­

sus de croisements apomictiques x sexués où l'importante

sexualité résiduelle du parent femelle apomictique T19-36-5 a

été mise à profit. Leur morphologie est intermédiaire entre

un type C et un P.maximum typique et ils ressemblent par leur



16

port dressé à l'hybride apomictique lA48. Très v~goureux, ils

ont servi dans des cro~sements que nous qual~fierons de

pseudo-backcross, avec T2l (retour vers le type C).

C. LES STAU. ET LES PlAlIE tIlTilAlES ST".

Cl. Les stations de recherches et leur caractéristiques cli­

matiques et pédoloqiques.

La plupart de nos expérimentations se sont déroulées sur

trois stations de recherches situées respectivement à Adiopo­

doumé, près d'Abidjan, à Minankro près de Bouaké et enfin à

Man.

Le service d'expérimentation biologique du Centre DR5TDM

d'Adiopodoumé est installé en zone de forêt guinéenne semper­

virente et caractérisé par un sol sableux acide, très appauvri

en cations. La pluviométrie annuelle est d'environ 2000 mm avec

deux saisons des pluies: la grande en mai-juin et la petite en

septembre-octobre. Elles sont séparées par deux saisons sè­

ches: l'une ensoleillée (décembre à mars), l'autre nuageuse

(juillet-août>. L'humidité relative est élevée et descend

rarement en dessous de 70%. C'est sur cette station qu'ont été

effectuées les observations sur la chronologie de l'épiaison,

sur le tallage aérien, sur la répartition des épillets sur la

panicule et sur la propagation basipète de l'anthèse. Les
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1nfluences des dates et des modes d'implantation y ont aussi

été étudiées.

La seconde station dépend de la filière Elevage-Patûrage

de l'IDESSA (Institut des Savanes). Située en zone de savane

arborée soudano-guinéenne, elle est caractérisée par des sols

pour la plupart latéritiques, caillouteux et parfois sableux

dans les bas fonds. Le climat est plus sec (1100 mm) avec tou­

jours deux saisons des plu1es, parfois très rapprochées. La

pr1ncipale caractéristique de la grande saison sèche (novembre

à avril) est la présence prolongée d'un vent sec, l'Harmattan.

Ce cl1mat s'avère plus favorable à la production semencière et

les variétés y produisent de 3 à 4 fois plus qu'à Adiopodoumé.

Pour cette raison, les essais comparatifs de sélection varié­

tale y ont été effectués en collaboration avec la filière Ele­

vage-Patûrage de l'IDESSA. C'est aussi sur cette station qu'ont

eu lieu les expérimentations visant à tester les effets de la

densité de semis, du mode d'implantation, de la date et de la

technique de récolte.

La station DRSrDM de Man est avant tout une station de re-

cherches caféières. Sa situation géographique particulière, à

la limite des zones de forêts sempervirentes et de savanes ar­

borées, ainsi que l'absence de P.maximum dans la région nous

l'ont fait retenir pour les expériences d'hybridations ,et pour

la multiplication de la collection. C'est d'ailleurs au cours

de cette dernière opération que la variabilité pour les profils
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d'épiaison et pour le nombre d'ép11lets par 1nflorescence a été

est1mée. D'autres expér1ences ponctuelles y ont été réalisées.

Ce sont, entre autres, l'étude de la chronologie de l'anthèse

et de l'égrenage et celle de l'initiation des talles.

C2. Les pratiques culturales standard.

La production semencière est caractérisée par un certain

nombre de pratiques courantes que nous éviterons de répéter à

chaque présentation du schéma expérimental. Sauf précision

complémentaire, elles seront référenc1ées par le terme Ustan­

dard". Ce sera la fumure standard, la densité standard, etc .••

L'implantation d'une parcelle porte-graine débute par un

labour dès que les premières pluies le permettent, suivi d'un

disquage et d'un apport d'engrais complet 10-1B-18. Cet apport

est enrichi en urée de sorte que la fumure de fond réponde à la

formule N.P.K. 100-50-50 unités par hectare.

L'installation a lieu par poquets espacés de 1 mètre en

tous sens. Elle est suivie, s'il s'agit d'éclats de souche,

d'arrosages, quotidiens durant la première semaine, tous les

deux jours

reprise du

la semaine suivante, puis hebdomadaires jusqu'à la

tallage. Le premier mois, le sarclage, manuel, est

bihebdomadaire.
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Les coupes de régular1sation ont lieu la première sema1ne

de chaque mois. Elles sont suiv1es dans la sema1ne d'un sar­

clage, et à la fin de ce dernier d'un apport azoté sous forme

d'urée de 50 Unités/ha. La dernière coupe du premier septembre

est complétée d'une forte fumure potassique (150 U./ha) sous

forme de sylvite.

La récolte consiste à repérer le maximum d'épiaison, à

lier les panicules dès leur exertion et à poser les sacs à la

fin de l'anthèse et avant l'égrenage. Un passage deux semaines

plus tard permet leur ramassage. Ils sont mis alors à sécher.

Les inflorescences sont ensuite battues manuellement sur une

b~che, où se poursuit le séchage. Le tri des semences a lieu

ensuite à l'élutriateur, plus connu sous le nom de colonne

INRA. Deux passages sont nécessaires si l'on désire une bonne

qualité de germination. Les semences sont ensuite stockées en

chambre climatisée à 22°C, le temps que se lève la dormance.

C3. Les techniques d'hybridation pseudo-libre.

Celles-ci découlent des résultats de GLEAVES (1973) sur

les taux de fécondations par du pollen extérieur à une par­

celle. Lors de pollinisation anémophile anisotrope, ce taux est

inversement proportionnel à la densité de plantes de la

parcelle et au carré de la distance qui sépare la plante de la

bordure la plus proche. Avec une forte concentration de pollen

propre à la parcelle, les probabilités de fécondation par du
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pollen extérieur deviennent minimes. Dans un premier temps,

nous avons réalisé ces condit~ons en installant des parcelles

de lOm sur lOm, à densité élevée (4 plantes au m2 ) constituées

d'un parent apomictique pollinisateur avec en leur centre une

plante sexuée utilisée comme parent femelle. Le parent m~le

do~t avoir une floraison abondante et synchrone. Son maximum

d'anthèse détermine la date TO du croisement. Sur le pied fe­

melle, ne sont impliquées que les inflorescences dont l'an­

thèse a débuté entre TO et TO + 2 jours. Les autres panicules,

plus tardives DU plus précoces, sont éliminées. Sur les inflo­

rescences retenues, la pollinisation, puis la maturation ont

lieu sans contrainte pendant sept jours. Ce délai est imposé

par l'égrenage spontané. L'ensachage permet alors la récolte

des graines. Une telle technique est très efficace. Le taux

d'hybrides non conformes ne dépasse pas 2%, même lorsque le

croisement est réalisé sur des stations fortement contaminées

par P.maximum (Bouaké et Adiopodoumé>. Ils sont éliminés, tout

comme les autofécondations, après repiquage sur le terrain. Par

cette méthode, le nombre d'hybrides obtenus dans un croisement

a très vite dépassé la centaine. Actuellement, la technique

s'est encore améliorée:

par le choix d'un terrain indemne de P.maximum, en l'occu­

rence la station de Man,

par l'utilisation d'un seul parent apomictique (dispositif

"topcross" >,

par l'augmentation des surfaces des parcelles et du rapport

"nombre de plants m~les / nombre de plants femelles".
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Ces modlfications atténuent les contraintes de l'inten­

slté relative d'anthèse du parent màle. Le laps de temps de

fécondation pseudo-l _ ·e n'es~ plus limité que par la vltesse

de maturation des graines. Le groupe de panl i "S femelles

considérées comme synchrones atteint maintenant sept jours. De

plus, il est possible d'effectuer plusieurs passages d'hybri­

dation. Ceci conduit

à une très forte augmentation de la quantité de graines ré­

coltées pouvant dépasser 10000,

à un taux nul d'hybrides non conformes.

o. LES IET.-s ST.lISlIE œt.IIYEE5.

Les méthodes utilisées pour analyser nos observations cou­

vrent à la fois la statistique inférentielle classique, l'ana­

lyse des données et les méthodes propres à l'analyse de pro­

cessus temporels. Précisons que tous les calculs ont été réa­

lisés sur GOUPIL 4 avec le logiciel NDMS.

Dl. Quelques préceptes utilisés en analyse inférentielle clas­

sique.

Lors de l'emploi de ces méthodes (réqression, analyse de

la variance, test de Bartlett, etc ••• >, notre interprétation

reste très pragmatique. En ce sens, nous nous attachons plus à

la valeur relative de l'effet qU'à son niveau de signification.
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temps, il est nécessaire de connaître

l'origine aléatoire ou non d'une différence, en revanche, ce

n'est pas parce qu'elle est très hautement signif1cative,

qu'elle présente nécessairement un 1ntérêt explicatif ou pré­

visionnel. Ainsi, avec plus de 100 couples de points, un coef­

fic1ent de corrélation de 0,254 entre une variable X et une

variable Y nous conforte sur l'existence de la liaison (seuil

~ = 0,01), mais son carré (0,0645), le coefficient de déter­

mination, nous montre que les variations de X n'expliquent que

6,5% de 1& variance observée des Y. Et par conséquence, il

reste à expliquer le reste. Quant aux modèles utilisés, en

particulier lors de l'analyse de la variance, nous précisons

toujours s'il s'agit d'un modèle fixe, aléatoire ou mixte. Les

conséquences sur la nature du test sont données par les es­

pérances mathématiques des carrés moyens (DAGNELIE, 1975). Les

implications sur l'interprétation sont simples:

ou les modalités testées sont choisies <effet fixe) et les

conclusions ne peuvent s'appliquer qu'à ces modalités,

ou bien bien, elles sont tirées au sort <effet aléatoire) et

elles représentent alors la population. Dans ces conditions,

les conclusions s'appliquent à l'ensemble de la population.

Ceci reste valable, même si l'échantillon représentatif a

un effectif restreint. Celui-ci intervient sur la puissance du

test, pas sur le champ d'application de la conclusion qui ne

dépend que du modèle. En comparant des moyennes et en donnant

leur estimation, on effectue en fait deux procédures statis-
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D'un point de vue

théorique, il est d'ailleurs recommandé d'effectuer les deux

opérations sur deux échantillons d~fférents. Il est donc pos­

s~ble d'affirmer la présence de différences entre des parents

et de les classer par ordre croissant, alors que parallèlement

donner une estimation de leur moyennes n'aura aucune signifi-

cation du fait de leur imprécision. Dans le cas du modèle

aléatoire comprenant NP parcelles élémentaires (où P est le

nombre de clones et N le nombre d'individus par clone>, il est

préconisé

nombre de

de prendre théoriquement N=2 et d'augmenter ~ le

génotypes en conséquence. Dans la pratique, nous

choisissons N de sorte à assurer un compromis entre la théorie

et l'assurance d'avoir à la fin de l'expérience un maximum de

clones représentés par au moins 2 individus vivants. Dans un

tel dispositif, il est évident que la moyenne de chaque souche

établie à partir de 2 individus n'a aucun sens (il n'est

d'ailleurs pas prévu pour cela>. En revanche, on assure, pour

une certaine contrainte W du nombre de parcelles, une meil­

leure estimation des variances environnementales et génétiques.

Enfin, précisons que nous nous sommes toujours attachés,

surtout dans les modèles aléatoires, à expérimenter selon des

dispositifs équilibrés et des plans les plus simples possibles

randomisation totale, ou Blocs de Fisher, lorsque les

contraintes de temps de notations ou d'implantation nous y

obligeaient (en aucun cas pour contrOler une éventuelle hété­

rogénéïté du terrain, celle-ci étant minimisée avant expéri­

mentation par un choix judicieux des parcelles>.
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quelques prin-

Dans le cas de l'analyse des données, nous faisons appel

principalement à

* la régression multiple pas. pas; à partir d'un groupe de

variables explicatives, le programme retient un sous-groupe

par élimination successive des variables n'ayant aucun impact

dans la régression. Le programme calcule aussi les résidus et

les valeurs attendues. Ces résultats restent stockés sur le

fichier et peuvent être repris dans une autre analyse

disponible dans NDMS (test de normalité, indépendance entre

résidus et valeurs attendues, autocorrélation). Comme en

régression simple, nous attachons ici plus d'importance au

coefficient de détermination qu'au niveau de signification.

Enfin, la régression multiple reste pour nous une méthode

plus prévisionnell~ qu'explicative, surtout lorsque les
'\~' '~f

variables sont de dimensions différentes.

* l'analyse en composantes principales normées. Cette technique

est maintenant largement utilisée par les biologistes. Elle

s'applique aux données quantitatives. Rappellons qu'elle a

été envisagée sous deux angles différents par PEARSON (1901)

et HOTELLING (1933). Dans le premier cas, il s'agit de

trouver le plan où la projection des points situés dans un
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espace à plus de deux dimensions est le moins déformée

possible les distances entre les projections sur le plan

reflète alors au mieux les distances réelles dans l'espace.

Quant à HDTELLING, il recherche les axes principaux d'un

nuage multidimensionnel afin de condenser l'information

contenue par les N variables en un lot restreint de nouvelles

variables synthétiques,

ces deux buts aboutit

les facteurs. En fait la poursuite de

à la même technique. Notre approche

rejoint HDTELLING. Pour nous, les variables mesurées ne sont

que des définitions arbitraires. Et un caractère donné est la

résultante de plusieurs processus. Notre problème est de

trouver quels sont ces processus indépendants dont les effets

sont à l'origine de la diversité observée. La recherche des

composantes principales revient à trouver ces facteurs sous-

jacents. Une telle recherche est riche en résultats. Elle

permet ainsi de trouver des relations du type u un axe, un

enzyme U CCHRESTIN et NOIROT, 1982). Elle exige une bonne

connaissance des limites et des artéfacts de la méthode.

Ainsi, la forte inertie des axes apparaît le reflet de la

redondance d'information. A l'inverse, la faible inertie

montre la présence d'information aléatoire et externe au

structurées

problème étudié

simulations sur

CLEBART et

des données

~. , 1977). Nos

autour

propres

de deux

phénomènes indépendants et représentés par une même inertie

nous montre que la méthode aboutit dans ce cas à rechercher

des axes perpendiculaires de longueur maximale sur un cercle.

Deux composantes orthogonales sont alors choisies au hasard
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au se1n de l'ensemble des diamètres. Les facteurs n'ont aucun

sens. On remarque par contre que la projection des points sur

le plan reste valable. Pour éviter cet artéfact, il est

nécessaire que les deux phénomènes n'a1ent pas la même

1nertie, c'est à dire qu'ils ne soient pas mesurés par le

même nombre de variables. La répartition en var1ables actives

et variables supplémentaires, ainsi que la création de

nouvelles variables (rapports, produits) sont autant de

méthodes qui peuvent paraître artificielles, mais qui

s'avèrent très efficaces pour déséquilibrer l'inertie entre

deux facteurs. Nous considérons que des facteurs reflètent

bien des processus sous-jacents lorsque:

1) ils sont interprétables,

2) les variables y sont fortement corrélées (Irl ~ 0,80)

3) ils réapparaissent quelque soit l'échantillon,

~) ils ne sont pas modifiés par l'adjonction d'une variable

aléatoire simulée,

5) on les retrouve avec d'autres variables dans la mesure où

celles-ci recouvrent la même information.

Nous conseillons aussi pour mieux cerner les facteurs de

ne pas ~,,~roduire dans une même analyse des variables actives

concernant des ensembles t.~~ différents (variables mor­

phologiques et variables enzymatiques par exemple, d~ encore,

variables pédologiques et critères du rendement). En

revanche, il est judicieux de placer l'un des ensembles en

variables supplémentaires.
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* L'analyse factorielle des correspondances. Cette technique

mise au point par BENZECRI (1973) s'applique essentiellement

aux données non quantitatives. Comme l'analyse en compo-

santes princ1pales, elle permet la recherche des facteurs

sous-jacents aux données. Les critères d'interprétation ex­

plicités précédemment restent valables. Créée au départ pour

décrire la variation interne aux tableaux de contingence, son

emploi s'est élargi aux tableaux de fréquences, aux tableaux

disjonctifs et aux tableaux de Burt. L'introduction de

variables quantitatives peut se faire par recodage en

classes. L'analyse factorielle des correspondances, appliquée

à des tableaux de contingence sur variables quantitatives

recodées en classe, constitue un out1l très performant. Elle

permet ainsi un affinage du recodage, au départ arbitraire,

et la définition de nouvelles classes aux significations

biologiques réelles. Enfin, l'analyse factorielle des

correspondances visualise le parallèlisme ou à l'inverse la

divergence de certains gradients et conduit à interpréter

ceux-ci en terme de liaison ou d'indépendance.

* La classification hiérarchique. La méthode ascendante est

celle que nous avons utilisée. Cette appelation regroupe un

ensemble de techniques dont le point commun est l'obtention

finale d'un dendogramme. Nous n'expliciterons pas ici ni les

algorithmes, ni les critères d'agrégation, ni les distances

propres à ces techniques. Leur explication est fournie par
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de LEBART et

al.( 1977) et par certains articles des Cahiers de l'Analyse

des Données. L'algorithme utilisé ici est celui des voisins

réc1proques en chaine. La d1stance retenue dépend de la na­

ture des variables (euc11d1enne =quantitives ; khi-2 =qua­

litatives) et le critère d'aggrégation est soit celui du

diamètre, soit celui de la variance. Insistons sur le fait

que l'interprétation ne possède pas de règles établies pré­

cises. Par conséquence et plus que jamais, il faut faire ap­

pel ici au bon sens et au pragmatisme. Les regroupements ef­

fectués doivent tenir compte :

1) de leur signification biologique,

2) de leur réobtention en changeant de critères d1agrégation,

3) ils doivent être confirmés par llanalyse discriminante.

* L1analyse factorielle discriminante. Inspirée de RDMEDER

(1973), la version utilisée dans NDMS évite les tests basés

sur la multinormalité et chers aux anglo-saxons. En revanche,

l'accent est porté sur l'utilisation d'échantillons tests

pour vérifier si les résultats obtenus ne sont pas dus à un

artéfact d'échantillonnage. La méthode utilise la sélection

progressive de variables avec choix par l'utilisateur à

chaque étape de la poursuite ou non de l'analyse en fonction

du pourcentage de bien classés. Enchaînée • la su~te de la

classification hiérarchique. elle permet la déter.ination des

variables différenciant les groupes et la vérification, gr.ce
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aux histogrammes sur les axes discriminants, de la véracité

de la dite classification.

03. Les méthodes d'analyses de séries chronologigues.

Toutes les techniques évoquées ici sont descriptives.

* L'étude de la tendance. Deux méthodes sont employées: la

moyenne mobile et la régression polynomiale mobile. L'étude

de la tendance a deux buts: 1) la visualisation d'une évo­

lution dans une série chronologique et 2) le calcul des

écarts à la tendance (filtrage) afin de vérifier si ceux-ci

sont aléatoires ou autocorrélés, ou si encore, l'écart est

d'autant plus important que la tendance est élevée.

* L'autocorrélogramme. Cette technique consiste à calculer les

différents coefficients de corrélation entre des valeurs

d'une série séparées de k intervalles. La courbe qui donne la

valeur du coefficient de corrélation en fonction de k, est

appelée autocorrélogramme. Ceci permet de décider de la

présence ou non d'une corrélation avec décalage dans la série

(processus purement aléatoire ou au contraire markovien). Ici

aussi, c'est plus la forme de l'autocorrélogramme que la

valeur absolue du coefficient de corrélation que nous

retiendrons pour l'interprétation.
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* L'allocorrélogramme. Proche de la précédente, cette technique

calcule les coeff1cients de corrélation entre les valeurs de

deux séries, valeurs séparées de k intervalles. La courbe,

exprimée de la même man1ère que précédemment permet la

déterm1nation du décalage pour lequel la corrélation est

maximale. Les principes relatifs à la forme et énoncés pour

l'autocorrélogramme restent valables ici.

* Le périodogramme. Cette méthode recherche la présence d'un

phénomène périodique dans une série. Elle calcule la part de

variance de la série expliquée par un phénomène cyclique. Le

périodogramme n'est autre que la fonction établie entre ce

coefficient de détermination et différentes périodes crois­

santes du processus. La forme du pic et la part relative ex­

pliquée sont les deux résultats pris en considération pour

l'interprétation.

Le paramètre d'héritabilité est largement employé comme

paramètre génétique dans notre analyse des effets du milieu et

des parents. Il nécessite néanmoins une discussion préalable où

sont définis les concepts utilisés, les formules retenues et

les conséquences sur l'interprétation.

L'héritabilité a été définie par KNIGHT (1948) comme la

part de la variabilité observée expliquée par des différences
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dans l'hérédité. Cette définition simple du concept ne supporte

pas les appl1cations. Les notions d'héritabilités U sens strict u

et "sens large U ont du être préc1sées. Ainsi, l'héritabilité

prise au sens large considère la variabilité génét1que totale

par rapport à la variabilité phénotypique, alors que

l'héritabilité sens strict fait référence seulement à la part

additive de la variabilité génétique par rapport à la va­

riabilité phénotypique (HANSON, 1963). Ces précisions dans la

définition des concepts ne sont pas encore suffisantes pour

éviter la confusion qui règne dans leur formulation statis­

tique.

Ainsi, si on définit la valeur d'un phénotype par le mo­

dèle simplifié suivant :

y = g + e

OÙ y est la valeur du phénotype, g la valeur du génotype et e

l'effet du milieu, une formulation de l'héritabilité sens lar­

ge est donnée par

h 2 = Om 2 1 (Om 2 + OE 2).

Cette formule correspond au coefficient de corrélation intra­

classe. Il s'agit en fait d'un coefficient de détermination qui

donne la part relative de la variance expliquée par le gé­

notype. Une autre formulation est souvent utilisée par les sé­

lectionneurs américains, il s'agit de :

h 2 = Om 2 1 (Og a + OE air),

OÙ r est le nombre de répétitions de l'essai. Dans une telle

équation, le dénominateur n'est autre que l'espérance mathé-
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celle des plants d'un

même génotype par exemple. Il est évident qu'une telle formule

tend vers 1 lorsque r augmente. Il ne s'agit plus d'un para­

mètre invariant susceptible de caractériser la stab~lité d'un

caractère, mais d'une valeur qui fait intervenir la puissance

de l'essai.

formulation.

Pour ces raisons, nous retiendrons la première

Ceci ne suffit pas à éliminer toute confusion. La deuxième

source de divergence conc~rne les limites des conclusions ap-

portées par

formule

le paramètre. Ainsi, si on reprend la première

on conçoit aisément que la valeur estimée dépend étroitement

des estimations des variances génétiques et environnementales.

Celles-ci proviennent soit d'un échantillon aléatoire et sim-

ple, soit au contraire d'un choix. Dans ce dernier cas, la

variance n'est plus une estimation non biaisée de la variance

de la population, mais une estimation propre à l'échantillon

prélevé. Les résultats de l'héritabilité, valables pour cet

échantillon ne peuvent en aucun cas être extrapolés à l'ensem­

ble de la population. Si un tel raisonnement est couramment

utilisé par les généticiens praticiens de l'analyse de la va-

riance pour resteindre les conclusions vis-à-vis des géno­

types, il est souvent oublié lorsqu'il s'agit de la variance

environnementale. En fait, une estimation non biaisée de l'hé­

ritabilité doit sortir d'un dispositif expérimental oû non
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seulement les génotypes sont pr1s au hasard, mais où auss1 où

les environnements sont tirés au sort au sein d'une population

théoriquement 1nf1nie d'environnements. Il se pose alors le

problème de la définition de la population des environnements.

Il apparaît aussi une opposition entre l'intérèt théorique de

l'absence de biais et l'objectif pratique du sélectionneur pour

lequel seule compte la valeur estimée pour les conditions

environnementales de culture. Mais dans ce cas, ces conditions

doivent être précisées. Nous utilisons souvent le modèle fixe

de l'héritabilité et ses conclusions se restreignent alors à

l'échantillon étudié, qu'il s'agissent des parents ou du m1­

lieu. Pour une expérience donnée, définie par ses variations

environnementales souvent limitées volontairement, ceci n'em-

pèche point la comparaison entre différents caractères. Pour

les mêmes effets du milieu, on obtient une quantification

relative de son impact sur le phénotype. C'est ainsi que nous

verrons comment la hauteur d'exertion est un caractère plus

sensible que le nombre d'épillets. Ceci est en relation directe

avec l'importance des processus morphogènes et des régulations

dans l'expression du génotype.



CHAPITRE: II
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II. DEVELOPPEMENT FLORAL ET BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION

La reproduction par graines des graminées résulte de trois

processus. Le premier permet la mise en place des structures

reproduct~ves c'est le développement floral. Le second con-

cerne le fonctionnement de ces structures: c'est la biologie

de la reproduction avec la gamétogénèse et la fécondation. Le

troisième sert de relai et permet l'adéquation chronologique:

c'est la cro~ssance par élongation. Chez les graminées four­

ragères pérennes des pays tempérés, les principales étapes de

ces processus sont connues, leurs délais aussi. Qu'en est-il de

leurs consoeurs tropicales et plus particulièrement de Panicum

maximum? Quels sont les points communs, les spécificités? Les

analogies et les dissemblances? Leurs rôles adaptatifs? Mais

aussi leurs conséquences sur les composantes du rendement

semencier potentiel? Autant de questions qui demandent des

réponses précises et auxquelles nous allons tenter d'apporter

notre contribution.

1. La reproduction chez les graminées en général.

La prairie est composée de plantes, elles-mêmes consti­

tuées d'un ensemble d'unités, les talles. Il convient de faire

la distinction entre le devenir d'une de ces unités et celui de

l'ensemble. Au niveau de la talle, le développement floral

regroupe différentes phases. BEAN (1970), BLONDDN (1968), GIL-
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IKEGAYA (1984) et RYLE (1964) les ont bien défi-

nies, les uns chez la fétuque, les autres chez le dactyle ou

encore le ray-grass ou la fléole. Quelles sont-elles ?

Le premier signe indicateur d'une modification de la mor­

phogénèse est l'apparition de udouble-rides u au milieu de

l'apex. Ce stade constitue l'initiation. Il est généralement le

résultat d'une induction intervenue 8 à 10 jours plus toto La

création de double-rides se poursuit à la fois dans les di­

rections acropète et basipète. La ramification a lieu au stade

suivant, appelé uprimordia u • Elle commence dans le tiers infé­

rieur de l'inflorescence où son degré est le plus élevé. Ces

toutes premières étapes se déroulent en quelques jours. Elles

sont néanmoins capitales pour la forme et la taille finales de

l'inflorescence. C'est en effet durant cette période, lorsque

l'apex est encore très court (1 à 2 mm), que le nombre d'éta­

ges de l'inflorescence se fixe. Et c'est la vitesse d'instal­

lation de l'initiation qui en est l'élément déterminant. Cel­

le-ci étant d'autant plus rapide que la talle est agée, on

comprend pourquoi RYLE observe des inflorescences plus grandes

et ramifiées chez les talles d'~ge plus avancé. Le développe­

ment se poursuit par la différenciation des épillets (glumes et

glumelles). L'apex fait alors de trois à sept millimètres.

Enfin, de huit à trente millimètres, on assiste à l'apparition

des pièces florales. A ce stade, les structures reproductives

sont en place et les évènements suivants sont déjà du domaine

du fonctionnement ou de la croissance.
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Le phénomène de croissance par élongation s'établit pa­

rallèlement au développement floral et se poursu1t au delà. Il

en est indépendant au sens physiologique du terme (GILLET,

1980) et affecte plusieurs organes. Lorsque ce sont des entre-

noeuds, il s'appelle caulescence. S'il touche les pièces flo-

raIes, il entraïne la croissance du stigmate et la déhiscence

des anthères. Pourquoi regrouper dans un même phénomène cau-

lescence et déhiscence ? Pour deux raisons

- l'une physiologique

consommateurs d'eau.

les deux processus sont de grands

l'autre fonctionnelle : ils permettent un positionnement op­

timal à la fois dans l'espace et dans le temps des processus

biologiques de la reproduction. La caulescence va placer les

structures florales issues du développement au dessus du

couvert végétal, hors de la gaine, et à un instant (fin de la

gamétogénèse) propice à la reproduction. C'est aussi la

déhiscence qui permettra la sortie des étamines et des stig­

mates de manière synchrone ou non, se~on le mode de repro­

duction emprunté.

Quelles sont les principales étapes de cette croissance ?

Dans un premier temps, la caulescence provoque un allongement

des entre-noeuds et de l'inflorescence. C'est le stade de la

montaison, bien connu chez les graminées par ses modifications

importantes sur le port et l'aspect général de la plante. Elle

se termine par un stade plus visuel que physiologique:
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l'épiaison qui cons~ste en l'apparition du premier épillet hors

de la gaine. On remarquera que l'épia~son coïncide prat~quement

avec la f~n de la croissance de l'inflorescence. Seule

l'élongation des dern~ers entre-noeuds se poursu~t et entraîne

l'exertion de l'inflorescence hors de la gaine. A part~r de ce

stade, le processus affecte aussi d'autres organes: les glu­

mes et glumelles dont il provoque l'ouverture, mais surtout les

stigmates et les anthères.

Le délai qui sépare l'initiation de l'épiaison varie de

30 à 50 jours selon les espèces et les conditions. Chez la

fléole, l'épiaison apparaît 40 à 50 jours après l'initiation.

CURTIS (1968) note sur le sorgho au Nigéria un délai de 40

jours, en conditions naturelles. IKEDA (1970) montre qu'il faut

33 jours en conditions optimales de jours courts pour atteindre

l'épiaison chez le riz. Il convient de faire la distinction

entre les temps nécessaires à la morphogénèse et à la

croissance. Ainsi chez la fléole, la taille de l'inflorescen­

ce, que l'on sait dépendante de la vitesse d'initiation n'est

pas corrélée avec la date d'épiaison (SEAN, 1970). De même,

chez le sorgho, CURTIS (1968) montre qu'il n'y a pas de liai­

son entre la précocité à l'initiation et à l'épiaison l'adé­

quation avec la fin de la saison des pluies a lieu entre ces

deux stades. Enfin, EVANS (1964) souligne que les facteurs qui

habituellement stimulent la croissance en général (tempéra-

ture, intensité lumineuse et nutrition) interviennent sur

l'évolution de l'inflorescence initiée.
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2. Quelques observations propres à Pan~cum maximum.

Chez Panir-um maximum, nous n'avons aucune donnée biblio­

graphique concernant les prem~ères étapes du développement

floral. En revanche, les travaux de WARMKE (1951, 1954) et de

~AVIER (1970) nous font connaître les processus qui conduisent

de l'épiaison à l'égrenage. L'exertion complète dure trois

jours. L'anthèse débute sur les premiers épillets situés au

sommet de la panicule et se propage dans le sens basipète. El­

le a lieu chaque jour à la même heure, différente selon les

variétés et dure de ["n à 3 heures et plus. Le soir même, les

stigmates sont desséchés (observation pers.). NeLJ' ,'iurs sont

nécessaires après l'épiaison pour atteindre 50% des épillets

fleuris.

La destruction des stigmates dans les deux heures qui

suivent l'anthèse entraîne une forte stérilité (1,7% de grai­

nes). Plus tardive, l'opération donne autant de graines que

chez le témoin (39%). La pollinisation est nécessaire A la

production de graines chez cette plante apolDictique : ni lle.­

bryon, ni llendosperme ne se divisent chez les fleurs non pol­

linisées. Il constate que la formation de l'embryon par par­

thénogénèse est déclenchée après plusieurs divisions de l'en­

dosperme. Enfin, il note une faible fertilité générale variant

entre 4,5% et 48,7% selon les variétés. Ceci se traduit par une

chute importante d'épillets vides dans la première semaine qui
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SU1t le début de l'anthèse. La formation de la graine dure neuf

Jours (NISHIHIRA et NISHIMURA, 1977). L'égrenage survient à

maturité. BURSON, CORREA et POTTS (1983) montrent qu'il dépend

de deux couches abscissiques dont l'apparition remonte au début

de la montaison, c'est à dire lors du stade différenciation des

pièces florales.

l'anthèse.

L'abscission se produit 10 jours après

Au niveau de la prairie, il est facile de constater que

toutes les talles n'ont ni le même devenir, ni le même com-

portement. Ainsi, P.maximum, qui est une plante pérenne, pos­

sède toujours des talles végétatives lors du maximum de flo­

raison, même si leur nombre diminue fortement à ce moment. Il

s'agit de la crise du tallage décrite par LANGER, RYLE ET JE­

WISS (1963) et par GILLET et BREISCH (1982) chez les graminées

fourragères tempérées et par BDDNMAN (1971) chez leurs con-

soeurs tropicales. Ce dernier note que la décroissance est

d'autant plus importante que l'épiaison est intense. Enfin et

surtout, toutes les talles orientées vers la morphogénèse flo­

rale n'épient pas de manière synchrone. C'est une des princi­

pales caractéristiques des graminées fourragères tropicales par

opposition au comportement de celles des pays tempérés

(BOONMAN, 1971). Chez P.maximum, on constate des différences

variétales (JAVIER, 1970; PERNES et al., 1975) certaines

souches émettent des panicules tout au cours de l'année avec

des intensités différentes, d'autres ont un pic de floraison

bien marqué.



41

Notre contr~bution à l'étude du développement et de la

b~ologie florale chez P.max~mum comporte deux grands volets. Le

premier explique l'étalement de l'épiaison en relation avec

l'initiation et le tallage aérien, le second décrit l'évolu­

tion de l'anthèse en liaison avec la répartition des épillets

sur la panicule. Les interactions avec la montaison, la ferti­

lité et l'égrenage y sont aussi étudiées.

La synthèse nous montrera qu'il n'y a pas indépendance en­

tre ces deux volets. L'étalement dans le temps des processus

floraux, si caractéristique des graminées pérennes tropicales,

correspond à une gestion régulée vis-à-vis des aléas pluviomé­

triques. Un investissement reproductif trop important et grou­

pé est risqué face à deux exigences contradictoires le be­

soin d'eau pour la montaison et l'anthèse d'une part, et d'au-

de la

turation. L'adéquation

(1968) entre la fin

tre par t, l'absence de pluies pour la pollinisation et la ma­

observée chez le sorgho par CURTIS

saison des pluies et l'épiaison en

est un exemple typique.

A. LI ETILEIEIIT lIE L' EPW. DEl P.... : IIIIIE ET DIVEISITE.

En Cote d'Ivoire, certaines variétés de Panicum maximum

épient plus ou moins tout le long de l'année. D'autres ne

fleurissent qu'une fois. Toutes ont cependant leur maximum

d'épiaison entre juillet et novembre. Cette période, qui couvre
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intéresse princi-

paIement le sélectionneur pour ses conséquences sur la produc­

tion gra1nière. C'est elle que nous étudions ici.

Dans un premier temps, nous allons suivre sur la souche Cl

les deux processus responsables de l'étalement de l'épiaison:

le développement floral et le tallage aérien. Nous verrons en­

suite quelle est leur diversité chez trois autres souches 267,

T58 et 2A4.

Al. Le développement floral chez une population de talles de la

variété DRSTDM Cl.

L'objectif est d'expliquer l'étalement de l'épiaison en

septembre et de déterminer les principales dates du processus

de développement. L'évolution d'une population de talles a été

suivie du 27 juillet au 14 septembre 1982 sur une prairie ins­

tallée pour la production semencière à Man. L'implantation a eu

lieu dans la première semaine de juin par éclats de souches

provenant de la station d'Adiopodoumé. La fumure et l'écar­

tement entre les pieds sont standard.

Méthodes

Chaque semaine, dix plants sont tirés au sort. Cinq talles

y sont prélevées sans tenir compte ni de leur position sur la

touffe, ni de leur ordre. L'échantillon représentatif de la
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prairie comprend donc cinquante talles qU1 sont disséquées sous

la loupe binoculaire lorsque cela s'avère nécessaire. Les apex

sont classés en 6 catégories :

cette

1

2

méristèmes végétatifs,

méristèmes floraux de moins d'un millimètre

classe correspond au stade 'Double-rides',

3 méristèmes floraux de 1 à 2 mm correspondant au

stade 'Primordia de ramification',

4 apex inflorensciels de 2mm à 2 cm, avec la diffé­

renciation des épillets,

5 panicules de 2cm à 10 cm,

6 et enfin panicules de plus de 10 cm, épiées ou sub­

épiées.

Précisons que la distance entre la première ramification

et le sommet de l'inflorescence constitue la taille de la pa­

nicule. Celle-ci atteint 12 à 13 cm en moyenne chez la variété

Cl à l'exertion.

Résultats et conséquences.

L'évolution de la population de talles est représentée par

la figure 2. Les toutes premières modifications apparaissent le

27 juillet. Les premières talles épiées s'observent dans la

dernière semaine d'août soit un mois plus tard. On constate

aussi que le stade 'méristème floral de 1 à 2mm' <classe 3) est

fugace et qu'il est toujours présent à la date du 31 août. Ceci
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implique la présence d'initiation la semaine précédente. Il

iaut autant de temps pour initier toutes les talles iertiles

que pour aller de l'initiation ~ l'épiaison. Cec1 explique la

très grande hétérogénéité des

d'évolution.

(Iles quant à leur stade

Enfin, on remarquera que les talles végétatives ne sont

jamais totalement éliminées. Un reliquat d'environ 5% assure la

pérennité de la prairie. Conformément aux résultats de BOONMAN

(1971), le nombre de talles végétatives est minimimum lors du

début de l'épiaison.

A2. L'épiaison et le tallage aérien.

La présence de talles aériennes qui se développent à par­

tir de bourgeons axillaires situés au dessus du plateau de

tallage est une chose bien connue chez les graminées et P.ma­

ximum n'y fait pas exception. Néanmoins, nous distinguerons

deux comportements différenciés par la nature des talles émi-

ses.

Le premier, étudié par COMBES (1975) est particulièrement

développé chez les souches à port rampant. Il consiste à émet­

tre des talles aériennes en partant des noeuds situés au ni­

veau du plateau de tallage. L'émission progresse théoriquement

de noeud en noeud dans le sens acropète. Dans la pratique,

COMBES montre que tous les noeuds ne sont pas impliqués dans ce
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tallage, certains restant 1nhibés et le taux d'inhibition

var1ant d'un clone à l'autre. L'appar1tion de ces talles n'est

pas dépendante du processus floral. Leur nombre de noeud est

variable et dépend du rang et de l'ordre de la talle porteuse.

Lors de leur épia1son, ils comportent plus de 2 noeuds. Il

s'agit d'un tallage class1que, ma1S dont la position aérienne

est due à la longueur des entre-noeuds.

Le deuxième, très commun chez les types C, consiste à pro­

duire des ramifications au niveau du deuxième et du troisième

noeud situé sous l'inflorescence terminale. Il s'agit bien de

talles: comme les autres, elles possédent des noeuds et des

entre-noeuds avec leurs feuilles respectives. Elles sont ce­

pendant d'un type très particulier: leur apparition est liée

étroitement au développement de l'inflorescence terminale et

elles ne possèdent que 2 noeuds, avec un premier entre-noeud

court. Ces ramifications que nous qualifierons de talles sous­

paniculaires, sont à l'origine des vagues successives d'épiai-

son observées par exemple

maintenant, que dans les

chez la variété Cl. Remarquons, dès

conditions naturelles, aucune talle

sous-paniculaire n'apparaît à partir du premier noeud situé

sous une inflorescence. Ceci confirme une observation de COM-

BES (1975).

Les deux types de comportement peuvent coexister à des de­

grés divers. Seul le deuxième nous intéresse ici pour ses re­

lations directes avec l'aspect cyclique de l'épiaison. Par la
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su~te, les talles aériennes du premier type ne seront pas dif­

férenciées des talles qualifiées de classiques.

Nous allons maintenant définir les termes de panicules

principales, primaires, secondaires et tertiaires

La panicule principale est l'inflorescence terminale

d'une talle classique indépendamment de son ordre.

La panicule primaire est l'inflorescence terminale

d'une talle sous-paniculaire apparue sous la panicule

principale.

- La panicule secondaire est l'inflorescence terminale

d'une talle sous-paniculaire apparue sous une panicule

primaire.

La panicule tertiaire est •.•

La talle sous-paniculaire ne posséde que 2 noeuds, dont un

ne peut faire l'objet de ramification. Il en résulte comme co­

rollaire qu'une panicule primaire ne peut émettre sous elle

qu'une panicule secondaire, qu'une panicule tertiaire, etc ••.

Dans la pratique, aucune panicule quaternaire n'a été observée.

Matériel et plan expérimental.

Une première expérience a pour objet un pied de la variété

Cl issu d'un semis d'avril. Quotidiennement, du premier sep­

tembre au 4 novembre, les inflorescences sont marquées au sta-

de épiaison. Le pied est ensuite arraché et chaque talle sépa-
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rée. Parm~ elles, trente-sept sont cho~sies au hasard pour une

observation détaillée de la ramification au niveau souspani­

culaire. Ces résultats permettent le suivi chronolog~que du

processus de ramification.

Nous procédons trois ans plus tard à une seconde expé­

rience portant sur deux lots respectivement de 1118 et 1033

talles prélevées s~multanément en première quinzaine de no­

vembre sur deux champs semenciers différents. Le premier lot

correspond à un senlis de mars, le second à un semis de juin.

Pour chaque lot, les talles sont classées en 9 catégories selon

leur ramification sous-paniculaire (intensité et mode). Il

s'agit ici d'étudier les différentes probabilités condition­

nelles d'apparition des bourgeons en relation avec la date de

semis.

Résultats.

Le processus de tallage sous-paniculaire peut être comparé

à un balancier qui oscille entre 2 niveaux le deuxième noeud

situé sous l'inflorescence (appelé niveau A) et le troisième

noeud (appelé niveau B). Le processus débute toujours par

l'apparition d'une panicule primaire au niveau A (noeud A). Il

se poursuit par l'émission d'une panicule primaire au niveau B

(noeud B), d'une panicule secondaire au niveau A (noeud C),

puis au niveau B (noeud 0), etc •.• Il s'agit d'un processus

théoriquement infini (fig. 3).
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La prat~que est différente: nous n'avons pas observé, sur

les 2151 talles épiées étudiées, de talles portant 7 panicu­

les. Et le stade "6 panicules" n'apparait qu'avec une faible

fréquence (0,2%). Certaines talles arrêtent leur morphogénèse

en cours de route, d'autres empruntent des voies différentes

comme le montre la figure 4. Au total, on observe 9 cas de

figures: 6 pour la morphogénèse 'classique' (Pl, P2, P3, P4,

P5 et Pb) et 3 pour les voies divergentes (P2.1, P2.2 et P3.1).

Quelle est l'origine de ces dysfonctionnements?

Oe toute évidence, l'émission d'une panicule secondaire au

noeud C dépend de l'apparition préalable de la panicule

primaire au noeud A. On remarquera aussi que l'inhibition de ce

dernier n'est jamais relayé par le bourgeon du noeud B. D'où la

nécessité de raisonner en termes de probabilité conditionnelle.

Le tableau l nous donne les différentes valeurs de probabilité.

Pour chaque noeud considéré, on constate une forte influence de

la date de se.is (risque a <.001), mais aussi des interactions

entre talles sous-paniculaires physiquement indépendantes

(Exemple: C et B ou D et C). On remarquera surtout qu'une

diminution de P(A) en juin est associée, dans la voie normale,

à une augmentation de P(B\A), à une diminution de P(C\(A et B)

et à une forte augmentation de P(O\(A et B et C) une petite

modification de la probabilité initiale se répercute par

oscillation sur toutes les autres probabilités conditionnelles.

Ceci aboutit à une situation paradoxale où le semis de juin,

qui présente le plus de configurations Pl n'ayant qu'une seule



ul

0.5 /'0

P2.2

/
3.2ï.

5.1 %

P2.1

11.8/. 44.3% / 25.3 °/0 / 7.2 0

/.
2.5 01. 0.2 ï.

Pl P2 P3 P4 P5 P6

SCHEMA DE LA RAMIFICATION SOUS-PANICULAIRE CHEZ LA VARIETE Cl

o

Dl
. .-1
1.L.



52

Tableau l : Probabil~tés d'apparition d'une talle sous-pani­
culaire selon différentes conditions.

Semis mars Semis juin
1

P ( A ) 0,894 0,868
P(B\A) 0,391 0,514
P(C\(,- ) ) 0,296 0,198
P( C\( A+nonB » 0,053 0,102
P( 0\( A+B+C ) ) 0,140 0,420
P( 0\ ( A+B+nonC ) ) 0,051 0,242

Tableau II : Contributions des différentes boucles de régula­
tion et de l'aptitude à ramifier à la morphogénèse d'une talle
sous-paniculaire.

Présence d'une Aptitude Conflit Conflit Conflit
talle s\pan. à rami fier A/D A/C A/B BIO

LJ Mars 3% 92% 111111111/111111111
.Juin 79% 111111111 14% 111111111

LJ Mars 66% 111111111/1111111111 28%
.Juin 85% 11111111111111111111 8%

D Mars 44% 11111111 52% 11111111
.Juin 54% 11111111 43% 11111111

D Mars 68% 24% 111111111/111111111
.Juin 61% 29% 1111111111111111111

1
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pan~cule, émet finalement le plus d'inflorescences par talle

épiée.

Si on considère les niveaux A et B, comme étant de pola­

rité opposée, on obtient la figure 5, où sont représentées,

pour la voie unormaleu, les courbes oscillantes de mars et de

juin. Une telle figure fait ressortir 2 choses:

premièrement, on constate un amortissement au cours

du temps,

deuxième~ent, le semis de juin diffère du semis de

mars par une différence de polarité accrue pour le

niveau B.

Nous aurions pu aussi tracer les courbes d'oscillation de

l'absence du bourgeon. Le point P(non A) aurait alors une po­

larité de type B. En fait, le passage de l'absence vers la

présence doit être considéré comme un changement de polarité.

L'hypothèse d'une polarité différente entre les deux niveaux et

d'une oscillation amortie coïncide bien avec l'observation

chronologique, sans expliquer pour l'instant les voies P2.1 et

P3.1. Néanmoins, la présence d'un tel processus avec amortis­

sement sous-entend la notion de résistance et celle de rétro­

action avec déphasage.

Les différents facteurs à l'origine des configurations ob­

servées nous sont donnés par l'analyse factorielle des cor­

respondances appliquée à un tableau de fréquences :
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Le premier d'entre-eux, à l'origine de 60% de la varia­

bilité observée, représente l'aptitude générale de la

talle à ramifier. Cette aptitude est plus importante chez

les semis tardifs et compense en partie le moindre

effectif des panicules principales. L'inverse de cette

aptitude est à l'origine de l'amortissement du processus.

- Les autres facteurs dénotent des situations conflic­

tuelles entre bourgeons. Ainsi pour le deuxième, on ob­

serve une situat10n de ce type entre les bourgeons A et

D, d'ordre et de polarité différents. Elle aboutit à

trois voies possibles

* Si D domine, il y a inhibition de A et par ufeed-back u
,

n1 A, ni D.

* S'il Y a équilibre, on a A et D.

* Si A domine, et c'est le cas plus souvent lors des se­

m1S de mars, il y a inhibition de D.

- Le troisième facteur fait ressortir un antagonisme entre

A et C, de même polarité, mais d'ordre différent. La si­

tuation se complique avec le dernier facteur qui associe

une opposition A/S et nonS/D.

Le tableau II décrit les contributions de chacun des fac-

teurs à la présence d'une talle sous-paniculaire

L'apparition de la panicule primaire A ne dépend pas des

mêmes facteurs selon la date de semis. En mars, la si­

tuation conflictuelle A/D est prépondérante avec domi-
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nance du noeud supérieur A. En Juin, il y a équilibre et

c'est principalement l'aptitude à ramifier qui dès lors

~ntervient. De ce fait, la polarité accrue de 8 dans les

semis de ju~n n'est que le reflet d'une diminution de la

dominance de A.

- L'émission de cette deuxième primaire 8 dépend essen­

tiellement de la vigueur de ramification.

- L'apparition d'une panicule secondaire est indépendante

de la date de semis. L'aptitude à ramifier et la présen­

ce d'une situation conflictuelle y sont impliquées.

- E, en, les rlifférentes boucles de rétroaction ne sont pas

simu l tanées et pren, i, place sucressi vemen t dans le

temps.

Au niveau d'organisation supérieur, la configuration, on

constate que celle-ci est le fruit d'une histoire: présence

d'une panicule, absence d'une autre, etc ••• Comment la diver-

sité observée est-elle expliquée par les différents facteurs

mis en évidence? La réponse nous est fournie par le ta­

bleau III. Celui-ci contredit en apparence le précédent. On y

trouve en effet la présence simultanée de différentes boucles

rétroactives. En fait, c'est cette simultanéïté de systèmes

régulateurs normalement séquentiels qui se trouve à l'origine

du choix de morphogénèses non classiques. On retrouve ici la

notion de déphasage.
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Tableau III : Contribut~ons des différentes boucles de régula­
t~on et de l'apt~tude à ramifier à la morphogénèse d'une
configuration.

Configurat~on Apti tude Con Hi t Con Hi t Con Hi t
observée à ramifier A/D A/C A/8 8/0

Pl 46% 40% 1111111111111111111
P2 42% 18% 11111111 31%
P3 18% 11111111 17% 56%
P4 42% 11111111 49% 11111111
P5 71% 16% 1111111111111111111
P2.1 1111111111111111111 70% 17%
P3.1 46%

1

32% 18% 11111111

Tableau IV : Relation entre le nombre final d'inflorescences
portées par une talle et le délai qui sépare l'épiaison de la
panicule principale et de la première panicule primaire.

Nombre final de panicules 2 3 4 5 6

Délai en jours 21,0 15,5 13,5 12,7 12,1

Tableau V : Paramètres généraux d'épiaison-tallage et carac­
téristiques de la première vague.

Cl 2A4 267 T58

Ntt 713 439 191 139
Ntf 227 91 39 75
Npt 629 153 68 169
%Tf 32 21 20 54
Irm 2,8 1,7 1,8 2,3

Précocité 17/9 13/9 2/10 24/9
Etalement 8,0 6,9 13,2 11,1
Dissymétrie 0,9 2,2 0,1 1,2
Applatissement 3,9 4,2 2,3 4,1
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Quel est le rÔle de ces boucles rétroactives, hormis la

na1ssance d'accidents morphogènes? Sur la figure 5, le temps

est représenté par des unités chronobiolog1ques: les bour­

geons. y a t'il relation directe entre cette échelle chrono­

biologique et le temps réel? Si oui, la mise en place d'un tel

système oscillant correspond à l'établissement d'une horloge

interne qui régule l'émission des panicules dans le temps, les

bourgeons n'étant émis que lorsqu'ils sont en phase avec leur

polarité.

Le temps qui sépare les épiaisons de la panicule princi­

pale et de la primaire A est d'autant plus petit que le nombre

final d'inflorescences portées par la talle est grand. La re­

lation explique 41% de la variabilité observée dans les délais

uprincipale/primaire AU. Elle n'est pas linéaire (fig. 6) et

s'ajuste sur un modèle hyperbolique qui a l'avantage de pré­

senter 2 asymptotes interprétables :

Lorsque le nombre de panicules tend vers 1 (absence de

ramification en A), le délai tend vers l'infini.

Lorsque le nombre d'inflorescences tend vers l'infini, le

délai tend vers 10 jours. Ceci constitue la demi-période

nécessaire au changement de phase.

Le tableau IV donne les valeurs attendues pour la gamme

étudiée (2 à 6 panicules) le délai varie entre 12 et 21 jours

et cette amplitude (neuf jours) est proche de la demi-période.

Ainsi, l'adéquation entre le temps réel et l'horloge biologique
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a une tolérance qui correspond sensiblement à la demi-pério­

de : un retard plus important produit un déphasage du bourgeon

A avec sa polar~té : il n'apparaît plus.

La poursuite de la ramification avec l'apparition de la

deuxième prima~re a lieu en moyenne 11,3 jours plus tard et ce

déla~ ne dépend plus ni de la configuration, ni de l'intensité

de ramification. Si le bourgeon axillaire du niveau 8 est in­

h~bé, la panicule secondaire C peut prendre le relai et épier

en moyenne 19,8 jours après la panicule primaire A. Tout ce

passe comme si le bourgeon B était v~rtuellement apparu. En

fait, la panicule C n'épie que lorsqu'elle est en phase avec sa

polarité et lors de la voie normale, le délai entre C et A

n'est pas modifié. Le comportement de la secondaire D est si-

milaire : que C soit inhibé ou pas, elle apparaît en moyenne

15,5 jours après B. On remarquera aussi que l'écart BD est

nettement plus petit que le délai AC. Ceci est une caractéris­

que générale du processus. Le temps qui sépare deux épiaisons

successives diminue lorsqu'on avance dans la ramification. En­

fin, dans tous les cas, le délai entre deux épiaisons est in­

férieur au temps nécessaire au développement floral (28 jours

environ), mais n'est guère supérieur au délai imparti pour la

montaison (7à 10 jours).

Précisons aussi que le nombre de panicules émises par une

talle n'est pas corrélé à la date d'apparition de la panicule

principale si l'on tient compte de l'ensemble des configura-
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(r= 0,171). Il le devient S1 on exclut Pl de

l'estimation (r= 0,398). Il Y a là une dualité qua11tat1f/

quantitatif: l'absence de talles sous-panicula1res ne dépend

pas de la date d'épiaison de l'inflorescence principale, alors

que l'intens1té de la ramification y est corrélée. Ce dernier

fait est en accord .• ec ANSLOW (1963) et BEAN (1970), pour qui,

les talles tardives sont les moins vigoureus&- offrent donc

une plus grande résistance à la ramification. En revanche, l,

présence d'une configuration Pl

situation conflictuelle sans

parition de son unique panicule.

dépend essentiellement

relation avec la date

d'une

d'ap-

L'émission régulée de talles sous-paniculaires a pour ef­

fet un étalement de l'épiaison dans le temps. Associée à l'hé­

térogénéïté dans l'initiation, elle conduit la variété Cl à

émettre des inflorescences pendant au moins deux mois et demi.

Il y a là un comportement floral complètement opposé à ce qu'on

a coutume d'observer chez les graminées pérennes tempérées. Ce

comportement évite un flux instantané trop important de

panicules en anthèse ou en montaison. Nous verrons plus loin

qu'il s'agit d'une adaptation à un facteur climatique crucial

pour la production de semences et particulièrement fluctuant

d'une année sur l'autre en milieu tropical: la pluviométrie.
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A3. Diversité de l'épiaison chez quatre clones cult1vés en

basse Cbte d'Ivoire.

C'est l'effet combiné de l'initiation et du tallage aérien

sur l'étalement de l'épiaison que nous nous proposons mainte­

nant d'étudier chez quatre clones très différents pour leur

comportement floral. La période observée concerne uniquement la

floraison principale de septembre à octobre.

Matériel et plan expérimental.

Les quatre souches retenues sont 267, T58, Cl et 2A4. Les

observations relatées ici sont issues d'une expérimentation

conçue pour tester les effets de la date et du mode d'implan­

tation. Cet objectif n'est pas poursuivi ici et c'est pour­

quoi, ne sont retenus que les profils d'épiaison correspondant

à une seule date d'installation en champ: le 1 mai. En re-

vanche, pour satisfaire au minimum les exigences statistiques,

nous avons conservé les 2 pieds issus d'un mode d'implantation

envisager de traiter ici

terrain le 1 mai provient, s'il est issu de semis,

différent (semis et éclats

son

de souche>, sans pour autant

impact. Un plant installé sur le

ne mise à germer en boite de Pétri le lS mars et repiquée en

pot une semaine plus tard. S'il est issu d'éclats de souche, il

a pour origine une talle prélevée au champ et mise en pot sous

ombrière le 1 avril. Le décalage de 15 jours entre semis et

éclats de souche est calculé pour donner sensiblement le même
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développement végétat1f aux plantes lors de leur installation

sur le terrain. La dens1té d'installation et la fumure sont

standard. Il n'y a ni répétition, ni randomisation. Les plantes

sont rabattues chaque premier du mois et ceci

septembre.

jusqu'au 1

Du 1 septembre jusqu'au 3 novembre inclus et journelle-

ment, les panicules au stade épiaison sont marquées. Le 4 no­

vembre, tous les pieds sont arrachés. Chaque talle est séparée,

ce qui permet le comptage des talles végétatives et des talles

épiées. Une talle fleurie pouvant émettre plusieurs panicules,

ces dernières sont classées d'après leur ordre d'apparition sur

chaque talle première, deuxième, troisième, etc ••• (à ne pas

confondre avec l'ordre de ramification pris au sens botan1que

du terme). La série chronologique de l'ensemble des panicules

est ainsi décomposée en sous-séries ou vagues :

seconde vague, etc ••• La première vague

première vague,

est constituée

intégralement de panicules principales, tandis que la deuxième

vague renferme uniquement des panicules primaires A. En

revanche, la troisième vague regroupe à la fois des primaires B

et des secondaires C.

Résultats.

La figure 7 relative au plant du clone Cl installé en mai

et issu de semis montre l'opération effectuée. On remarque

l'aspect très irrégulier du profil. Un lissage par la méthode
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de la régression polynom1ale mobile avec une fenêtre de 14

Jours fait ressort1r la tendance. Les écarts par rapport à

celle-c1 constituent le bru1t de fond. Ceci conduit à décom­

poser la série chronolog1que en deux sous-séries (fig. 8).

Selon le clone étudié, le bruit de fond représente entre

45 et 67% de la variabilité journalière. Cette importance re­

lat1ve n'est pas liée à l'intensité moyenne d'épiaison de la

variété. De même, il n'apparaît pas, à l'intérieur d'une série,

de liaison entre les valeurs de la tendance et du bruit de

fond. En revanche, une telle corrélation existe entre les

variétés la souche Cl qui émet en moyenne 12 panicules/jour

présente un bruit de fond 35 fois plus important que le clone

267 dont l'1ntensité moyenne d'épiaison ne dépasse pas une in-

florescence par jour. Enfin et surtout, deux processus sont à

l'origine du bruit de fond le premier est purement aléatoire

(les écarts journaliers à la tendance ne sont pas autocorré­

lés), le second est markovien (les jours de sur-épiaison sont

suivis de sous-épiaison et vice-versa>. Ce dernier processus,

d'ordre 1, représente une régulation par compétition. La part

relative de celle-ci varie de 0 à 25% selon les clones. Elle

n'est pas

plique 10

267. Enfin,

présente chez le clone 2A4. A l'inverse, elle ex­

à 25% du bruit de fond chez les variétés Cl, T58 et

à l'intérieur d'un clone, l'intensité de cette ré-

gulation est d'autant plus élevée que l'épiaison est importan­

te. Quel est le facteur limitant lors de la montaison à l'ori-
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gine de cette compétition entre talles théor1quement 1ndépen­

dantes ? Si ce n'est l'eau III

Trois points importants se dégagent de l'étude de la ten-

dance (f1g. 8) :

Tout d'abord, il n'y a pas d'épiaison dans la sema1ne qui

suit la coupe. Si nous nous référons aux résultats sur

l'initiation et les délais de développement, il est

évident que les talles sub-épiées ou épiées à la date de

la coupe ont été étêtées. Ceci montre aussi la rapidité

de la montaison (une semaine pour croître d'un mètre en­

viron) et fait ressortir indirectement les besoins né­

cessaires à l'épiaison simultanée d'un grand nombre de

talles.

Deuxièmement, l'épiaison présente plusieurs maximum.

Ainsi, chez la variété Cl, on constate un premier p1C le

10 septembre correspondant au maximum de la première va­

gue (fig. 7). Le deuxième sommet apparaît deux sema1nes

plus tard. Il est constitué à 50% d'inflorescences prin­

cipales et à 50% de panicules primaires. Ceci est dû au

fort recouvrement des vagues. Chacune s'étale sur à peu

près un mois, suite à l'hétérogénéïté dans l'initiation.

Mais elles se succèdent avec un décalage de 10 à 1.2 jours

dû au tallage aérien.

Enfin, on observe une tendance générale vers une dimi­

nution du nombre moyen de panicules émises. Ceci est di­

rectement lié au fait que toutes les talles fertiles ne
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poursu1vent pas leur morphogénèse Jusqu'au stade "6 pa­

nicules". Toutefois, on remarque que si les vagues suc­

cessives conservent sensiblement le même étalement, el­

les sont de plus en plus homogènes, au sens de la loi

statist1que (le coeffic1ent d'aplatissement de Pearson

tend vers 1,80). Chaque vague n'est pas la projection

homothétique de la vague précédente par un vecteur re­

présentant la probabilité de ramification. Quelle est

l'origine de cet aplatissement ? On peut penser à un

simple écrêtement les talles participant à un pic au­

raient une probabilité plus faible de ramification sous­

paniculaire. Or, nous savons que la probab11ité d'appa­

rition d'une panicule primaire A ne dépend pas de la da­

te d'émission de l'inflorescence principale. En revan­

che, rappelons-nous que le deuxième pic d'épiaison appa­

raît chez la variété Cl une quinzaine de jours après le

premier et non pas au bout de 10 jours comme attendu.

Dans un premier temps, il n'y a donc pas écrêtement, mais

décalage (ou déphasage). La compétition entre talles

:ertiles lors d'un pic contribue à diminuer la vigueur de

ramification de celles-ci et par voie de conséquence à

augmenter les délais d'épiaison "principale/primaire AU.

Il s'ensuit un décalage du pic au niveau de la deuxième

vague. Mais surtout, ce dernier est formé en majeure

partie de talles dont la morphogénèse n'ira guère plus

loin, par manque de vigueur. D'où cette fois un

écrêtement sur la troisième vague. Nous observons ici
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comment la variété Cl régule son épiaison dans le temps

et évite a1nsi par compétition un flux instantané trop

important. Cec1 explique pourquoi les semis tardifs de

JU1n, à l'épiaison moins intense, présentent un taux de

ramification supérieur et en partie compensatoire.

La figure 9 compare les différents profils d'épiaison étu­

diés. L'analyse statistique n'est pas nécessaire pour constater

d'une part l'effet prépondérant du génotype sur le déroulement

de l'épiaison, et d'autre part l'impact secondaire du mode

d'implantation. Pour cette raison, nous avons rassemblé en un

seul profil moyen les séries chronologiques correspondant aux

deux modes d'implantation (figure 10).

Ces quatre profils peuvent être décrits par trois types de

paramètres: les paramètres généraux de tallage et d'épiaison,

les caractéristiques de la première vague et enfin, les taux de

ramification successifs. Les paramètres généraux comprennent:

le nombre total de talles (Ntt), le nombre de talles fertiles

(Ntf), le nombre total de panicules émises (Npt), le

pourcentage de talles fertiles (%Tf=Ntf/Ntt) et enfin, l'in­

dice de ramification (Irm=Npt/Ntf). Les caractéristiques de la

première vague concernent: la précocité fournie par la date

moyenne d'épiaison des inflorescences principales, l'étalement

représenté par

exprimés par

l'écart-type, la dissymétrie et l'aplatissement

les coefficients de Pearson. Enfin, les taux de

ramification successifs regroupent cinq variables:
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pourcentage de talles fert~les ayant donné au moins

deux pan~cules,

%Ram2 : pourcentage de talles fertiles ayant émis au moins 3

pan~cules,

etc ...

Les paramètres généraux et les caractéristiques de la pre­

m~ère vague sont réun~s dans le tableau V. Cette diversité des

comportements repose sur trois aspect5 l'importance du tal-

lage, l'intensité relative d'épiaison et enfin les voies em­

pruntées pour réaliser cette intensité relative. Les diffé­

rences de tallage expliquent en grande partie la variabilité

observée dans le nombre d'inflorescences épiées. Ainsi la va­

riété Cl émet plus de 600 panicules/plant, soit près de 10 fois

la performance de la souche locale u267 u • Cependant, le tallage

n'explique pas tout.

Des variations dans l'intensité relative d'épiaison in-

terviennent. Celle-ci est définie par le nombre de panicules

par talle, fertile ou non. Elle intègre le taux de talles fer­

tiles et l'indice de ramification. Elle oppose les souches 2A4

et 267 aux variétés Cl et T5B caractérisées par une intensité

relative nettement plus forte.

Ces dernières variétés se différencient à leur tour par

les voies empruntées : chez Cl, la ramification est privilégiée

au dépend du degré d'initiation des talles. La figure 11 permet



-
....... ..

....... .........
' ........

" ...* ...... ...... ........ e ...............*- -

, ",
*....... .' ........

........

50

7.Ram~
C1 *_ .. _.. -

100 T58 .-
267 1::..

2A4 0-,-,--

2 3 4 5 6 Vagues

DIVERSITE DANS LE DEGRE DE RAMIFICATION SOUS-PANICULAIRE

.
Cl
~

I.L



de préc1ser l'impact de la ram1ficat10n
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les faibles

1ntensités relatives d'épiaison (267 et 2A4) montrent une for­

te 1nhibition de la ramification dès la première pr1maire A.

Chez ces plantes, on est quasiment assuré de ne pas observer de

stade "4 panicules". A l'inverse, les fortes intensités re­

latives (Cl et T58) fournissent une deuxième vague importante.

Elles divergent ensuite avec l'inhibition chez T58 de la

deuxième primaire B au profit des bourgeons initiés du plateau

de tallage.

Les caractéristiques de la première vague apportent des

informations complémentaires concernant le comportement des

quatre souches. Certaines variétés présentent un pic groupé

(coefficient d'aplatissement supérieur à 3). Ce sont Cl, 2A4 et

T58. Leur pic est dissymétique <coef. de dissymétrie non nul)

et cet aspect peut être amplifié par l'étêtage (GILLET, 1980)

de la coupe (cas du 2A4). A l'inverse, la souche 267 émet des

panicules principales selon une loi quasiment homogène, sans

pic véritable. Il est difficile dans ce cas d'attribuer une

signification à la valeur de précocité de cette variété. En

vérifier deux comportements

le tardif T5B. Quant aux

revanche, pour les clones à épiaison synchrone, on peut

les précoces comme Cl et 2A4 et

différences d'étalement observées

entre précoces et tardifs,

l'étêtage.

elles sont la conséquence de
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B. EYlI..IJTIIII ET IE6tl.An. DE l' AllTlESE: ClEIŒII:ES SIl LA rnnUTE ET l' E&IEIIAIiE.

L'anthèse n'est pas un processus instantané qui touche

l'ensemble des épillets de la panicule en même temps. WARMKE

(1951) et ~AVIER (1970) montrent chez P.maximum qu'elle s'éta­

le sur plusieurs jours. Ce n'est pas non plus un phénomène

aléatoire ni dans le temps (il existe des heures d'anthèse), ni

dans l'espace (présence d'un gradi~nt d'anthèse). Chez

P.maximum, l'apparition des stigmates commence par le sommet et

se propage dans le sens basipète. Enfin, chez le ray-grass,

l'anthèse n'affecte pas toutes les inflorescences de manière

équivalente. L'~ge de l'inflorescence, la position de la fleur

sont prépondérants. Il en est de même de la fertilité (ANSLOW,

1963 ).

L'anthèse se déplaçant le long de la panicule, le nombre

d'épillets en fleur chaque jour dépend d'une part de la vites­

se de propagation de l'anthèse et d'autre part de la répar­

tition des épillets. Connaissant ainsi le nombre quotidien de

fleurs, il est possible de vérifier si la distribution de

l'égrenage dans le temps est une simple projection homothétique

de la courbe d'anthèse par un vecteur constant de fertilité. Ou

si au contraire, des régulations de diverses natures viennent

perturber les prévisions.
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Bl. Etude de la répart~t~on des épillets sur la panicule pr~n­

cipale à l'épia~son.

Pour vér~fier l'hypothèse précédente, nous commençons par

étud~er la répartition des épillets sur la panicule encore en­

gainée.

Matériel et plan expérimental.

Dix panicules sont prélevées au stade 'Epiaison' sur cha-

cun des 3 clones T58, 267 et Cl, cultivés en collection à

Adiopodoumé. Elles sont découpées dans leur gaine en segments

de deux centimètres numérotés à partir du sommet. Les épillets

de chaque segment sont dénombrés. Leur somme donne le nombre

total d'épillets de l'inflorescence.

Résultats et conséquences.

La répartition des épillets sur la panicule engainée

n'est pas homogène. Elle présente un maximum sensiblement situé

en position médiane. L'étude de la variabilité intraclone de

cette répartition a fait appel à l'analyse factorielle des

correspondances: chaque segment est considéré comme une va­

riable. Le tableaw VI représente les données pour la variété

Cl. Cette variabili té entre panicules d'un mF-', .. c' clone est ex-

pliquée respectivement chez ces trois souches à 71,4%, 84,8%



Tableau VI
variété C1.
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Répartit10n des épillets sur 10 panicules de la

0-2 2-4 4-6 6-8 8-10 10-12 12-14 14-16 16-18 18-20

18 13 47 44 25 14 4 0 0 0
13 28 45 50 49 28 18 8 3 0
20 35 53 58 50 31 21 13 5 (1

20 38 53 54 43 28 20 8 2 0
18 37 48 44 21 11 3 0 0 (1

18 36 48 42 38 19 8 2 0 0
15 36 47 51 38 24 14 5 1 0
16 35 43 54 50 25 21 8 3 0
23 43 64 70 59 37 26 15 4 1
15 35 45 52 57 29 19 13 6 (1

Tableau VII : Nombre d'épillets par panicules en fonction du
l'ordre de ramification de la panicule.

TYPE DE PANICULES

1

Principales Il Primaires Il Secondaires

C L:JI 2412 Il 747

Il
566

1

L
D
N [:]1 735 Il 429

Il
332

1

E

Tableau VIII : Caractéristiques moyennes des profils d'anthèse
d'inflorescences principales.

Clone DMAX D50 D90 NMAX EFF

Cl 3,5 3,9 6,7 84,2 311,9
64 4,0 4,0 7,0 117,4 392,2
2A4 4,5 5,4 9,7 105,4 627,4
267 4,1 5,4 9,4 104,5 576,3



et 75,8% par un seul facteur
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la vigueur qU1 oppose les pe-

t1tes aux grandes inflorescences. Cec1 a une conséquence ma­

jeure le nombre total d'épillets peut-~tre estimé à partir du

nombre d'épillets s1tué sur un secteur bien précis. La ré­

gress10n mult1ple avec sélection régress1ve pas à pas nous

donne la réponse à l'intérieur de chacune des trois souches

étudiées, plus de 96% de la variabilité dans le nombre total

d'épillets sont expliqués par le nombre d'épillets d'un seul

secteur. Chez Cl, ce secteur se situe entre 7 et 9 cm du som-

met de la pan1cule. Chez T58, il se trouve à 16-18 cm du ~;om-

met. Ceci correspond grossièrement à la moitié de la panicule.

La figure 12 représente la relation chez le clone 267 (secteur

12-14cm). Pour un clone donné, la quantité d'épillets par in­

florescence et leur répartition sont bien gérées par un seul

processus. Nous sommes ramenés au tous premiers stades de la

morphogénèse, lorsque le stade 'Double-rides' apparaît au mi­

lieu de l'apex (BLONDON, 1968) et que le nombre d'étages de la

future panicule est fixé dès le stade 'primordia de ramifi-

cations' (GILLET, 1980). Nous retrouvons cette vigueur, cette

frénésie à la multiplication cellulaire des premiers stades,

qui détermine la taille finale de l'inflorescence chez la

fléole (BEAN, 1970).

Deux conséquences d'ordre pratique apparaissent. Toute

technique (fumure, densité) améliorant la vigueur à cette pé­

riode de la morphogénèse doit augmenter le nombre d'épillets

par inflorescence. Enfin, la possibilité d'estimer avec une
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bonne préclsion ce dernler caractère à partir de segments pré­

levés à mi-inflorescence simplifie les comptages. La pente de

la régresslon, caractéristlque clonale, est détermlnée à partir

d'une dizaine de panicules.

L'analyse de la varlabilité inter-variétale aboutit sen­

slblement aux mèmes résultats: les différences de répartition

sont aussi liées à des différences de taille d'inflorescence.

La figure 13 représente la répartition moyenne des épillets. La

forme triangulaire et l'aspect dissymétrique sont communs aux

trois souches. La courbe de répartition de T58 semble di-

rectement obtenue par homothétie des courbes de répartition de

267 ou de Cl.

82. Modélisation de la répartition des épillets dans la gaine

relations avec la structure développée.

L'étude présentée ici vise à expliquer la forme et la

taille de l'inflorescence en relation avec les contingences

liée à la reproduction besoin en eau de l'anthèse et ferti­

lité. En effet, on constate chez P.maximum une grande varia­

bilité dans la taille des panicules avec deux stratégies ex­

trèmes un grand nombre de petites panicules (exemple: la

variété Cl) ou à l'inverse, quelques grandes inflorescences

(exemple T58). Quel est l'avantage sélectif de l'une ou de

l'autre des stratégies de reproduction empruntées? Ou tout du

moins, dans quelles conditions l'une des stratégies l'emporte-
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t-elle sur l'autre?
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En revanche, la forme conique est peu

variable, excepté chez les petites panicules où l'on trouve le

racème typ~que de P.~nfestum. Quel est l'origine de cette

stabilité ? r'
I..i~' , un premier tymps, nous allons chercher à com-

prendre la répartition des épillets dan~ La gaine. Celle-ci

dépend du chevauchement des ramifications de la panicules

lorsque celles-ci sont repliées.

Nous partons du modèle simplifié d'inflorescence repré-

senté sur la figure 14a. Il suffit d'effectuer une torsion le

long de l'axe (phyllotaxie) pour engendrer la panicule dans

l'espace. Ce modèle contient quelques hypothèses simplifica-

tr ices :

Les ramifications sont équiespacées le long de l'axe.

La répartition des épillets est uniforme sur la rami fi-

cation.

La ramification fait un angle droit avec l'axe.

Le schéma de l'inflorescence déployée fait apparaître un

angle a tel que tg(a)= AB/BE = 2/3. Ce cas particulier cor-

respond à la forme moyenne: chez 7 clones pris au hasard (TS,

T13, T21, T24, T2S, TS8 et T72), la valeur phénotypique moyenne

de tg<a) varie de 0,64 chez T13 à 0,78 chez TS. Le deuxième

schéma (panicule engainée) montre les recouvrements successifs

des diverses ramifications. Ceci conduit à la répartition

théorique des épillets dans la gaine (fig. 14c ). Toute

ressemblance avec la figure 14 ne doit pas être considérée
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comme fortuite. Elle montre comment la répartition des épillets

dans une grande pan1cule (AB) est obtenue par homothétie à

partir d'une panicule à 4 ramifications (AC) ou à 7

ram1f1cat1ons (AD).

Quel est alors l'influence de l'angle ~ ? Prenons un

exemple 1rréaliste avec ~=45° Ceci nous donne tg(a)=1 la

longueur d'une ramification est égale à sa distance du sommet

(AB=BE). La répartition des épillets prend alors la forme d'un

triangle rectangle. Le maximum d'épillets se déplace vers la

gauche, à la perpendiculaire du point A. Si l'anthèse descend

linéairement de A vers B et dépend de la position de l'épillet

dans la gaine, cela a pour conséquence un maximum d'anthèse dès

le premier jour. Nous verrons ultérieurement comment l'angle ~

tel que tg(~)= 2/3 évite un maximum d'anthèse dès le premier

jour.

La conséquence majeure de ce modèle réside dans le fait

qu'un doublement de hauteur se traduit par un nombre d'épillets

multiplié par quatre et par un volume engendré multiplié par

huit. En d'autres termes, la densité moyenne d'épillets par

unité de volume diminue de moitié, tandis que les consommations

globales en eau et énergie quadruplent.

La question se pose aussi de comprendre comment un modèle

aussi simpliste avec des hypothèses aussi restrictives que

l'égal espacement des ramifications le long de l'axe (alors que
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nous connaissons la présence de vert1cille) parv1ent à être

aussi expl1c1te. En se pose 1C1 la même quest10n

concernant la prédiction du nombre total d'épillets à partir

d'un seul secteur, alors que celu1-c1 comprend des épillets

appartenant à différentes ramifications. Tout ce passe comme si

la densité d'épillets d'un secteur dépendait uniquement de sa

position relative le long du méristème au stade 'Primordia de

ramification' sans tenir compte de son appartenance à une

ramification. Dans cette hypothèse, la position d'insertion de

la ramification le long de l'axe ne Joue aucun rble. Et un po-

sitionnement plus bas revient à rajouter un secteur sans épil­

lets à la base.

Une telle relation quadratique entre la taille de l'in­

florescence et le nombre d'épillets peut se déduire du modèle

de structure des végétaux de FRANQUIN (1972). Ainsi, la taille

de l'inflorescence est une fonction linéaire du nombre de

noeuds et d'entre-noeuds. D'après cet auteur, l'accroissement

du nombre de noeuds situés sur les rameaux primaires est de

nature quadratique. Si chaque noeud de rameaux primaires porte

un nombre constant d'épillets (hypothèse de densité uniforme

des épillets), il est normal que le nombre d'épillets suive une

fonction quadratique de l'accroissement en noeud de l'axe, donc

de la taille. Suivant toujours le modèle de FRANQUIN, on

constate que les épillets,

la panicule est engainée,

simultanément.

situés sur un même secteur lorsque

sont synchrones, et doivent fleurir
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83. Influence de l'ordre de la ramif~cation sur le nombre

d'épillets par inflorescence.

La variété DRSTDM 2A4 et la souche locale u267 u , implan-

tées par éclats de souche avec un écartement de 75 cm en tous

sens, ont été retenues pour cette expérience réalisée à Man.

Les notations ont eu lieu quatre mois plus tard lors de la

floraison principale de septembre à octobre, sur des panicules

en cours d'exertion. Pour chaque clone, trente panicules ont

été prélevées au hasard sur les parcelles de 20 m2 à raison de

dix panicules principales, dix panicules primaires et dix pa­

nicules secondaires.

La différence mise en évidence entre les deux génotypes ne

constitue pas l'objet principal de cette étude. En revanche, la

présence d'un effet très hautement significatif de l'ordre de

la ramification, mais aussi de l'interaction, conduit à re-

garder le tableau VII. On y constate une diminution du nombre

d'épillets corrélative à une augmentation de l'ordre de rami­

fication. Et l'importance relative de cet effet dépend du clone

étudié. Ainsi, chez la souche 267, la chute est spectaculaire:

la panicule principale porte 3 fois plus d'épillets qu'une

panicule primaire et 4 fois plus qu'une inflorescence

secondaire. Ceci correspond d'après le modèle d'homothétie à

une diminution de taille respectivement égale à 1/~3 et à 1/2.
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Cette étude montre l'intérèt des panicules principales.

Non seulement elles sont plus nombreuses et groupées, mais en

plus, leur nombre d'ép11lets est plus élevé. Ceci est en accord

avec les var1at1ons de rendement observées ~ l'intérieur d'un

pied en fonction du rang et de l'ordre des talles et mise en

éV1dence chez le blé par MA5LE-ME5NARD et 5E8ILLDTTE (1981).

Les différences observées entre les génotypes pour cet effet

montre qu'il est possible de rechercher des variétés pour

lesquelles cette chute s'avère moins importante ceci afin de

limiter les variations de rendement consécutives ~ des récoltes

retardées pour des raisons climatiques.

84. Evolution de la date d'anthèse sur la panicule.

L'évolution basipète de l'anthèse sur la panicule est une

chose bien connue. La présence simultanée d'épillets en anthèse

~ l'extrémité des ramifications du verticille et au tiers

supérieur de l'inflorescence suggère que la date d'anthèse d'un

épillet est déterminée par sa position relative dans la gaine

avant exertion et que ~ar conséquence, des épillets appartenant

~ un même secteur de la gaine sont synchrones au sens donné par

FRANQUIN (1972). Il est alors possible d'estimer la vitesse de

propagation de l'anthèse le long de l'axe de la panicule.
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Matériel et plan expérimental.

Les tro1s variétés (Cl, 267, T58) sont repr1ses pour cette

étude. L'expér1ence consiste à marquer des panicules princi­

pales à l'épiaison et à couper la partie supérieure de la gaine

à différents niveaux Il s'agit d'un étêtage. Quatre

traitements sont appliqués

le lot témoin (Pas d'étêtage),

le lot "Premier niveau de coupe",

le lot "Deuxième niveau de coupe",

et le lot "Troisième niveau de coupe,"

Chez le Cl, par exemple, les différents niveaux de coupe

sont 4, 8 et 12cm. Pour les souches 267 et T58, ils sont res­

pectivement 6, 12, 18cm et 8, 16, 24cm.

Chaque lot est formé de 5 panicules marquées le même jour.

La date d'apparition dl, premier stigmate épanoui est notée.

L'expérience est renouvellée à des dates différentes ~'- aussi

sur des panicules primaires • Elle porte donc sur quinze in­

florescences par clone et par lot.

Résultats et conséquences.

La vitesse de propagation de l'anthèse n'est apparemment

modifiée ni par la date d'épiaison, ni par l'ordre de la pani­

cule. Chez la variété Cl, le premier épillet fleurit en moyen-
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ne 2,6 Jours après l'èp1a1son. Le décalage est de 2,5 Jours

chez 267 et 3,7 Jours chez T58. Néanmoins, ces var1ations en-

tre clones ne sont pas signif1catives (r1sque a>20%).

En revanche, les vitesses de propagation de l'anthèse le

long de la panicule sont bien différentes (f1g. 15).

Cl 1,95 cm/jour (r=0,98)

267 4,08 cm/jour (r=0,98)

T58 5,92 cm/jour (r=0,99)

Ces vitesses sont dépendantes des dimensions de la pani­

cule. Prenons l'hypothèse inverse (même vitesse quelque soit la

taille). Dans ce cas, un doublement de la hauteur aboutit à un

doublement du nombre d'épillets en floraison lors du maximum

d'anthèse. En fait, la densité pollinique à l'intérieur de la

multiplié par huit. Il

tilité. L'augmentation

par quatre, puisque le volume est

doit en résulter une baisse de la fer-

panicule est divisée

de la vitesse de descente, que nous

avons pu constater, représente dès lors un processus compen­

satoire visant à combler le déficit pollinique instantané.

Théoriquement, pour assurer une bonne compensation, la vitesse

doit être multipliée par quatre. Dans la pratique, nous avons

pu remarquer que l'effet compensatoire est moindre (la vitesse

ne fait que doubler>. Tout simplement parce qu'une bonne com-

pensation lors du maximum d'anthèse se traduit par une densité

pollinique trop importante et inutile en début et en fin d'an­

thèse, d'où un coût à minimiser pour la plante. D'autre part,

n'oublions pas qu'une vitesse d'anthèse multipliée par quatre
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augmente d'autant la consommat1on instantanée en eau et éner­

gie. Une autre voie permet de compenser le déf1cit pollinique

sans augmenter le coût énergétique, c'est de réduire le volume

de la panicule. Parmi nos hypothèses s1mplif1catrices du modèle

d'homothétie, nous avons adm1s que les ramifications pré­

sentent un angle ~ droit avec l'axe. Un resserrement de cet

angle ~ ne modif1e pas les conclusions relatives à la répar­

tition des ép111ets. En revanche, elle conduit à une compen­

sation volumique de la densité pollinique. Et c'est ce qu'on

observe dans la prat1que les grandes panicules comme K187,

T58 montrent un angle ~ proche de 45° et s'opposent ainsi aux

petites panicules.

Nous venons d'interpréter les différences de vitesse d'an­

thèse observées entre nos trois souches. Il reste à vérifier si

la connaissance de la vitesse et de la répartition des épillets

nous permet d'estimer le nombre quotidien d'épillets en fleurs

sur une panicule (fig. 16). Chez la variété Cl, des notations

journalières du nombre d'épillets fleuris ont eu lieu à

Adiopodoumé en serre sur des plants en pots et à Man en champs,

à des années différentes. La relation avec les prévisions est

dans tous les cas très hautement significative (r=O,927) bien

que la vitesse et la répartition des épillets ne furent

estimées qu'une fois à Adiopodoumé. L'hypothèse d'une date

d1anthèse déterminée par la position relative dans la gaine

avant llépiaison, est retenue chez cette variété. Nous allons

voir maintenant que la courbe théorique d'anthèse peut être
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les grandes panicules et quelles en sont les

85. Relation entre l'anthèse, la fertil1té et l'égrenage spon­

tané chez guatre souches: Cl, 267. 64 et 2A4.

OLLITRAULT a observé, à partir d'un protocole commun,

l'évolution de l'anthèse et de l'égrenage spontané chez quatre

souches de P.maximum: Cl, 267, 2A4 et 64. Notre propos est de

vérifier l'existence de différences entre les clones dans le

déroulement de l'anthèse et d'observer si celles-ci se réper­

cutent sur les profils d'égrenage. Cette étude permet aussi la

mise en évidence de relations entre l'anthèse et l'exertion

ainsi qu'entre

gulation sont

mothétie.

l'anthèse et la fertilité. Des processus de ré­

aussi démontrés en liaison avec le modèle d'ho-

Matériel et plan expérimental.

Chez les variétés Cl et 2A4, l'étude portent sur les in­

florescences principales et primaires. Chez les deux autres

souches, seules les principales sont prises en considération.

L'essai est mis en place, début juin, à Man. La fumure et

la densité d'installation sont standard. L'implantation a lieu

par éclats de souche en provenance d'Adiopodoumé. Les variétés

Cl, 2A4 et 64 sont représentées par une ligne de 11 plants et
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sont séparées chacune par une ligne de la souche 267. Une cou­

pe de régular1sation a lieu le premier de chaque m01s, septem-

bre compris. Enf1n, un filet recouvre l'expérimentation et

constitue une protection contre les oiseaux.

Les notations concernent la grande épiaison de septembre à

octobre 1982. Pour un clone (64, Cl, 267 et 2A4) et un ordre

d'inflorescence donné (principales, primaires), dix panicules

sont marquées le même jour à un même stade phys101ogique,

l'exertion, et avant l'apparition du premier stigmate épanoui.

Une moustiquaire est placée sous la panicule pour récolter les

produits de l'égrenage. Les notations quotidiennes ont lieu

dans la matinée et consistent au comptage du nombre d'épillets

en fleur et du nombre de graines pleines tombées dans la mous­

tiquaire. La longueur d'exertion journalière est aussi mesurée.

Résultats

Le protocole expérimental a été modifié sous l'effet de

brusques sautes de vent. Le nombre de panicules principales

effectivement suivies pour Cl, 2A4, 267 et 64 est respective-

ment égal à 10, 10, 8 et S. Dans le cas des inflorescences

primaires, on a pour Cl et 2A4, respectivement 9 et 8 panicu­

les. L'origine des temps pour tous les profils est donné par

l'apparition du premier stigmate épanoui.
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85.1 Organ1sat10n de la var1abilité des prof11s d'anthèse.

Nous avons caractérisé les différents prof11s d'anthèse

observés par quelques variables typiques qui sont

- la date du maximum d'anthèse ( DMAX ),

la date à laquelle 50% des épillets ont fleuri ( D50 ),

la date à laquelle 90% des épillets ont fleuri ( D90 ),

- le nombre d'épillets en fleur lors du maximum (NMAX),

- le nombre total d'épillets ayant fleuri (EFF).

A ces var1ables brutes, nous avons ajouté quelques rapports

- Rl= DMAX/D50, R2=DMAX/D90 et R3=D50/D90 qui décrivent les

aspects de dissymétrie du profil,

- R4= NMAX/EFF qui dénote le caractère groupé de l'anthèse.

L'analyse de la variabilité des profils d'anthèse chez les

panicules principales a pour première étape la recherche des

composantes principales portant sur ces 9 variables. Les qua­

tre souches sont ensuite comparées à partir de leurs nouvelles

coordonnées sur les facteurs. La comparaison concerne à la fois

leurs moyennes (Analyse de la variance d'un modèle fixe) et

leur variances <test de 8artlett).

Seuls les trois premiers facteurs principaux sont inter­

prétables et recouvrent 92% de la variabilité:

* Le premier associe la taille de la panicule à une anthèse

rapide et groupée. Il oppose Cl et 64 à 267 et 2A4, qui for­

ment deux groupes significativement différents pour leur
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moyenne (f1g. 17). Ce facteur représente l'adéquat1on au mo­

dèle théorique d'évolut10n de l'anthèse étud1é précédemment.

Les souches Cl et 64, à petites panicules suivent bien le

modèle. En revanche, les clones 267 et 2A4, à grandes pani­

cules montrent une durée d'anthèse supérieure aux prévi­

sions, associée à un maX1mum inférieur (NMAX). Chez ces sou­

ches, il y a régulation: lorsque le quota est dépassé, le

surplus fleurit en partie les jours suivants ou pas du tout.

L'absence d'anthèse pour une partie des épillets se vérifie

particulièrement chez le clone 267 le nombre d'épillets par

inflorescence varie entre 415 et 1842, alors que les

comptages de stigmates osc111ent entre 473 et 680 dans notre

expérience.

* Le deuxième facteur représente les variations de dissymétrie

du , .. ofil. JI n'exprime pas de différences de moyennes entre

les 4 souches étudié~- mais uniquement une variabilité in­

traclone, celle-ci étant significativement .• fférentp des

autres pour la souche 267.

* Enfin, la troisième composante résume la variation intraclo­

ne du maximum (NMAX).

Le tableau VIII contient les valeurs moyennes typiques des

4 profils étudiés. Chez les souches Cl et 64, le maximum d'an­

thèse apparaît respectivement 3,5 et 4 jours après le premier

épillet en fleur. La mi-anthèse est atteinte peu après, sinon

simultanément (respectivement 3,9 et 4 jours). Enfin, 90% de
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l'anthèse est réa11sée respectivement à 6,7 et 7 jours. Nous

pouvons vér1fier que les comportements de ces deux clones sont

très sim1laires. Les var1étés 267 et 2A4 présentent leurs pics

maX1mum 4,1 et 4,5 jours après l'apparit10n du prem1er épillet

fleuri. La mi-anthèse a lieu en même temps à 5,4 Jours. Ma1s il

faut attendre 9,4 et 9,7 jours pour avoir 90% de l'anthèse

réalisée, soit trois jours de plus que la variété Cl.

L'analyse de la variabilité des profils entre panicules

principales et primaires chez les variétés Cl et 2A4 met en

évidence les mêmes facteurs principaux. La première composante

principale représente la régulation du quota maximum d'épil­

lets en fleur. Elle oppose les deux clones et ne dépend pas de

l'ordre principal ou primaire de l'inflorescence (fig. 18). La

deuxième composante décrit la dissymétrie du profil, associée à

des variations d'intensité du pic maximum. Lors de la pré­

cédente analyse, elle représentait uniquement la variation

interne au clone et à la panicule principale. Ici, elle oppose

panicules principales et primaires. Cette composante exprime la

variabilité induite par la répartition des épillets et liée à

la forme finale de la panicule. Une forte interaction uclone x

type d'inflorescenceu montre que les différences sont plus

prononcées chez la variété 2A4. Les valeurs typiques des dif­

férents profils sont réunies dans le tableau IX.
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Tableau IX : Caractéristiques moyennes des profils d'anthèse de
panicules pr~ncipales et pr~maires chez Cl et 2A4.

Clone Ordre OMAX 050 090 NMAX EFF

Cl Princ. 3,5 3,9 6,7 84,2 311,9
Cl Pr~m. 3,6 4, 1 6,3 37, 1 140,0
2A4 Princ. 4,5 5,4 9,7 105,4 627,4
2A4 Prim. 6,4 6,5 9,9 47,6 280,5

Tableau X : Variabilité du délai "anthèse-égrenage" entre 4
clones chez les panicules principales.

Clone 8j 9j 10j llj 12j 13j 14j

Cl 11111 0,62 0,53 0,39 11111111111111111
2A4 11111 0,38 0,71 0,72 11111111111111111
267 0,31 0,37 0,50 0,50 0,31 0,32 11111
64 11111111111111111111111 0,32 0,87 0,24

1

Tableau XI : Variabilité du délai "anthèse-égrenage" entre pa­
nicules principales et primaires chez deux variétés.

Clone Ordre 6j
1

7j 8j 9j 10j llj

Cl Princ 11111111111111111 0,62 0,53 0,39
Cl Prim. 11111 1°,41 1 0, 83 0,96 0,51 11111
2A4 Princ 11111111111111111 0,38 0,71 0,72
2A4 Prim. 0,63 1°,88 1°,87 0,58 11111111111

1
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85.2 Relation entre l'anthèse et la fert111té.

La fert11ité, sensus stricto, est déf1nie comme le rapport

du nombre de gra1nes ple1nes sur le nombre d'épillets ayant

fleuris, par opposition à la fertilité, s.l., égale à la fer­

tilité s.s. que mult1p11e le taux d'épillets ayant fleuri.

Dans notre expérience, nous ne parlerons que de fertilité ~

D'une manière générale, les ferti11tés observées apparais­

sent très faibles et ces résultats sont typiques du lieu d'ex­

périence plusieurs années de suite, des essais grainiers ont

toujours donné à cet endroit de piètres rendements (10% en

moyenne de la production à Bouaké). Néanmoins, on note des

différences très hautement significatives entre les clones pour

les panicules principales :

2A4 : 5,0% 267 : 13,3% Cl : 19,3% 64 : 21,7%

La régression multiple à pas sélectif de variables, appli­

quée à l'ensemble des inflorescences principales, tous clones

confondus montre que 54% de la variabilité observée s'explique

par des variations d'étalement de l'anthèse (090). Ceci est

confirmé par l'analyse en composantes principales où, la fer­

tilité, placée en variable supplémentaire, est très fortement

corrélée avec la présence d'une régulation du quota d'anthèse.

Voilà pourquoi les panicules principales et primaires, au

comportement identique pour ce facteur, ne présentent pas de

différences de fertilité. Le facteur limitant qui contrOle le

nombre quotidien d'épillets en fleur intervient sur la ferti-
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11té~ en d1m1nuant le nombre d'épillets concernés par

l'anthèse, ma1S aussi la fert111té s.s. Ces résultats re-

Joignent les observations d'ANSLOW (1963) sur le ray-grass.

La régulation du quota équivaut à une contra1nte en eau et

énerg1e pour la m1se à fleur du nombre d'épillets nécessaire au

ma1nt1en d'une dens1té pollinique suffisante, d'où un effet en

retour sur la fertilité s.s. Le fa1t que ces observat1ons sont

propres à ce champ d'expérimentation suggère une problématique

au n1veau rac1naire avec ses interactions pédologiques. Elle

montre aussi comment de petites panicules peuvent avoir un

avantage sélectif alors qu'en théorie, c'est à dire sans

contraintes, la consommation de 9 panicules de 300 épillets est

équivalente à celle d'une inflorescence de 2700 fleurs. Et ce,

que ce soit en consommation globale ou en consommation

instantanée (anthèse uniquement, non compris la montaison).

85.3 Relation entre l'anthèse et l'exertion.

Anthèse et exertion sont deux processus par élongation,

grands consommateurs d'eau. Il nous a paru intéressant de vé­

rifier l'existence ou non de relations directes ou indirectes

entre ces deux phénomènes. La figure 19 est révélatrice à cet

égard. Pour chaque clone, nous avons représenté sur le même

graphe d'une part la courbe d'accroissement moyen calculée sur

les panicules principales, et d'autre part la courbe moyenne,

lissée, du nombre quotidien d'épillets en fleurs. Pour les
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quatre souches étud~ées, la cro~ssance par exertion passe par

un max~mum avant de décroitre et s'arrèter sensiblement en m~-

me temps que l'anthèse. Un maximum d'élongation apparaît bien

pendant le processus d'anthèse. Néanmoins, il est évident que

les deux courbes ne se déduisent pas l'une de l'autre par une

s~mple translat~on. Ce qu~ dénote la présence de relations in­

d~rectes. On remarquera surtout que la simultanéïté des deux

processus affecte les deux variétés 2A4 et 267 dont la fer­

t~lité s.s. est la plus faible et où des processus de

régulation limitent l'anthèse. En revanche, chez les souches Cl

et 64, les deux phénomènes sont légèrement décalés, l'anthèse

précédant la caulescence; il n'y a pas de régulation de

l'anthèse, et surtout, les épillets en fleurs ont une ferti­

lité supérieure.

85.4 L'éqrenage spontané et ses caractéristiques.

Les évolutions moyennes de l'anthèse et de l'égrenage

spontané des inflorescences principales de la variété Cl sont

décrites par la figure 20. La chute débute lorsque la floraison

est quasiment réalisée, soit 8 jours après l'apparition du

premier stigmate. Epillets vides et graines pleines tombent

simultanément l'égrenage est apparemment indépendant du rem­

plissage. Il est maximal 13 jours après le début de l'anthèse,

mais surtout, il est très rapide : 50% des épillets chutent en

3,5 jours (écart interquartile>.
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Le corrélogramme croisé met en évidence le délai pour le­

quel la corrélation entre l'anthèse et l'égrenage est maxima­

le. La figure 21 est un exemple appliqué aux panicules prin­

cipales de la variété Cl, pour l'ensemble des épillets égrenés

(pleins ou non). Elle montre un décalage compris entre 7 et 11

Jours, maximal à 9 jours. Le tableau X nous donne les corré­

logrammes croisés entre l'anthèse et l'égrenage des épillets

pleins pour les panicules principales des 4 variétés étudiées.

Les différences entre clones sont évidentes et portent à

la fois sur la valeur et la stabilité du décalage. Les variétés

Cl et 2A4 ont sensiblement le même comportement avec un délai

d'égrenage compris entre 9 et 11 jours. La souche 267 est

singulière avec un décalage étalé sur 6 jours. Enfin, la souche

64 se remarque par un délai plus grand et plus constant entre

l'anthèse et l'égrenage (12 à 14 jours).

La comparaison entre inflorescences principales et pri­

maires (tableau XI) montre un délai plus bref, mais plus étalé

chez les panicules primaires. Cet effet de l/ordre est plus

marqué chez 2A4 que chez Cl. Nous retrouvons ici les conclu-

sions portées vis-à-vis de la figure 18. L/effet de la répar­

tition des épillets, lié à la taille finale de la panicule,

intervient de toute évidence sur l/égrenage : à l/intérieur

d/un clone, les panicules de petites tailles ont un égrenage

plus précoce et plus étalé. Nous vérifierons que cette conclu­

sion s/applique aussi aux panicules principales de la souche
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la présence ou l'absence d'une régulation du

quota d'anthèse n'~ntervient pas sur les délais d'égrenage. Et

pour cause, ce facteur a une or~g1ne post-morphogène. Ce n'est

pas le cas de la mise en place de la couche absciss1que, ni de

la répartit10n des épillets qui sont deux phénomènes s1multanés

appartenant au début de la morphogénèse florale.

Deux termes peuvent résumer la complexité des situations

rencontrées: déterminisme et régulation. Le premier est lié

aux prem1ères étapes de la morphogénèse florale, le deuxième

aux processus de croissance.

Les phénomènes déterminés par la morphogénèse sont au nom-

bre de cinq

* mise en place du gradient d'anthèse,

* taille de la panicule et répartition des épillets,

* installation des processus d'abscission,

* profil d'épiaison des panicules principales,

* modèle théorique de ramification sous-paniculaire.

Les deux premiers processus induisent la forme théorique

du profil d'anthèse. Associés au troisième, ils déterminent le

profil d'égrenage. Enfin, les deux derniers conduisent à un

modèle d'épiaison par vagues successives en théorie infini. Ces

étapes déterminées par la morphogénèse ne sont pas indé-
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l'installat~on des processus d'abs~ssion est

étro~tement reliée au modèle de ramificat~on sous-panicula~-

re : le temps nécessa~re pour la production d'une graine ma-

ture ne dépasse pas l'intervalle qu~ sépare l'ép~aison de deux

talles sous-pan~culaires success~ves. De même, la taille de

l'inflorescence et le gradient d'anthèse sont conçus pour as-

certaines conditionssurer dans

sante. La forme de la panicule

une densité pollinique suffi­

constitue à elle-seule un

exemple d'efficacité de la morphogénèse. Les grandes inflo­

rescences maintiennent leur dens~té pollinique au niveau adé-

quat en diminuant leur volume ~ntérieur par resserrement de

leurs ramifications. Un autre exemple de l'importance de la

forme nous est donné chez P.maximum par la diminution pro­

gressive des longueurs des ramifications lorsqu'on passe de la

base au sommet de la panicule. Cette diminution conduit à don-

ner la forme d'un cÔne dont l'angle générateur a est proche de

37° chez cette espèce. Cette valeur de paramètre n'est pas le

fruit du hasard, mais sans aucun doute d'une pression de sé-

lection efficace. Une valeur de 45° par exemple donne le maxi-

mum d'anthèse dès le premier jour avec une brusque demande en

eau et énergie.

La programmation morphogène est un premier dégrossissage

et constitue une adaptation à une situation moyenne. La régu­

lation physiologique vient affiner l'ébauche. Quels sont les

processus impliqués ?
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On d1stinguera dans un premier temps les phénomènes ré­

gulés par la compét1tion entre talles et 11és à la v1gueur. De

toute éV1dence, les talles appartenant à une même touffe ne

sont pas des unités 1ndépendantes. La compétit10n modifie la

v1tesse de montaison et induit indirectement la précocité

d'épiaison des panicules. Les talles les moins vigoureuses

(plus tard1ves) montrent des inflorescences plus petites (SEAN,

1970; IKEGAYA, 1984 LAMP, 1952 ; LANGER et LAMBERT, 1963 ;

RYLE, 1964). A la limite, elles meurent et c'est la crise du

tallage observée par LANGER, RYLE et JEWISS (1963), GILLET et

BREISCH (1982) et SOONMAN (1971). La compétition entre talles

fertiles participant à un même pic floral diminue leur vigueur

et perturbe ainsi leurs probabilités de ramification sous­

paniculaire. Elle intervient dès lors sur la forme observée du

profil général d'épiaison.

Dans un deuxième temps, on notera les phénomènes régulés

par la compétition indépendants de la taille et de l'ordre de

l'inflorescence. Ainsi, l'effectif journalier de talles à

l'épiaison est modulé chez certains clones par la mise en pla­

ce d'une régulation markovienne d'ordre 1. Mais c'est surtout

lors de l'anthèse que nous avons pu constater la présence de

seuils, en particulier avec le nombre quotidien d'épillets en

fleurs. Les relations indirectes avec l'exertion laissent à

penser qu'il s'agit d'un phénomène de flux limite en liaison

avec les besoins en eau et la problématique racinaire. Le fait

est que dans les conditions de cette expérience, les grandes
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panicules ont présenté un net désavantage sélectif avec moins

d'épillets en fleur, une densité pollinique insuff1sante et une

fertilité s.s. très faible. Il s'agit là d'une régulation ct

effets pléiotropiques.



CHAPITRE III
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III. LES COMPOSANTES BIOLOGIQUES DE LA PRODUCTION SEMENCIERE :

VARIABILITE ET HERITABILITES

L'ensemble des processus de la product~on semenc~ère peut

~tre représenté par une série de séquences du type : potent~a­

lités - transformation - product~on. Au cours de ce chapitre,

nous étudierons princ~palement le premier terme de la séquence

su~vante : nombre de fleurs hermaphrodites - pollinisation-

nombre de gra~nes. Et nous l'appelerons potentialités grai­

nières.

Chez Pan~cum maximum, le nombre de fleurs hermaphrodites

est égal au nombre d'épillets. D'autre part, si l'épillet

constitue bien une unité structurale, on remarquera aussi que

ces unités ne sont pas réparties aléatoirement dans l'espace et

se regroupent au sein de structures englobantes les in­

florescences. L'étude précédente sur la biolog~e du dévelop­

pement floral a montré que le nombre d'épillets par inflores­

cence et le nombre d'inflorescences présentaient une variabi­

lité entre clones et intraclone et pouvaient faire l'objet de

pressions de sélection déterminées par les contingences en eau

et en densité pollinique.

Notre propos actuel est d'évaluer cette variabilité na­

turelle et d'étudier son organisation au sein de l'espèce en

relation avec les contraintes évoquées plus haut. Il s'agira
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ensu1te de vèr1f1er S1 cette organ1sation naturelle en quelques

composantes se retrouve au se1n des descendances et d'en dèter­

m1ner alors la var1ab1litè et l'héritabilité. On pourra alors

tenter de saV01r S1 le comportement gènét1que n'est pas en re­

lat10n avec la log1que évolutive de cette plante apom1ct1que

facultative.

A. VAlIAlILITE IIATœEllE DES Clll'OSAITES DE LA POTElTIALlTE 5EŒIEIEIE.

C1nquante souches représentat1ves de la variabilité pros­

pectée en Tanzanie ont été étudiées à Man. Quarante-huit clones

sur les c1nquante ont une intensité d'épiaison suffisante pour

émettre au m01ns dix panicules principales sur trois pieds.

Précisons que cet échantillon comprend entre autres, un P. in­

festum (T14A) et 9 types C (T2, T4, T7, T9, T17, T18, T19, T21

et T77). Deux souches, T7 et T9, représentent des génotypes re-

dondants pour les couples T2 et T7 d'une part, T4 et T9

d'autre part, l'une des souches est issue de graines et l'autre

d'éclats de souche de la même plante prospectée. De ce fait, T7

et T9 n'interviendront pas dans les tests d'indépendance.

L'origine géographique ces souches est représentée sur

la figure 22. Trois régions de Tanzanie sont distinguées :

la région A, sous influence maritime, (Dar Es Salam à

Bagamoyo) avec les clones T2 à T29,

- la région 8, située au Nord-Est <Lushoto-Vugiri-Korogwe­

Tanga) avec les clones T32 à T69,



Fig. 22 114

1 : T2 T3 T4 T5 T6 T7 T9 T11

2: T13 T14A

3: T17 T18 T19

4: T21 T23 T24

5: T25 T27

6: T45 T46

7: T55 T56 T57 T58

8: T59 T60 T61

9: T64 T65

10: T67 T68

11: T76 T77

• Lushoto

T32
*
• Vugiri

• Korogwe
6*

Bagamoyo
T29* 5*

4.
3'"

T89'/r
• Morogoro

T8~\..,..

T88"'", T85
'/r

T86

T83",

T82.

·T80

.Ki losa

11'''
• Mikumi

CARTE DE LA PROSPECTION TANZANIE 1969

(d'apres Pernes et Combes>, Ne sont représentés

que les clones étudiés ici.
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- et enfln, la région C, au Centre tMsowero-Kilosa-Mikumi­

Morogoro), avec les clones T71 à T89.

Installés par

de JUln, à une

éclats de souche dans la premlère quinzalne

dlstance de 75 cm en tous sens, ces pleds su-

bissent deux coupes de régularisation, la première dans la

deuxlème quinzalne de juillet, la seconde le 1 septembre. La

fumure et l'entretien sont standard.

Al. Le nombre d'épillets par panlcule.

Dix panlcules prlncipales prélevées en cours d'exertion

servent au dénombrement des épillets. L'analyse de la variance

d'un modèle aléatoire à un critère de classification (génoty­

pe) est appliquée aux données préalablement transformées (y=log

x). De fortes dlfférences existent entre les génotypes au sein

de l'espèce. L'estimation des composantes de la variance donne

0,432 pour la variance génotypique et 0,149 pour la variance

résiduelle. En fait, si nous revenons au caractère avant

transformation, nous avons décomposé le coefficient de varia­

tion global en ses deux composantes Vg (65,7%) et Vr (38,6%).

D'après cette dernière valeur, il faut 40 inflorescences prin­

cipales pour estimer la moyenne d'un clone avec une précision

de 10%. Ce qui chez T58 représente le comptage de 144.000 épil­

lets IliOn voit ici l'avantage technique que procure

l'estimation du nombre d'épillets par inflorescence à partir

d'un secteur bien précis.
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L'hétérogénéité de l'ordre et du rang de la talle porteu­

se, dont nous n'avons pas tenu compte, explique cette grande

variabi11té entre pan1cules pr1ncipales d'un même clone. RYLE

(1964) a montré chez tro1s graminées fourragères tempérées

l'impact de la date d'appar1t1on de la talle sur la taille de

l'inflorescence les talles les plus tardives, d'ordre et de

rang plus élevés, ont moins de ram1ficat1ons et d'épillets par

ramification. Lors du chapitre précédent, nous avons vérifié

cette relation au niveau du tallage sous-paniculaire de P.ma-

ximum. Dans l'optique d'une meilleure précision, il importe­

rait de l'étendre au tallage classique. Toutefois, on conçoit

aisément la complexité d'un modèle de rendement faisant inter­

venir l'ordre et le rang des talles chez des plantes ayant subi

deux coupes de régularisation et dont le tallage est autrement

plus important que chez le blé.

Cette variabilité intraclone devient secondaire lorsque la

variance génotypique est prise en considération. En effet,

74,4% de la variabilité phénotypique est d'origine génotypique.

Dans ces conditions, la sélection d'un clone au sein de la col­

lection apparaît plus facile que l'estimation de sa valeur

moyenne. Le nombre d'épillets par inflorescence varie de 386 à

3440 selon les souches et oppose T14A, un P.infestum, à T58,

notre variété témoin en production semencière (350 kg/ha>. Le

classement des clones par le test de Newman et Keuls (fig. 23

oÙ sont représentées les moyennes géométriques> nous montre que



T74
T19 T76 T60
T21 T18 T77T17 T7 T56
n4AT4T2T82 T5T6 T9 T57T23 T13 T59
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T83 T32
T29T31"69T55 T68 T27

T461'86125
T45 1"67 11H84124 T58
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N

6

CLASSEMENT DES CLONES POUR LE NOMBRE D"EPILLETS PAR PANICULE
( NEWMAN et KEULS )
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les types C ne sont pas s1gn1f1cat1vement différents de T14A.

On remarquera surtout qu'il n'existe pas de type modal de

P.maX1mum s.l. la variab1l1té est répart1e régulièrement d'un

extr~me à l'autre.

Le tableau XII nous montre que le nombre d'épillets dépend

de la position géographique (risque m =0,013). Si chaque rég10n

pondérance des formes moyennes.

recouvre la

A l'inverse,

la répartit10n en est d1ffé-

une nette pré­

la région Nord-Est

présente

variabilité globale,

la région de KilosaAinsi,rente.

possède plus de souches à grandes panicules, et ce, au dépend

des types à moyennes pan1cules. Enfin, la région de Dar es sa­

lam à Bagamoyo est plus riche en types à petites panicules et

plus pauvre en clones à moyennes panicules. De plus les trois

souches à grandes panicules de cette région appartiennent à une

zone à diploïdes sexués.

A2.La chronologie de l'épiaison.

Plan d'expérience

Les besoins de l'expérimentation en temps et main d'oeuvre

limitent le nombre de plantes observées à cinquante environ.

Dans ces conditions, nous préférons étudier 50 génotypes, cha­

cun n'étant plus représenté que par une plante. Afin ~'éviter

une mauvaise représentativité de la souche liée au hasard, le

choix du pied n'est pas aléatoire nous retenons sur la ligne
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: Nombre d'épl.llets par panl.cules et orl.gine géo­
tableau de contl.ngence.

1 Il Dar es Salam Il Korogwe
Il

Kilosa
1

1
o à 1250 Il 11 Il 4 Il 4

1

1

1250 ct 25e!ell 3 Il 6 Il 10
1

1
2500 et plus II 3 II 6 ]1 1

1

Tableau XIII : Groupe d'épiaison et nombre d'épillets par pa­
nl.cules tableau de contingence.

1

Groupe Groupe
Faible épl.al.son Forte épiaison

o ct 1250 Il 5

"

15
1

1250 à 2500 Il 15 Il 2
1

2500 et plus Il 5 Il 4
1

Tableau XIV: Groupe d'épiaison et nombre d'épillets par pani­
cules : tableau de contingence sans T14A et types C.

1

Groupe Groupe
Faible épiaison Forte épiaison

1
o à 1250 5

1
8

1
1250 à 2500 15 Il 2

1

1
2500 et plus Il 5 Il 4

1\
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avant le début de l'ép1a1son la plante pour son aspect et sa

v1gueur modale au sens statist1que du terme. Enf1n, rappelons

que l'étude ne porte que sur la part1e du profil qU1 SU1t la

coupe de régular1sat1on du premier septembre. Une faible in-

tens1té d'êpia1son peut alors être le fru1t soit d'une mau­

va1se init1at1on, soit d'un étêtage sur une montaison trop pré-

coce.

Le suiv1 chronolog1que cons1ste à marquer journellement

les nouvelles pan1cc ~ apparu~s (stade épiaison). Deux mois

plus tard, les p1eds sont arrachés et les tall~~ -parées.

Notations

Trois lots de variables sont pris en considération

Les variables globales quantifient le processus d'épiaison

dans ces grandes lignes. Pour chaque plant, nous comptons le

nombre total de talles (NTT) et le nombre de talles fertiles

(NTF) ayant émis au moins une inflorescence. Le rapport de

ces deux variables donne le pourcentage de talles fertiles

(%TF). Le dénombrement de l'ensemble des marques posées nous

fourn1t le nombre de panicules fleuries (NPF). Il apparaît

ainsi que le rapport NPF/NTF est un bon indice glogal de

l'intensité de ramification sous-paniculaire (%RAM).
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mesurent

l'1ntens1té quot1dienne d'ép1a1son depu1s l'appar1tion de la

première 1nflorescence le 1(l septembre. Il existe deux sér1es

de variables temporelles celle qui concerne l'ensemble des

1nflorescences et celle qui ne touche que les panicules

principales. Seule cette dernière série est prise en

considérat10n. Les analyses factor1elles des correspondances

effectuées en prélimina1re montrent qu'il y a intérêt à re­

grouper certa1ns jours. C'est ains1 que 7 variables Si, ... ,

S7 suffisent à résumer la série; on a Si Jl0 à J17, S2 =

J18 à J25, S3 = J26 à J29, S4 = J30 à J33 , S5 = J34 à J41,

S6 = J42 à J50 et 87= J51 à J61. On remarquera que ces va­

riables ne recouvrent pas des périodes de même amplitude et

qu'a1nsi, toutes les périodes n'ont pas le même impact in­

formationnel pour décrire la diversité des profils d'épiai-

son.

Les variables synthétiques descriptives donnent la position,

l'intensité, l'étalement et la forme du pic d'épiaison des

panicules principales. Le profil d'épiaison est alors consi­

déré comme la distribution de fréquences de la variable ~Date

d'apparition de la panicule~. Cette distribution est

caractérisée par des paramètres comme la moyenne, l'écart­

type et les coefficients de symétrie et d'aplatissement. Elle

permet aussi le calcul de la distribution des fréquences

cumulées. A partir de cette dernière, on détermine les dates
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de la

méd1ane (050), du dern1er quart1le (075) et du dern1er décile

( 090 ) .

- La date moyenne d'épiaison (Dm), la date de mi-épia1son

(050) et la date du maximum (DM) contiennent une infor­

mat10n concernant essent1ellement la précocité, bien que

les écarts DM-Dm et OSO-Om reflètent une certaine d1s­

symétrie.

- La hauteur du p1C ou valeur du maximum (VM) mesure

l'intensité. Elle est prise en considération, en raison

de ses fortes interactions avec la technique de récolte.

- L'étalement de l'épiaison principale est fourni par

l'écart-type de la date d'épiaison (ECTP), par l'écart

entre premier et dernier déc1le (INTD) et dans une moin­

dre mesure par l'écart entre premier et dernier quartile

(INTQ) qui reflète aussi un groupement de l'épiaison.

La forme aplatie ou groupée du pic est estimée par le

coefficient de Fisher (APLT). Une épiaison très synchro­

nisée aura un coefficient d'aplatissement positif alors

qu'à l'inverse, une épiaison très étalée, proche de la

loi homogène, possèdera un coefficient d'aplatissement

négatif. Une autre estimation plus robuste est donnée par

le rapport PIC=INTQ/INTD.

La dissymétrie dénote souvent des effets d'étêtage sur un

clone précoce ou à l'inverse de troncature (par arrêt de

l'expérience) sur les souches très tardives. Elle est
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Celui-ci

sera nègat1f, nul ou pos1t1f suivant que le p1C est dis-

symétrique dro1t, symétr1que, ou d1ssymètrique gauche.

Nous avons aussi calculé son carré (DYS2) qU1 n'est au­

tre que le coeff1cient de dissymétrie de Pearson, ma1S

qui, d'un p01nt de vue informat10nnel représente

l'opposition gauche/droite, mais l'intensité

non plus

de la

dissymétrie. Enf1n, une estimat10n robuste est fournie

par le rapport SYM=<DSOD2S)/INTQ.

Résultats préliminaires

Dans un prem~er temps, les profils chronologiques sont

lissés, ce qui élim1ne les variations journalières (bruit de

fond) et fait ressortir la tendance générale. Pour ce, nous

avons adopté la méthode de la moyenne mobile appliquée sur un

intervalle de 7 jours (t ± 3 j). Le résultat de ces lissages

est présenté pour les clones T21, T23, T24 et T25 originaires

de la région de Bagamoyo sur la figure 24. Ces profils permet­

tent l'estimation des dates et intensités du maximum de flo­

raison <VM et DM). Les figures correspondant aux autres sou­

ches étudiées sont présentées en annexe.

La diversité des comportements est impressionnante. Le

tallage représente à lui seul une grande source d'hétérogénéï­

té: il varie de 17 à 339 talles/pied respectivement pour TBl
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Sa d1str1but10n est très dissymétr1que gauche avec un

mode situé entre 50 et 100 talles.

Le nombre de talles fert11es est 11mité de toute évidence

par le tallage. Ce dernier ne suff1t cependant pas â exp11quer

la très grande variabilité observée. L'épiaison min1male est

représentée par le clone T85, lequel n'a donné aucune pan1cule

à part1r de ses 87 talles. Il s'oppose de ce fait à la souche

T21 et ses 230 talles fertiles. La distri~ution de ce caractère

est encore plus dissymétrique que celle du tallage, avec une

forme en i très prononcée et un mode situé entre 0 et 35 talles

fertiles.

Le taux de talles fertiles est aussi très diversifié et

var1e de 0% de talles fertiles chez TaS à 91% chez T23, avec un

mode situé aux alentours de 67%.

Diversité aussi dans les dates du maximum qui s'échelon­

nent entre le 17 septembre (T81) et le 22 octobre (T32). Di­

versité encore dans la forme des pics, qui à intensité sembla­

ble d'épiaison, oppose par exemple T29 (profil groupé) à T76

(profil étalé).

Dans un premier temps, notre problème est donc bien

d'étudier l'organisation de cette diversité. L'analyse en com­

posantes pr1ncipales robustes sert de méthode d'investigation

pour ceci. Elle évite les distorsions liées à la présence de
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var1ables par trop dissymétr1ques , telles les nombres de tal­

les, de talles fert1les ou de pan1cules, ou de p01nts par trop

aberran ts (LEBART et~., 1980). Les S clones (T32, T81, T8S,

T86 et T87) ayant ém1s m01ns de 10 pan1cules sont soustra1ts de

l'étude.

Première analyse sur les variables globales

Une première analyse concerne les variables globales (NTT,

NTF, NPF, %RAM et %TF). Les autres variables (temporelles et

synthét1ques) interviennent toutefois comme variables supplé­

mentaires.

Quatre variables (nombres de talles, de talles fertiles,

de panicules et taux de talles fertiles) expliquent 99% du pre­

mier facteur. Il s'agit de toute évidence de l'intensité

d'épiaison corrélative au nombre de bourgeons induits. Les

fluctuations de ce facteur sont à l'origine respectivement de

98% et de 92% des variations du nombre de talles fertiles et

du nombre total de panicules. Parmi les variables introduites

en supplémentaires, il contribue pour 89% à la valeur du maxi-

mum et se trouve fortement corrélé avec le nombre de panicules

principales émises après le 26 septembre.

Le deuxième facteur est constitué à 76% par le taux de ra­

mification sous-paniculaire dont il explique 87% de la varia­

t1on. A intensité égale d'épiaison, il oppose deux formes de
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réal1sent leur

ép1a1son en un seul p1C de pan1cules pr1nc1pales, d'au tres,

comme T24, préfèrent réguler leur épia1son dans le temps en

ut1lisant le tallage sous-panicula1re. Aucune var1able sup-

plémentaire n'est corrélée à ce facteur. D'au tre par t, il

n'apparait pas lié à l'or1gine géographique.

Le trois1ème facteur représente les variat10ns du pourcen­

tage de talles fertiles indépendantes de l'intensité d'épiai­

son et probablement liées à la reprise du tallage.

La classification hiérarchique (méthode a~cendante utili­

sant la distance euclidienne non pondérée et le critère de la

coordonnées factorielles et abou-variance) est appl1quée aux

tit à la figure 25. Deux groupes principaux apparaissent.

L'analyse discriminante confirme la présence de cette dichoto-

m1e avec 43 clones bien classés sur 45, les 2 souches restan-

tes n'étant pas à proprement parlé mal classées, mais plutbt

incertaines (équidistantes des 2 barycentres). Deux variables

sont à

les et

l'origine de l'axe discriminant: le nombre de panicu­

le taux de talles fertiles. De toute évidence celui-ci

ressemble fortement au premier facteur de l'analyse en compo-

santes principales (fig. 26) les groupes divergent par leur

aptitude à émettre des panicules (grand nombre de méristèmes

induits et non-inhibés). L'histogramme sur l'axe discriminant

confirme la bimodalité avec néanmoins un certa1n chevauche­

mer." ,es cinq clones ayant peu ou pas épié appartiennent sans
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aucun doute au groupe à fa~ble ép~a~son. D'après PERNES (com.

pers.), il s'ag~ra~t effect~vement d'une ~nh~bition de mér~s-

tèmes, telle que COMBES (197S) a pu l'observer chez certains

types. Cette vision n'est pas en désaccord avec notre propre

~nterprétat~on du prem~er facteur. La question se pose alors de

savo~r pourquo~ 2 groupes ? Pourquoi pas 3 ? Elle sous-entend

la présence d'un modèle de Bernoull~ avec deux évènements

exclusifs: ~nhibition et non-inhib~tion, dont les réponses

sont modulées quantitativement, ce qui explique d'une part

l'écart entre les génotypes redondants T2 et T7 ou T4 et T9, et

d'autre part la présence d'ind~vidus ~ncertains T45 et T88.

Chacun de ces deux groupes recouvre l'ensemble de la va-

riabilité pour le nombre d'épillets, c'est à dire la taille des

panicules. Néanmoins la répartition y est différente comme en

témoigne le tableau XIII. La divergence concerne petites et

moyennes panicules, mais non les grandes. On remarquera aussi

que tous les types C, ainsi que P.~nfestum (T14A) appartiennent

au groupe à forte épiaison.

Le tableau XIV nous informe sur la répartition, lorsque

les souches P.infestum et affines, sont exclues. Les conclu­

sions ne sont pas modifiées: les panicules moyennes font la

différence. De plus, l'affinité avec P.infestum, tout en

s'avérant suffisante,

re à la forte épiaison,

ne constitue pas une condition nécessai-
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L'1ntens1té d'ép1a1son à Man dépend de l'or1gine géogra­

ph1que (tableau XV). L'inhibition des méristèmes apparaït alors

comme un phénomène adaptatif à la sécheresse qui oppose les

clones de la zone c~t1ère aux souches orig1na1res des savanes

du centre de la Tanzan1e.

L'analyse factorielle des correspondances sur un tableau

de Burt où interviennent l'affinité à P.infestum, l'inhibition

des mér1stèmes, le nombre d'ép111ets (codé qua11tat1vement) et

l'or1g1ne géographique, fa1t ressortir deux facteurs principaux

expliquant 87% de l'inertie. Le premier est associé à la zone

géographique d'influence maritime. On y trouve essent1ellement

des petites panicules, dont les types C, et une forte intens1té

d'épiaison. Les panicules moyennes et l'inhibition des méris-

tèmes y sont nettement moins favorisées.

oppose les deux zones de savanes internes

Le deuxième facteur

Korogwe et Kilosa.

Kilosa est caractérisée par la présence essentiellement de pa­

nicules moyennes. On constate une augmentation de la taille des

panicules en montant vers le Nord. Ce facteur Nord-Sud

n'intervient pas sur la fréquence ni des types C, ni des

groupes d'intensité d'épiaison.
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Tableau XV .
Intens~té d'ép~a~son et or~gine géographique ta-.

bleau de con tin gence.

[[Dar es Salam Il Korogwe Il f:::i losa

IFaible épiaison Il 2 II 13 Il 11

!Forte épia~son Il 15 Il 2 II 3

Tableau XVI Précocité d'épiaison et orig~ne géographique
tableau de contingence.

IIDar es Salam Il Korogwe Kilosa

Ultra ê\ très
Précoces 1 5 4
Précoces à
semi-tardifs 6 3 4
Moyen-tardifs
à tardifs 7 5 4
Très à ultra-
tardifs 3 3 3

Tableau XVII Synchronisation d'épl.aison et origine géogra-
phique tableau de contingence.

1
IIDar es Salam II Korogwe Il ~<ilosa

!synchronisation Il 7 Il 10 Il 5

INon-synchron. Il 10 Il 5 Il 6
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Seconde analyse sur les variables temporelles

Le tableau de sept var1ables (51 à 57) et quarante-cinq

ind1vidus peut-~tre ass1milé S01t à un tableau de fréquences,

soit à un tableau plus class1que de variables quantitatives

discrètes, ce qui permet une approche soit par l'analyse fac­

torielle des correspondances, soit par l'analyse en composan-

tes pr1ncipales. Cette dernière apporte une information sup-

plémentaire, en ce sens qu'elle montre un premier facteur

d'intensité d'épiaison qui n'apparaît pas avec la première. Ce­

lui-ci représente la somme des panicules apparues après le 26

septembre et n'est autre que la première composante exprimée

sur les variables globales. Hormis cette différence, les deux

analyses font ressortir les deux mèmes facteurs indépendants.

Le premier de ceUX-C1 représente la précocité, comme le montre

la figure 27 avec la projection des variables synthétiques

concernant les dates moyennes, médianes et modales. Le deuxième

facteur exprime l'étalement de l'épiaison. Aucune des sept va­

riables actives (51 à 87) ne renferme d'information concernant

la ramification sous-paniculaire, ce qui explique l'absence de

cette composante dans ces analyses et confirme son indépen­

dance.

L'étude de la précocité se poursuit avec la date du ma­

ximum d'épiaison (DM). La figure 28 nous montre la distribution

de la date d'épiaison maximale pour les inflorescences princi-

pales. Les ajustements aux lois normale, uniforme et lognor-
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male, ont été rejetés. Dans les trois cas, la d1scont1nu1té du

4 octobre contribue pr1nc1palement au rejet. Nous sommes amenés

à admettre une distribut10n pour le moins bimodale 1 octobre

et 5 octobre. Mais alors, aucune raison théorique ne justifie

la présence d'une dissymétrie gauche pour la distribution du 5

octobre et droite pour celle du premier. La seule hypothèse ex­

plicative est founie par la polymodalité. Et qui dit plusieurs

modes, dit plusieurs discontinuités, et par là présence de

groupes. Une classificat10n hiérarchique (méthode ascendante,

d1stance euc11dienne, critère de la variance) des différentes

souches pour le seul caractère de la date du maximum aboutit à

la figure 29. Une prem1ère scission au niveau A nous fait

distinguer 2 grands groupes :

- le groupe des souches précoces, dont le maximum

d'épiaison apparaît entre le 17 et le 25 septembre,

le groupe des tardifs, qui montrent leur maximum

après le 28 septembre.

Il est évident que ce découpage ne reflète pas complète­

ment la réalité, puisque la discontinuité du 4 octobre ne res­

sort pas. Seule, une scission nettement plus basse (niveau B)

la met en évidence. Dans ce cas, ce sont 9 groupes de précocité

qui doivent être définis

les ultraprécoces (T6û, T61, T81 et T82) 17-19

septembre,

les très précoces (T13, T62, T6S, T67, T8S et T87)

21-22 septembre,
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les précoces (T2, T7, T59, T74 et ·T76)

tembre,

- les semi-tardifs (T6, T14A, T21, T23, T24, T56, T57,

T64 et T89) 4-

T83 et T84) : 28 septembre-l octobre,

- les moyennement tardifs (T18, T25,

T68, T80, T86 et T88) : 2-3 octobre,

- les tardifs (T3, T5, Tll, T45, T58,

T27, T29, T55,

5 octobre,

- les très tardifs (T17, T19, T46, T69, T71, T72 et

T77) : 6-7 octobre,

- les ultra-tardifs (T4 et T9) : 12-14 octobre,

- et enf~n le T32 (22 octobre).

Non seulement, cette classification présente l'avantage de

visualiser la discontinuité du 4 octobre, mais elle n'est pas

contredite par les couples de clones redondants. On constate en

et T9, tous deux ultra~tardifs. La variance intra­

très faible et constante. Ceci montre la précision

effet que

souches T4

groupe est

T2 et T7 sont des précoces. Il en est de même des

du processus d'adéquation à une date donnée. Aucun de ces

groupes ne correspond à une morphologie bien définie, ni à une

taille particulière de panicule. Le tableau XVI croise préco­

cité et origine géographique. Malgré les faibles effectifs, au­

cune différence n'est visible entre la distribution de Korogwe

et celle de Kilosa. Dans ces deux régions de savanes internes,

on trouve une répartition homogène des groupes de précocité. Il

en va différemment de la région de Dar es Salam où les semi-
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tard~is à tardifs sont prépondérants. La stabilité climatique

l~ée à l'influence mar~t~me est suscept~ble d'expliquer ce re-

groupement.

La synchronisation de l'épiaison est bien quantifiée par

l'écart interquartile (INTQ). Certains clones comme T18, T24,

T29, T46, T57, T88 et T89 émettent 50% de leurs inflorescences

principales en 4 à 5 jours. D'autres comme T13, T59, T67 et T76

réalisent la même chose sur plus de 18 jours. L'étude de la

synchronisation de l'épiaison ne fait cependant pas apparaître

de groupes naturels. Un découpage arbitraire en deux classes

d'effectifs <sensiblement) égaux montre néanmoins une dépen­

dance avec l'origine géographique (tableau XVII). Si dans les

trois régions, nous trouvons aussi bien des clones à épiaison

synchrone et d'autres non-synchrones, on constate néanmoins que

la région Nord-Est présente une nette préférence pour la syn­

chronisation.

Troisième analyse sur les variables synthétiques.

Cette analyse confirme les composantes déjà observées sans

apporter d'informations supplémentaires interprétables.

Conclusions

La variabilité naturelle de P.maximum pour

s'organise selon quatre facteurs indépendants:

son épiaison
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- Intensité d'épiaison,

- Tallage sous-panicula1re,

Precocité,

- Synchronisation.

Tro1s d'entre-eux présentent une relation étroite avec

l'or1gine geographique. Ce sont l'1ntens1té d'épiaison,

coc1té et la synchronisation. Chaque région recouvre

la pré­

la va-

riabilité du caractère, mais dans les tro1s cas, on constate un

comportement préférent1el.

La divers1té intra-régionale la plus simple à interpréter

concerne, nous l'avons vu, la précocité. On rejoint ici les

conclusions de CURTIS (1968) sur le sorgho la précocité per­

met une adéquation avec la fin de saison des pluies. Le carac-

tère DATE DU "AXI"U" mesure bien cet ajustement

groupes d'une finesse de réponse surprenante.

il montre des

Or ces groupes

comprennent des types morphologiques très divers. Il devient

dès lors difficile d'imaginer que la précocité d'épiaison soit

le reflet homothétique de la précocité d'initiation. On aboutit

à la deuxième conclusion de CURTIS: l'adéquation a lieu entre

telle autre une autresera favorisée,une souche

la position

Telle année,

l'initiation et l'épiaison. Dans chaque région, on trouve qua­

siment toutes les précocités il s'agit là d'une adaptation à

très fluctuante de la fin de saison des pluies.

souche. Nous sommes en présence d'une organisation visant à mi­

nimiser les risques. On remarquera qu'en zone cOtière, climati-
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quement plus stable, la tendance va vers un type préférentiel

sem~-tard~f à tard~f.

Cette diversité intra-zone est moins marquée pour l'in-

tensité d'ép~aison. Dans chaque région, à quelques exceptions

près, les souches appartiennent au même groupe d'intensité. Le

cont~ngentement du nombre de méristèmes développés est l~é aux

zones centrales à la saison sèche plus marquée. Ici, ce n'est

pas la date de la f~n de la saison des pluies, mais plutbt le

déficit hydrique qui représente la pression de sélection.

L'absence de variabilité interne à chaque région pour ce ca­

ractère résulte de l'effet drastique de la sécheresse sur la

pérennité des plants. Un déficit hydrique trop prolongé aboutit

à la mort des souches qui n'ont su conserver quelques mé­

ristèmes en dormance, ou dont le développement végétatif trop

important par

effets.

rapport au système racinaire conduit aux mêmes

La synchronisation de l'épiaison est aussi liée à l'ori-

gine géographique la

renferme une plus grande

zone Nord-Est <Lushoto-Korogwe-Tanga >

proportion de souches synchrones. A

priori, elle devrait être contre-sélectionnée puisqu'elle exige

plus d'eau et d'énergie à un instant donné pour la montaison et

l'anthèse. Qu'apporte-t-elle alors? Elle augmente localement

et momentanément la densité pollinique moyenne du nuage. Une

telle action présente alors un avantage dans un mode de repro-
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duct10n allogame et anémoph11e. Ce qui est le cas des diploïdes

sexués sympatriques de cette région Nord-Est. Elle assure alors

le fonct1onnement des cycles de flux géniques entre d1ploïdes

et tétraploïdes m1S en évidence par SAVIDAN et PERNES (1982).

Chez les tétraploïdes apomictiques non sympatriques, 11 appa­

raït alors comme un vestige d'un efficacité passée.

A3. Relation entre le nombre moyen d'épillets par inflorescence

et le nombre total d~ pan1cules émises.

La figure 30 nous présente la relation entre le nombre to-

tal de panicules émises

florescence chez les 50

et le nombre moyen d'épillets par 1n­

clones observés. De toute évidence,

cette liaison n'est pas linéaire. Elle est décroissante et

s'ajuste bien à un modèle hyperbolique y=(ax+b)!(x+c). Le mo­

dèle avec contraintes sur les coefficients a et c (a=O et c=O)

ne d1ffère pas dans notre cas du modèle général et possède de

plus deux propriétés intéressantes. La première concerne le

présence de deux asymptotes en NPF=O et NE=O, la deuxième

conduit à l'équation NPF*NE= b. Le nombre total d'épillets émis

est en moyenne constant. Cette valeur moyenne est sensiblement

égale à 100.000 épillets. Elle correspond à un compromis entre

la nécessité et le coût de la reproduction par graines chez

cette graminée pérenne. Ce compromis est réalisé par une stra­

tégie de compensation entre le nombre de structures reproduc­

tives englobantes (les inflorescences) et le nombre d'épillets
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Pourquoi eX1ste-t-il un tel polymorph1sme pour

assurer le m~me comprom1S ?

Lors de la modélisat10n sur l'anthèse, nous avons vu que

dans certaines condit1ons, les grandes pan1cules sont défavo­

r1sées en fert1lité. Force est cependant de constater leur pré­

sence. La question se pose de connaître les conditions pour

lesquelles elles présentent un avantage sélectif. La réponse

est, comme pour la synchro~, -~tion de l'épia1son, en relation

directe avec le mode de reproduction et les cycles évolutii,

reliant les diploïdes et les tétraploïdes. On constate que tous

les diploïdes sexués prospectés par PERNES et COMBES montrent

des grandes panicules. Certes, leur faible nombre (20) peut

prêter à discussion. Néanmoins, on remarquera qu'issus de deux

régions différentes (Korogwe et Bagamoyo), ils diffèrent mor­

phologiquement sur de nombreux points, exception faite jus-

tement de la taille de l'inflorescence. Pourquoi, les di-

ploïdes sexués fortement autostériles ont-ils uniquement des

grandes panicules ? D'après la relation hyperbolique établie,

un quadruplement du nombre d'épillets équivaut à une division

par quatre du nombre d'inflorescences, chacune d'entre-elles

ayant un volume huit fois supérieur. De ce fait, le volume to­

tal est doublé. Un tel système ne présente aucun avantage sé­

lectif en cas d'autopollinisation efficace et peut même montrer

un désavantage lors de déficits hydriques. En revanche, dans un

mode de reproduction allogame et anémophile, ce qui compte,

c'est le rapport entre le volume du nuage pollinique et le vo-
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lume engendré par les structures reproductives englobantes. Un

tel rapport est à

d'allopol11nisation.

l'avantage des grandes

Il est particulièrement

pan1cules lors

1ntéressant de

constater que les formes extrêmes de stratégie reproductive em-

pruntées par P.max1mum sont liées au mode de reproduction avec

deux preSS10ns de sélection l'allopollinisation qui favorise

les grandes panicules et la consommat10n hydrique qui avantage

les pet1tes inflorescences. La présence de flux géniques entre

diploïdes sexués et tétraploïdes apomictiques explique chez ces

derniers la distribution statistique homogène des tailles de

panicules, entre les deux formes extrêmes, sans type préféren­

t1el.

La même figure 30 nous montre autre chose : la relation

mise en évidence n'est pas stricte. La variabilité résiduelle

représente 60% de la variance du nombre de panicules émises. Il

existe des souches pour lesquelles le produit NPF*NE est en

dessous de 100.000 épillets, et d'autres au contraire où il se

trouve au dessus. Ceci nous amène à la notion de vigueur de re­

production représentée par l'écart vis-à-vis de la constante

moyenne. Cette vigueur de reproduction constitue le caractère

1ntéressant le sélectionneur. Elle est en effet très liée au

rendement potentiel.
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A4. Le rendement gra1nier potentiel.

Le rendement gra1n1er potent1el représente le nombre total

d'épillets ém1s par la plante; 11 diffère légèrement de la vi­

gueur de reproduct10n étudiée ci-dessus par le fait que le

nombre d'épillets d'une structure dépend de l'ordre et du rang

de celle-ci. Si l'on s'en t1ent à une hypothèse s1mplificatri-

ce où les inflorescences primaires et secondaires portent cha­

cune deux f01s m01S d'épillets que les panicules principales,

le rendement grainier potentiel peut être estimé par la for­

mule suivante

Rdt= NE(NTF+NPF)/2,

où NE représente toujours le nombre d'épillets moyen d'une pa-

nicule principale, NTF, le nombre d'inflorescences principales

et NPF, le nombre de pan1cules émises.

Il est intéressant de comparer le rendement grainier po­

tentiel au rendement potentiel lié aux seules panicules prin­

cipales. Ce dernier est fourni par la formule :

Rdp= NE*NTF,

Le rapport des deux rendements nous indique l'efficacité re­

lative de l'épiaison principale dans la reproduction.

Le rendement grainier potentiel varie de zéro (T8S) à

368.080 épillets par plants chez TS8. La distribution est très

dissymétrique gauche avec une forme en i typique. Le coeffi­

c1ent de variation est de 77% et le quart des souches émettent
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m01ns de 37.000 ép111ets. Sans prétendre donner une prévision

du rendement hectare, 11 est plus parlant de s'exprimer en

tonnes/hectare (transformation basée sur 10.000 p1eds/hectare

et 1000 graines/gr). Dans ces cond1tions, le rendement poten­

tiel de T58 atteint 3,68 tonnes/ha. On est loin de la quant1té

réellement récoltée (350 à 450 kg/ha). Précisons aussi que la

variation intraclone est 1mportante puisque pour le couple T2­

T7, le rendement grainier potentiel d'un plant varie du simple

au triple et chez le couplp- T4-T9, du simple au double.

Le rendement potentiel des panicules principales est moins

variable en valeurs absolues (0 à 282.080), néanmoins sa dis­

tr1but1on est encore plus dissymétrique et le coefficient de

variation plus élevé (82%) (fig. 31). Mais surtout, l'épiaison

principale représente au moins 50% du rendement potentiel avec

une moyenne située aux environs de 76%. Ceci dégage l'impor­

tance des panicules principales dans la reproduction par

graines tant pour la plante que pour le producteur de semen-

ces.

B • VIIIIIIUTE ET IOIT.IUTE DES c.OSAIITES IJ[ LA P01EITIM.ITE SEllEll:IEIE.

Les variétés sélectionnées et vulgarisées actuellement en

Côte d'Ivoire sont chacune constituées d'un génotype apomic­

tique. Cette structure variétale présente l'avantage de main­

tenir au cours des générations de multiplication la vigueur et

les caractéristiques fourragères et semencières retenues.
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L'obJect~f du sélect~onneur est la recherche de cet ind~v~du

apomictique, qu'il reste ensu~te à mult~pl~er. Hybr~dat~ons et

sélect~on clonale const~tuent les moyens d'y parven~r (NDIRDT,

1983). Dans un croisement, deux cond~t~ons rendent l'appari-

tion d'un ind~vidu intéressant plus probable

- la grande taille de la descendance,

sa grande variabilité.

La première condition est ma~ntenant remplie avec les nou­

velles techniques d'hybridation en fécondation pseudolibre. La

deuxième condition, la grande variabilité des descendances,

fait l'objet de la présente étude. CHAUME (1985) apporte les

premières réponses génétiques. Nos travaux confirment certains

de ces résultats. Entre autre, la première composante d'une

analyse effectuée à partir de caractères paniculaires (taille,

longueur de ramifications, etc •.. ) oppose petites et grandes

inflorescences. Mais surtout, elle montre qu'indépendamment du

niveau de ploïdie, il existe un effet parental tant dans la

moyenne de la descendance que dans sa variance. La variation

intra-famille représente de 30 à 50% de la variation totale,

mais l'amplitude de cette variabilité dépend du partenaire.

Bi. Comparaison de qrandes descendances pour quelques carac­

tères liés au rendement semencier.

Les croisements étudiés ici comprennent de 134 à 392 hy­

brides, ce qui nous assure d'une certaine confiance dans la
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forme, la variab11ité et la position des d1str1butions obser­

vées. Notre but est de comparer pour quelques caractères la va­

r1abilité de quatre croisements ayant en commun le même parent

femelle (2587).

Matériel végétal et notations.

Les quatre descendances proviennent des croisements sui­

vants :

- 2587 * Cl,

2587 * 2A4,

- 2587 * lA48,

et 2587 * T58.

Les parents ont été choisis pour leur vigueur et leur com­

portement floral (voir le chapitre Matériel). Les croisements

ont été fait à Bouaké en septembre-octobre 1980. Les descen­

dances ont été installées en champs à Adiopodoumé, selon la

procédure standard. Une coupe-pesée, pied par pied dans la

deuxième quinzaine d'octobre 1981 a donné les résultats analy­

sés ici. Trois caractères sont notés: le nombre total de tal­

les (NTT), le nombre de talles fertiles (NTF) et la quantité de

matière verte (MV) exprimée en kg. Ceci permet le calcul du

pourcentage de talles fertiles (%TF) et du poids moyen d'une

talle (PMT). Exceptée la matière verte, tous les autres carac­

tères intéressent directement ou indirectement la production

semencière : NTT, NTF, %TF pour l'épiaison et PMT pour la
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ta111e de la pan1cule (les grosses talles ont de grandes pan1­

cules). Précisons enfin, que les parents ne sont pas représen-

matériel en cours de mult1plication et non sur un essai

tés sur

sur du

le terra1n, cette notation de coupe-pesée ayant 11eu

structuré. Il n'y a pas non plus de randomisation (les descen-

dances sont regroupées, néanmoins le terrain est homogène), n1

de répétition (chaque plant est unique). Son intéret réside

dans le grand nombre de plants notés. Il nous fourn1t des in­

dicat10ns sur la variabilité (1ntensité et forme) des descen­

dances.

Résultats

1. Le tallage.

Le tableau XVIII résume l'information acquise pour le tal­

lage, tandis que les différentes distributions sont représen­

tées par la figure 32. La variabilité à l'intérieur d'une des­

cendance est impressionnante et varie par exemple de 24 à 784

talles pou~ ·es hybrides de Cl. Ceci recouvre largement la

variabilité observée au sein de la coll~.-tion naturelle. Ainsi,

un croisement entre un tétraploïde sexué et un apomictique est

susceptible de restituer pour le nombre de talles la variabi­

lité générale du complexe. Ceci dénote une forte hétérozygotie

des parents

par sexualité

et une grande richesse allélique interne capable

de régénérer un polymorphisme impressionnant qui
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Tableau XVIII: Var1abilité 1ntra-descendance pour le nombre de
talles lors de quatre cro1sements à parent constant.

[
PARENTS APOMICTIQUES MALES

1

1 Il Cl Il 2A4 Il lA48 Il T58
1

1

Moyenne Il 288 Il 220 Il 204 Il 179
1

Min1mum 0GOG00Maximum 728 584 687 474

1
Coef. var1ation Il 53 Il 48 Il 47 Il 53

1

Dissymétrie 0,62 Œ!O 0,98 0,78
Aplatissement 0,13 1,78 1, 76 0,64

1
Effectifs Il 134 Il 199 Il 392

1

211

Tableau XIX: Variabilité intra-descendance pour l'intensité
d'épiaison lors de quatre croisements à parent constant.

1
PARENTS APOMICTIQUES MALES

1

1 Il Cl Il 2A4 Il lA48 Il T58
1

1

Moyenne Il 110 Il 67 Il 74 Il 57
1

Minimum [;0[;000Maximum 485 359 401 234

1
Coef. variation Il 91 Il 101 Il 93 Il 84

1

Dissymétrie [illŒ!O 1,30 0,93
Aplatissement 1,85 1,78 2,06 0,60

1
Effectifs Il 134 Il 199 Il 392 Il 211

1
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s'oppose à l'homogénéité phénotypique des descendances origi-

na~res d'apomix~e. Des différences de variabilité existent

b~en entre les descendances, ma~s celles-ci ne peuvent être

~mputées dans un prem~er temps à la structure génétique des

parents. En effet, on constate qu'aux fortes moyennes (Cl)

correspondent les fortes variances. Ceci est une conséquence

directe de la lo~ de distribution binomiale négative du tal-

lage. Une transformation logarithmique annule cette liaison et

rend alors possible une étude sur un éventuel effet parental.

On parlera de variance relative pour exprimer la variance

sur les données transformées. Le test de 8artlett montre une

hétérogénéïté des var~ances relatives entre descendances avec

le classement suivant :

1A48 2A4 Cl T58
Variances relatives 0,226 0,287 0,379 0,499

L---------------J L--------------J
L---------------J

Les plus faibles variances relatives sont obtenues pour

les descendances de lA48 et 2A4. Ceci n'est guère surprenant,

si nous nous référons à leur généalogie (voir chapitre Maté-

riel). Les parents lA48 et 2A4 sont consanguins de 2887 : ils

ont K189T comme aïeul commun. En dépit de cette hétérogénéïté,

nous avons aussi comparé les moyennes des descendances. L'ana-

lyse de variance et le test de Newman et Keuls montrent des ef-

fets très hautement significatifs et aboutissent au classement

suivant :



Moyennes géomètr1ques
T58
147

L---J

lA48 2A4
181 201

L--------------J

Cl
246

L---J
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Le classement des moyennes des hybr1des correspond à celui des

parents. Il est donc poss1ble de cho1sir ces dern1ers pour

leurs qualités phénotypiques de tallage. Nous retrouvons là des

résultats en tout point semblables à ceux de CHAUME (1985).

Néanmo1ns, comme il s'agit de retenir la meilleure formule apo-

mictique,l'objectif princ1pal du sélectionneur reste l'obten-

tion de grandes descendances, les plus variables possibles. Le

cho1x des parents portera donc aussi sur leur éloignement

génétique.

2. L'intensité d'épiaison.

Les différentes distributions de descendances pour le ca-

ractère "nombre de talles fertiles" sont résumées par le ta-

bleau XIX. Elles sont aussi représentées par la figure 33.

Comme pour le tallage, on constate une impressionnante varia-

bilité à l'intérieur d'une descendance, avec des valeurs ex-

trèmes allant de 0 à 485 talles fertiles pour les hybrides de

Cl. Une nouvelle fois, ceci recouvre largement la variabilité

observée au sein de la collection naturelle. Les distributions

sont extrêmement dissymétriques et pointues. Elles s'ajuste-

raient d'ailleurs bien à une loi binomiale négative de para-

mètre 1<.=1, si ce n'est une sur fréquence d'hybrides sans épiai-

son. Celle-ci est mise en évidence sur la figure 34 où sont re-

présentées les distributions des transformées logarithmiques
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(V=Log(NTF+l ». Il existe donc dans les descendances deux types

de plantes celles qui fleurissent et celles qui ne fleuris­

sent pas. La proportion de cette dern1ère catégorie dépend du

croisement elle représente 4,5% des hybrides de Cl, 11,4% des

hybr1des de T58, 14,6% des hybr1des de 2A4 et enfin 15% des hy­

br1des de lA48. Ces t~ois dern1ères fréquences n'étant pas si-

gnificativement différentes, ceci rev1ent en fait une opposi-

tion entre Cl (4,5%) et les autres parents

croisement entre plantes à forte épiaison

fournir des hybrides sans talles fertiles.

( 13% ). Ainsi, le

est susceptible de

Cette absence de

montaison n'est pas liée à un type de morpholog1e bien préc1s

et ne dépend pas non plus d'un quelconque manque de vigueur.

D'un point de vue génétique, nous sommes en mesure d'admettre

.)ypothèsE de récessivité pour les allèles à l'origine de

l'absence de f L ... _.. ~on. Notons aussi qu'un modèle assez simp le

doi t être suscepti ble d'exp liquer les f]··, ,.jences observées.

Malheureusement, l'expérience n'a pas été conçue dans un but

déterministe et cette hypothèse restera à vérifier avec

d'autres croisements.

Chez les hybrides épiés, l'intensité absolue de l'épiaison

est dépendante du tallage. De ce fait, il est difficile de

poursuivre l'étude sur ce caractère sans retrouver des conclu­

sions déjà émises pour le tallage. En revanche, le pourcenta­

ge de talles fertiles, qui représente l'intensité relative

d'épiaison, va être pris en compte.
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3. L'1ntens1té relat1ve d'ép1aison.

Les plants non épiés sont dans un prem1er temps éliminés

de cette étude. Les pr1nc1pales caractér1stiques des descen-

dances pour le pourcentage de talles fertiles sont résumées

dans le tableau XX. Les quatre croisements présentent la même

variabilité, toujours aussi impressionnante, et qui couvre qua-

siment toute l'amplitude de 0 à 100%. Les différences entre les

moyennes existent cependant

Moyennes
2A4 Cl T56

35,6 37,9 38,0
L------------------------J

1A48
42,3

L----J

En fin, la forme de chacune des quatre d istr ibu t10ns est sin gu-

lière < fig. 35). Le test de khi2 montre qu'elles ne sont pas

identiques. Nous avons recodé le caractère en cinq classes

d'amplitude égale à 20% <tableau XXI). L'étude de cette varia-

bilité inter-distr1bution s'est alors poursuivie avec l'analy-

se factorielle des correspondances appliquée à ce tableau de

contingence. Un seul facteur explique 76% des différences en-

tre distributions. Il oppose les parents 2A4 et T58 au parent

1A48, les premiers étant associés à de fortes fréquences pour

%TF1 et %TF2, le dernier à de fortes fréquences pour %TF3, %TF4

et %TFS. Ceci nous amène à regrouper les classes et à considé-

rer le caractère %TF comme possédant 2 états : faible pourcen-

tage de talles fertiles «40%) et fort pourcentage de talles

fertiles <>40%).

t-on ?

Ce qui conduit au tableau XXII. Que constate-
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Tableau X~ : Var~ab~l~té ~ntra-descendance du pourcentage de
talles fert~les lors de quatre croisements à parent constant.

Il PARENTS APOMICTIQUES MALES
1

1 Il
Cl

Il
2A4 lA48

Il
T58

1

1

Moyenne Il 37,9
Il 35,6 42,3

Il
38,0

1

1

Coef. variation Il 64
1

65 57
Il 62

1

1

Ecart-type Il 0,242 0,233 0,241 Il 0,234
1

1

Effectifs
Il

128 174 341 Il 187
1

Tableau XXI : Effect~fs observés dans chaque descendance pour
cinq classes d'intensité relative d'épiaison.

Il INTENSITE RELATIVE D'EPIAISON
1

! Il %TFl Il %TF2 Il %TF3 Il %TF4 %TF5
1p

A
1

Cl
Il

38 Il 27
Il

33 Il 21 9
1R

E
1

2A4
Il

56
Il

47
Il

34
ri

25 8
1N

T
1

lA48 Il
77

Il
74 Il 87

Il
80 23

1S

1

T58 Il 50
Il

60 Il 34 Il 31 12
1

Tableau XXII : Effectifs intra-descendances pour deux états
phénotypiques majeurs du pourcentage de talles fertiles.

1

%TF<40 %TF>40
1

! Cl 65 63
1

1

2A4 103 71
1

1

lA48 151 190
1

1
T58 110 77

1
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une ségrégat10n 50%-50% chez les hybrides de Cl,

une ségrégat10n 59%-41% chez les descendants de 2A4 et T58,

la ségrégation quas1ment 1nverse pour lA48.

Ceci suggère un déterminisme assez s1mple du caractère.

Cependant, nous n'irons cependant pas plus loin dans ce sens.

En revanche, nous inS1sterons sur la technique d'investigation

des tableaux de contingence par l'analyse factorielle des cor­

respondances, technique qui permet le regroupement de modalités

recouvrant le même ~ ,t phénotypique. Ainsi, un caractère quan-

titatif comme %TF comprend 2 phénotypes maJe~J" our lesquels

on constate une variabilité quantitative. Les différences entr.­

descendances pour cette variabilité intraphénotypique sont ex­

pliquées par le deuxième facteur de l'analyse, indépendant du

premier. Ainsi, la descendance de Cl présente, à l'intérieur de

chacun des deux phénotypes majeurs, une sur fréquence pour les

classes à faibles pourcentages de talles fertiles (respective-

ment les classes 0-10% et 40-50% de la figure 35) que l'on ne

retrouve pas dans les autres descendances.

Une autre analyse factorielle des correspondances montre

que l'absence d'épiaison est indépendante de l'intensité re-

lative d'épiaison et ne constitue donc pas un état supplémen­

taire du même caractère.
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4. Le p01ds moyen d'une talle.

Le poids moyen d'une talle est est1me pour chaque plante

par le rapport: quantité de matière verte/ nombre total de

talles. Ce caractère contient des informat10ns concernant la

f1nesse de la talle (morphogénèse), le niveau d'épiaison (dé-

veloppen,'.'nt) et la v1gueur (métabolisme J. Les caractéristiques

stat1stiques de chaque des. . "jance SO,'lt réun1es dans le tableau

XXI l 1.

Il existe un effet parental significat1f aussi bien pour

la moyenne de la descendance que pour sa variance. Le classe-

ment des moyennes est le suivant

Moyennes
Cl

10,9
L----J

2A4
15,4

L----J

lA48 T58
18,4 19,0

L--------------J

Les parents à talles fines donnent en moyenne des descendants à

talles fines. Rien de bien nouveau, si ce n'est l'égal es-

pacement entre les trois groupes. Nous précisons bien u en

moyenne u, car la variabilité intra-descendance est encore une

fois impressionnante (fig. 36), mais dépend, comme nous l'avons

dit du parent utilisé. Le classement des variances est le sui-

vant :

Variances
Cl

23,2
L----J

2A4
43,7

L----J

T58 lA48
76,7 85,7
L-------------J

Il correspond au classement des moyennes. Les parents à talles

fines donnent avec 2587 des descendances plus homogènes pour le

caractère étudié. Ceci suggère une relation entre moyennes et
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Tableau XXIII : Var1ab1lité 1ntra-descendance pour le p01ds
moyen d'une talle lors de quatre croisements à parent constant.

1

PARENTS APOMICTIQUES MALES
1

1 Il Cl Il 2A4 Il lA48 Il T58
1

1

Moyenne Il 10,9 Il 15,4 Il 18,4 Il 19,0
1

Var1ance 23,2

~~~Ecart-type 4,80 6,59 9,25 8,74

1
Coe f. var iation Il 44 Il 43 Il 49 Il 48

1

Tableau XXIV Effectifs observés dans chaque descendance pour
cinq classes du poids moyen d'une talle.

Il POIDS MOYEN D'UNE TALLE

1 Il PMTl Il PMT2 Il PMT3 PMT4 PMT5+
P
A

1

Cl Il 37 Il 59 Il 24 8 0
R
E

1
2A4 Il 22 II 54 Il 55 27 12

N
T

1
1A48 II 35 Il 98 Il 69 72 67

S

1
T58 Il 13 Il 46 Il 63 36 29
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var1ances semblable à celle observ~e pour le tallage. Nous ver-

Tons que son oT1g1ne est d1fférente : 11 ne s'ag1t pas 1ci

d'une caractér1st1que stat1st1que li~e à la d1stribution du ca­

ractère, comme c'est le cas pOUT la loi b1nomiale négative.

Comme pour l'intensité relat1ve d'ép1aison, le poids moyen

d'une talle a été recod~ en 5 classes d'amp11tudes cette fois­

ci inégales (PMTl : <à 7,9g PMT2: de 7,9 à 13,6g ; PMT3 :

de 13,6 à 19,3g PMT4: de 19,3 à 25g ; PMT5+ : > à 25g) et

nous avons obtenu le tableau XXIV.

Un seul facteur explique plus de 80% de la variabilité ob­

servée entre les quatre descendances et oppose le parent Cl aux

parents T58 et lA48. Le croisement 2587 x Cl montre une surfré­

quence d'hybr1des à talles fines et ne présente pas de plantes

à grosses talles (opposition des classes PMT1+PMT2 aux classes

PMT4 et PMT5+). En fait, un nouveau regard sur la figure 36

fait ressortir la bimodalité des autres descendances. Ainsi, le

premier facteur apparaît lié à l'absence ou à la présence du

second mode, celui des hybrides à grosses talles. Ce dernier

mode, tout comme celui de la talle fine, représente un phéno­

type majeur, modulé quantitativement par divers facteurs tel

que le développement et le métabolisme. Ces influences étant

indépendantes de la première composante, il est normal de les

axe de l'analyse (19%

lA48 à T58 et 2A4.

retrouver par exemple sur le deuxième

d'inertie). Celui-ci oppose en effet

L'introduction des différentes modalités d'intensité relative
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%TF2, ... ) en variables supplémenta1res nous

expl1que ces variations 1nternes les descendants d' lA48 pos-

sèdent des talles en moyenne plus lourdes, car plus souvent

épiées. Ainsi, pour ce caractère, comme pour le précédent, nous

retrouvons la notion de phénotype "majeur" modulé quantitative­

ment. Les différences de moyennes et la liaison moyennes-va­

riances, voient leur origine dans la présence du phénotype

"grosses talles" dans les descendances de lA48, 2A4 et T58.

Nous n'avons pas donné une estimation précise des divers types

majeurs mis en évidence. Si leur existence ne peut ètre m1se en

doute, une étude plus fine, faisant intervenir l'ordre de la

ramification et le stade de développement, s'avèrerait néces­

saire pour leur définition.

82. Composantes génétiques de l'épiaison et leurs héritabili­

tés.

L'épiaison, nous

dans son intensité et

l'avons vu

dans sa

précédemment, est variable

distribution temporelle. C'est

une composante importante de la production potentielle de

graines. Son impact sur la production réelle est liée à

l'égrenage spontané et au mode de récolte. L'efficacité de la

transformation sera d'autant plus grande que l'étalement de

l'épiaison sera moindre. Sélectionner des variétés à hauts ren­

dements grainiers revient à retenir les souches dont la vigueur

de reproduction est intense et groupée sur un laps de temps le

plus court possible. Cela consiste dans un premier temps à ne
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prendre en cons1dérat10n que l'épiaison des pan1cules princi­

pales. Concernant celle-c1, tro1S composantes expliquent la va­

r1ab111té des comportements observés chez les clones naturels:

- l'intens1té,

la précocité,

et la synchron1sation.

Retrouvons-nous les mêmes composantes dans les descen-

dances ? Et si OU1, quelles sont leurs héritabilités? Autant de

questions dont les réponses conditionnent les stratégies

d'amé110rat10n génétique et permettent de comprendre le poly­

morphisme naturel observé, l'un n'étant pas indépendant de

l'autre.

Matériel et méthodes

Deux croisements à parents constants ("topcross") font

l'objet de cette étude. Le premier utilise le clone apomictique

T21 comme pollinisateur. 5es quatre partenaires sont 52.T,

1530, 1532 et 1535. Chaque descendance est représentée par

quatre hybrL"-- apomictiques (l'apomixie de l'hybride provenant

du parent mAle T21 nous assure contre • ~utofécondation). Il y

a donc 16 hybrides retenus. Enfin, chaque hybride, ainsi que

les cinq parents, sont multipliés par éclats de souche à cinq

exemplaires. Ce sont donc 105 plants dont l'épiaison fut sui­

vie.
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"topcross" fa1t interven1r la variété T58 comme

pol11n1sateur. Elle se trouve croisée avec K189.T, T33.T, T34.T

et T41.T. Le nombre d'hybrides apomictiques retenus est de 11

par descendances (contre 4 dans le précédent topcross). Ici, la

compara1son porte sur 44 hybrides. Les parents et les hybr1des

sont clonés à 2 exemplaires. Il y a donc au départ 98 plantes

installées en champ. Malheureusement une mortalité d'origine

cryptogamique a déséquilibré le dispositif, certains hybrides

n'étant plus représentés qu'à un exemplaire,

tout.

voire ~lus du

Les deux topcross ont été installés la même année, sur des

parcelles contigues d'un sol plat, sableux et homogène. Le plan

d'expérience est le même

préparation des plants par éclats de souche en pots sous om­

brière,

installation en mai à une densité de 2m sur 2m pour minimiser

les 1nteractions de compétition,

choix d'un dispositif en randomisation totale,

coupes de régularisation et fumure standard,

dernière coupe le 1 septembre et début des notations chro­

nologiques d'épiaison.

Une notation de coupe-pesée effectuée le premier août nous

apporte des informations sur le tallage (Ntt), l'épiaison

(Ntf), la quantité de matière verte (MV), le poids moyen d'une

talle (Pmt) et le pourcentage de talles fertiles (%Tf) à cette



170

date. Cependant, l'object1f principal reste les observa-

t10ns chronolog1ques concernant l'ép1a1son. Elles utilisent

tOUjOurs le même pr1nc1pe, c'est à dire le mdrquage quot1d1en

des inflorescences pr1nc1pales nouvellement apparues. Les p1eds

sont arrachés le 1 novembre pour le topcross "T21" et le 10 no-

variables sont prises en considéra-l'autre. Neufvembre pour

tion :

- le nombre total de talles (NTT),

le nombre de talles fertiles (NTF),

le pourcentage de talles fertiles (%TF),

la date moyenne d'apparition des inflorescences (Dm),

la date du maximum (DM),

l'étalement (ECTP),

la dissymétrie du profil (DYSS),

son aplatissement (APLT),

et enfin la valeur du maximum.

Résultats

1. La coupe-pesée d'août.

L'analyse en composantes principales dégage les mêmes fac­

teurs principaux quelque soit le topcross. Ce sont l'activité

de biosynthèse et l'intensité d'épiaison. Ces composantes con­

firment des résultats observés par ailleurs dans des expéri-

mentations fourragères (NOIROT M. et al., 1986), à savoir

l'indépendance entre l'activité biosynthètique et l'intensité
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Dans le cas des cro~sements avec T21, les

parents sont différents pour les deux composantes. Le classe-

ment de leurs moyennes dans l'ordre croissant est le suivant:

Biosynthèse: T21 52.T
L-----------J

1532
L----J

1535 1530
L------------J

Epia~son 52.T 1530 1532
L-------------------J

1535
L----J

T21
L---J

Lors des cro~sements avec T58, les parents ne présentent de

différences que pour la biosynthèse et on a alors le classement

suivant :

Biosynthèse T34T K189T
L------------J

T33T T41T
L------------J

T58
L---J

Les écarts entre parents, lorsqu'ils existent, ne se répercu-

tent pas au niveau des moyennes des descendances. Ceci est la

résultante du faible nombre d'hybrides et de la grande varia-

bilité générée quelque soit le partenaire adopté. En revanche,

un très important effet génotypique permet une bonne différen-

ciation de chacun des hybrides. Pour les descendants de T21,

l'héritabilité sens large est élevée (respectivement égale à

0,877 et à 0,711). En revanche, elle apparait plus faible chez

les hybrides de T58 (respectivement 0,423 et 0,557). Les dif-

férences environnementales, homogènes aux deux topcross, n'ex-

pliquent pas ces écarts qui proviennent en fait d'une plus

grande sensibilité des hybrides de T58 aux aléas d'origine

cryptogamique.
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2. L'ép1aison de septembre-octobre.

Les profils moyens d'épiaison des parents des deux "top­

cross" sont représentés par les figures 37 et 38. Le lissage

par la méthode de la régress10n polynomiale mobile (LEJEUNE,

1985) fa1t ressortir la tendance générale de chaque profil. On

constate une variabilité tant quantitative que qua11tative. Et

c'est l'étude de cette variab11ité et de sa transmiss10n dans

les descendances que nous allons aborder maintenant.

2.1 Les composantes de l'ép1aison.

Pour chacun des deux "topcross", l'analyse en compo-

santes principales fait ressortir les trois facteurs déjà

observés sur les clones naturels, à savoir :

l'intensité d'épiaison représentée par le nombre et le

pourcentage de talles fertiles (NTF et %TF),

la synchronisation mesurée par l'écart-type (ECTP) et

le coefficient d'aplatissement (APLT),

et la précoc i té avec la DATE DU "AXI"U" (DM).

De ce fait, et pour acquérir plus de fiabilité, nous

les avons réunis dans une même analyse. Les variables ac­

tives sont le nombre et le pourcentage de talles fertiles

(NTF, %TF), la date du maximum (DM), l'écart-type (ECTP),

l'aplatissement (APLT) et la hauteur du pic (VM) ; les au-
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étant introdultes en
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talles, date moyenne et dlssymétrie)

varlables supplémentalres. Enfln, les

lndlvldus actlfs ne sont plus les plants, malS les valeurs

moyennes des hybrldes et des parents. Préclsons cependant

que les plants du "topcross" avec T21, le seul équilibré,

sont introdults en individus supplémentaires dans l'analyse

afin d'estimer

composantes.

les héritabilités sens large de chacune des

Intensltè, synchronisation et précoclté ressortent

une nouvelle fois, ce qui n'étonnera personne. Leurs con-

trlbutions relatives sont réunles dans le tableau XXV.

2.2 L'importance relative du génotype et de l'environne-

ment: l'héritabllité sens large.

Dans le cas du topcross avec T21, l'analyse de la va-

rlance appliquée aux nouvelles coordonnées des descendants

hybrides sont tirés au sort et non

montre des différences entre les génotypes,

l'intensité, que pour la

modèle est aléatoire (les

synchronisation et

aussi bien pour

la précocité. Le

choisis). Ceci nous conduit à une estimation des variances

environnementales et génétiques et à l'héritabilité prise au

sens large (tableau XXV!). La variabilité enregistrée entre les

profils est expliquée par le génotype à 90% pour l'intensité

d'épiaison, 63% pour la synchronisation et autant pour la

précocité. La forte valeur observée pour l'intensité
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Tableau XXV : Contrlbutl0ns relatlves des trois composantes
princlpales à la varlablllté des caractères observés.

Il Intensité Synchron. Précocité
1

1

NTF Il 0.743 * 0.124 0.000
1V

A
1

%TF Il 0.581 * 0.130 0.042
1R

l
[

DM Il 0.004 0.038 0.933 *
1A

B
1

ECTP Il 0.261 0.381 * 0.031 ]
L
E

1

APLT Il 0.053 0.750 *
1

0.000 JS

1

VM Il 0.786 il O. (:<)4
Il 0.015

1

Tableau XXVI : Héritabilités prises au sens strict et large
pour les trois composantes principales de l'épiaison. (NB: Les
valeurs sens strict correspondent à un modèle fixe et ne
concernent que les parents choisis pour le croisement).

Il TOPCROSS T21 Il TOPCROSS T58
1

1 Il Strict Il Large Il
Strict Il Large

1

1

Intensité Il 0 Il 0,899 Il 0,171 Il ?
1

1

Synchronis. Il 0,291 II 0,630 Il 0 Il ?
1

1

Précocité Il
(1

Il 0,626 Il 0,179
Il

?
1
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le reflet de la grande homogénéité des

cond1t10ns env1ronnementales

de compét1t10n, préparat10n

\sol sableux et plat,

du matériel). 5i

absence

de tels

ch1ffres ne peuvent être extrapolés à des m11ieux plus

var1ables, ils montrent néanmoins la sensibilité relative

des d1fférents caractères à l'env1ronnement. La moindre

valeur des deux dernières héritabi11tés provient des profils

à faible intensité (moins de 20 panicules émises) chez

lesquels les est1mations de la date du maximum et du

coefficient d'aplatissement sont fortement dépendantes des

fluctuations purement aléatoires. Pour les clones à forte

épiaison, ces valeurs d'hér1tabilité sont fortement sous­

estimées.

2.3 Les parents leurs différences.

La figure 39 visualise la position des parents sur le

plan uintensité d'épia1son Isynchronisation u . Ceci aide à

commenter les figures 37 et 38. On remarque la position

marginale et groupée de T33.T, T34.T et T41.T. Ces trois

clones à très faible épiaison s'opposent à la souche T21

caractérisée par une forte émission de panicules. De même,

on constate l'absence de synchronisation pour T21 comme pour

1530, 52.T, T33.T, T34.t et T41.T. Ce qui les différencie

des souches 1532, T58, K189.T et 1535. Cette description est

confirmée par les tests statistiques.
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l'~nalyse de la variance permet aUSS1 la

compara1son des moyennes pour les parents du topcross avec

T21. Il s'ag1t 1C1 d'un modèle fixe, les parents n'étant pas

pris au hasard au sein d'une populat10n infinie de parents

possibles. L'existence de différences pour les tro1s

composantes conduit aux classements suivants:

Fa1ble 1535
L----j

1532 82.T 1530 T21
L--------------------j

L-----------j

Intense

Etalée 52.T T21 1530
L----------------·----j

1532 1535
L------------j

Groupée

Précoce T21 52.T 1532 1535 1530
L--------------------j

L--------------------j

Tardif

Pour le topcross avec T58, l'absence de certaines répéti-

tions rend l'analyse impossible. Nous avons néanmoins ef-

fectué un pseudo-classement des parents en admettant la même

variance environnementale pour les deux topcross.

Faible

Etalée

Précoce

T34.T T33.T T41.T
L--------------------j

T34.T T33.T T41.T
L--------------------j

T34.T T33.T T41.T
L--------------------j

T58 K189.T
L------------j

T58 K189.T
L------------j

K189.T T58
L------------j

Intense

Groupée

Tardif

En fait dans ce topcross, il existe deux groupes de pa-

rents : T58 et K189.T d'une part, T33.T, T34.T et T41.T

d'autre part. Il est nécessaire de préciser ici que le se-

cond groupe est un artefact statistique et expérimental. Les

trois clones n'ont en commun qu'une faible épiaison de

septembre à octobre. Mais cette caractér1stique n'a pas les
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la souche T34.T

n'èp1e pas en dehors de cette période c'est un vrai

"Fa1ble ép1aison". Les deux autres souches sont en fait des

hyperprécoces, qU1 dans l'expérience ont été étètés par la

coupe de régularisat10n du premier septembre. Le clone T41.T

Cec1 pour l'artéfact expérimental.

est m~me connu pour

intense que K189.T.

avo1r une épiaison au moins aussi

Quelles en sont les conséquences statistiques ? Les valeurs

de la date du maximum et du coefficient d'aplatissement

n'ont guère de signification, surtout pour les souches ét~­

tées qui présentent une émission synchrone d'inflorescences

à la

et du

fin août et au début septembre. C'est le cas du T41.T

T33.T. Il sera bon de se le rappeler lors de l'inter-

prétation des résultats génétiques.

2.4 Les descendances et l'effet parental l'héritabilité

sens strict.

L'intensité d'épiaison ne présente pas de différences

pour la variabilité intra-descendance. L'effet parental sur

la moyenne, mesuré par l'héritabilité sens strict (XXVI),

est nul à faible. En fait, cet effet n'apparaît que pour le

T34.T qui marque ses descendants par sa faible épiaison.

Ceci est une particularité de ce clone déjà rencontrée lors

du diallèle de groupe étudié par CHAUME (1985). Il avait

alors donné naissance à des hybrides particulèrement ré­

fractaires à l'induction, surtout lorsque croisé avec K211.
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faible épiaison des digé-

niques T33.T et T41.T ne se retrouve pas au nlveau de leurs

descendances. Tout simplement parce qu'il s'agit, rappelons­

le, d'une pseudo "falble épiaison" induite par l'étêtage du

1 septembre.

Pour la synchronisation et quelque soit le crOlse-

ment, la variabilité intra-descendance est identique. En

revanche, les parents influent la moyenne de leurs descen-

dants lors du "topcross" avec T21. Cette influence repré-

sente 46% des effets génétiques. On remarquera que de tels

effets sont absents du second "topcross". Comment expliquer

un tel antagonisme? Tout simplement en admettant que les

quatre partenalres de T58, ont la même valeur réelle, les

valeurs observées n'étant que des artéfacts statistiques de

la faible épiaison. Une telle hypothèse est vérifiée pour

T41.T et T33.T. Elle est admise pour T34.T , faute de com-

pléments d'information. On se retrouve avec quatre croise-

ments du type "groupé x groupé". Et l'absence d'effet pa-

rentaI ne nous surprend plus.

La précocité, comme l'intensité, donne des descen­

dances très variables, OÙ l'effet parental sur la moyenne,

est faible à nul. Chacun des croisements étudiés ici est

susceptible de générer toute la gamme de précocité, depuis

les hyper-précoces (étêtés) jusqu'aux ultra-tardifs. Ceci
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est le reflet d'une forte r1chesse allè11que interne dont

l'1ntér~t évolut1f, au m~me t1tre que la sexua11té rési­

duelle, est éV1dent lors d'une rupture brutale des cond1­

t10ns de pérennité de la population monomorphe.

83. Le nombre d'épillets par 1nflorescences hér i tabi lités.

Le nombre d'épillets par inflorescences est déterminé dès

les premières étapes de la morphogénèse florale. C'est une

fonction quadratique de la

grande var1abilité est pour

taille de l'inflorescence. Sa très

beaucoup liée aux différences de

vigueur entre talles lors de l'initiat10n. Elle dépend aussi

profondément de

gine génétique

la nature du génotype. Ce polymorphisme d'ori­

est la résultante de contraintes liées à la

consommation en eau et au mode de reproduction. Enfin, ce ca-

ractère est l'une des composantes de la potentialité semen-

c ière. D' où ~-. ,,1 in térèt dans la stratégie d' amél ioration géné­

tique de la production semencière.

Matériel et méthodes

Un croisement à parent constant est à l'origine de cette

étude. Il fait intervenir le clone 2587 comme parent femelle,

pollin1sé par quatre souches apomictiques T58, 2A4, Cl et lA48.

Ces derniers ne sont pas pris au hasard. Ils sont retenus pour

leur épiaison abondante. Ils représentent d'autre part la va-
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rlabillté extrème de P.maxlmum pour le nombre d'épillets par

inflorescence.

Chaque descendance comprend 18 hybrldes dont le mode de

reproduction n'est pas prlS en consldération. L'expèrlmentation

est un essai en bloc de Fisher. Dans chaque bloc, chaque souche

hybrlde constitue une seule ligne de 5 plants. En revanche,

chaque parent y est représenté par trois lignes réparties aléa­

toirement.

L'espacement entre les plants est de 1 mètre en tous sens.

L'essai est lnstallé à Adiopodoumé à la mi-mai 1983. Il sublt

deux coupes de régularisation avec apport de fumure azotée à la

mi-juin et à la mi-julilet (50 U. d'urée).

Les notations commencent courant aoüt avec les souches les

plus précoces et se poursuivent au fur et à mesure de l'appa­

rition de nouvelles panicules. Elles concernent 2 inflores­

cences principales par ligne. Les caractères mesurés sont

Hinfl

Hpan

Exer

Nra.

NEV

LV

la hauteur de l'inflorescence, du dernier noeud de la

talle, jusqu'au sommet de la panicule.

la taille de la panicule du verticille au sommet.

le rapport Hpan/Hinfl qui mesure l'exertion relative.

le nombre de ramifications du verticille.

le nombre d'épillets du verticille.

la longueur totale des ramifications du verticille.



DENSV

NET

LT

DENST

la dens1té d'ép11lets du vert1c11le expr1mé par

rapport NEV/LV.

le nombre d'ép111ets de la pan1cule.

la longueur de l'ensemble des ramifications.

la densité moyenne en épillets.
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le

Enfin, une notation effectuée à la fin-août nous fournit

des informat10ns supplémentaires concernant l'intensité de

l'épiaison et du tallage avec les deux variables classiques

NTT le nombre total de talles.

NTF le nombre de talles fertiles.

Deux plants par ligne pr1S au hasard sont observés.

Résultats

L'analyse en composantes principales confirme l'influence

prépondérante de la taille de l'inflorescence dans le polymor­

phisme des panicules. Plus de 75% de la variabilité globale est

expliquée par ce premier facteur. Ces résultats sont cohérents

avec le modèle d'homothétie. Ainsi, le nombre total d'épillets

est déterminé à 81% par cette première composante. Précisons

aussi que la taille de l'inflorescence explique les variations

du nombre de ramifications du verticille à 45%,

densité à 20% et celles de l'exertion à 24%.

celles de la

La deuxième source de variabilité concernent la densité

relative d'épillets (9% de la variabilité> qui ne dépend pas de
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l'orga-

nogénèse des ramlflcatlons est plus ou moins importante, d'où

une denslté variable. Il en résulte une répartltion différente

dans l'espace des structures reproductives que sont les épl1­

lets. Enfln, la densité relatlve n'intervient que pour 11% dans

le nombre total d'épillets.

Le troisième facteur de variabilité est la part de la ra­

miflcation du verticille (8% de la variabllité) non expliquée

tion relative.

par la taille. Pour cette raison, nous parlerons de ramifica­

Un surplus de ramification au niveau du ver ti-

cille représente en fait une agrégation de structures dans une

surface et une augmentation des discontinuités dans l'espace.

Enfin, l'exertion relative représente la dernière source

interprétable. Elle permet le positionnement relatif des struc­

tures reproductives au dessus du couvert végétal. Elle n'est

pas sans relation avec les contraintes en eau. C'est enfin un

caractère intéressant le sélectionneur en raison de ses inter­

actions avec les techniques de récolte.

L'analyse de la variance appliquée aux nouvelles coordon-

nées montre des différences très hautement significatives en­

tre les parents, et ce pour les quatre composantes. Les clas­

sements sont les suivants :
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Ta~lle de la pan~cule :

pet~te Cl
L--J

2587 21'~4 1 A48

L---------t===~ J

T58
L---J

grande

Dens~té relat~ve d'épillets:

fa~ble 2587 2A4
L-----------J

lA48
L----J

Cl T58
L------------J

forte

Ram~fication relative du verticille

T58 lA48 2587
L-----------------------J

faible 2A4 lA48
L---J L----J

Exertion relative

faible 2A4 Cl
L---J L--J

Cl 2587
L-------------J

T58
L---J

forte

forte

L'analyse de la variance sur les descendances fait appel à

un modèle partiellement hiérarchisé. Pour les quatre compo-

santes, nous observons une importante variabilité entre les hy-

brides à l'intérieur d'une descendance. Ceci a permis l'es-

timation de l'héritabil~té prise au sens large (tableau XXVII>

Les fortes valeurs sens large observées pour la taille de

la panicule sont en contradiction apparente avec notre con-

naissance de la variabilité intragénotype. Ceci relève de no-

tre échantillonnage qui a consisté à prélever les premières pa-

nicules apparues. Il en résulte une forte homogénéïté dans leur

vigueur. On notera néanmoins que les effets environnementaux

ont un impact plus important sur les autres composantes et en

particulier sur l'exertion relative. Ceci est le reflet de
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Tableau XXVII : Hérltabilitès prises au sens strict et large
pour les quatre composantes principales. (NB: Les valeurs sens
strict ne concernent que les parents choisis pour le croise­
men t ).

Il TOPCROSS 2S87
1

1 Il
Strict

Il Large
1

1
Taille de la panicule Il 0,478 Il 0,815

1

1

Denslté relative Il 0,477 Il 0,773
1

1

Ramlflcatlon relative Il 0,055 Il 0,504
1

1

Exertion relative Il 0
1\

0,376
1
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l'lmportance relatlve des processus de régulation lmpllqués

dans l'établissement du phénotype.

Nu 1 pour l' exer tion, l' effet paren tal est négl i geable pour

la ramiflcatlon relative du vertlcllle. En revanche, il ln-

fluence la tallle de la panicule et la densité relative

d'épillets. Le classement est le suivant

Taille de la panicule :

petite Cl
L--J

lA48 2A4 T58
L---------------------J

grande

Densité relative d'épillets

faible 2A4 T58 lA48 Cl
L--------t---J

--------------------J

forte

On constatera que la dimension moyenne des panicules dans

une descendance est bien le reflet de la valeur phénotypique du

parent. Les parents à grandes panicules comme T58 donnent des

hybrides dont les panicules sont en moyenne plus grandes et

vice-versa. Il est alnsi possible de choisir les parents sur le

phénotype. En revanche, ce choix ne serait pas toujours judi-

cieux pour la densité d'épillets. Vrai pour Cl, 2A4 et lA48, il

s'avère faux pour T58 pour lequel la densité d'épillets de ses

descendants est en moyenne plus faible que prévu par le phéno-

type parental.

iigure 40 représente les descendances sur le premier

plan factoriel. Nous y constatons (,,-,.x types de comportements:

celui de T58 et Cl d'une part, de 2A4 et lA48 d'autre part. Ces
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deux groupes se dlfférenClent par leur écarts avec le parent

femelle 2587.

Ainsi T58 et Cl ont en commun leur élolgnement morpholo-

glque, l'un vers les grandes panlcules, l'autre vers les pe-

tltes. Que remarque-t-on chez ces dernlères descendances? Une

orlentatlon de la variablllté intra-descendance de long de

l'axe séparant les deux parents, avec une variabilité d'autant

plus lmportante que l'écart est grand. D'autre part, un recou­

vrement uniquement vers le parent dont la panlcule est la plus

petite; ainsi la descendance "2587 x T58" englobe le parent

2587 sans recouvrlr le parent T58. La m~me observation est va-

lable pour le crolsement "2587 x Cl". Ceci s'accorde avec nos

résultats sur le poids moyen des talles et la dissymétrie des

distributions au profit des talles fines, sous-entendu à pe­

tl tes panicules. Ainsi, le croisement de plantes sexuées à

grandes inflorescences par une plante apomictique à petites ou

moyennes panicules donnera en plus grande proportion des hy­

brides dont le profil morphologique est proche du parent apo­

mictique.

Les parents lA48 et 2A4 diffèrent peu de 2587 par la

taille. L'impressionnante variabilité générée par croisement

est perpendiculaire à l'axe des deux parents. Elle est le re­

flet de la richesse allèlique interne. Les formes extrèmes des

grand-parents <petites et grandes panicules) n'ont cependant

pas été réobtenues. Ce désaccord avec nos observations sur le
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d'une talle est probablement un artéfact d'échan-

t1.llonnage l1.é au fa1.ble effect1.f.

La question se pose alors de l'obtention de grandes pa-

n1.cules. En fai t, cette forme extrême, caractéristique un1.-

Jective de la sexualité diploide, n'apparaît que lors de croi-

sements "grandes panicules x grandes panicules" comme T41.T x

T58 ou T34.T x T58, etc ... Nos observat1.ons personnelles, non

quant1.fiées ic1., nous permettent de d1.re que de tels croise-

ments ne donnent pas de panicules moyennes ou petites.

84. Relation entre le nombre d'épillets par inflorescence et

l'1.ntensité d'épiaison.

La relation entre l'intensité d'épiaison et le nombre

d'épillets par inflorescence est représentée par la figure 41.

Nous avons retenu les descendances de Cl et de T58 ces deux

parents représentant quasiment les formes extrêmes du polymor­

phisme naturel. Nous retrouvons la forme hyperbolique compen­

satoire que nous avions observée sur les clones naturels à Man.

Il est remarquable de constater comment deux croisements arri­

vent à générer la majeure partie du polymorphisme naturel des

structures reproductives chez P.maximum. Seule la zone des

grandes panicules est sous-représentée (voir le paragraphe pré­

cédent ).
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Le rendement potentiel des panlcules prlncipales a été es-

timé. Les deux crolsements ont la même vlgueur reproductlve

moyenne. Ils dlffèrent cependant pour leurs variances T58

présentant un domalne de varlatlon plus important.

C. CIKlUSI••

La diverslté des comportements floraux peut être scindée

en deux groupes. Le premier, qUl se rapporte au comportement à

l'intérieur de la panlcule est pour beaucoup déterminé par la

taille de la panlcule. Le second concerne la variation entre

panicules et dépend de quatre facteurs princlpaux qUl sont :

l'intensité relative d'épiaison,

le taux de tallage sous-paniculaire,

la synchronisation,

la précocité.

Trois de ces quatre composantes de l'épiaison dépendent de

d'épiaison, présente naturellement deux

l'origine géographique. La première, l'intensité relative

classes d'intensité

liées à l'inhibition de certains méristèmes. Cette hypothèse

explicative s'accorde d'une part avec l'observation chez cer­

tains clones de méristèmes inhibés (COMBES, 1975), mais aussi

avec le modèle de FRANQUIN (1972, 1985). Ce dernier montre que,

chez les graminées, la compétition et le génotype aboutissent à

des inhibitions de méristèmes qui modifient la structure tempo-

relIe de la plante. Ces modifications se concrétisent par des
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déphasages entre ramlflcatl0ns de rangs différents. Ainsl, avec

un m~me nombre de phytomères sur la tige principale, le nombre

total de talles présentes lors des condltl0ns inductlves sera

flnalement très différent. Peut-~tre y-a-t-il une relatl0n

entre les deux groupes d'intensité d'épialson observés dans la

collectl0n des souches prospectées et les deux phénotypes ma­

Jeurs mlS en évidence dans les descendances pour le pourcentage

de talles fertiles, ce dernier caractère étant une des deux va-

riables discriminant les deux groupes naturels. Enfin, des

trois composantes de l'épiaison, elle offre la plus faible

plasticité aux aléas environnementaux (héritabilité sens large

très forte>. Et c'est aussi la composante où l'effet de la sé­

lection est le plus drastique avec une répartition régionale

très tranchée.

La synchronisation de l'épiaison, liée aussi à l'origine

géographique, ne présente pas de structure en groupes. C'est un

caractère plus plastique que le précédent, mais où le choix des

parents a

cendance.

une action

Ses effets

plus prononcée sur la moyenne de la des­

directs sur la synchronisation de

l'émission pollinique et sa relation régionale avec la sexua­

lité met en évidence son intérêt sélectif en régime d'allopol­

linisation.

La dernière composante de l'épiaison liée à l'origine géo-

graphique, la précocité, a montré des groupes d'une finesse

surprenante. Ceci peut paraître en désaccord avec les valeurs
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Il faut rappeler

l'absence de préclsl0n sur la date d'éplalson maxlmale chez les

plantes à falble éplalson. Or celles-cl sont présentes dans le

cas des "topcross", et éliminées lors de l'étude de la variabl-

11té naturelle. Nous retiendrons aussi l'opposition entre la

flnesse de réponse de chaque génotype et l'immense variabilité

générée par sexuallté lors de croisements entre tétraploïdes.

Autre caractère lié au rendement potentiel, la taille de

l'lnflorescence présente un polymorphisme sans mode préféren­

tiel, mais dépendant de l'origlne géographique. Ses relations

avec la taille et la grosseur des talles sont évidentes. La

mise en évidence pour ce dernier caractère de phénotypes ma-

jeurs suggère la présence de ces derniers au niveau de la

taille de l'inflorescence. De telles discontinuités sont im-

linéaire du nombre de noeuds présents sur les ra-

pllquées par

une fonction

le modèle de FRANQUIN. Le nombre d'épillets est

mifications primaires de l'inflorescence, ou mieux encore une

fonction quadratique discrête du nombre de noeuds (ou étages)

présents sur l'axe de la panicule. Une petite modification mor­

phogène de ce nombre d'étages forme une discontinuité qui se

trouve amplifiée lorsque le nombre d'épillets ou le volume de

la panicule sont pris en considération. On soulignera aussi

l'importance des effets parentaux sur la moyenne des descen­

dances et l'aspect partiellement dominant de la petite taille.

Enfin, on rappellera la forme hyperbolique de la relation entre

le nombre d'inflorescences émises et le nombre d'épillets par
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about~t à la notion de v~gueur de reproduc-

tion. Plusieurs stl ~ e.s ex~stent pour aboutir à cette m~me

vigueur. Le choix de ces d~fférentes straté~ .,; est ILl; auss~

lié à l'origine géograph~que et à la présence de diploïdes

sexués sympatr~ques. Ains~ le polymorphisme comportemental et

structural de la reproduction chez P.max~mum apparait comme la

résultante de contraintes liées au mode de reproduction et à

l'instabil~té cl~mat~que des régions tropicales.



CHAPITRE IV
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IV. DISCUSSION ET CONCLUSION.

La connaissance des relat~ons liant la morphologie des

structures reproductives et leur fonctionnement chez P.maximum

expl~que le polymorphisme des premières. Leurs conséquences se­

ront examinées sous trois rubriques: 1) l'amélioration de la

production semencière, tant du point de vue technique que géné­

tique, 2) la compréhension des relations liant l'architecture,

la morphogénèse et le comportement reproducteur chez les grami­

nées, 3) le problème de la logique évolutive du complexe apo­

mictique étudié.

Les améliorations techniques et génétiques de la produc­

tion semencière ne sont pas indissociables. ~usqu'à présent,

seul le rendement potentiel exprimé en nombre total d'épillets

a été étudié ici. Sa transformation en rendement réel fait in­

tervenir l'efficacité de la pollinisation et la fertilité. Mais

ce rendement ne constitue à son tour qu'une potentialité de la

récolte. La production grainière demande une dernière transfor­

mation: la technique de récolte dont l'efficacité n'est pas

indépendante du comportement chronologique de la reproduction.

Il existe diverses voies d'amélioration, classées en 3 groupes

qu'elles concernent

selon : 1) qu'elles augmentent le rendement potentiel, 2)

la technique de récolte, 3) qu'elles pren-
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nent en compte les interactions entre la technique de récolte

et comportement reproducteur.

Les deux premiers groupes d'approche ont été largement ex­

plorés dans les centres de recherche fourragère des pays tem­

pérés et tropicaux. Nous renvoyons aux travaux de LAMP, LANGER,

HUMPHREYS, BDDNMAN, etc ••. Le troisième groupe affecte princi­

palement les graminées tropicales, et se trouve en rapport di­

rect avec leur mauvaise synchronisation associée à un égrenage

spontané important et rapide. Si la question a déjà été posée

par BDDNMAN (1971a) et HUMPHREYS (1975), ses réponses géné­

tiques et techniques n'ont pas été apportées. L'une des origi­

nalités de nos travaux a consisté à l'aborder par l'observation

chronologique des. processus, leur quantification et la re-

cherche des structures sous-jacentes à l'origine de

l'organisation de la diversité.

Al. L'amélioration de la potentialité grainière.

L'augmentation de la potantialité grainière dépend de la

vigueur générale de la plante et de l'allocation de ressources

à la reproduction par graines. Dans notre étude, ces deux com­

posantes s'appellent respectivement activité biosynthétique

et intensité relative d'épiaison. Elles sont indépendantes au

sens statistique du terme.
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Al.l. Facteurs technologiques.

Pour appréhender l'amélioration technologique de la poten­

tialité grainière, il convient de mentionner la présence de

deux stades critiques chez la plante. Le premier concerne le

tallage. En absence de compétition, celui-ci suit une fonc-

tion exponentielle à temps discret, le phyllochrone, dont le

modèle mathématique a été étudié par FRANQUIN (1966,

1972, 1985) chez le riz, l'arachide et le cotonnier.

1970,

Cette

croissance initiale et exponentielle du nombre de talles a été

observée chez les graminées tempérées comme la fléole et la fé­

tuque (LANGER, RYLE et JEWISS, 1963). La présence croissante de

la compétition entre talles diminue leur vigueur indivi­

duelle la mortalité et l'inhibition des bourgeons augmen­

tent ; c'est le début de la phase linéaire. Cette date est im­

portante, car la moindre vigueur des talles apparues après la

phase exponentielle limite leur orientation vers le développe­

ment floral.

Le second stade important est défini par l'apparition de

conditions favorables à l'induction florale. Les talles doi­

vent posséder une certaine vigueur ou maturité pour être in­

duites: cette vigueur minimale définit le seuil qui sépare la

phase juvénile de la phase reproductive (BLDNDDN, 1968 BROUE,

1973; LAMP, 1952). Il s'agit d'un seuil qualitatif. S'il est

dépassé, l'effet de la vigueur devient quantitatif et affecte

le nombre d'épillets de la future inflorescence et sa taille
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IKEGAYA, 1984). D'autre part, les

talles induites vont cesser d'investir vers le tallage. En re­

vanche, chez les talles non induites, celui-ci va se poursuivre

selon le modèle de FRANQUIN. Si les ressources sont suffi­

santes, les nombres de talles végétatives et reproductrices

vont continuer à croître parallèlement. En revanche, si la com­

pétition entre talles est déjà à son équilibre, les différences

de vigueur entre talles induites et non induites ne vont faire

que s'accroître. Une diminution drastique de la vigueur moyenne

des talles végétatives et une augmentation très importante de

leur mortalité va s'ensuivre: c'est la crise du tallage (LAMP,

1952 ; LANGER, RYLE et JEWISS, 1963 ; GILLET et BREISCH, 1982).

Pour maximiser les potentialités semencières, il convient

de faire coïncider la fin de la phase exponentielle avec la

date d'induction. A partir de ces quelques considérations, on

comprend le rôle de facteurs comme la fumure, la densité, l'âge

de la parcelle, le mode d'implantation, la date et la densité

de semis et leurs étroites interdépendances.

* INFLUENCE DE LA DATE D' IIlPLANTATIOIl SUR LA PRODUCTION SEIlENCIERE DE P. "AXUU"

Le rôle de la date d'implantation sur la production

semencière des graminées fourragères tant européennes que

tropicales est démontré par LEFEBURE (1961), MAKI et al.

(1970) et HAGGAR (1966). Chez Panicum, plusieurs si-
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la position relative des

Ainsi, dans une parcelle de Cl, installée après la

mi-juillet, toute la phase exponentielle se déroule en

conditions inductibles les talles acquièrent leur dé­

veloppement floral au fur et à mesure qu'ils dépassent le

seuil qualitatif. Leur vigueur est alors sensiblement

homogène et minimale. Le taux de talles fertiles sera

moyen, le pic d'épiaison assez étalé et les panicules peu

chargées en épillets.

Si l'installation a lieu en avril-mai, l'apparition

des conditions inductibles coincide avec la fin de la

phase exponentielle. Un grand nombre de talles ont dé­

passé le seuil qualitatif et vont être initiées simul­

tanément. Leur vigueur est forte mais hétérogène. La

crise du tallage sera importante. De ce fait, le taux de

talles fertiles sera élevé et on observera un pic groupé

de panicules dont la taille sera fonction de la vigueur

acquise.

Dans le dernier cas, celui par exemple d'une parcelle

installée l'année précédente, les conditions favorables à

l'induction arrivent sur une population de talles dont la

densité est à l'équilibre. Pour beaucoup d'entre-elles,

la vigueur se trouve, du fait de la compétition, en



202

dessous du seuil requ1s pour l'induction. Le pourcentage

de talles fert11es sera fa1ble et les panicules seront

petites. Nous sommes passés de l'effet de la date

d'implantation à celui de l'âge de la parcelle et de la

densité, les trois facteurs n'étant pas indépendants.

Nous retrouvons ici des résultats semblables à ceux

énoncés par EVANS (1959, 1962) et LAMBERT (1963).

On remarquera que le comportement diffère selon les

clones et doit dépendre de la valeur du phyllochrone.

Chez les variétés à talles fines comme le Cl, l'effet de

la date de semis est plus important que chez la variété

T58, chez laquelle les semis de mai, juin et juillet

donnent la même production semencière en octobre.

* INFLUENCE DU "ODE D' I"PLANTATIDN.

La prémultiplication des variétés, c'est à dire

l'installation des premiers champs semenciers a lieu soit

à partir d'éclats de souche, soit à partir d'un premier

lot de semences. Le choix en Cote d'Ivoire de l'un ou de

l'autre des deux modes a longtemps été le sujet de

controverses quant à leurs effets respectifs sur le

rendement semencier. Telle année, les résultats donnaient

raison à l'usage de l'éclats de souche, telle autre

année, on constatait l'effet inverse. Ceci est l'exemple

type du faux Jroblème le résultat dépend es-
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sent1ellement des conditions climatiques qui règnent

pendant les premières semaines

champ. Chaque mode d'implantation

qui se répercutent sur la densité

de l'implantation au

a ses points faibles

des talles lors des

conditions inductives. Les forts ensoleillements limi-

tent la reprise et l'enracinement des éclats de souche. A

l'inverse, les orages trop violents provoquent l'en­

noyage des jeunes semis.

* INFLUENCE DE LA DENSITE DE SE"IS

La densité de semis intervient, comme la date d'im­

plantation, en modifiant la densité moyenne de talles

lors des conditions inductives. LEFEBURE (1961) préconi­

se pour les graminées tempérées des doses inférieures à 2

kg/ha de semences. LAMBERT (196::) préfère corriger ul­

térieurement la densité et recommande l'éclaircissement.

Tous sont d'accord pour constater un pourcentage de

talles fertiles plus élevé à faible densité. Chez

P.maximum et si les conditions climatiques sont favo­

rables au semis, il faut théoriquement environ 15.000 à

20.000 plants par hectare, également répartis pour obte­

nir le rendement optimal. Ici aussi, le nombre final de

plants dépend de la variété et de la date d'implantation,

les installations tardives supportant mieux une densité

plus élevée d'installation. Le semis en poquet est alors

la meilleure technique pour respecter l'équi-espacement.
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Si on désire assurer pour 99% des poquets au moins une

graine germante, le tableau suivant nous donne le nombre

nécessaire de graines par poquet en fonction du taux de

germination.

Germination: 90% 80% 70% 60% 50% 40% 30% 20% 10% 5%
Nombre 2 3 4 5 7 9 13 20 44 90

Ainsi dans des conditions idéales de semis - profon-

deur égale à un demi centimètre (BOGDAN, 1964), sol sa-

turé d'eau et absence de pluies supérieures à 20mm dans

la quinzaine qui suit le semis -, il faut pour de bonnes

semences (germination >80%) trois graines par poquet. Si

les conditions deviennent défavorables et que seulement

une graine sur quatre donne une plantule, le taux de

germination efficace n'est plus que de 20%. Il faut alors

20 graines par poquet soit 300 à 400 grammes par hectare.

En semis mécanisé, les rendements grainiers enregistrés

restent identiques pourvu que la densité finale de talles

lors des conditions inductives soit respectée. Si le

semoir disponible n'autorise pas l'obtention d'une telle

précision, la pratique de l'éclaircissement préconisée

par LAMBERT ( 1963 ) et ef fectuée par disquages

perpendiculaires aux lignes de semis est à retenir.

* LA FUIWRE AZOTEE ET SON "ODE D' APPORT.

La fumure azotée est connue pour avoir un effet béné-

fique sur le rendement des champs semenciers (CAMERON et
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MULLALY, 1969 ; KLEBESADEL, 1970; LAMBERT, 1963 ; MAKI

et al., 1970). Elle intervient sur la vigueur en augmen­

tant à la fois le tallage, la grosseur des talles et des

inflorescences et le taux de talles fertiles (BAHNISCH

et HUMPHREYS, 1977b; BOONMAN, 1972a ; HAGGAR, 1966;

LANGER et LAMBERT, 1959 RYLE, 1964). Elle diminue

l'effet de la compétition et recule la fin de la phase

exponentielle : elle intervient alors en interaction avec

la densité ( BOONMAN, 1972a, b ; CALDER et COOPER, 1961 ;

EVANS, 1959, 1962; HACKER et JONES, 1971 LANGER et

LAMBERT, 1963). Enfin, son action est très liée à la date

d'application (BAHNISCH et HUMPHREYS, 1977a; BDDNMAN,

1972c; CHADHOKAR et HUMPHREYS, 1970 ; DEBRAND, 1980 ;

HENTGEN, 1961 LEFEBURE, 1961). Tous ces auteurs

s'accordent pour recommander un apport précoce: avec une

application de fumure azotée avant et pendant l'in­

duction, tous les paramètres de la potentialité se­

mencière (nombre d'épillets par inflorescence et nombre

d'inflorescences), mais aussi la synchronisation de

l'épiaison et son effet sur la fertilité (BOONMAN,

1972a), se trouvent touchés positivement. A l'inverse,

l'apport tardif lors de la montaison et de l'épiaison a

un effet nul, voire négatif. Il augmente en effet les

processus d'élongation et de consommation hydrique. Ceci

se traduit par la verse, une augmentation de taille des

inflorescences sans création nouvelle d'épillets et une

baisse de la fertilité (BEAN, 1970 ; BOONMAN, 1972a).
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La ferti11té des épillets est par deux fois affectée

par la fumure azotée. Appliquée au moment de la montai­

son, l'augmentation de l'exertion et de la taille de

l'inflorescence se traduit par une chute de la fertili­

té. A l'inverse, on améliore la synchronisation et la

fertilité en appliquant plus précocement la fumure. Elle

diminue alors les effets de la compétition et permet

ainsi une densité culturale plus i~portante. La relation

avec une augmentation de la densité pollinique est évi­

dente.

* EFFET DES DATES DE COUPE DE RE6ULARISATION.

Les coupes d'exploitation ou de régularisation effec­

tuées entre la fin de la phase juvénile et la récolte ont

toujours un effet négatif. La première, appliquée à la

fin de juillet, c'est à dire en début d'induction

florale, diminue de 12% la production. Il s'agit là d'un

effet dépressif observé aussi par HUMPHREYS (1966) lié à

la diminution de la surface foliaire et appelé udéprima­

ge U par GILLET (1980). Quant à la dernière coupe (fin­

août à début septembre), son action est plus conséquente

avec 20 à 50% de pertes et d'autant plus importante que

la date d'intervention est tardive. La coupe touche alors

des talles en pleine montaison: c'est l'étêtage (GILLET,
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1980). Il Y a ici forte interaction entre la date de

coupe et la précoc~té du clone.

A1.2. Facteurs génétiques.

L'amélioration génétique implique la définition des objec-

tifs poursuivis. P.maximum est avant tout une graminée fourra-

gère. Et si la reproduction par graines est nécessaire à la

vulgarisation de la variété, elle a des effets indésirables sur

la qualité du fourrage. Dans un premier temps, la montaison di­

minue le rapport ufeuilles/tiges U
; ces dernières étant plus

gorgées d'eau que les feuilles, il s'ensuit une diminution qua­

litative du taux de matière sèche. Dans un deuxième temps,

l'épiaison augmente le taux de refus au p~turage. Enfin, si

l'évolution du taux de matière sèche s'inverse de nouveau après

l'anthèse, ceci ne doit pas faire illusion; il s'accompagne

d'une forte chute qualitative de la teneur en azote et d'une

augmentation en produits lignifiés. L'objectif principal du sé­

lectionneur sera donc de minimiser dans le temps les effets né­

gatifs de la reproduction par graines. Les études de sélection

réalisées à Adiopodoumé montrent que trois facteurs indépen­

dants définissent une variété. Les deux premiers nous sont déjà

connus: ce sont la vigueur de biosynthèse et l'intensité rela­

tive d'épiaison. Le troisième est le comportement floral au

cours de l'année. Il oppose les plantes qui fleurissent semes­

triellement {avril-mai et septembre-octobre> à celles qui

n'épient qu'en septembre-octobre. Les caractéristiques recher-
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chées par le sélect10nneur sont donc la forte vigueur et un

comportement reproducteur intense, mais regroupé sur deux mois

maximum. L'obtention d'un tel profil est possible du fait de

l'indépendance des tro1s composantes <NDIRDT, 1983). L'idéotype

peut ensuite être aff1né morphologiquement en interaction avec

le type d'élevage envisagé. La variété sélectionnée pour

l'élevage ovin s'opposera par divers caractères, dont la

taille, aux formes retenues pour les bovins. Vis-à-vis de

l'amélioration de la production grainière, l'une et l'autre re­

présentent deux stratégies différentes de la même potentialité.

L'amélioration génétique vers une taille donnée de pani­

cules se fera, comme nous l'avons vu, en choisissant les pa-

rents. Pour obtenir des plantes à grandes panicules, il est

moins efficace, voire vain de retenir des parents à moyennes ou

petites inflorescences. En revanche, ce dernier choix est pré-

conisé pour créer des formes à talles fines et nombreuses.

L'amélioration génétique vers un type morphologique est d'au­

tant plus facilitée que deux de nos résultats montrent la sim­

plicité de l'organisation des formes et de leur hérédité. Tout

d'abord, un seul facteur morphogéne explique 80% de la diver­

sité des panicules, que ce soit à l'intérieur d'un génotype,

qu'entre génotypes. D' au tre par t, le poids moyen d'une talle,

qui n'est que le reflet indirect de la dimension de

l'inflorescence, présente

majeurs pour lesquels il

déterminisme génétique.

dans les descendances des phénotypes

est sans doute possible d'étudier le
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L'intensité de l'épiaison, donnée par le nombre de méris­

tèmes induits, dépend du nombre de talles, mais aussi du pour­

centage de talles fertiles. Ce dernier se décompose lui-même en

deux caractères indépendants: 1) la présence ou l'absence de

talles fertiles et, 2) en cas de présence, la quantification

avec la présence de deux phénotypes majeurs. L'absence

d'induction et le phénotype à faible pourcentage de talles fer­

tiles ne ~eront pas recherchés par le sélectionneur. Leur appa­

rition au sein de descendances entre parents à forte intensité

d'épiaison suggère 1) qu' ils font intervenir des allèles ré-

cessifs et 2) que la fréquence des génotypes indésirables dans

les descendances dépendra de la structure génétique des parents

pour ces caractères. La sélection préalable au niveau diploïde

est susceptible d'apporter ici un gain rapide.

Enfin, à l'intérieur d'une stratégie, c'est à dire d'un

type de croisements, le gain génétique dépendra essentielle­

ment du nombre de descendants. Pour l'ensemble des caractères

étudiés, la variabilité générée par croisement recouvrait sou­

vent l'ensemble de la variabilité naturelle, mais surtout cette

distribution était fortement dissymétrique, tant pour

l'activité biosynthétique qui exprime la vigueur en général,

que pour l'allocation à la reproduction par graines. Sur 1600

hybrides créés, 40 expriment visuellement, au travers de la vi­

tesse de repousse après coupe, un dynamisme qui les font sé­

lectionner pour les essais fourragers. Une trentaine confir-
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quatre présentent finalement une

productlon semencière qUl satisfait nos quotas actuels (plus de

250 kg/halo

A2. La technlgue de récolte et la production se~. ère.

Plusieurs méthodes sont utilisées de par le monde (Kenya,

Australie, Brésil, etc ..• ) pour récolter la production semen­

cière d'une variété. Deux d'entre-elles, testées en Cbte

d'Ivoire et pour lesquelles nous possédons des données compa­

ratives tant qualitatives que quantitatives, seront dévelop­

pées ici. Ce sont la récolte par moissonneuse batteuse et

l'ensachage. La première est largement utilisée pour la récol­

te des cultures porte-graines des graminées fourragères euro­

péennes. Elle constitue la voie d'avenir pour la vulgarisation

dans la mesure où la quantité et la qualité des semences ne

sont pas trop affectées. La seconde consiste à poser des sacs

sur les panicules émises et à effectuer leur ramassage quinze

jours plus tard. ~usqu'à présent, 90% des semences distribuées

sont produites par ensachage cette technique qui permet une

production importante de bonne qualité (taux de germination su­

périeur à 75%), est cependant limitée par des problèmes de main

d'oeuvre.
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A2.1 La récolte par ensachage et ses conséquences.

* RELATION ENTRE LE RENDE"ENT POTENTIEL ET LE RENDE"ENT REEL.

La pose d'un sac permet théoriquement la récolte de

toutes les graines portées par les panicules ensachées.

Le rendement apparaît donc lié à priori au nombre de pa­

nicules ensachées et au nombre d'épillets par panicule au

moment de l'ensachage. Nous possédons les données sur

trois sér ies chronologiques la récol te, le nombre de

panicules et le nombre d'épillets portés par une pani­

cule ~gée de dix jours. En effectuant le produit à un

instant donné entre le nombre de hampes florales, appa­

rues entre le septième et le troisième jour avant la pose

du sac, et le nombre potentiel d'épillets qu'elles

portent, nous obtenons une nouvelle série chronologi­

que: celle du nombre d'épillets théoriquement ensachés.

La corrélation avec la récolte est très forte (r=O,894).

* INFLUENCE DE LA nATE D'ENSACHAGE SUR LE RENDE"ENT DE LA RECOLTE.

La date d'ensachage apparaît comme le facteur princi-

été mis en évidence: un retard d'une semaine en-

pal du

dif a

rendement. L'influence d'un ensachage trop tar-

traîne une baisse du rendement de 50% due à l'égrenage

spontané. D'un autre coté, une interventaion trop pré­

coce aboutit aux mêmes résultats: les panicules ensa-
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chées avant leur anthèse donnent peu ou pas de graines

(il ne s'agit pas ici d'incompatibilité, mais de con-

traintes liées au sac). Il s'ensuit une période de cour-

te durée, n'excédant pas trois jours, pour laquelle la

production est maximale. Toute intervention en dehors de

cet intervalle se traduit par des chutes de production

gra~n~ère qui peuvent être catastrophiques. Un délai de 7

à 10 jours doit être respecté entre le pic de floraison

maximale et la pose des sacs (RENE, 1975 ; NDIRDT et ~

1986). Ceci se déduit de la forme du profil d'épiaison

(nos souches sélectionnées ont un pic prononcé) et des

vitesses d'anthèse et de maturation des graines.

Rappelons que le pic de floraison maximale correspond à

l'anthèse du pic d'épiaison des panicules principales.

A2.2 La récolte mécanisée et ses conséquences chez P.maximum.

La production de graines viables est le produit de la

quantité récoltée par le taux de germination. La récolte par

fauche, suivie de battage, a des effets variables selon les

clones et agit à la fois sur la quantité et sur la qualité des

semences. Dans tous les cas, on constate une chute importante

de la quantité récoltée de l'ordre de 75%. Elle est directement

liée à l'égrenage. Mais l'effet négatif le plus important

concerne son action sur la qualité des semences. Nos variétés

vulgarisées donnent par récolte en moissonneuse batteuse des

semences dont le taux de germination ne dépasse pas 1%. Il ne
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ici d'une quelconque action mécanique due au bat-

tage. Des expériences consistant à prélever les inflorescences

avec un ciseau et à recueillir manuellement les graines donnent

les mêmes taux de germination. En fait, les graines récoltées,

même si elles ont l'apparence (couleur, grosseur) de graines

normales, ont des embryons incomplètement colorés au test du

tétrazolium (MOORE, 1962). Elles sont immatures vis-à-vis de

leur pouvoir germinatif. Ceci implique la simultanéïté de la

fin de maturation et de l'égrenage, les graines vraiment ger­

mantes ne pouvant être récoltées. Il existe une variabilité

entre les clones de la collection pour le pourcentage de ger­

mination en récolte directe, certains clones pouvant atteindre

19% de germination. Il existe aussi ici des possibilités

d'amélioration génétique.

A3. Interaction entre l'amélioration génétigue des potentia­

lités grainières et la technigue de récolte.

Les objectifs de l'amélioration génétique de la production

semencière sont différents selon la technique de récolte envi­

sagée. Augmenter la vigueur de reproduction n'est plus en soi

un but suffisant. Il convient d'améliorer aussi la synchroni­

sation de l'épiaison des panicules principales. Et cette amé­

lioration sera d'autant plus importante pour le sélectionneur

qu'on envisagera de récolter par moissonneuse batteuse. Elle a

deux conséquences majeures

1) la synchronisation de l'égrenage,
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2) une amé110rat10n de la fertilité.

On remarque tout de suite que l'amélioration de la densité

de panicules et de leur synchronisation sont les principales

caractéristiques observées lors de la domestication des gra-

minées céréalières. Elles ont non seulement facilité les con-

ditions de récolte, mais aussi perm1s une diminution de l'in­

vestissement vers la sexualité mAle au profit du nombre de

grains. Un tel orogrès n'est possible qu'avec une amélioration

parallèle des techniques culturales. La synchronisation de

l'épiaison implique en effet une augmentation rapide des be­

soins en eau, énergie et azote. Le problème revient alors à

augmenter la densité sans effets pervers sur la reproduction

par graines. On trouve ici des relations avec l'absence de pé-

rennité de la plupart des graminées à grains cultivées par

l'homme.

La synchronisation de l'épiaison étant une composante in­

dépendante de l'intensité, il est possible d'améliorer les deux

facteurs de front, ou séquentiellement, avec la même probabi-

lité finale, et d'obtenir des souches ayant une épiaison in-

tense et synchrone. Le choix des parents est ici très impor­

tant et les croisements Ugroupé x groupé U sont recommandés.

Augmenter la synchronisation risque de poser des problèmes

face aux aléas climatiques. Nous avons vu à Bouaké une année

favorable à T58 et défavorable à Cl, suivie d'une année inverse



215

où une descente inattendue de l'Harmattan (vent sec du Nord) a

anéanti la récolte de T58 en ple1ne montaison, alors que Cl,

plus précoce, battait là ses propres records. Le producteur de

semences aura alors tout intérêt à mettre en culture une gamme

de var1étés de diverses précocités. Ici aussi, l'indépendance

de ce caractère avec les autres facilite la sélection. On peut

toutefois se poser la question sur l'utilité de cultiver plu­

sieurs variétés toutes très synchrones dont une ou deux chaque

année (pas forcément les mêmes) montreront une production maxi­

male, plutbt que de choisir une seule variété à l'épiaison in­

tense mais étalée. La réponse est simple: la diversité des va­

riétés minimise aussi tous les risques de stress et aléas phy­

tosanitaires.

Enfin, la baisse qualitative des semences récoltées par

moissonneuse batteuse pose le problème de l'égrenage spontané.

Le fait que d'une part, le taux de germination reflète le temps

qui sépare la fin de maturation des graines de l'égrenage, et

que d'autre part, il existe une variabilité génétique pour ce

caractère, suggère l'emploi d'une sélection récurrente sur un

pool tétraploïde sexué. La méthode consisterait tout simplement

à ressemer le produit des récoltes directes.
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B• Pla': IEIL.LEœE ClJllIElDSIIII DES IWTIIIIS ElliE L' IICIllTECTUIE, LA~ ET LE

DEVELIJlIlEIDT DES STlŒtœES DAIS LE TEJItS.

A deux reprises, le modèle de FRANQUIN est cité pour ex­

pliquer certaines composantes du rendement potentiel. Au ni­

veau du tallage et en absence de compétition, ce modèle permet

une prévision du nombre total de talles, mais aussi du nombre

de talles synchrones ayant le même age. Induites simultané­

ment, elles contribuent à la forme du profil d'épiaison. A ce

modèle simple, viennent se superposer des contraintes propres à

la physiologie de chaque variété. La première d'entre-elles est

l'intervention d'inhibitions sur certains bourgeons. Ces inhi­

bitions sont des caractéristiques variétales, mais qui peuvent

être modulées par la régulation en cas de compétition. Citons

FRANQUIN (1985) sur cotonnier et MASLE-MEYNARD et SEBILLDTTE

(1981) sur le blé. D'un modèle déterministe, on passe alors à

un modèle probabiliste où chaque noeud est affecté d'une proba­

bilité de ramification. Nos propres résultats sur la ramifica­

tion sous-paniculaire montrent comment une petite modification

probabiliste conduit à une diversité des configurations obser­

vées. Ceci rejoint de nouveau les résultats de MASLE-MEYNARD et

SEBILLDTTE (1981) sur l'hétérogénéïté de structure d'un peuple­

ment de blé d'hiver.

L'arrêt des initiations au moment de la montaison corsti­

tue la deuxième contrainte susceptible de modifier le profil

d'épiaisc 2t indépendante de l'inhibition des bourgeons. Dans
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un tel processus observé par LAMP (1952) chez le Brome inerme,

le temps nécessaire à l'initiation de toutes les talles repro­

ductrices est égal au temps qui sépare l'initiation d'une tal­

le de sa propre montaison. En l'absence de ce type d'inhibi­

tion, toute nouvelle talle qui dépasse le stade Juvénile en pé­

riode de montaison est initiée. Chez P.maximum, l'arrêt et la

poursu~te de l'initiation ont été observés. Le premier carac­

térise les souches que nous avons qualifiées de synchrones

comme Cl, T58, 2A4, le second, les profils étalés comme 267.

Remarquons que la ramification sous-paniculaire chez un clone à

épiaison principale groupée comme le Cl conduit à un profil

d'épiaison général étalé.

La deuxième implication du modèle de FRANQUIN concerne la

panicule. Le nombre d'épillets et leur répartition sont déter­

minés dès le stade primordia de ramification (SEAN, 1970). La

répartition homogène des épillets sur les ramifications pri­

maires de l'inflorescence a pour conséquence une relation qua­

dratique entre le nombre d'épillets et le nombre d'étages de

l'inflorescence. Ceci détermine le profil d'anthèse et d'égre­

nage, lorsque des contraintes ne viennent pas perturber le pro­

cessus. De telles limitations apparaissent chez les grandes in­

florescences et consistent à établir un quota journalier

d'épillets en anthèse qui ne peut être dépassé. Dans un tel

cas, une partie du surplus ne fleurit pas, le reste fleurissant

les jours suivants. L'anthèse n'est donc pas un processus dé­

terminé uniquement par la présence et la position de la struc-
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ture. La non-floraison de certaines fleurs a été observée par

BOGDAN (1970) chez Chloris gayana et par ANSLOW (1963) sur le

ray-grass. L'analyse dimensionnelle des conséquences d'une aug­

mentation de la taille des inflorescences explique en terme de

consommation hydrique l'installation de telles contraintes et

leurs répercutions sur la densité pollinique. La baisse de fer­

tilité constatée parallèlement suggère que la densité pol­

linique nécessaire a la bonne fécondation se trouve normalement

a un niveau optimal. Dans un tel système, toute diminution de

cette densité se traduira par une chute de fertilité. Des rela­

tions négatives entre la taille et la fertilité ont eté ob­

servées par DEWEY et LU (1959) chez Agropyron cristatus sans

cependant que soit mentionnée une liaison avec le comportement

de l'anthèse. L'effet négatif sur la fertilité d'un apport tar­

dif d'azote observé par BOONMAN (1972) relève du même principe.

En cours de montaison, la fumure azotée favorise les processus

d'élongation. Ceci se traduit non seulement par une consomma­

tion hydrique accrue, mais aussi par un accroissement de taille

de l'inflorescence. Le nombre correspondant d'épillets étant

fixé dès le stade primordia, cette augmentation du volume n'est

pas compensée au niveau de la densité pollinique. Chez

P.maximum, les effets négatifs d'une augmentation de la taille

des inflorescences sur la densité pollinique sont contrebalan­

cés par un accroissement de la vitesse de descente de l'anthèse

et une modification de la forme de la panicule: on assiste à

un resserrement des ramifications le long de l'axe. On consta­

tera avec intérêt que de nombreuses autres graminées ont uti-



219

lisé le même processus lors de la domestication. Chez le sor­

gho, par exemple, on note aussi un resserrement des ramifi­

cations. Ceci entraine une augmentat~on de la densité polli­

nique et de fertilité. A la limite, elle autorise une baisse de

la sexualité m~le au profit de la sexualité femelle, dont

l'antagonisme a été mis en évidence par CHAR NOV (1982) et véri­

fié entre autre chez le glaïeul par RAMEAU (1986) et chez le

thym par GoUyoN et VERNET (1982). L'interaction entre la forme,

la taille de la panicule et les contingences de densité polli­

nique et de consommation en eau et énergie sont telles qu'elles

peuvent conduire à ne retenir par la sélection que certains

types morphologiques. Le sorgho cultivé nous fournit là un

autre exemple OLLITRAULT (1987) a montré que deux domestica­

tions d'origines génétiques différentes (Afrique de l'ouest et

Afrique du Sud), ont abouti à des variétés morphologiquement

semblables. Les mêmes contraintes ont les mêmes effets.

Toutes ces interdépendances programmées dès les premiers

stades du développement floral n'ont qu'un but empêcher un

flux hydrique instant~~é trop important tout en assurant une

réussite maximale. Les graminées doivent résoudre un dilemme

pour assurer leur reproduction elles ont besoin d'une réser-

ve d'eau pour la montaison et l'anthèse, d'absence de pluies

pour la pollinisation et d'ensoleillement pour la maturation

des graines. Ce dilemme est résolu en plaçant la floraison en

fin de saison humide et en début de saison ensoleillée. Tout

réside en fait dans la stabilité de cette période. En zone tem-
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pérée, au climat moins erratique, les graminées se sont adap­

tées à cette stabilité et présentent une anthèse et une épiai­

son très synchrones. A l'inverse, l'instabilité chronique des

climats tropicaux pour la date de fin de saison des pluies a eu

pour conséquence majeure une adaptation différente qui évite

une consommation instantanée trop importante en eau et qui per­

met dans le cas de P.maximum une maturation très rapide en

m01ns de 10 jours. Ceci ne fait évidemment pas le jeu du pro­

ducteur de semences.

C • LII&I. EVtl.UTIVE D1 III SYSTEIIE.

Le role de la pollinisation chez une plante apomictique,

l'opposition entre la multiplication par tallage et par grai­

nes, la présence de modes de reproduction aussi différents que

l'apomixie et l'allogamie et leur association à des niveaux de

ploïdie forment un tout le système évolutif de P.maximum,

dont nous allons discuter la logique du fonctionnement.

Que la quantité de pollen soit une contrainte à la ferti­

lité implique une régulation de la quantité émise pour assurer

un maximum de fertilité à un moindre coût. Il y aurait optimi­

sation de la densité pollinique. Ceci soulève la discussion qui

oppose CHARNOV (1982) à CRUDEN (1977). Pour le premier, il ne

peut y avoir optimisation de la densité pollinique, du fait que

la principale fonction du pollen est de transmettre de

l'information. Dans un tel système, la sexualité mAle présente
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un avantage en ce sens qu'elle assure théoriquement une meil­

leure multiplication de cette information. Pour le second, il

constate que le rapport pollen/ovules varie selon le régime re-

producteur de la plante. Chez les espèces cleïstogames, il y a

grains de pollen par ovules. Ce rapport atteint

5859 chez les allogames. Pour CRUDEN, le nombre de grains de

ovule est déterminé pour optimiser le coût de la

Il en déduit ainsi que chez les cleïstogames, le

chiffre de 4,7 représente le nombre de grains de pollen néces­

saire à la fécondation de l'ovule par l'un d'entre-eux. En

fait, l'opposition théorique sur la présence ou non d'une den­

sité optimale de pollen revient à poser les questions sur le

rOle du pollen. Certes, il est porteur d'une information. Mais

est-ce là son unique fonction ? Sinon, pourquoi se maintient-il

lors de l'apomixie ? Chez les plantes apomictiques de

P.maximum, WARMKE (1951) montre que sa seule action est d'in­

duire au travers de la fécondation des noyaux polaires, la

création de l'embryon. Ainsi, il apporte toujours une informa­

tion, mais celle-ci ne sera pas transmise à la génération sui­

vante. En fait, le rOle du pollen se résume ici à celui d'un

signal autorisant la transformation de l'ovule en graine, dont

on remarque la nécessité. Ceci pose entre autre le problème

théorique de la double fécondation, .du rOle de l'albumen et de

son avantage sélectif. Mais surtout, il montre que si une des

deux fonctions du grain de pollen disparaît (apport génétique

versus signal), c'est la première. On peut toujours argumenter

sur le fait que le grain de pollen est nécessaire à la sexua-
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et c'est vrai, pour expliquer sa présence.

Ceci ne justifie en rien sa nécessité au niveau du sac em-

bryonnaire apomict1que, sauf si on accorde à sa fonction de si­

gnal une place prépondérante; il devient un effecteur pour la

transformation du nombre d'ovules en nombre de graines. Le coût

de l'efficacité de la fonction màle étant proportionnel au

carré de la distance entre l'émetteur et le récepteur (d'après

GLEAVES, 1973), théoriquement, la cleïstogamie devrait être as-

sociée à l'apomixie. Ce n'est pas ce qu'on observe. Ceci pose

alors le problème de l'utilité du signal, de la nécessité d'un

effecteur. Et nous retrouvons CRUDEN qui montre une relation

entre le mode de reproduction et le type de milieu en opposant

autogamie et milieu très perturbé à allogamie et climax. Nous

préférons y opposer autogamie-annuel à allogamie-pérenne. Dans

ce cas, l'efficacité de la pollinisation est porteuse d'une in­

formation sur la structure spatiale et temporelle de la popula­

tion. La transformation de l'ovule en graines sera favorisée

par la forte densité de panicules synchrones et l'absence de

contraintes hydriques.

Chez P.maximum, plante pérenne et apomictique, se repro­

duire par graines ou par tallage représente deux formes de mul­

tiplication du même génotype. Ici, il n'y a plus opposition

entre multiplication végétative et multiplication générative.

Le choix de l'une ou de l'autre des deux stratégies dépendra

essentiellement de l'avantage qui en résulte pour la plante en

termes de survie et de dispersion (CRAWLEY M.~., et MAY R.M.,
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1987). La prairie est en fait constituée de deux types d'indi-

vidus : les talles induites annuelles et les talles non-in-

duites pérennes. Ces appellations peuvent paraître abusives i

elles sont voulues afin de se placer dans le contexte de CRAW­

LEY ET MAY. Toute allocation de ressources vers la production

semencière se fait au détriment de la pérennité, c'est la cri-

se du tallage c'est aussi la domestication des graminées à

grains, via l'adaptation à des milieux très perturbés. En cas

de compétition liée à la forte densité des talles pérennes, la

stratégie de reproduction par graines est fortement compromise

par le faible taux de surVl je ces dernières. Ceci nous permet

par exemple de considérer le rble de l'inhibition de ger~

tion étudiée par SOUCIET (1978) comme autre chose qu'un moyen

de passer les mauvaises conditions climatiques. En fait,

l'inhibition de germination permet la poursuite de la stratégie

Nreproduction par grainesN lorsque la densité de talles pé­

rennes est à son minimum, après le double stress de la saison

sèche et de la floraison. Dans ce comportement de plante an­

nuelle, on remarque aussi que l'inhibition de germination et

l'induction ne sont pas positionnées au hasard. Leur position

dans le temps assure un maximum de talles inductibles à la fin

de la phase exponentielle du tallage et donc une continuïté de

cette stratégie. L'évolution vers la pérennité a lieu lorsque

les quelques pourcents de talles pérennes ayant échappé à

l'induction poursuivent la conquête du milieu par tallage.

L'inhibition du tallage observée chez P.maximum (COMBES, 1975)

et chez les graminées comme le riz, le blé, le sorgho, etc ••• ,
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apparaît donc comme une option de l'allocation des ressources

vers la reproduction par graines. Peut-être faut-il voir dans

la répartition géograph1que de l'inhibition chez les popula­

tions naturelles d'Afrique de l'Est, une adaptation aux diffi­

cultés du maintien de la pérennité en zone de savanes internes.

Les réponses à une instabilité des conditions d'implanta­

tion ne se fait pas uniquement au travers d'une opposition de

comportement reproducteur du type pérenne-annuel, mais aussi,

au sein du mode annuel (reproduction par graines) par la dua-

lité sexualité-apom1xie. PERNES (1970) et WILLIAMS (1975) ont

démontré que l'apomixie devait théoriquement éliminer la sexua­

lité. Or celle-ci se perpétue en équilibre. C'est le fameux pa­

radoxe de WILLIAMS. Chez P.maximum, la situation est d'autant

plus complexe, que l'équilibre existe à deux niveaux: d'une

part une opposition entre plantes diploïdes sexuées et plantes

tétraploïdes apomictiques, et d'autre part, à l'intérieur d'une

plante apomictique par l'opposition entre sacs embryonnaires

apomictiques et sacs embryonnaires sexués. Les rOles respectifs

de ces deux équilibres ne sont pas identiques, ne serait-ce que

par la présence dans un cas de niveaux de ploïdie différents.

Quel est le rOle de la sexualité résiduelle?

Celui-ci est mis en évidence par l'observation de la sté­

rilité chez des plantes possédant des sacs embryonnaires apo­

mictiques, mais où le dosage allèlique du gène dominant A de

l'apomixie est supérieur à 0,25 (NOIROT, à paraître). Le rOle
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évolut1f d'une telle stérilité est d'empêcher, au travers de la

sexualité résiduelle, l'invasion de la population par des géno-

types AAaa, AAAa et AAAA. La fréquence fa1ble à nulle de ces

génotypes dans les populations naturelles est ainsi expliquée.

Pourquoi? Dans un système où la pérennité est mise à mal, la

reproduction par graines apporte une solution dans la mesure où

elle crée de nouvelles structures. Si les 95% de graines issues

d'apomixie présentent un désavantage sélectif, la sexualité ré­

siduelle constitue alors la seule possibilité de réobtention de

sexualité obligatoire. Une telle option est impossible à partir

d'une population constituée uniquement de génotypes AAAA, mais

possède une probabilité maximale si celle-ci ne contient que

des génotypes Aaaa. Mais alors comment expliquer la faible vi­

gueur relative des hors-types issus de sexualité résiduelle?

Dans une population monomorphe apomictique, le génotype est un

"individu" sélectionné, à haute valeur sélective. Connaissant

la dissymétrie très prononcée de la distribution d'une descen­

dance pour la vigueur, l'apparition d'individus, dont la valeur

adaptative a toutes les chances d'être inférieure à l'individu

sélectionné, ne nous étonne pas. Il faut que les index qui dans

le milieu naturel définissent la vigueur d'un individu changent

brusquement pour que les valeurs adaptatives de l'apomictique

sélectionné et d'un de ces hors-types s'inversent. La sexualité

résiduelle apparaît bien comme une poursuite de la stratégie de

reproduction par graines, lorsque l'allocation de ressources

vers la pérennité et le tallage n'est plus possible.
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Mais alors, quel est le rôle de la sexualité au niveau d1­

ploïde? S1 la sexualité est une source de variabil1té, éton­

nons-nous de constater l'inclusion de la diversité des di­

ploïdes sexués dans celle des apomictiques tétraploïdes ~ 1 1 La

présence de flux géniques (SAVIDAN et PERNES, 1982) doit théo­

riquement aboutir à une variabilité identique dans les deux

groupes. Sauf si les pressions de sélection qui entretiennent

la diversité chez les apomictiques produisent l'effet inverse

chez les diploïdes. Un exemple nous est fourni par la variabi­

lité du nombre d'épillets par panicule. Chez les apomictiques

tétraploïdes, ce caractère est très variable (de 350 à 3500

épillets selon les clones), mais surtout, sans type préféren­

tiel. A l'inverse, chez les diploïdes sexués, le nombre

d'épillets par inflorescence est peu variable, avec un mode:

la grande panicule. Ainsi, un caractère, qui dans un régime

d'autopollinisation apparaît défavorisé par ses contraintes hy­

driques, présente un net avantage sélectif en allogamie. Chez

les tétraploïdes, la variabilité observée s'explique par

l'apport génique des diploïdes sexués sympatriques et la pré­

sence des contraintes hydriques et de densité pollinique qui,

en apomixie, favorisent les petites panicules. L'absence de pe­

tites inflorescences chez les diploïdes implique en retour une

forte sélection sur les flux géniques en provenance des tétra­

ploïdes. Les diploïdes apparaissent dans cet exemple comme un

centre de tri allèlique. Le rôle de la sexualité est ici très

lié au rôle évolutif des niveaux de ploïdie. Nous retrouvons

ici les idées émises par LUMARET (1984), selon lesquelles les
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1nd1vidus qui possèdent une diversité allèlique maximale dans

des zones où les conditions climatiques sont très fluctuantes

et imprév1sibles, ont un avantage sélectif. La structure tétra­

ploide est associée à une plus grande diversité de niches éco­

logiques. Néanmoins, l'accumulation d'allèles récessifs léthaux

et conservés par la structure, ou à l'inverse favorables, mais

dilués, est un handicap à long terme. Le niveau diploide pré­

sente alors plus d'efficacité dans le tri des allèles. Ainsi

LUMARET en associant udiploide-stabilité climatique" et en

l'opposant à Utétraploide-instabilité U, nous permet de faire la

liaison avec les statistiques de CRUDEN Ustabilité du milieu-

allogamie U et Uinstabilité-autogamie u • Chez P.maximum, on

constate les associations: Univeau diploide, homogénéité du

milieu, variabilité restreinte, allogamie U d'une part, univeau

tétraploide, diversité des milieux, polymorphisme, apomixie u ,

d'autre part. Voilà un paradoxe bien singulier: l'allogamie

associée à la variabilité restreinte et l'apomixie à la diver­

sité. Nous retrouvons ici les conclusions de WILLIAMS (1975) et

de PERNES (1973) sur le rOle de la sexualité. Celle-ci consti­

tuerait un frein à l'effe~ de la sélection en retardant

l'évolution adaptative, ce qui forme un avantage à long terme.

o. CmEU5U1.

L'amélioration génétique, l'architecture, la morphogénèse

et la logique évolutive du système ne sont pas indépendantes.

Une meilleure connaissance de l'organisation du système permet
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sous laquelle le sé­

d'établir le schéma

d'amélioration. Il est en effet important d'emprunter les voies

naturelles du fonctionnement du complexe dans l'amélioration

génétique. Ceci évite les situations de dysfonctionnement du

génome. Le but du généticien est alors d'améliorer l'efficacité

de ces voies. Ainsi le rôle du niveau diploïde dans

l'amélioration génétique de P.maximum est strictement dépendant

de sa place dans la logique évolutive du groupe des Maximae. Il

sert dans les schémas à long terme au tri des balances internes

(NDIRDT, 1983 >.

Vouloir y introduire l'apomixie relèverait par contre de

la gageure car contraire au fonctionnement naturel du com­

plexe. En revanche, son utilisation dans le schéma d'améliora­

tion nécessite l'intensification des flux géniques entre di­

ploïdes et tétraploïdes. Si l'emploi de la colchicine facilite

le passage dans un sens, l'haploïdisation naturelle, quoique

observée (SAVIDAN et PERNES, 1982), n'est pas suffisamment fré­

quente pour être utilisée efficacement en l'absence d'un crible

sûr et rapide. L'androgénèse reste alors la solution préconi­

sée. Elle n'apparaît pas ici comme un outil pour obtenir des

structures homozygotes, mais comme un moyen de transferts gé­

niques vers le pool diploïde. A moyen terme, l'amélioration gé­

nétique de P.maximum utilise la sexualité au niveau tétraploïde

par croisement entre génotypes sexués aaaa et apomictiques

Aaaa. On remarquera, qu'ici aussi on simule une voie na-
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turelle : celle où la pérennité est remise en question et où la

sexualité réapparaît pour créer de la variabilité avec

l'éclatement de la divers1té allèlique interne. De tels cr01­

sements, nous l'avons vu, sont susceptibles de générer pour de

nombreux caractères la variabilité naturelle du complexe, et ce

d'autant plus que les parents sont choisis pour leur éloigne­

ment tant morphologique que génétique. Reste la sélection à

court terme, celle qui consiste à retenir l'individu excep­

tionnel apomictique au sein des descendances. C'est la sélec­

tion clonale, correspondance anthropomorphique de la pression

de sélection naturelle, où les index de sélection, ici aussi ne

peuvent être incompatibles avec les structures biologiques.

Ainsi la connaissance des relations de compensation entre

le nombre de talles fertiles et le nombre d'épillets par in­

florescence doit nous éviter la création d'index de sélection

utopiques. En revanche, cette même connaissance nous permet le

choix des parents en fonction de la destination finale de la

production fourragère ovins ou bovins. D'autre part, il ap­

paraît évident que pour la production grainière, c'est le pro­

duit des deux caractères, la vigueur de reproduction, qui doit

être pris en compte. On évite ainsi l'éternelle controverse sur

les composantes du rendement grainier, à savoir le nombre de

talles fertiles ou le nombre d'épillets par inflorescences

(SPIERTZ et ELLEN, 1972 ; VAN WI~K, 1980) ; NIELSON et KALTON,

1959 HEARN et HOLT, 1969 ; LANGER et LAMBERT, 1963 BEAN,

1970 ACIKGOZ et TERELI, 1980 ; HUMPHREYS, 1975 ; LEWIS, 1966)



230

controverse née de l'util1sation de la régression mult1ple

de méthodes affines (analyse des coefficients de piste) sur des

variables liées négativement selon une relation hyperbolique.

Cette controverse résulte aussi de la méconnaissance de la

chronologie de l'épiaison et de son interaction avec les tech­

niques de récolte importance des dates et de la valeur du

pic, ont fait que le nombre total de talles fertiles, bon cri­

tère du rendement potentiel peut apparaître non-corrélé au ren­

dement réel. Ici aussi, l'amélioration génétique est direc­

tement dépendante de notre connaissance de la chronobiologie de

la reproduction. En particulier pour l'amélioration de la syn­

chronisation. Cette synchronisation est d'ailleurs le problème

majeure de la production semencière chez les graminées fourra­

gères (HUMPHREYS, 1975 BOONMAN, 1971a STRICKLAND, 1971).

Ceci est directement dépendant de l'interaction entre

l'induction et le modèle de développement de FRANQUIN. La solu­

tion idéale consiste à ne récolter que sur des inflorescences

synchrones de taille maximale. Une telle solution existe

c'est celle des graminées à graines qui investissent le maximum

de leur ressources sur la talle principale. On voit tout de

suite l'incompatibilité avec la pérennité. Ceci constitue à

terme les limites de l'amélioration grainière des fourrages pé­

rennes.

Les relations entre l'architecture de l'inflorescence et

la logique évolutive du complexe ne sont pas sans impact sur

l'amélioration génétique et technologique de la production
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gra1nière. La présence de contraintes hydr1ques et pollin1ques

const1tue autant de sUjets de réflexion sur les voies à emprun­

ter pour amé110rer le rendement sans augmenter les risques. Une

amé110ration abus1ve de la taille des inflorescences entraîne

une augmentation de la consommation hydrique. Elle nécessite

auss1 un accroissement corrélatif de la sexualité màle, inutile

en régime d'apomixie. De

la hauteur d'exertion, si

la même manière, une amélioration de

elle apporte un avantage en récolte

mécanisée, peut poser des problèmes de compétition hydrique

avec l'anthèse et donc avoir un retentissement négatif sur la

fertilité. En revanche, les recherches visant à modifier la

forme de l'inflorescence afin de restreindre le volume interne

ne peuvent qu'avoir des conséquences positives sur cette même

fertilité dont nous savons qu'elle constitue une source de va­

riation variétale importante chez P.maximum (WARMKE, 1951).
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